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Einfihrung

In der hier vorliegenden Arbeit werden Morphologie und Entwicklung der
Infloreszenzen der Saniculoideae untersucht.

Die Saniculoideae wurden traditionell zur Familie der Apiaceae
gestellt, welche wiederum gemeinsam mit der Familie der Araliaceae die
Ordnung der Apiales, innerhalb der Unterfamilie der Rosidae, bildeten
(Cronquist, 1988). Durch die Fortschritte der molekularen Systematik begann
jedoch eine Umgestaltung der verwandtschaftlichen Verhéltnisse. Zurzeit
wird die Ordnung der Apiales zu den Asteridae gestellt, was bereits von
Dahlgren (1980) vorgeschlagen wurde und von Plunkett et al. (1996a, 1997,
2004), Plunkett (2001) sowie Chandler und Plunkett (2004) durch molekulare
Untersuchungen gestitzt wird. Die Ordnung umfasst sieben Familien:
Apiaceae, Pittosporaceae, Myodocarpaceae, Araliaceae, Griseliniaceae,
Torricelliaceae und Pennantiaceae (Chandler und Plunkett, 2004; Plunkett et
al.,, 2004). Die Familie der Apiaceae wird heute in vier Unterfamilien
gegliedert: Apioideae, Saniculoideae, Azorelloideae und Mackinlayoideae
gegliedert (Chandler und Plunkett, 2004; Plunkett et al., 2004), im Gegensatz
zur traditionellen Klassifikation von Drude (1898) mit den drei Unterfamilien
(Apioideae, Hydrocotyloideae, Saniculoideae). Jingste molekulare
Untersuchungen (Magee et al., 2010) sprechen allerdings daflr, die
Saniculoideae aufzulosen und sie als Tribus Saniculeae und Tribus
Steganotaenieae (sowie deren Schwestergruppe Phylctidocarpeae, ein neu
errichteter Tribus) in die Apioideae s. lat. Einzugliedern.

Wird von den Apiaceae gesprochen, fuhrt dies dazu, dass an die
gro3te Unterfamilie, die Apioideae, mit ihren charakteristischen Dolden und
Doppeldolden gedacht wird. Umbella und Umbellula sind namensgebend flr
die alternative Benennung der Familie, Umbelliferae, obwohl es weder Klar
ist, ob diese typisch sind fur alle Mitglieder der Familie, noch ob alle
Mitglieder Dolden im klassischen Sinn ausbilden.

Das Konzept, dass sich Dolden morphologisch durch die Reduktion
der Hauptachse und der Verlangerung der Blltenstiele, von Trauben
ableiten, ist allgemein akzeptiert. Aber die Ontogenie bleibt unklar. Vor allem



wenn Unterfamilien abseits der Apioideae unter naherer Betrachtung stehen,
wird die Vielfalt und Komplexitat der Blitenstande ersichtlich.

Froebe untersuchte die Infloreszenzen der Saniculoideae, nach Drude
(1898), ontogenetisch und vergleichend. Er interpretierte (1964) die
scheinbar einfachen Dolden als komplexe Infloreszenzen, als Doppeldolden,
die durch zentrale Forderung gekennzeichnet sind, was wiederum zur
typischen Verteilung zwittriger und mannlicher Bliten innerhalb der
Infloreszenzen fuhrt. Die Infloreszenzen von Sanicula, Hacquetia und
Astrantia wurden von Froebe 1971a, b noch einmal untersucht. Dieses Mal
ergaben seine Untersuchungen, dass sich die Infloreszenzen von Rispen,
Thyrsen oder dichasialen Cymen durch Stauchung der Hypo- und
Mesopodien der Partialinfloreszenzen ableiten. 1979 analysierte Froebe die
Infloreszenzen der Hydrocotyloideae und kam zum Schluss, sie seien von
Thyrsen oder Rispen abgeleitet eine Hypothese, an Hand derer Froebe
(1979) auch die Infloreszenzen der Saniculoideae erneut zu erklaren
versucht. Offen bleibt allerdings, wie die drei Interpretationen zueinander
stehen, ob bzw. wie sie sich gegenseitig widerlegen und welche
phylogenetischen Schliisse daraus zu ziehen sind.

Aus diesen Grinden schien es angebracht, die Morphologie und
Entwicklung der Infloreszenzen der Saniculoideae noch einmal zu

untersuchen.

Das Ziel der Untersuchungq ist es, folgende Fragen zu beantworten:

e Welche Infloreszenzen haben die Saniculoideae?

¢ Sind es einfache Dolden oder Doppeldolden oder ein anderer Typ von
Infloreszenzen?

e Gibt uns die Morphologie der Infloreszenzen Auskunft Uber die
verwandtschaftlichen Verhaltnisse innerhalb der Unterfamilie?

e Sind die morphologischen Daten mit den molekularen Daten
kongruent?

e |st es mdglich, eine Entwicklungsreihe zu erstellen und zu klaren
welche Gattung die urspringlichste und welche die am starksten

abgeleitete ist?



Material und Methoden

Die vorliegende Arbeit umfasst 18 Arten der Apiaceae. Sie beinhaltet alle
neun Gattungen der Saniculoideae und zwei Gattungen der Apioideae. Die
Untersuchungen konzentrieren sich auf die Infloreszenz der Primérachse.

Detailinformation zu den untersuchten Arten wird in Table 1 gegeben.

Material

Die Infloreszenzen von Chaerophyllum bulbosum, Sanicula europaea,
Astrantia major, Eryngium planum und Hacquetia epipactis wurden fir
entwicklungsgeschichtliche Untersuchungen verwendet und im natirlichen
Habitat (Oberdsterreich und Niederdsterreich, nahe Wien) sowie im
Botanischen Garten der Universitdat Wien gesammelt. Herbarbelege der
gesammelten Arten sind im Herbarium der Universitat Wien hinterlegt.
Zusatzlich wurden die Infloreszenzen aller Arten morphologisch anhand von
Herbarbelegen untersucht. Die Herbarbelege dafir stammen aus dem
Herbar der Universitat Wien (WU), dem Naturhistorischen Museums (W),
dem Royal Botanic Garden Edinburgh (E) und aus dem Privatherbar von
Prof. Dr. Stefan Vogel.

Methode

Das Material wurde in 70%igen Ethanol fixiert, unter einem Stereomikroskop
prapariert, 24 Stunden in Formaldehd-dimethyl-acetal (FDA) dehydriert und
in einem ,Balzer Critical Point Dryer 030“ kritisch punktgetrocknet. Mit
Nagellack wurde das Material an ,stubs® befestigt und anschlieRend unter
Argonatmosphare in einem ,Balzer Sputter Coater” mit Gold beschichtet.

Untersucht und dokumentiert wurde das Material mit einem ,Scanning

Electron Microscope Jeol jsm 35CF* unter 15kV.



Table 1.: Detailinformation zu den untersuchten Arten. Das Material wurde in natirlichem Habitat

(Field collections) und im Botanischen Garten der Universitdt Wien (HBV) (Cultivated plants)

gesammelt. Die Herbarbelege (Voucher) wurden Nummeriert (01-12) und im Herbar der Universitat

Wien (WU) hinterlegt. Es wurden alle Arten an Hand von Herbarbelgen (Herbarium material)

untersucht. Diese stammen aus dem Herbarien der Universitat Wien (WU), des Naturhistorischen

Museums (W), des Royal Botanic Garden Edinburgh (E), des Landesmuseums (LI), aus dem

Pretoria National Herbarium (PRE) und aus dem Privatherbarium von Prof. Dr. S. Vogel.

Field collections

. . Voucher
Species Locality Coll. date Collector Coll. date
00, Ennstal, Losenstein, 03.06.2007
Astrantia major L. Hohe Dirn, Steinbachgraben - | 07.05.2007 Kronister .Nr.08 ’
1 .
00, Ennstal, Losenstein, 03.06.2007
Astrantia major L. Hohe Dirn, Steinbachgraben - | 07.05.2007 Kronister .Nr.09 ’
5 .
00, Ennstal, Losenstein, 19.05.2007
Astrantia major L. Hohe Dirn, Steinbachgraben - | 19.05.2007 Kronister N. y ’
5 r. 05, 06
00, Ennstal, Losenstein,
Astrantia major L. Hohe Dirn, Steinbachgraben - | 03.06.2007 Kronister 03.06.2007
2
Chaerophyllum " . . 29.05.2007,
bulbosum L. NO, Guntramsdorf, Eichkogel | 13.05.2007 Kronister Nr.07
Sanicula europaea L. NO, Rodaun, Wienerwald 27.04.2007 Kronister 27'%'3207'
00, Ennstal, Losenstein, 07.05.2007
Sanicula europaea L. Hohe Dirn, Steinbachgraben - | 07.05.2007 Kronister Ny !
5 Nr.03, 04
00, Ennstal, Losenstein,
Sanicula europaea L. Hohe Dirn, Steinbachgraben - | 19.05.2007 Kronister
2
00, Ennstal, Losenstein,
Sanicula europaea L. Hohe Dirn, Steinbachgraben - | 07.02.2008 Kronister
2
Sanicula europaea L. 00, Wilhering - Kiirnbergwald | 07.05.2007 Kronister 07'%?'3207’
Sanicula europaea L. 00, Wilhering - Kiirnbergwald | 01.02.2008 Kronister
Sanicula europaea L. 00, Wilhering - Kiirnbergwald | 06.02.2008 Kronister
Sanicula europaea L. 00, Wilhering - Kiirnbergwald | 10.02.2008 Kronister
Sanicula europaea L. 00, Wilhering - Kiirnbergwald | 14.02.2008 Kronister
Sanicula europaea L. 00, Wilhering - Kiirnbergwald | 18.02.2008 Kronister
Sanicula europaea L. 00, Wilhering - Kiirnbergwald | 22.02.2008 Kronister
Sanicula europaea L. 00, Wilhering - Kiirnbergwald | 24.02.2008 Kronister
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Table 1.: Continued

Cultivated plants

Spiecies Cultivation site Coll. date Collector (\:/(;)Illj_cdh:tre
Astrantia major L. HB Vienna (HBV) 03.05.2007 Kronister 2%2262,01017’
Astrantia major L. HB Vienna (HBV) 08.05.2007 Kronister
Astrantia major L. HB Vienna (HBV) 14.05.2007 Kronister
Astrantia major L. HB Vienna (HBV) 07.05.2008 Kronister
Astrantia major L. HB Vienna (HBV) 08.05.2008 Kronister
Astrantia major L. HB Vienna (HBV) 14.05.2008 Kronister
Eryngium planum L. HB Vienna (HBV) 23.05.2007 Kronister 20'%?:%207’
Eryngium planum L. HB Vienna (HBV) 28.05.2007 Kronister
Eryngium planum L. HB Vienna (HBV) 08.04.2008 Kronister
Eryngium planum L. HB Vienna (HBV) 15.04.2008 Kronister
Eryngium planum L. HB Vienna (HBV) 22.04.2008 Kronister
Eryngium planum L. HB Vienna (HBV) 29.04.2008 Kronister
Eryngium planum L. HB Vienna (HBV) 05.05.2008 Kronister
Eryngium planum L. HB Vienna (HBV) 06.05.2008 Kronister
Eryngium planum L. HB Vienna (HBV) 07.05.2008 Kronister
Eryngium planum L. HB Vienna (HBV) 08.05.2008 Kronister
Eryngium planum L. HB Vienna (HBV) 14.05.2008 Kronister
Eryngium planum L. HB Vienna (HBV) 19.05.2008 Kronister
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Table 1.: Continued

Herbarium material

Coll. Date,

Spiecies Locality Nr Collector Herbarium
Actinolema eryngioides vormals Kurdistan, s.I. 10.05.1893, J. Bornmuller wu
Fenzl. Nr.1228
Actinolema eryngioides vormals Kurdistan, s.1. 06.06.1888, P. Sintenis wWu
Fenzl. Nr.970
Actinolema macrolema . 07.06.1892, . .
BoisS. Paphlagonis Nr.4146 P. Sintenis Wu
Actinolema macrolema . 25.05.1888, . .
Boiss. vormals Kurdistan, s.1. Nr.676 P. Sintenis wWu
Alepidea amatymbica . . 04.03.1895,
Eckl. & Zeyh COrientalis, s.I. NI 6955 R. Schlechter wu
Alepidea ciliaris La 05.1893,
Roche Cape Colony, s.l. NI.2676 R. Schlechter wu
. - 27.01.18095,
Alepidea longeciliata Natal, s.I. NI 6472 R. Schlechter wu
Alepidea longifolia E. 24.01.1895,
Mey ex Stend Natal, s.I. NI 6407 R. Schlechter wu
Alepidea setifera N. E. 01.03.1894,
B Transvaal, s.l. Nr.4748 R. Schlechter Wwu
AI__epldea swynnertonii Zimbabwe, s.I. 06.05.1993, E Priss| WU
Dimmer Nr.203
Arctopus echinatus, L Captown, s, 1894, A. Penthier w
T T Nr.2778 )
Arctopus echinatus, L. Orientalis, s.I. 10. 1909, Ethel West W
Nr.357
. 06.1896,
Arctopus echinatus, L. Capetown, s,l. NI 1624 Mac Owan W
Arctopus echinatus, L. Cape, s.l. s.d,, s.n. Bajer w
Arctopus echinatus, L. Cape, s.l. 05'0;3}]1829’ Vieber w
00, Ennstal, Losenstein,
Astrantia major L. Hohe Dirn, Steinbachgraben - 03'3?'%%07’ Kronister Wu
1 .
00, Ennstal, Losenstein,
Astrantia major L. Hohe Dirn, Steinbachgraben - 03'%?'3807’ Kronister Wu
P .
00, Ennstal, Losenstein,
Astrantia major L. Hohe Dirn, Steinbachgraben - 1I?lr0?)520(())67 Kronister Wu

2
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Table 1.: Continued

Coll. Date,

Spiecies Locality NI Collector Herbarium
Astrantia major L. HB Vienna (HBV) 20'%??807’ Kronister Wu
Astrantia major L. HB Vienna (HBV) 20'%?'5(1)07’ Kronister Wu
Chaerophyllum NO, Guntramsdorf, 29.05.2007, .
bulbosum L. Eichkogel Nr.07 Kronister wu
Chaerophyllum . 05.07.1903, Handel -
bulbosum L. W, Spittelberg s.n. Mazzettii WU
Chaerophyllum oo 19.06.1894, .
bulbosum L. LieRing sn. P. Hibl wWu
Eryngium planum L. HB Vienna (HBV) 20'%?'%207‘ Kronister wu
Hacquetia epipactis DC. HB Vienna (HBV) 12'021"'11976‘ M. Fischer wu
. . . . ; 25.05.1989, G. &E.
Hacquetia epipactis DC. Austria, Karnten Nr.672 Golles Wu
Lagoecia cuminoidea L. Israel, Ain Qilt 11'021"'11988‘ St. Vogel St. Vogel
Lagoecia cuminoidea L. Cyprus, Akama, Polis 11'%'1296’ St.Vogel St. Vogel
. o . . 03.06.1889, E.
Lagoecia cuminoidea L. Spain, Andalusia Nr.343 Reverchon Wu
Petagia saniculaefolia Tortorici, s.l. s.d., s.n. Todaro Wwu
Guss.
Petagia saniculaefolia - 05.1908,
Guss. Tortorici, s.l. Nr.736 H. Ross Wwu
Petagia saniculaefolia I .
Sicilia, s.l. s.d., s.n. V. Cesati LI
Guss.
Polemannia (H. Wolff) B. 05.01.1985,
L Burtt S. W. Cape Nr.11232 H. C. Taylor E/PRE
Polemanniopsis
marlothii (H. Wolff) B. L. S. W. Cape 18.02.1985, H. C. Taylor E/PRE
Nr.11269
Burtt
Polemanniopsis
marlothii (H. Wolff) B. L. S. W. Cape 16.01.1987, H.C. Taylor E/PRE
Nr.11729
Burtt
Polemanniopsis
marlothii (H. Wolff) B. L. Cape, s.l. 11.11.1974, PRE
Nr. 4305
Burtt
Polemanniopsis 21.12.2001 Bayer, R. J.
marlothii (H. Wolff) B. L. South Afrika, West Cape, T " | & Chander, PRE
Burtt Nr. 1074 G.T
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Table 1.: Continued

Coll. Date,

Spiecies Locality NI Collector Herbarium

Sanicula europaea L. i%rxxg?g\;'lg% 07'%?_'3207’ Kronister wu

Sanicula europaea L. NO, Rodaun, Wienerwald 27'%_‘3207’ Kronister wu

Sanicula europaea L. H(c))rfje’ Igi?:ftsattihgz(iﬂztggén 07'%‘?'3207' Kronister WU
-2 :

Sanicula europaea L. H(?k% S?r?%ilégihgﬁﬂztggén 07'%?'3207’ Kronister wu
-2 :

ﬁfghas':_otae”ia araliacea Ethyopia, s.I. 1959, sn. | . de'é'ran it wu

ﬁfghasrt‘_otae”ia araliacea Ethyopia, s.I. 1961, Nr.322 | . de'é'ran " WU

ﬁtoecghasrtl.maenia araliacea Abissinia, s.I. 26£3912%62’ Schimper wu

Steganotaenia araliacea Abyssinia, s.I. 1870, Nr.24 Maggio wWu

Hochst.

14




Ergebnisse

Sanicula L.

Die Gattung Sanicula umfasst 37 Arten und wird von Shan & Constance
(1951) in 5 Sektionen unterteilt:

e Sandwicenses Shan & Constance (3 Arten auf Hawaii)

e Sanicoria DC (12 Arten im Westen Nordamerikas und im Sdden
Sudamerikas)

e Tuberculatae Drude (3 Arten im Norden und Westen Chinas, in Korea
und Japan)

e Pseudopetagnia Wolff (6 Arten in Ostasien)

e Sanicula L. (= Sanicula DC; 13 Arten in Eurasien, Afrika, im Studosten

Asiens — Malaysia, in Ost- und Zentral- Nordamerika und Stidamerika)

Die Sektionen Sandwicenses und Sanicoria unterscheiden sich von den
Ubrigen Sektionen zum einen durch die Ausbildung einer Rlbe als
Uberdauerungsorgan und zum anderen durch die Ausbildung von
Nebensprossen und Seitensprossen (Bereicherungstriebe an den
Nebensprossen und dem Hauptspross) (Froebe, 1971a).

Die Sektion Sanicoria umfasst Arten mit Seitensprossen fast bis zur
Basis (Shan & Constance, 1951), wobei entweder ein Kkurzer
Segregationsschaft (bestehend aus ein bis vier verlangerten Internodien
oberhalb der Rosette) vorhanden ist, der die Seitensprosse von der
Innovationszone (inklusive Uberdauerungsknospe) trennt, oder sich drei bis
vier Internodien zwischen der Innovationszone und den Seitensprossen
entwickeln (Froebe, 1971a).

Die Sektion Sandwicenses ist dadurch gekennzeichnet, dass die
Innovationszone durch drei bis vier Internodien von den Seitensprossen
getrennt ist (Froebe, 1971a). Shan & Constance (1951) berichten von einem

Rhizom innerhalb dieser Sektion, wie in den drei folgenden. Doch nach

15



Froebe (1971a) unterlief Shan & Constance dabei ein Fehler und er
beschrieb die Arten dieser Sektion mit einer Ribe.

Die Sektionen Tuberculatae, Pseudopetagnia und Sanicula bilden
Rhizome als Uberdauerungsorgane aus (Shan & Constance, 1951; Froebe,
1971a).

Die Sektion Tuberculatae bildet Nebensprosse, aber keinen
Hauptspross, dieser verbleibt vegetativ (Prolifikation). Seitensprosse der
Nebensprosse sind nur distal vorhanden (Froebe, 1971a).

Die Sektion Pseudopetagnia ist ebenfalls durch die Ausbildung von
Nebensprossen gekennzeichnet. Die Seitensprosse an den Nebensprossen
und am Hauptspross werden aber ebenfalls nur distal ausgebildet (Freobe,
1971a).

Die im Folgenden besprochene Sanicula europaea ist die Typusart

der Sektion bzw. Gattung Sanicula.

Sanicula europaea L.

Allgemeine Morphologie

Sanicula europaea ist ein Geophyt mit einem unterirdischen Rhizom (Achse
1. Ordnung). Es werden nur eine laterale Innovationsknospe und ein
oberirdischer Hauptspross (Achse 2. Ordnung) pro Vegetationsperiode
gebildet (keine Nebensprosse!) (Fig. 1a uns 1b)

Die Blatter sind grundstéandig in einer Rosette angeordnet. Die
Phyllotaxis ist alternierend. Die Stangelblatter sind zunachst wechselstandig,
nehmen jedoch unterhalb der terminalen Primarinfloreszenz eine
scheinwirtelige Stellung ein (drei bis finf Hochblatter). Wahrend die
grundsténdigen Laubblatter lang gestielt und palmat sind, werden die
Stangelblatter mit zunehmender Insertionshéhe reduziert und nehmen
Hochblattcharakter an. Dabei werden die Petioli kiirzer (bis sitzend) und die
Blattchen (urspringlich funf) innerhalb der Spreiten weniger (drei bis eine)
und kleiner.

Aus den Achseln der Stangelblatter entspringen Seitensprosse

(Achsen 3. Ordnung) (Fig. 1 und 2). Diese Seitensprosse tragen wiederum
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Hochblatter (Vorblatter), gewdhnlich zwei, die fast gegenstandig inserieren
(Fig. 1 und 2). Aus deren Achseln entspringen Seitensprosse (Achsen 4.
Ordnung), die das Verzweigungssystem ihrerseits fortfhren und ggf. Achsen
5. Ordnung bilden kénnen. Mit zunehmender Ordnung der Achsen werden
dichasiale Verzweigungen weniger und monochasiale Verzweigungen
haufiger.

Alle Achsen enden in einer terminalen, ko&pfchenartigen,

andromonozischen Infloreszenz.

Infloreszenzmorphologie

Die Infloreszenzen (Fig. 3) setzen sich aus Partialinfloreszenzen,
Einzelbliten und Tragblatter zusammen. Die Partialinfloreszenzen bestehen
aus einer zentralen potentiellen Zwitterblite und - abhangig von der
Insertionshohe - einer oder zwei lateralen méannlichen Bluten und ihren
Tragblattern. Die somit di- oder triadischen Partialinfloreszenzen stehen an
der Peripherie und werden akropetal armblutiger, bis schlieBlich nur mehr
Einzelbliten mit Tragblattern (Ausnahme: terminale Blite) vorhanden sind.

Die zentralen Zwitterbliten der Partialinfloreszenzen vermannlichen
mit zunehmender Insertionshéhe in der Regel nach drei Partialinfloreszenzen
mit zentraler Zwitterblite, sodass die restlichen Partialinfloreszenzen jeweils
eine mannliche zentrale Blite aufweisen (siehe unten) und die folgenden
Einzelbliten mannlich sind. Ausgenommen ist die terminale Zwitterblite.
Apikal kdnnen Tragblatter auch ohne Achselprodukte (Bllten) vorkommen.

Die Infloreszenzen bilden potentiell vier Zwitterbliten aus, eine
terminale und drei periphere, sowie eine Vielzahl von mannlichen Bliten
(sechs bis vierzehn, inklusive laterale mannliche Bliten). Allen gemeinsam
sind Tragblatter, aus deren Achsel sie hervorgehen (Ausnahme: die
terminale ZwitterblUte).

In der Primarinfloreszenz kénnen bis zu vier Zwitterbliten ausgebildet
werden (Fig. 2b). Aber die drei potentiellen Zwitterbliten an der Peripherie
sind haufig zu mannlichen Bliten reduziert (Froebe, 1964), sodass nur eine

zentrale Zwitterbliite, die Terminalblite, vorhanden ist.
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In den Infloreszenzen der Seitensprosse sind theoretisch ebenfalls
vier Zwitterbliten moglich. Es werden aber jene peripheren Zwitterbliten zu
mannlichen Bliten reduziert, die der Abstammungsachse am nachsten
stehen (Fig. 2b Blite 3, 2). Je nach Hohe der Ordnung sind dann drei
(Infloreszenzen 2. Ordnung) oder zwei (Infloreszenzen 3. Ordnung)

Zwitterbluten pro Infloreszenz ausgebildet (Fig. 2b).

Blitenmorphologie

Die Zwitterbliten sind grofRer und weisen einen sehr kurzen Stiel auf,
wahrend die mannlichen etwas kleiner und lang gestielt sind. Die Bluten
weisen eine Funfzahligkeit der Blutenorgane auf. Die Ausnahme stellt das

zweikarpellige Gynoecien dar.

Entwicklung der Primérinfloreszenz

Unterhalb der Primarinfloreszenz sind bereits die Vegetationspunkte der
scheinwirtelig angeordneten Seitensprosse vorhanden, sie gliedern jedoch
noch keine Primordien ab.

Die Entwicklung der Primordien am Vegetationspunkt der
Primarinfloreszenz folgt der Anlegung der Seitensprosse (Fig. 4a). Sie
entstehen akropetal in einer /s Dispersion (Fig. 4a). Der erste Kreis,
bestehend aus Primordien 1 bis 5, ist alternierend zum zweiten Kreis aus
Primordien 6 bis 10 (Fig. 4a). Erhoht sich die Anzahl der Primordien, andert
sich die Dispersion zu einer (pseudo-) wirteligen Anordnung (Fig. 4b).

Die Primordien der Partialinfloreszenzen erscheinen als Vorwdlbungen
von grob dreieckiger Form an der Peripherie der Primarinfloreszenz.
Wahrend ihrer weiteren Entwicklung gliedern sich die Spitzen ab und es
entstehen neue uUbereinander liegende meristematische Zentren, je ein
apikales und ein basales Primordium (Fig. 5a).

Die apikalen Primordien der basalen Infloreszenzregion verlangern
sich lateral und gliedern zusatzlich zu dem Primordium in der Mitte laterale
Primordien ab (Fig. 5b). Sie entwickeln sich zu den Bliten der

Partialinfloreszenzen.
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Die basalen Primordien entwickeln sich zu den Tragblattern der
Partialinfloreszenzen (Fig. 5a-c und 5e), wachsen heran und schlie3en dabei
die junge Bluten schitzend ein (Fig. 4f).

Jedes der ersten drei (Fig. 4a) bis vier (Fig. 4c),
Partialinfloreszenzprimordien bringt zusétzlich zu dem zentralen Primordium
je zwei laterale Primordien hervor (Fig. 5b und 5c¢) und entwickeln sich somit
zu einer dichasial verzweigten dreiblitigen Partialinfloreszenz (Triade) (Fig.
5a-d). Die Partialinfloreszenzprimordien vier bis funf (sechs) gliedern sich je
in ein zentrales und ein laterales Primordium und bilden somit zweiblitige
monochasial verzweigte Partialinfloreszenzen (Diaden) (Fig. 5e). Die
Partialinfloreszenzen werden mit zunehmender Insertionshéhe armblitiger,
der Verzweigungsgrad nimmt also von dichasial zu monochasial ab (Triade
- Diade). Reduziert werden die lateralen mannlichen Bliten (2 > 1 - 0)
(Fig. 3), bis die zentrale potentielle Zwitterblute als Einzelblute tbrig bleibt.
Die Anzahl der Partialinfloreszenzen entspricht jener der Seitensprosse (Fig.
4a und 4b).

Die lateral entstandenen Primordien sind ebenfalls grob dreieckig und
teilen sich in apikale und basale Primordien (Fig. 5c). Aus den apikalen
Primordien entwickeln sich die lateralen Bliten. Aus den basalen Primordien
werden die zu den apikalen Primordien gehdrenden Tragblatter (Fig. 5d).
Wahrend der weiteren Entwicklung vergrof3ern sich auch diese Tragblatter
und bedecken die junge Infloreszenz, um die Bllitenanlagen zu schitzen
(Fig. 4f).

Der akropetalen Entwicklung der Primordien folgend, verbleiben die
weiter apikal entstandenen Primordien ohne laterale Ausdehnung und
laterale Bildung von Primordien. Sie teilen sich in ein apikales und ein
basales Primordium und entwickeln sich zu Einzelbliten und deren
Tragblattern (Fig. 5f). Auch diese Tragblatter wachsen schitzend um die
junge Infloreszenz (Fig. 4f).

Der Vegetationspunkt erschopft sich in der Bildung eines terminalen
Primordiums ohne Tragblatt (Fig. 4c). Unterhalb der Terminalblite konnen

Tragblatter ohne Achselprodukte (Bluten) vorkommen (Fig. 4d).
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Die Blutenentwicklung ist nahezu ebenfalls akropetal. Sie beginnt
allerdings nicht basal, sondern bei dem jingsten und somit dem apikalsten
Primordium, das sich zur terminalen Zwitterblite entwickelt (Fig. 4d). Sie
nimmt ihren weiteren Verlauf bei den peripheren potentiellen Zwitterbliten
(den zentralen Blutenprimordien der Partialinfloreszenzen), und endet, der
Entwicklungsreihe folgend, beim zweitjungsten Primordium (akropetale
Blutenentwicklung) (Fig. 4e).

Sehr frih sind GroRRenunterschiede der Blitenprimordien sichtbar. Das
Primordium der Terminalbliite Gbertrifft die anderen an Grol3e (Fig. 4¢) und
entwickelt sich zu einer Zwitterblite. Die ersten drei Primordien (Fig. 3 Bliuten
1 bis 3) im Zentrum der Partialinfloreszenzen kdnnen sich ebenfalls zu
Zwitterbluten entwickeln. Dabei ist die terminale Blute in ihrer Entwicklung
den peripheren Zwitterbliten etwas voraus (Fig. 4d-f). Die zentralen
Blitenanlagen der Partialinfloreszenzen entwickeln sich gemaf ihrer
Anlagenfolge zu  Zwitterbliten (das zentrale  Primordium  der
Partialinfloreszenz 1 beginnt nach dem terminalen Blutenprimordium als
erster BlUtenorgananlagen abzugliedern). Sie vermannlichen aber in der
Regel, nachdem drei Zwitterbliten gebildet wurden. Den Primordien
akropetal folgend, entwickeln sich diese zu ménnlichen Bluten. Die lateralen

Primordien entwickeln sich zu méannlichen Bliten (Fig. 3).
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Fig. 1: Sanicula europaea, a - Habitus einer blihenden Pflanze (Photo: J. Kronister). b - Schema einer
blihenden Pflanze; folgende Strukturen sind zu erkennen: bewurzeltes Rhizom, terminaler
Hauptspross, Innovationsknospe (schwarz), Laubblatter am Rhizom und an der Basis des
Hauptsprosses, Hauptspross mit Hochblattern und terminaler Primarinfloreszenz (,Képfchen®),
darunter zwei (in natura meist drei bis funf — siehe Photo Fig. 1a) scheingegenstéandigen (wirteligen)
Seitensprosse, die ihrerseits wieder zwei Seitensprosse ausbilden (siehe Schema Fig. 2); weiters
kénnen aus den Achseln der wechselstéandigen Hochblétter zusatzliche Seitensprosse entstehen
(punktierte Pfeile). Aus Froebe 1971.
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Fig. 2: Sanicula europaea, Infloreszenz. a - Primarinfloreszenz (zentrales ,Koépfchen®) mit drei
scheinwirteligen Seitensprossen, die ihrerseits wieder zwei scheinbar gegenstandige Seitensprosse
hervorbringen (Photo: J. Kronister). b - Schema einer Primérinfloreszenz und drei scheinwirteligen
Seitensprossen mit je zwei scheinbar gegensténdigen Seitensprossen; folgenden Strukturen sind zu
erkennen: Zwitterbliten (e) und potentielle Zwitterbliten, die bereits vermannlicht sind (o). Die
mannlichen Bluten (6-14 pro Képfchen) sind nicht eingezeichnet. TF = Terminalblite (terminal flower),
1, 2, 3 = periphere potentielle Zwitterblite.
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‘ = hermaphrodite flower O = male flower (/ \) = optionally reduced male flower

~-

7
«= bract (( = optionally reduced bract * = no flower TF = terminal flower
Y

Fig. 3: Sanicula europaea, Infloreszenzdiagramm;

folgende Strukturen sind zu erkennen:
Partialinfloreszenzen (1-5),

Einzelbliten (6-10 und TF), Terminalblite (TF), Zwitterbliten (e),

mannliche Bliten (o), Tragblatter (zu jeder Blite ein Tragblatt, Ausnahme: Terminalblite) und ein
Tragblatt ohne Achselprodukt. Die Partialinfloreszenzen (4 und 5) werden mit zunehmender
Insertionshdhe (gekennzeichnet durch die Nummerierung: 1-10) armblitiger. Reduziert werden die
lateralen mannlichen Bliten und die dazu gehérenden Tragblatter (2—1—0). Die zentralen potentiellen
Zwitterbliten vermannlichen, sodass schlieRlich nur mehr mannliche Einzelbliten (6-10) vorhanden

sind. Alle Bliiten entstehen in der Achsel eines Tragblattes (Ausnahme: Terminalbliite,). Apikal kénnen
auch Tragblatter ohne Achselprodukt vorhanden sein ().
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Fig. 4: Sanicula europaea, Entwicklung einer Primérinfloreszenz. a - Die Entwicklung der Primordien

(1-7) folgt der Anlegung der Seitensprosse (I-1ll) (Die Nummerierung entspricht der Anlagenfolge —
siehe auch e). Sie entstehen akropetal in einer %/s Stellung. Erster (1-5) und zweiter (nur 6 und 7
vorhanden) Kreis alternieren. Die Anzahl (drei) der Partialinfloreszenzen entspricht der der
Seitensprosse (Siehe auch b). b - Die Dispersion @ndert sich mit zunehmender Anzahl der Primordien
zu einem (pseudo-)wirteligen Muster. (Die Nummerierung entspricht der Anzahl der
Partialinfloreszenzen: 1-5 und Seitensprosse: I-V). An den Seitensprossen beginnt die Entwicklung der
Primordien an der Peripherie. ¢ - Jedes Primordium teilt sich in ein apikales und ein basales
(Ausnahme: Terminalbliite). Vier dichasiale Partialinfloreszenzen. Vegetationspunkt erschépft sich in
ein einem terminalen Primordium. Das terminale Blutenprimordium (PTF) uUbertrifft die anderen an
GrolRe. d - Tragblatter (B) ohne Achselprodukte. Das terminale Blutenprimordium beginnt mit der
Entwicklung zur Terminalblite (TF) und ist somit den peripheren Zwitterbliiten voraus (siehe auch e
und f). e - An der Peripherie beginnt die Blitenentwicklung bei den potentiellen Zwitterbliten (1-5) im
Zentrum der Partialinfloreszenzen und verlauft weiters akropetal (1-10). f - Die heranwachsenden
Tragblatter krimmen sich schiitzend Uber die Infloreszenz. SEM Bilder; MaRstab: 200um
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Fig. 5: Sanicula europaea, Partialinfloreszenzentwicklung. a-d dichasiale Partialinfloreszenz. a - Ein

Primordium gliedert sich in ein apikales Primordium und ein basales Primordium (PSB). b - Das apikale
Primordium verlangert sich lateral. Zwei laterale Primordien (LP) entstehen zusétzlich zum zentralen
Primordium. Das basale Primordium beginnt sich zum Tragblatt (B) zu entwickeln. ¢ - Das Primordium
der Zwitterbliite (PHF) entsteht. Die lateralen Primordien teilen sich in ein apikales Primordium (PMF)
und ein basales Primordium (PLB). d - Die basalen Primordien (PLB) entwickeln sich zu den lateralen
Tragblattern (LB). Die Zwitterblite (HF) beginnt sich zu entwickeln. Das Tragblatt der
Partialinfloreszenz ist abprapariert. e - Monochasiale (diadische) Partialinfloreszenz bestehend aus
einem Zwitterblitenprimordium (PHF) und einem lateralen Primordium (LP) sowie einem
Tragblattprimordium (PSB). Das laterale Primordium hat sich noch nicht in eine obere Bluten- und eine
untere Tragblattanlage geteilt. f - Ein einzelnes Blitenprimordium (PSF) mit einem Tragblattprimordium

(PSB) (ohne laterale Ausdehnung und Abgliederung von Primordien). SEM Bilder; MaRRstab: 50um
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Hacquetia Neck. ex DC.

Hacquetia ist eine Gattung mit nur einer Art, Hacquetia epipactis (Scop.) DC.
Urspriunglich von Scopoli (1771) als Astrantia epipactis beschrieben und von
De Candolle (1830) in die neue Gattung Hacquetia gestellt. 1904 wurde sie
von Krause zu Sanicula transferiert, das aber auf Grund der
morphologischen Eigenstandigkeit nicht allgemein akzeptiert wurde.
Allerdings sprechen molekulare Befunde ebenfalls fiir eine Eingliederung in
die Gattung Sanicula (Valiejo-Roman et al., 2002, Calvifio & Downie, 2007).
Der Name muss somit lauten: Sanicula epipactis (Scop.) E.H.L.Krause. Die
Gattung/Art kommt nur im sddlichen und 6stlichen Mitteleuropa vor, vom
Suden der Schweiz bis nach Ungarn (Drude, 1898,).

Hacquetia epipactis (Scop.) DC

= Sanicula epipactis (Scop.) E.H.L. Krause.

Allgemeine Morphologie

Hacquetia epipactis ist ein Rhizomgeophyt (Achse 1. Ordnung) Zusatzlich
zum oberirdischen Hauptspross (Achse 2. Ordnung) kann ein Nebenspross
(Rosettentriebe) sowie eine weitere Innovationsknospe austreiben. Diese
zusatzliche Innovation treibt aus einer Knospe aus, die im Vorjahr angelegt
wurde und beinhaltet einen zuséatzlichen Spross und mehrere Nebensprosse
(Rosettentriebe) (Froebe, 1971a) (Fig. 6a und 6b).

Die Laubblatter sind grundstéandig in einer Rosette angeordnet, lang
gestielt und palmat (funf Blattchen).

Alle oberirdischen Sprosse schlieBen durch eine terminale
Infloreszenz ab und bringen keine weiteren Verzweigungen (Achsen hdherer
Ordnungen) hervor. Abgesehen von den Hochblattern an der Basis der
terminalen Infloreszenz sind keine weiteren Stangelblatter und somit keine

distalen Bereicherungstriebe vorhanden (Fig. 6a und 6b).
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Infloreszenzmorphologie

Die Infloreszenzen sind terminale, kopfchenartige, andromondzische
Blitenkonvolute, mit einem basalen Hochblattwirtel aus finf bis sechs
Hochblattern (Fig. 6a und 7a) (funf bis acht laut Froebe, 1964). Sie setzen
sich aus Partialinfloreszenzen und Einzelbliten zusammen. Die
Partialinfloreszenzen bestehen aus einem Tragblatt, einer zentralen
Zwitterblute und ein bis zwei lateralen mannlichen Bliten (abhangig von der
Insertionshohe). Die Partialinfloreszenzen stehen an der Peripherie und
werden akropetal armblitiger, sodass schlie3lich nur mehr Einzelbliten
vorhanden sind. Die Einzelbliten sind zundchst noch Zwitterbluten,
vermannlichen aber mit zunehmender Insertionshohe mit Ausnahme der
terminalen Zwitterblite (Fig. 7b und 7c).

Die Verteilung der Bluten innerhalb der Infloreszenzen ergibt eine
aul3ere, periphere Zone aus Zwitterbliten, zwischen denen sich ein bis zwei
mannliche Bliten befinden, eine mittlere Zone aus rein zwittrigen Bliten,
gefolgt von einer apikalen mannlichen Zone mit einer zentralen Zwitterblite.
Die Anzahl der mannlichen Bluten (eine oder zwei) zwischen den
Zwitterbluten ergibt sich aufgrund der Anzahl der Partialinfloreszenzen (finf
oder sechs). In den untersuchten ,Kopfchen® wurden neun bis zwolf
Zwitterbluten (inklusive Terminalblite) und zwolf bis sechzehn mannliche
Bluten (inklusive der lateralen mannlichen Bluten) gezahlt. In den
Infloreszenzen mit sechs Hochblattern wurden sieben bis acht laterale
mannliche Bliten gezahlt (Fig. 7b), wahrend in den Infloreszenzen mit funf
Hochblattern acht bis neun laterale mannliche Bliten vorkamen (Fig. 7c). Die
Haufigkeit eines funf- oder sechszéhligen Hochblattwirtels war annahernd
gleich (3:5).

Tragblatter sind in der vollstdndig entwickelten Infloreszenz -
abgesehen von dem Hochblattwirtel an der Basis - keine vorhanden (Fig. 7b
und 7c¢).

Bliitenmorphologie

Die Bluten sind finfzahlig, mit Ausnahme des zweikarpelligen Gynoeceums

der ZwitterblUten.
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Entwicklung der Primérinfloreszenz

Am Vegetationspunkt der Priméarinfloreszenz werden ovale Primordien
sichtbar. Diese Primordien gliedern sich akropetal in einer /5 Dispersion vom
Apikalmeristem ab (Fig. 8a). Die Wirtel sind alternierend.

Die Primordien (1 bis 5/6) an der Peripherie der Primarinfloreszenz
entwickeln sich in weiterer Folge zu Partialinfloreszenzen (Fig. 9). Sie teilen
sich zunéchst in ein basales und ein apikales Primordium (Fig. 9a).

Das basale Primordium vergré3ert sich und entwickelt sich zum
Tragblatt der Partialinfloreszenz. Diese Tragblatter (funf in Fig. 8b und sechs
in Fig. 8c) der Partialinfloreszenzen bilden den Hochblattwirtel und verleihen
dem Blutenkonvolut den Charakter eines Pseudanthiums. Sie wachsen
wahrend der Entwicklung der Infloreszenz und der Bliten nicht schitzend
Uber diese (Fig. 8f), sondern vergrof3ern sich erst nach dem Beginn der
Blutenentwicklung.

Die apikalen Primordien verlangern sich lateral und es werden in den
Zentren sowie lateral neue meristematische Zentren gebildet (Fig. 9b). Es
entstehen dadurch dichasial-dreiblitige (Fig. 9a-d) oder monochasial-
zweiblutige (Fig. 9e) Partialinfloreszenzen, wobei der Verzweigungsgrad von
dichasial zu monochasial mit zunehmender Insertionshéhe abnimmt. Die
zentralen Primordien sowie die lateral gebildeten Primordien stellen
Blutenprimordien dar (Fig. 9¢). Die zentralen Primordien entwickeln sich zu
Zwitterbluten und die lateralen Primordien zu mannlichen Bliten.

Zusatzlich zu den Zwitterbliten der Partialinfloreszenzen kénnen noch
weitere vier bis sechs Primordien Zwitterbllten bilden (Fig. 8f). Daraus ergibt
sich eine aulerste Zone der oben erwahnten Blutenverteilung, namlich aus
Zwitterbliten und dazwischen gestellten mannlichen Bluten, sowie eine

mittlere Zone aus Zwitterbliten (Fig. 7b und 7c).
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Der Entwicklung der Primordien am Vegetationspunkt akropetal
folgend entstehen aus den weiteren Primordien (ab 6/7) Einzelbliten. Die
Primordien 5/6 teilen sich zunachst noch in ein basales und ein apikales
Primordium, wobei sich die basalen Primordien zu Tragblattern entwickeln
konnen oder + stark verkimmern (Fig. 9f). Die weiteren Primordien
verbleiben ohne Tragbléatter auszubilden und vermé&nnlichen, nachdem neun
bis elf Zwitterblutenprimordien (inklusive der zentralen Zwitterbluten der
Partialinfloreszenzen) entstanden sind.

Besonders auffallig ist das relativ gro3e Primordium terminal des
Vegetationskegels, in das sich das Apikalmeristem erschopft (Fig. 8c),
welches gewissermal3en mit der Blutenentwicklung beginnt (Fig. 8d).

Die peripheren Blutenprimordien beginnen erst nach dem terminalen
Blutenprimodium mit der Entwicklung der Blitenorgane. Die Entwicklung der
Primordien zu Bliten erfolgt sonst aber ebenfalls akropetal (Fig. 8d und 8e).
Die  Entwicklung beginnt bei den zentralen Primordien der
Partialinfloreszenzen, die sich zu Zwitterbliten entwickeln (Fig. 8d und 9d),
sowie die ihnen akropetal folgenden nachsten vier bis sechs
Einzelblitenprimordien. Die weiteren Einzelblitenprimordien entwickeln sich
gemall ihrer akropetalen Anlagenfolge zu mannlichen Bliten (Fig. 8f).

Die lateralen Blutenprimordien der Partialinfloreszenzen beginnen mit
ihrer Entwicklung erst nachdem die zentralen Blutenprimordien der
Partialinfloreszenzen und die ihnen folgenden Einzelblitenprimordien mit der
Blutenentwicklung begonnen haben (Fig. 8d und 8e). Sie entwickeln sich zu

mannlichen Bliten.
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Q7 , .'iu VAR AN b ~ = leaves
Fig. 6: Hacquetia epipactis, a - Habitus einer blihenden Pflanze (Photo: A. WEBER). b - Schema einer
blihenden Pflanze; folgende Strukturen sind zu erkennen: bewurzeltes Rhizom, Innovationsknospen
(schwarz), Laubblatter am Rhizom (reduziert dargestellt), terminaler Hauptspross (PS — primary shoot)
mit Primérinfloreszenz (Pl — primary inflorescence), darunter zwei (in natura meist fiinf oder sechs —
siehe Photo Fig. 6a und 7a, b, c) scheinwirtelig angeordnete Hochblatter. Zusatzlicher Spross (AS —
additional shoot) und Rosettentrieb (R — rosette shoot). Aus Froebe 1971.
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. = hermaphrodite flower O = male flower { ) = optionally reduced male flower

(= bract TF = terminal flower
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. = hermaphrodite flower O = male flower { ) = optionally reduced male flower

c @= bract TF = terminal flower

Fig. 7: Hacquetia epipactis, a - Terminale kdpfchenartige Infloreszenz mit einem sechs- und einem
funfzéhligen Hochblattwirtel (Photo: A. WEBER). b - Infloreszenzdiagramm mit sechs Tragblattern. ¢ -
Infloreszenzdiagramm  mit  finf  Tragblattern; folgende  Strukturen sind zu erkennen:
Partialinfloreszenzen (1-5/6), Einzelbliten (6-15/16), Terminalblute (TF), Zwitterbliiten (e), mannlichen
Bliten (o) und Tragblatter. Tragblatter sind nur peripher vorhanden (finf oder sechs) und kleiner
dargestellt. Sie bilden einen geschlossenen Kreis (siehe Photo Fig. 2a). Die Partialinfloreszenzen (1-
5/6) werden mit zunehmender Insertionshéhe (gekennzeichnet durch die Nummerierung: 1-15/16) zu
Einzelbluten (6/7-15/16) reduziert. Reduziert werden die lateralen mannlichen Bliten (2—1—0). Die
Einzelbliten sind zunadchst noch Zwitterbliten (6/7-10), vermannlichen (11-15/16) aber mit

zunehmender Insertionshéhe. Ausnahme ist die terminale Zwitterblite (TF).
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Fig. 8: Hacquetia epipactis, Entwicklung einer Priméarinfloreszenz. a - Akropetale Entwicklung in %ls
Stellung (Nummerierung 1-10 entspricht der Anlagenfolge). b - Infloreszenz mit funf Tragblattern. c -
Infloreszenz mit sechs Tragblattern, bereits mit terminalen Blitenprimordium (PTF) (die Nummerierung
I-VIVI entspricht der Anzahl der Tragblatter). d - Das terminale Blitenprimordium beginnt sich zur
Terminalblite (TF) zu entwickeln. Die weitere Blitenentwicklung erfolgt akropetal, beginnend beim
zentralen Blutenprimordium der Partialinfloreszenz. Die lateralen mannlichen Bliten beginnen ihre
Entwicklung erst nachdem die Blltenentwicklung akropetal fortgeschritten ist. (siehe auch 8e) e -
Akropetale Entwicklung der Primordien zu Bliten (Nummerierung entspricht der Anlagenfolge). f - Flnf
Partialinfloreszenzen (P) mit Tragblattern, vier dichasial und eines monochasial. Zusatzlich sichtbar
sechs weitern Zwitterbllten, inklusive Terminalblite (TF) und neun méannliche Bllten. Bei den
Zwitterbliten sind bereits die Anlagen der Karpelle sichtbar. Die Tragblatter wachsen wahrend der
Entwicklung der Infloreszenz nicht schiitzend Uber diese.

SEM Bilder; Maf3stab: a-e: 400um, f: 800um

33



Fig. 9: Hacquetia epipactis, Partialinfloreszenzentwicklung. a-d - Dichasiale Partialinfloreszenz. a - Das

Primordium teilt sich in ein apikales und ein basales Primordium. b - Das apikale Primordium verlangert
sich lateral. Es beginnen sich ein zentrales Zwitterblitenprimordium (PHF) und zwei laterale
Primordien (LP) zu entwickeln. Das basale Primordium formt sich zum Tragblattprimordium (PSB). c -
Bildung des zentralen Zwitterblitenprimordiums (PHF) und der Primordien der lateralen méannlichen
Bluten (PMF). d - Die Zwitterbliite (HF) im Zentrum der Partialinfloreszenz beginnt sich in die Anlagen
der Blitenorgane zu differenzieren. Das Tragblatt (B - bract) beginnt seine Entwicklung. e -
Monochasiale Partialinfloreszenz aus zentralem Zwitterblitenprimordium (PHF) und einem lateralen
mannlichen Blutenprimordium (PMF), sowie einem Tragblattprimordium (PSB). f - Ein einzelnes
Blutenprimordium (PSF) mit verkiimmerten Tragblattprimordium (PRB).

SEM Bilder; Mal3stab: 100pum

34



Astrantia L.

Die Gattung Astrantia besteht aus neun Arten und kommt in den
europaischen Gebirgen (Alpen, Karpaten, der Balkanhalbinsel, Pyrenden und
Apennin), dem Anatolischen Hochland und im Kaukasus vor.

Die Gattung wird in 2 Sektionen unterteilt:

e Sektion Astrantia (Macraster Calestani) beinhaltet: A. maxima, A.

trifida, A. pontica, A. colchica und A. major. Sie unterscheidet sich von
der 2. Sektion durch derbe drei- bis funfnervige Hullblatter, wobei die
Nerven untereinander netznervig in Verbindung stehen (fiederastig).
Die Kelchzahne sind sehr spitz und fast stechend.

e Sektion Astrantiella Calestani umfast: A. minor, A. pauciflora, A.

bavarica und A. carniolica und ist charakterisiert durch diinne, hautige,
dreinervige Hullblatter. Die Nerven stehen hier aber nicht netznervig in
Verbindung. Die Kelchzéhne sind eiférmig und stumpf (Wérnz, 2001,
Wornz, 1999; Hegi, 1925/1926; Engler, 1913).

Astrantia major L.

Allgemeine Morphologie

Astrantia major ist ein Geophyt mit einem Rhizom (Achse 1. Ordnung) als
Uberdauerungsorgan. Ein oberirdischer, blitentragender Hauptspross wird
nicht ausgebildet, dieser verbleibt vegetativ (Prolifikation). Es werden nur
Nebensprosse (Rosettentriebe, Achsen 2. Ordnung) gebildet (Froebe,
1971a), die alle in einer terminalen Primé&rinfloreszenz enden und distal
Seitensprosse bilden (Fig. 10). Die grundstandigen Laubblatter (des
Hauptsprosses und der Nebensprosse) sind lang gestielt und palmat. Die
Stangelblatter der Nebensprosse werden mit zunehmender Insertionshéhe
zu Hochblattern reduziert, indem die Petioli kirzer werden, so dass die
Hochblatter schlie3lich sitzend an den Achsen inserieren. Weiters von der

Reduktion betroffen sind die Spreitenlappen. Sie werden kleiner und von
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ursprunglich sieben bis finf auf drei bis eines reduziert. Die Stangelblatter
sind wechselstandig. Die Internodien werden aber ebenfalls mit
zunehmender Insertionshohe reduziert und die Hochblatter nehmen eine
scheinwirtelige Stellung ein.

Zuséatzlich zur Basitonie (Rosettentriebe) werden distal noch
Bereicherungstriebe (Seitensprosse) ausgebildet. Je nach Phyllotaxis der
Tragblatter werden somit (von unten nach oben) wechselstandig,
gegenstandig bis wirtelig (drei bis finf) angeordnete Seitensprosse (Achsen
3. Ordnung) gebildet, die ihrerseits wiederum Hochblatter aufweisen, aus
deren Achsel erneut Seitensprosse (Achsen 4. Ordnung) entspringen
konnen. Der Verzweigungsgrad nimmt mit zunehmender Ordnung der
Seitenachsen von pleiochasial zu dichasial und monochasial ab. Hochblatter
und somit potentielle Tragblatter sind haufig mehr vorhanden als
Seitensprosse.

Alle  Achsen enden in einer terminalen, doldenartigen,

andromonozischen Infloreszenz.

Infloreszenzmorphologie

Der basale Hochblattwirtel (,Involucrum®), aus dreizehn bis achtzehn
Tragblattern, verstarkt den Anschein eines Pseudanthiums. Abgesehen von
diesen basalen Tragblattern“ sind in den voll ausgebildeten Infloreszenzen
keine weiteren Tragblatter vorhanden (Fig. 13 und 17a).

Die Infloreszenzen sind dolden- bis képfchenartige, andromondézische
Blutenkonvolute aus 49 bis 64 Bluten. Laut Vogler (1909) bestehen sie aus
43 bis 107 Bluten, wobei 64 Bliten am oOftesten vorkamen. Die

Infloreszenzen setzen sich zusammensetzen aus:

e einer basal-peripheren Zone aus 34 maénnlichen Bliten (Froebe,
1964),
e einer mittleren Zone aus 16 Zwitterbliuten (Froebe, 1964) und

e einer apikalen Zone aus 15 mannlichen Bliten (Froebe, 1964).
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Bei Voglers Untersuchung (1909) kamen zwischen 6 und 32 Zwitterbllten
haufiger vor, wobei 16 Bluten am haufigsten auftraten. Die mannlichen
Bluten variieren bei Vogler (1909) zwischen 10 und 92, wobei er nicht
zwischen denen der basalen und apikalen Region unterschied.

Die mittlere Zone, die Zone der Zwitterbluten, wird in Infloreszenzen héherer
Ordnung zu Gunsten der apikalen Zone (rein mannliche Bliten) reduziert.
Die Infloreszenzen hdherer Ordnung vermannlichen zunehmend (Fig. 1la
und 11b).

Das Blutenkonvolut (Fig. 12) setzt sich aus Partialinfloreszenzen und
Einzelbliten zusammen. Die Partialinfloreszenzen bestehen aus einem
Tragblatt, einer zentralen, potentiellen Zwitterblite, zwei lateralen
mannlichen Bluten mit je einem Tragblatt und einer basalen méannlichen
Blute. Die Tetraden (Partialinfloreszenzen) stehen an der Peripherie und
werden akropetal reduziert. Reduziert werden die Tragblatter der lateralen
mannlichen Bluten und das Tragblatt der Partialinfloreszenz bis schliel3lich
nur mehr die nackte Tetrade vorhanden ist. Weiters werden laterale und
basale méannliche Bluten reduziert, tbrig bleibt die zentrale Zwitterblite der
Partialinfloreszenz als einzelne Blite. Diese einzelnen Zwitterbliten (je ohne
Tragblatt) vermannlichen mit zunehmender Insertionshéhe. Es ist keine

terminale Zwitterbllte ausgebildet.

Bliitenmorphologie

Die mannlichen Bliten sind lang gestielt und stellen Reduktionsformen der
Zwitterbliten dar. Die Zwitterbliten weisen einen weit kiirzeren Stiel auf. Die
Bluten sind, abgesehen von den zweikarpelligen Gynoeceen der

Zwitterbluten, finfzahlig.

Entwicklung der Priméarinfloreszenz

An der Basis der terminalen Primarinfloreszenz sind Blattanlagen und in
deren Achseln die Vegetationspunkte der Seitensprosse sichtbar. Die
Blattanlagen entwickeln sich akropetal und sind nach einer % Dispersion

angeordnet (Fig. 13a).
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Am Vegetationspunkt der Primarinfloreszenz werden akropetal
Primordien gebildet (Fig. 13a und 17a). Die ersten Primordien sind noch
nach einer /s Dispersion angeordnet (Fig. 13a) und folgen dabei der
Anordnung der Seitensprosse. Diese Anordnung geht jedoch, bedingt durch
die hohe Anzahl der Primordien und die Wélbung des Vegetationspunktes
(Fig.13b), verloren.

Die ersten peripheren Primordien (meist acht) gliedern sich in ein
basales und ein apikales Primordium (Fig. 14a).

Aus den basalen Primordien entwickeln sich Tragblattprimordien (Fig.
14b). Diese Tragblatter vergrofRern sich in weiterer Folge (Fig. 13b und 17b)
und hillen die Infloreszenz schitzend ein (Fig. 13c und 13d). Sie sind die
Tragblatter der Partialinfloreszenzen.

Aus den apikalen Primordien entstehen Partialinfloreszenzen (Fig.
14b). Dabei hebt sich im Zentrum ein Primordium empor, das lateral und
basal zunachst von einem meristematischen Wulst umgeben ist (Fig. 14b).
Dieser Wulst kann sich lateral weiter verlangern, sodass neben dem
Tragblattprimordium der Partialinfloreszenz, zwei Primordien gebildet werden
(Fig. 14b). Diese lateralen Primordien entwickeln sich zu Hochblattern (Fig.
14c). Dabei vergréRern sie sich ebenfalls und hullen die sich entwickelnde
Infloreszenz schitzend ein.

Aus dem Ubrigen meristematischen Wulst kann sich dann ein laterales
(Fig. 14b) Primordium nach dem anderen sowie ein basale Primordium
entwickeln. Pro Partialinfloreszenzprimordium kénnen ein zentrales
Primordium, zwei laterale Primordien (inklusive Tragblatter) und ein basales
Primordium entstehen (Fig. 14c).

Die zentralen lateralen und basalen Primordien stellen
Blitenprimordien dar (Fig. 14d). Die zentralen Primordien entwickeln sich zu
Zwitterbluten, wahrend aus den lateralen und basalen Primordien mannliche
Bllten entstehen (Fig. 14e und 14f).

An der Peripherie der Infloreszenz entwickeln sich
Partialinfloreszenzen und deren Tragblatter (Fig. 17a). Die Tragblatter sind
nur basal vorhanden (Fig. 17a). Mit zunehmender Insertionsh6he entstehen

einzelne Primordien ohne Tragblatter (Fig. 17a).
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Bei den peripheren Partialinfloreszenzen handelt es sich um Tetraden
(Fig. 15a). Mit zunehmender Insertionshéhe werden die Partialinfloreszenzen
reduziert (Fig. 15 und 16). Als erstes von der Reduktion betroffen sind die
lateralen Tragblatter (Fig. 15b). Eines nach dem anderen wird nicht mehr
entwickelt, sodass schliel3lich die lateralen méannlichen Bliten ohne Tragblatt
verbleiben (Fig. 15c¢). Als nachstes wird das Tragblatt der Partialinfloreszenz
reduziert. Die Tetrade bleibt somit ohne Tragblatt zurick (Fig. 15d).

Eine mdgliche weitere Reduktion ist nun, dass ein mannliches (basal
und lateral) Blutenprimordium nach dem anderen reduziert wird, sodass
schlieBlich nur mehr das zentrale Zwitterblitenprimordium Ubrig bleibt.
Ubergangsformen sind dabei mdglich. Jedoch konnten diese
Reduktionsschritte kaum beobachtet werden. Bei den untersuchten
Exemplaren folgen auf die Tetraden meist sofort einzelne Blutenprimordien.
Drei Exemplare stellen eine Ausnahme dar (Fig. 16). Bei einem Exemplar
sind zwei Diaden gefunden worden (Fig. 16). Eine Diade besteht aus einem
zentralen und einem lateralen Primordium (Fig. 16a). Die andere Diade, mit
einem zentralen und einem basalen Primordium (Fig. 16b), kann als
Reduktion einer Tetrade bezeichnet werden, da lateral des zentralen
Primordiums Reste (Fig. 16b ) des meristematischen Wulstes erkennbar
sind, die sich jedoch nicht mehr weiter zu Primordien entwickelt haben. Die
zwei weiteren Exemplare zeigen je, bereits in einer ho6hern
Entwicklungsstufe, Diaden mit einer zentralen und einer lateralen Blite (Fig.
16c) sowie mit einer zentralen und einer basalen Blute (Fig. 16d). (Die
Blutenorgane beginnen sich zu differenzieren). Bei diesen Exemplaren sind
zusatzlich zu den Diaden noch Triaden gefunden worden. Die Triaden
bestehen bei beiden Exemplaren aus einer zentralen, einer lateralen und
einer basalen Bliite (Fig. 16e und 16f).

Die Einzelblitenprimordien verbleiben, ohne sich in basale und
apikale Primordien zu gliedern (Fig. 17b). Es werden keine Tragblatter
angelegt. Sie entwickeln sich zunachst noch zu Zwitterbliten (zentrale
Zwitterbliten  der Partialinfloreszenzen), vermannlichen aber mit
zunehmender Insertionshéhe. Das Apikalmeristem der Infloreszenz endet in

der Bildung einzelner mannlicher Bluten (Fig. 13b). Ein Rest des
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Apikalmeristeme ist neben dem =zu letztgebildeten Primordium einer
mannlichen Blute sichtbar (Fig. 13b +). Es wird keine Terminalblite angelegt.

Die Blutenentwicklung erfolgt ebenfalls akropetal (Fig. 17c¢) und
beginnt bei den zentralen Primordien der Partialinfloreszenzen
(Zwitterbltiten), setzt sich fort bei den einzelnen Primordien, die zunachst
noch zu Zwitterbltiten werden (mittlere Zone aus Zwitterbliiten) und endet bei
den Primordien, die sich zu méannlichen Bluten entwickeln (apikale Zone aus
mannlichen Bluten). Die Entwicklung der lateralen und basalen Primordien zu
mannlichen Bluten beginnt erst, wenn die apikalen Primordien ihre

Entwicklung zu ménnlichen Bliten begonnen haben (Fig. 17d).

Z = leavés and hypsophylls

Fig. 10: Astrantia major, a - Habitus einer bliihenden Pflanze (Photo: J. Kronister). b - Schema einer
bluhenden Pflanze; folgende Strukturen sind zu erkennen: bewurzeltes Rhizom, Innovationsknospen
(schwarz), Laubblatter am Rhizom (reduziert dargestellt), terminaler oberirdischer Hauptspross wird
nicht ausgebildet (x). Es sind nur Nebensprosse mit Priméarinfloreszenz (,Képfchen®) vorhanden und
darunter zwei (in natura zwei bis fiinf — siehe Photo Fig. 10a und 11a) scheinwirtelig gestellte
Bereicherungstriebe (Seitensprosse), die ihrerseits wieder zwei Seitensprosse ausbilden. Weitere
Seitensprosse koénnen aus den Achseln der wechselstédndigen Hochblatter entstehen (punktierte
Pfeile). Aus Froebe 1971.
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:: = zone of male flowers at the periphery
@ = zone of hermaphroditic flowers in the middle

b X = zone of male flowers at the apex

Fig. 11: Astrantia major, Vermannlichungstendenz. a - Infloreszenz 1. Ordnung (Mitte) aus einer (von
aulRen nach innen) Zone mannlicher Bliten, Zwitterbliten und mannlicher Bliten (nicht sichtbar).
Infloreszenzen 2. Ordnung bereits nur mehr aus mannlichen Bliten aufgebaut (Photo: J. Kronister). b -
Schema der Vermannlichungstendenz aus vier Infloreszenzen (die Ordnung ist durch die Nummer
gekennzeichnet). Die Zone der Zwitterbliten (schraffiert) reduziert sich mit zunehmender Ordnung (1
—> 4) zu Gunsten der apikalen Zone aus mannlichen Bliten (x). AuBen (punktiert) die periphere Zone

aus mannlichen Bliten.
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Fig. 12: Astrantia major, Infloreszenzdiagramm; folgende Strukturen sind zu erkennen:
Partialinfloreszenzen (1 bis 9) mit einer zentralen Zwitterbllte (e), drei lateralen (zwei) — basale (eine)
mannliche Bluten (o), einem zur Partialinfloreszenz gehdérenden Tragblatt und zwei lateralen
Tragblatter, je eines zu jeder der zwei lateralen méannlichen Bluten. Die basale ménnliche Blite
verbleibt, ohne ein Tragblatt auszubilden. Mit zunehmender Insertionshéhe (gekennzeichnet durch die
Nummerierung 1 bis 31) werden die Partialinfloreszenzen reduziert: zuerst ein laterales Tragblatt (3,
4), dann beide lateralen Tragblatter (5, bei 6 bereits reduziert) und schlie3lich das Tragblatt der
Partialinfloreszenz. Weiters werden die basalen und die lateralen mannlichen Bliiten (8, 9) reduziert
und Ubrig bleiben die einzelnen Bliten (die zentralen Zwitterbliten der Partialinfloreszenzen) (11 bis
26) ohne Tragblatter. Die zunadchst noch zwittrigen Bliten vermannlichen mit zunehmender
Insertionshdéhe (ab 26). Die Infloreszenz erschdpft sich in mannlichen Bliten ohne eine zwittrige
Terminalblute zu bilden. Die Tragblatter sind nur peripher vorhanden und kleiner dargestellt. Sie bilden

einen Kreis (Siehe Photo Fig. 11a).
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Fig. 13: Astrantia major, Infloreszenzentwicklung. a - Die Blattanlagen (1, 2, 3, 4, bei 1 nur der

Vegetationspunkt eines Seitensprosses sichtbar, Tragblatt wurde entfernt) entwickeln sich akropetal
und sind in einer %5 Stellung angeordnet. Die Primordien am Vegetationspunkt der Primarinfloreszenz
(nur 5 und 6 sichtbar) werden akropetal gebildet und sind noch nach einer /s Dispersion angeordnet.
Sie folgen der Anordnung der Batt- und Seitensprossanlagen. b - Die s Stellung geht verloren
(W6lbung und Anzahl der Primordien). Basal vergrof3ern sich die Tragblatter. Das Apikalmeristem
endet in einzelne Primordien. Ein Rest () des Apikalmeristems ist neben den zu letztgebildeten
Primordium sichtbar. ¢ - Die Tragblatter vergroRern sich und beginnen die Infloreszenz schitzend
einzuhullen. d - Die Tragblatter wurden aufprépariert. Sie wirden die Infloreszenz vollkommen
einhiillen. Tragblatter sind nur basal vorhanden (siehe auch a-c).

SEM Bilder; MaR3stab: a-c: 200um, d: 2mm
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Fig. 14: Astrantia major, Partialinfloreszenzentwicklung (Tetraden). a - Ein peripheres Primordium

gliedert sich in ein apikales (PPI) und ein basales (PSB) Primordium. b - Aus dem basalen Primordium
entwickelt sich ein Tragblattprimordium (PSB). Das apikale Primordium entwickelt sich zur
Partialinfloreszenz: Im Zentrum hebt sich ein zentrales Primordium (PHF) empor, das lateral und basal
von einem meristematischen Wulst (x) umgeben ist. Dieser verlangert sich lateral, um neben dem
Tragblattprimordium (PSB) der Partialinfloreszenz zwei weitere Primordien (PLB) zu bilden. Aus dem
Ubrigen meristematischen Wulst kénnen sich dann ein laterales Primordium nach dem anderen und
das basale Primordium entwickeln. Es ist hier erst ein laterales Primordium (PLMF) entwickelt. ¢ — Die
lateralen Primordien (PLB) entwickeln sich zu Tragblattern. Pro Partialinfloreszenzprimordium kann
eine Tetrade, aus einem zentralen Primordium (PHF), zwei lateralen Primordien (PLMF) inklusive
Tragblatter (LB) und einem basalen Primordium (PBMF) entstehen. d - Die zentralen, lateralen und
basalen Primordien stellen Bliitenprimordien dar. e und f - Die zentralen Primordien entwickeln sich zu
Zwitterbliten (HF). Die lateralen und basalen Primordien werden zu méannlichen Bliten (LMF und
BMF). SEM Bilder; Maf3stab: a-e: 50um, f: 200pum
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Fig. 15: Astrantia major, Reduktion der Partialinfloreszenz. a - Die Partialinfloreszenz (Tetrade) aus

einem Tragblatt (B), einem zentralen (PHF) und einem basalen (PBMF) Primordium, sowie zwei
lateralen Primordien (PLMF) und deren lateralen Tragblattern (LB). b - Ein laterales Tragblatt wurde
bereit reduziert. Das zweite ist noch als Primordium (PLB) vorhanden. ¢ - Beide lateralen Tragblatter
sind reduziert. Die lateralen Primordien der Tetrade sind ohne laterale Tragblatter. d - Das Tragblatt
der Partialinfloreszenz ist reduziert worden. Die Tetrade verbleibt nackt.

SEM Bilder; MaR3stab: 70um
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Fig. 16: Astrantia major, Reduktion der Partialinfloreszenz. a - Eine Diade aus einem zentralen (PHF)

und einem lateralen (PLMF) Primordium. b - Eine Diade aus einem zentralen (PHF) und einem basalen
(PBMF) Primordium. Lateral der zentralen Primordiums sind noch Reste des meristematischen
Woulstes (x) erkennbar. ¢ - Eine Diade aus einer zentralen (HF) und einer lateralen (LMF) Blite. d - Eine
Diade aus einer zentralen (HF) und einer basalen (BMF) Blute. e und f - Triaden aus einer zentralen
(HF), einer lateralen (PLMF) und einer basalen (PBMF) Bliite. Sowohl Diaden (¢ und d) als auch
Triaden (e und f) sind flankiert von Tetraden.

SEM Bilder; Maf3stab: 70um
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Fig. 17: Astrantia major, Entwicklung der Infloreszenz und Blitensequenz. a - Akropetale Entwicklung
der Primordien. An der Peripherie der Infloreszenz sind Primordien der Partialinfloreszenzen und deren
Tragblatter sichtbar. Tragblatter nur basal vorhanden. Mit zunehmender Insertionshéhe entstehen
Primordien ohne Tragblatter. b - Die Tragblatter vergréoRern sich. Apikal verbleiben die Primordien,
ohne sich in weitere Primordien zu gliedern, einzeln. c - Die Blitenentwicklung erfolgt akropetal und
beginnt bei den zentralen Primordien der Partialinfloreszenzen. d - Die Entwicklung der lateralen und
basalen Primordien zu mannlichen Bluten beginnt erst, wenn die apikalen Primordien ihre Entwicklung
zu mannlichen Bliten bereits begonnen haben.

SEM Bilder; Maf3stab: 100um
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Eryngium L.

Die Gattung Eryngium umfasst 230 bis 250 Arten (Pimenov und Leonov,
1993) und kommt in temperaten Gebieten auf jedem Kontinent vor. Die
Gattung wird in zwei Untergattungen geteilt.
e Eryngium subgenus Eryngium (Calviiio et. al., 2007) beinhaltet alle
Arten der ,alten Welt* (Afrikas, Europas und Asiens) (C.I. Calvifio,
S.R. Downie, 2007), mit den westmediterranen Arten: E. tenue, E.
viviparum, E. corniculatum (C.l. Calvifio. S.R. Downie, 2007) und E.
galioides (Calvifio et. al.,, 2007) als Ausnahmen. Diese vier Arten
werden zur zweiten Untergattung gezahlt (C.I. Calvifio, S.R. Downie,
2007 und Calvifio et. al., 2007).
e Eryngium subgenus Monocotyloidea (W6rz emend. Calvifio et. al.,
2007) umfasst ansonst alle Arten der ,der neuen Welt* (,New World s.

str.“) (Amerikas und Australiens) (Calvifio et al., 2008).

Laut Kadereit et al. (2008) werden nur E. viviparum, E. galioides und E.
corniculatum zur Untergattung Monocotyloidea gezahlt. E. tenue und E.
ilicifolium (nach Calvifio et al., 2008 zu Untergattung Eryngium) gehéren laut
der Untersuchung von Kadereit et al. (2008) zu keiner der beiden
Untergattungen. (,Whereas E. ilicifolium is sister to Old World clade, E. tenue
is resolved as part of a polytomy of the New World clade of Eryngium und
Hacquetia/Sanicula plus Petagnea.“ Kadereit et al., 2008:377).

Morphologisch lassen sich die beiden Untergattungen fast durch die
Nervatur ihrer jungen basalen Blatter unterscheiden. Wahrend die jungen
basalen Blatter der Mitglieder der Untergattung Eryngium (inklusive E. tenue
und E. ilicifolium) eine palmate Blattaderung aufweisen, zeigt sich bei den
Arten der Untergattung Monocotyloidea eine parallele, bogenlaufige
(kamptodrom) oder pinnat Nervatur (Kadereit et al., 2008). Morphologisch
betrachtet gehdren dann allerdings noch zwei mediterrane Arten, E.
atlanticum und E. pusillum, zur Gruppe der altweltlichen Arten (E viviparum,
E. galioides und E. corniculatum) innerhalb der Untergattung Monocotyloidea
(Kadereit et al., 2008).
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Eryngium planum L.

Allgemeine Morphologie

Eryngium planum ist ein Geophyt mit einer RlUbe als Speicherorgan.
Normalerweise treibt ein Hauptspross aus (Achse 1. Ordnung) aber bei
alteren Pflanzen kodnnen zusatzlich mehrere Nebensprosse vorkommen
(Hegi, 1925/1926) (Fig. 18a).

Die grundstandigen Laubblatter sind lang gestielt und einfach. Die
Stangelblatter werden allméhlich zu Hochblattern reduziert. Dabei werden die
Blattstiele verkirzt, bis die Hochblatter schlie3lich sitzend am Sténgel
inserieren, diesen umfassen und sich die ungeteilten Spreiten palmat (drei-
bis flnfteilig) teilen. Wahrend die grundsténdigen Laubblatter in einer Rosette
angeordnet sind, werden die Internodien zwischen den Stangelblattern
zunéachst grol3er, sodass diese wechselstandig angeordnet sind, bevor sich
die Internodien wieder verkiirzen und die Blatter unterhalb der terminalen
Infloreszenz eine (schein)wirtelige Stellung einnehmen (Fig. 18a und 18b).

Die Bereicherung erfolgt Uber ein Verzweigungssystem aus
Seitensprossen, die aus den Achseln der wechselstandig und wirtelig (zwei
bis fuinf) angeordneten Sténgelblattern bzw. Hochblattern hervorgehen (Fig.
18a, 18b und 19a). Diese Seitensprosse (Achsen 2. Ordnung) weisen jeweils
drei sitzende palmate Hochblatter auf. Zwei dieser Hochblatter sind
scheingegenstandig angeordnet und das dritte setzt etwas oberhalb an. Im
Weiteren kann die Bereicherung durch tri-, di- und/oder monochasial
angeordnete Seitensprosse hoherer Ordnung (Achsen 3. und 4. Ordnung)
fortgefuhrt werden. Die Verzweigung nimmt dabei von trichasial Uber
dichasial zu monochasial mit zunehmender Ordnung der Seitensprosse ab.
Die Anzahl der Hochblatter (Tragblatter) ist immer drei.

Alle Achsen enden in einer terminalen Infloreszenz und werden von
den jeweiligen Achsen nachst héherer Ordnung Ubergipfelt (Fig. 18a und
18b).
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Infloreszenzmorphologie

Die Infloreszenzen sind kugel- bis kolbenférmig und werden von einem
basalen Hochblattwirtel umgeben (Fig. 19a und 19b). Die Hochblatter
verleihen den Infloreszenzen den Charakter eines Pseudanthiums. Sie sind
strahlenférmig angeordnet und mindestens so lang wie die Infloreszenzen
hoch sind. Unterhalb dieses Hochblattwirtels stehen auf Liucke weitere
kleinere Hochblatter. Die Infloreszenz besteht aus Zwitterbliten und
dazugehdrenden Tragblattern (Fig. 20). Alle zur Infloreszenz gehdrenden

Tragblatter besitzen eine stachelige Spitze.

Blitenmorphologie

Die Bluten sind alle zwittrig und durch finfzahlige Blitenorgane aufgebaut.

Die Ausnahme stellt das zweikarpellige Gynoeceum dar.

Die Entwicklung der Primérinfloreszenz

An der Basis der terminalen Primérinfloreszenz sind bereits die Anlagen von
Hochblattern vorhanden, in deren Achseln sich die Seitensprosse entwickeln
(Fig. 21a). Die Apikalmeristeme der Seitensprosse sind normalerweise nicht
sichtbar, da die Tragblatter schitzend Uber diese wachsen.

Der Vegetationspunkt der Primarinfloreszenz ist kolbenférmig. An der
Basis des Vegetationspunktes entsteht ein Kreis von Primordien. Es ist keine
Dispersion erkennbar (Fig. 21a). Noch bevor die Entwicklung weiterer
Primordien akropetal fortschreitet, teilen sich die Primordien in zwei neue
meristematische Zentren. Es entstehen somit pro Primordium ein basales
und ein apikales Primordium (Fig. 22a). Die apikalen Primordien entwickeln
sich in weiterer Folge zu Zwitterbliten (Fig. 22c - f). Die basalen Primordien
wachsen Uber die apikalen Blutenprimordien und entwickeln sich zu deren
Tragblattern (Fig. 22b) Die Tragblatter wachsen rasch schitzend tber die
sich entwickelnde Infloreszenz (Fig. 21f).

Erst nachdem die Primordien des basalen Kreises als zwei (basal und
apikal) unabhangige Primordien sichtbar werden, entwickeln sich akropetal
weitere Primordien (Fig. 21b). Dabei entstehen weitere Kreise, die zu dem

jeweils vorherigen auf Lucke stehen (Fig. 21c).
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Jedes Primordium teilt sich, wie oben beschrieben, in ein basales und
ein apikales Primordium (Fig. 21d), aus denen sich in weiterer Folge Bliten
und dazugehdrende Tragblatter entwickeln.

Der Vegetationspunkt erschopft sich schlie3lich in einem terminalen
Primordium (Fig. 21e, 23a und 23b), das sich zur Terminalblite (ohne
Tragblatt) entwickelt. Unterhalb der Terminalblite konnen Tragblatter
gebildet werden, deren Achseln leer bleiben und keine Bluten ausbilden (Fig.
20 und 23a-d).

Wahrend die Entwicklung der Primordien akropetal fortschreitet,
kdbnnen zwischen den sich bereits in Entwicklung befindlichen basalen
Tragblattprimordien neue Primordien erscheinen (Fig. 25a). Aus diesen
Primordien entwickeln sich zusatzliche Hochblatter (Fig. 25b), in deren
Achseln sich aber keine weiteren Blutenprimordien befinden (Fig. 25c). Es
kann sogar so weit gehen, dass sich zwischen diesen zusatzlichen
Hochblattern und den Tragblattern wieder Primordien erheben, die ebenfalls
zu Hochblattern auswachsen, ohne dass sich in deren Achseln
Blitenprimordien entwickeln (Fig. 25d).

Aus den basalen Tragblattern entsteht der die Infloreszenz
umgebende Hochblattwirtel. Aus den zusatzlichen Hochblattern entstehen
die kleineren, basal des Hochblattwirtels stehenden Hochblatter. Gemeinsam
tragen sie zum Erscheinungsbilde eines Pseudanthiums bei.

Die Blutenentwicklung vollzieht sich ebenfalls akropetal (Fig. 24). Sie
beginnt an der Basis der Infloreszenz, noch bevor sich der Vegetationspunkt
in dem Terminalblitenprimordium erschopft (Fig. 24a). Auffallig in diesem
Zusammenhang ist jedoch, dass das Terminalblutenprimordium den
benachbarten Blatenprimordien in der Entwicklung voraus ist (Fig. 23c, 23d
und 24b).
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Fig. 18: Eryngium planum, a - Habitus einer jungen noch nicht blihenden Pflanze (blihende Pflanzen
sind blau Uberlaufen) (Photo: J. Kronister). b - Schema einer bliihenden Pflanze; folgende Strukturen
sind zu erkennen: Riibe mit terminalen Hauptspross und Priméarinfloreszenz, Laubblatter basal einfach
und gestielt, am Hauptspross reduziert zu sitzenden palmaten Hochblattern. Unterhalb der
Primarinfloreszenz zwei scheinwirtelig gestellte Seitensprosse, die ihrerseits je einen Seitenspross
ausbilden, weiters ist ein Seitenspross in der Achsel eines wechselstandigen Hochblattes vorhanden.
Infloreszenzen sind von einem Hochblattwirtel umringt, Hochblatter ungeteilt. Infloreszenzen
Ubergipfelt von denen néachst hdherer Ordnung. (Hegi, 1925/26).
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Fig. 19: Eryngium planum, a - Primérinfloreszenz mit finf scheinwirteligen Seitensprossen (Photo: J.
Kronister). b - Primérinfloreszenz (noch nicht blihend) mit basalen Hochblattwirtel (Photo: J. Kronister).

c ‘ = hermaphroditic flower ( = bract % = no flower TF = terminal flower

Fig. 20: Eryngium planum, Infloreszenzdiagramm; folgende Strukturen sind zu erkennen: Zwitterbliten
(o) mit Tragblatter. Apikal kénnen Tragblétter ohne Achselprodukte vorhanden sein (+). Die Grof3e der
Zwitterbllten ist nur aus Darstellungsgriinden unterschiedlich.

53



Fig. 21: Eryngium planum, Infloreszenzentwicklung. a - Basal der Priméarinfloreszenz sind Blattanlagen

und Vegetationspunkte von Seitensprossen erkennbar. An der Basis der Primarinfloreszenz ist ein
Kreis von Primordien sichtbar. Es ist keine Dispersion erkennbar. b - Akropetal entwickeln sich weitere
Primordien. ¢ - Es entstehen weitere Kreise, die zu dem jeweils vorherigen auf Liicke stehen. d - Jedes
Primordium teilt sich in ein apikales und basales Primordium. e - Der Vegetationspunkt erschopft sich
in einen terminalen Primordium. f - Die Tragblatter wachsen schiitzend tber die Infloreszenz,

SEM Bilder; Maf3stab: a-e: 400um, f: 1mm
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Fig. 22: Eryngium planum, Bllten- und Tragblattentwicklung. a - Pro Primordium entstehen ein basales
(PSB) und ein apikales (PHF) Primordium. b - Das basale Primordium wéachst schiitzend Uber das
apikale Primordium und entwickelt sich zum Tagblatt (B). c-f - Apikales Primordium entwickelt sich zur
Zwitterbllte. Tragblatt abprépariert.

SEM Bilder; Maf3stab: a-f: 200um

55



Fig. 23: Eryngium planum, Terminalblite. a und b - Der Vegetationspunkt erschopft sich in einer
Terminalblite (TF). Basal der Terminalblite kdnnen Tragblatter (B) ohne Achselprodukt vorhanden
sein. ¢ und d — Terminalbliite ist den benachbarten Primordien in der Entwicklung voraus. Tragblatter
ohne Achselprodukte vorhanden. SEM Bilder; MaRstab: a-d: 200pm

%

b g

fg‘a 2
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Fig. 24: Eryngium planum, Blitenentwicklung. a - Die Blitenentwicklung erfolgt akropetal, beginnend

basal, noch bevor sich der Vegetationspunkt in dem Terminalblitenprimordium erschopft. b - Das
Terminalblutenprimordium ist jedoch den benachbarten Blutenprimordien in der Entwicklung voraus.
SEM Bilder; Maf3stab: a: 600um, b: 1mm
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Fig. 25: Eryngium planum, Entwicklung des Hochblattwirtels. a - Zwischen den basalen

Tragblattprimordien entwickelt sich ein neues Primordium (PAB). b - Aus diesem neuen Primordium
entwickelt sich ein zusétzliches Hochblatt (AB). ¢ - Diese zusatzlichen Hochbléatter verbleiben ohne
Achselprodukt. d - Zwischen Tragblatt und zusétzlichem Hochblatt entsteht ein weiteres Hochblatt (+).
SEM Bilder; Maf3stab: a-d: 200um
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Actinolema Fenzl.

Die Gattung Actinolema kommt mit zwei Arten in Kleinasien (Anatolien und
Kaukasus, Calvino und Downie, 2007) vor: A. macrolema Boiss. und A.
eryngioides Fenzl.

Allgemeine Morphologie

Es handelt sich um annuelle Pflanzen mit einem oberirdischen Hauptspross
(Achse 1. Ordnung) und Seitensprossen (Achsen 2. Ordnung). Die
Laubblatter sind grundsténdig (Rosette) (Fig. 26) und die Phyllotaxis ist
alternierend. Die Stangelblatter sind zunachst wechselstadndig angeordnet,
werden aber apikal, unterhalb den terminalen Infloreszenzen scheinwirtelig
(Fig. 26). Die Scheinwirtel werden aus (meistens) drei bis vier (selten)
Stangelblatter gebildet. Die Blatter sind einfach und ungeteilt, weisen aber
eine palmate Nervatur auf (Kadereit et al., 2008).

Am Hauptspross sind Seitensprosse vorhanden. An diesen
Seitensprossen kommen Hochblatter vor, alternierend bis scheinwirtelig (Fig.
26), aus deren Achseln Seitensprosse (Achsen 3. Ordnung) hervorgehen, die
ihrerseits das Verzweigungsmuster fortfiihren und Seitensprosse (Achsen 4.
und 5. Ordnung) hervorbringen. Nicht aus jeder Achsel eines Stangelblattes
geht ein Seitenspross hervor. In manchen Achseln sind nur Knospen
angelegt, die sich nicht zu Seitensprossen (Achsen 5. Ordnung)
weiterentwickeln.

Bei A. macrolema kommen die Seitensprosse 2. und 3. Ordnung
haufig als Trichasien vor, wéhrend die Seitensprosse 4. Ordnung meistens
Di- oder Monochasien darstellen. Es kénnen jedoch auch Seitensprosse 3.
Ordnung nur dichasial verzweigt sein.

Bei A. eryngioides ist die Verzweigung fast durchgehend dichasial
(selten trichasial) bis zu den Seitensprossen 5. Ordnung, die haufig nur mehr
als Monochasien vorkommen. Seitensprosse 6., 7. und 8. Ordnung, wenn
vorhanden, kommen nur mehr selten als Dichasia vor, meistens als

Monochasien.
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Die Sprosse enden in terminalen andromondzischen Infloreszenzen,

die von grol3en einfachen Hullblattern umgeben sind (Fig. 27).

Blitenmorphologie

Die Bluten sind flunfzahlig, mit den zweikarpelligen Gynoeceen der

Zwitterbliten als Ausnahme.

Infloreszenzmorphologie

Die Infloreszenzen von A. macrolema bestehen aus sechs Tragblattern an
der Peripherie, drei bis sechs maéannlichen Bliten (in den Achseln der
Tragblatter) und einer zentralen (terminale) Zwitterblute (Fig. 28).

Die Infloreszenzen von A. eryngioides bauen sich aus funf bis sechs
Tragblattern an der Peripherie auf, aus zwei bis funf mannlichen Bliten (in
den Achseln der Tragblatter) und eine zentrale (terminalen) Zwitterblite (Fig.
29).

Die Anzahl der maénnlichen Bliten nimmt bei beiden Arten mit

zunehmend hoherer Ordnung der Infloreszenzen ab.

Theorie zur Infloreszenzentwicklung

Die Infloreszenzen von Actinolema kdénnen als Trauben interpretiert werden.
Demnach entwickeln sich die Bliten akropetal (Fig. 28 und Fig. 29). Die
mannlichen Bliten und deren Tragblatter entwickeln sich aus einem
Primordium, das sich in ein basales (Braktee) und ein apikales (Blute)
Primordium teilt. Mit zunehmender Ordnung der Infloreszenzen reduziert sich
die Anzahl der peripheren mannlichen Bliten akropetal und die Tragblatter
verbleiben ohne Achselprodukt. Abhangig von der Art und der Hohe der
Ordnung der Infloreszenzen entwickeln sich drei bis sechs (A. macrolema)
und zwei bis funf (A. eryngioides) Primordien, die sich zu mannlichen Bliten
entwickeln. Das apikale Meristem entwickelt sich zu einer terminalen

Zwitterblite.
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Fig. 26: a - Actinolema macrolema (Photo: J. Kronister, Herbarbeleg: P. Sintenis, Nr. 676). b -
Actinolema eryngioides (Photo: J. Kronister, Herbarbeleg: J. Bornmiller, 1893, Nr. 1228). Habitus
blihender Pflanzen; folgende Strukturen sind zuerkennen: Wurzel, grundstandige Laubblétter (a)
(Rosette), gegenstandige Stangelblatter, Sténgelblatter unterhalb der terminalen Infloreszenzen
scheinwirtelig, Seitensprosse mit alternierenden (a) und/oder scheinwirteligen (a und b) Hochblatter.

Fig. 27: Actinolema eryngioides: Infloreszenz. a - Infloreszenz mit einer zentralen Zwitterblite, vier
mannlichen Bliten und funf Tragblattern (nur vier erkennbar) (Photo: J. Kronister, Herbarbeleg: P.
Sintenis, 1892, Nr. 4146). b - Schema einer Infloreszenz; die folgenden Strukturen sind zuerkennen:
Sechs Tragblatter, sechs mannliche Bliten in den Achseln der Tragblatter und eine terminale
Zwitterbllte. Aus Froebe 1964.
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Fig. 28: Actinolema macrolema: Infloreszenzdiagramm: folgende Strukturen sind zu erkennen: eine
terminale Zwitterbllte (o) (terminal flower = TF), umgeben von sechs Tragblattern und drei bis sechs
mannlichen Bliten (o). Die mannlichen Bliten werden mit zunehmender Ordnung der Infloreszenzen

reduziert. Die Nummerierung (1 bis 6) entspricht der Anlagenfolge. Akropetale Entwicklung.
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Fig. 29: Actinolema eryngioides: Infloreszenzdiagramm: folgende Strukturen sind zu erkennen: eine
terminale Zwitterblite (o) (terminal flower = TF), umgeben von funf bis sechs Tragblattern und zwei bis
funf mannlichen Bliten (o). Die mannlichen Bliten werden mit zunehmender Ordnung der
Infloreszenzen reduziert. Die Nummerierung (1 bis 5) entspricht der Anlagenfolge. Akropetale

Entwicklung.
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Alepidea La Roche

Die Gattung umfasst ungefahr 28 Arten (De Castro and Van Wyk, 1994) und
kommt im Suden von Afrika vor (Burtt 1991; Van Wyk und Tilney 2003). Zwei
Arten erweitern ihr Verbreitungsgebiet nach Nordosten (De Castro und Van
Wyk 1994), von Sudafrika nordwarts bis Kenia und Athiopien (Van Wyk et al.,
2008).

Traditionellerweise wurde die Gattung Alepidea in sechs Sektionen unterteilt:
e Alepidea Burtt (Syn.: Sect. Homorrichae Weim.)
e Heterotrichae Weim.
e Leiocarpae Weim.
e Longifoliae Weim.
e Setiferae Weim.

e Stellatae Weim. (Weimarck, 1949 nach Burtt, 1991).
Nach neuesten molekularbiologischen Untersuchungen scheinen diese
Sektionen jedoch kunstlich zu sein und es wird deren Auflassung

vorgeschlagen (Calvifio und Downie, 2007).

Allgemeine Morphologie

Es handelt sich um ausdauernde unbehaarte, krautige Pflanzen mit einem
kurzen holzigen Rhizom und fasrigen oder fleischigen gebindelten Wurzeln
(,with short ligneous rhizomes and fibrous or subfleshy fascicled roots®
Drimmer, 1913:3) und einem oberirdischen Hauptspross (Achse 1.
Ordnung).

Basal sind die Blatter in einer Rosette angeordnet. Die Blattstellung ist
alternierend. Die Stangelblatter sind basal wechselstandig aber apikal,
unterhalb der terminalen Infloreszenz scheinwirtelig, haufig dreizahlig. Im
Ubergangsbereich koénnen die Stangelblatter auch scheingegenstandig
angeordnet sein. Die Blatter sind einfach und ungeteilt. Am Spross werden
sie zu Hochblattern reduziert. Reduziert werden Grof3e und wenn vorhanden
Blattstiele. (Fig. 30).
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Aus den Achseln der Stangelblatter konnen Seitensprosse
entspringen. Seitensprosse (Achsen 2. Ordnung) mit meist drei Hochbl&ttern
in scheinwirteliger Stellung, aus deren Achseln wieder Seitensprosse
(Achsen 3. Ordnung) mit drei scheinwirtelig angeordneten Hochblattern
entspringen kdnnen.

Alle  Achsen enden in einer terminalen kodpfchenférmigen

andromondzischen Infloreszenz (Fig. 30).

Bliitenmorphologie

Die Bluten sind funfzéhlig mit den zweikarpelligen Gynoeceen der

Zwitterbliiten als Ausnahme.

Infloreszenzmorphologie

Die Infloreszenzen sind von einem auffélligen Hochblattwirtel umgeben,
wodurch der Anschein eines Pseudanthiums verstarkt wird (Fig. 30 und Fig.
31). Die Hochblatter sind an ihrer Basis verwachsen (Fig. 31 und Fig. 32) und
in einer Anzahl von sieben bis zehn vorhanden (funf bis fliinfzehn nach
Driammer, 1913), wobei meistens funf etwas grof3ere durch maximal funf
kleinere getrennt sind (Fig. 31). Froebe (1964:364) schreibt dazu die
Hochblatter seien ... streng in einer Weise angeordnet, dass immer ein
kleineres Blatt zwischen zwei grof3eren stehe”, wobei das von ihm gezeigte
Infloreszenzdiagramm Auskunft gibt, dass es sich um je funf Blatter handelt.

Das Blutenkonvolut besteht aus einer peripheren Zone aus zwei bis
zehn mannlichen Bliten (bei den untersuchten Arten) und einer zentralen
Zone aus sechs bis vierzehn Zwitterbliten (bei den untersuchten Arten).

Drimmer (1913) berichtet von sieben bis drei3ig Bluten pro Kopf,
ohne naher auf die Anzahl und Verteilung der mannlichen und zwittrigen
Bllten einzugehen.

Laut Froebe (1964) sind sechs Zwitterbliten vorhanden. Eine im
Zentrum und funf peripher in den Achseln der grofRen Hochblatter. Zu den
mannlichen Blaten wird keine Zahlenangabe gemacht, nur soviel, dass sie
nicht mit der Anzahl der kleineren Hochblatter Gibereinstimmen

Innerhalb der koépfchenformigen Infloreszenz sind keine Hochblatter
ausgebildet (Fig. 32).
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Theorie zur Infloreszenz

Die Infloreszenzen der untersuchten Alepidea Arten kbénnen auf Grund von
Vergleichen mit den morphologisch und entwicklungsgeschichtlich
untersuchten Arten als Thyrsus angesprochen werden. Ein Thyrsus
bestehend aus Tragblattern, Partialinfloreszenzen und Einzelbliten (Fig. 32).

Die Partialinfloreszenzen bestehen aus einer zentralen Zwitterblite
und zwei oder einer lateralen mannlichen Blite. Die Anzahl der lateralen
mannlichen Bliten nimmt akropetal ab bis schliel3lich nur mehr die zentralen
Zwitterbluten tbrig bleiben.

Die Blatter des Hochblattwirtels an der Peripherie der Infloreszenz
sind demnach die Tagblatter der Partialinfloreszenzen und der lateralen
mannlichen Bluten. Die Anzahl der lateralen Tragblatter nimmt akropetal ab
und nicht jede mannliche Blite weist ein dazugehorendes Tragblatt auf (Fig.
32).

Die Partialinfloreszenzen werden akropetal auf die zentrale
Zwitterblite reduziert, sodass einzelne Zwitterbliten Ubrig bleiben. Die
einzelnen Zwitterbliten werden akropetal nicht zu mannlichen Bliten
reduziert. Die Infloreszenz scheint eine terminale Zwitterblite aufzuweisen
(Fig. 32).
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Fig. 30: Alepidea, a — Habitus einer blihenden Pflanze (Photo: C. Puff). B - Schema einer blihenden

Pflanze, folgende Strukturen sind zu erkennen: Wurzeln, Rosettenblatter, priméarer Hauptspross mit
Hochblattern und terminaler Infloreszenz. Die Infloreszenz ist von einem Hochblattwirtel umgeben, der
den Anschein eines Pseudanthiums erhoht. Aus Dimmer, 1913.
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Fig. 31: Alepidea peduncularis, Infloreszenz (Photo: C. Puff). Die Infloreszenzen sind von einem

auffalligen Hochblattwirtel umgeben, wodurch der Anschein eines Pseudanthiums verstarkt wird. Die
Hochblatter sind an ihrer Basis verwachsen und in einer Anzahl von sieben bis zehn vorhanden, wobei

meistens flnf etwas groRere durch maximal finf kleinere getrennt sind.
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. = hermaphroditic flower O = male flower (/ K) = optionally reduced male flower
7 X .
@= bract (: = optionally reduced bract TF = terminal flower
Y

Fig. 32: Alepidea, Infloreszenzdiagramm; folgenden Strukturen sind zu erkennen: Partialinfloreszenzen
(1-5), einzelne Zwitterbllten (6-13) (o), Terminalblute (terminal flower = TF), mannliche Bluten (o) und
Tragblatter. Die Partialinfloreszenzen (2-5) werden akropetal reduziert. Reduziert werden die lateralen
mannlichen Bliten und die Tragblatter. Die Tragblatter der Partialinfloreszenzen und der lateralen

méannlichen Bluten sind verwachsen (gepunktete Linien).
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Arctopus L.

Die Gattung Arctopus besteht aus 3 Arten, die alle am Kap von Sudafrika
vorkommen (Drude, 1898).

(1) Arctopus dregei Sond. kommt vor allem im Lowland Renosterveld in
der Westcap-Provinz vor. Es wurden neuerlich aber auch Funde im
Fynbos von Strandveld und Sandveld gemacht (Magee et al., 2008).

(2) Arctopus monacanthus Carmich. ex Harv. & Sond. kommt nur ganz im
Westen der Westcap-Provinz, von Somerset West bis nordlich
Nieuwoudtville in der Nordcap-Provinz vor (Magee et al., 2008).

(3) Arctopus echinatus L. ist am weitesten verbreitet und kommt in der
gesamten Westcap-Provinz und im Osten der Ostcap-Provinz, entlang
der Kuste von Port Alfred, vor (Magee et al., 2008).

Die Infloreszenzen von Arctopus echinatus wurden von Froebe (1946, 1979)
und Magee et al. (2008) untersucht. Die Ergebnisse der vorliegenden Arbeit
zur Gattung Arctopus basieren auf den Ergebnissen, die im Rahmen dieser
Arbeit, entwicklungsgeschichtlich untersuchten Arten und beziehen sich
grof3teils auf die Strukturen, die von Froebe (1964 und1979) sowie von
Magee et al. (2008) beschrieben wurden. Die untersuchten Hebarbelege
brachten daruber hinaus nur soweit Erkenntnisse, dass die Theorie der
Infloreszenzentwicklung auch fiir die Infloreszenz von Arctopus echinatus

passt.

Allgemeine Morphologie

Bei allen drei Arten der Gattung Arctopus handelt es sich, laut Magee et al.,
2008, um diozische Geophyte mit einer knolligen Wurzel. Die Blatter sind in
einer Rosette angeordnet, liegen dem Boden flach an (Fig. 33 und 37) und
werden im Sommer abgeworfen (the end of the growing season: November -
December). Die Blattspreiten gliedern sich in drei Segmente, die wiederum
zwei- bis dreilappig sind und weisen einen gezahnten Blattrand auf. Die
Ausnahme stellt A. dregei da, der Blattrand ist gekerbt, die Z&ahne sind

unauffallig.
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Die Zéhne enden in stacheligen (A. echinatus und A. monacanthus)
oder gekrimmten Borsten (Setae) (A. dregei). An den Bertihrungspunkten
der Blattsegmente, nahe dem Blattrand, sind aufrechte Stacheln vorhanden
(,Vertical spines are usually present in the recesses between the leaf
segments.“ Magee et al., 2008: 474 ). Im Falle von A. monacanthus sind
diese Stacheln an einem, zur Achse zuriick gebogenen (inflexed),
Laminarzahn anhangig, dessen Blattrand ebenfalls Borsten (Setae) aufweist.
Bei A. echinatus und A. dregei sind diese Laminarzdhne selten bis nicht
vorhanden und wenn dann meistens (A. echinatus) bis immer (A, dregei)
ohne Borsten (Setae) am Blattrand (Magee et al., 2008).

Die Blattstiele von A. echinatus sind laut Drude (1898) breit geflugelt.
Die Pflanzen sind im Sommer dormant und beginnen Anfang Winter (April)
Blatter zu bilden. Sie blihen zwischen Juni und September und beginnen im
November zu fruchten, wahrend die Blatter abzusterben beginnen (Margee
et al., 2008).

Infloreszenzmorphologie

Ménnliche Individuen:

Die Infloreszenzen der mannlichen Individuen sind kdpfchenférmige
Blutenkonvolute mit basalen unscheinbaren Hochblattern (Fig. 34). Sie
werden durch einen blattlosen Schaft emporgehoben (Fig. 33). Die Bliuten
(ohne Ovar, aber mit zwei kurzen Griffeln) sind gestielt und funfzahlig. Die
Stamina sind zweimal so lang wie die Petalen (Magee et al., 2008).

Laut Froebe (1964) handelt es sich bei den Infloreszenzen von A.
echinatus um Doppeldolden (Fig. 35), die aus meist funf bis sechs Déldchen
aufgebaut sind, deren Achsen jedoch voéllig unterdriickt sind, so dass die
Blltenstiele unmittelbar aus dem schwach entwickelten Doldenreceptaculum
zu entspringen scheinen. Die Doldchen seien aber gut zu erkennen, da die
Involucralblatter gut entwickelt sind und die einzelnen Ddldchen nicht immer
an gleicher Hohe inserieren. Jedes der mannlichen Doldchen soll sich aus

zwel bis sechs Bliten aufbauen.
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In seiner Arbeit Uber die Infloreszenzen der Hydrocotyloideae (1979)
beschreibet Froebe die ménnlichen Infloreszenz als Doppeldolde, die sich
aus neun Parakladien aufbaut, deren Achsenzahl akropetal abnimmt (die
oberen sechs legen noch Achselprodukte an, die sich aber nicht mehr weiter
entwickeln) und deren Hauptachse blind endet (Fig. 39). Die Ddldchen
bestehen aus 15 bis 40 Bliten, abhéngig vom Ordnungsgrad innerhalb der
Infloreszenz und bestehen aus vier bis funf Partialinfloreszenzen (Fig. 39)
(Freobe, 1979). Froebe zeigt 1979 den Grundriss eines Priméarddldchens und
eines Doldchens 3. Grades des ersten Parakladiums und weist fur das
Doldchen 3. Grades die Bluten den Partialinfloreszenzen zu und stellt fest,
dass sich eine exakt zentral stehende Terminalbliite mit kiirzerem Blltenstiel
nachweisen lasst.

Laut Magee et al., 2008 sind die mannlichen Infloreszenzen gestielt
und konnen bis zu funf Seitendolden aufweisen. Die Infloreszenzen
(Doppeldolden) weisen ein bis acht Déldchen auf, die wiederum aus mehr als
zwanzig Bliten aufgebaut sein konnen. Das Involucrum und Involucellum ist

stachelig.

Weibliche Individuen:

Die Infloreszenzen der weiblichen Individuen sind gestielt, liegen der
Blattrosette aber an (Fig. 36). Sie bestehen aus einem Konvolut von vier bis
funf sitzenden Bluten, die mit je einem Tragblatt recauleszent (Froebe 1964)
verwachsen sind (Fig. 37 und 38). Die Tragblatter sind stachelig und auffallig.
Die Bluten (ohne Stamina) sind homoiochlamydeisch (Magee et al., 2008),
funfzahlig, mit dem Gynoeceum als Ausnahme. Ein Karpell ist reduziert, so
dass das Gynoeceum einfachrig ist. ,Das der Abstammungsachse
zugekehrte Mericarp verkimmert regelmaRig ...“ Froebe (1964: 381). Magin
(1980) berichtet von einer Foérderung des abaxialen Karpels. Froebe bezieht
sich dabei allerdings nur auf A. echinatus. Laut Magee et al., 2008 wird die
Frucht von allen drei Arten, durch den Abort des einen Merikaps im friihen
Fruchtstadium, pseudo-monokarp. Allerdings wird in dieser Arbeit auch
erwahnt, dass in manchen Populationen von A. echinatus (in den Gebieten
um Vanrhynsdorp und in den Hollanhots Holland Mountans) beide Merikarpe

zur Entwicklung gelangen.
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Laut Froebe (1964) handelt es sich bei den weiblichen Infloreszenzen
von A. echinatus um Doppeldolden aus vier bis finf Déldchen, die allerdings
bis zur Einblutigkeit verarmt sind (Fig. 37 und 38).

1979 beschreibt Froebe die weiblichen Infloreszenzen als (thyrsische)
Infloreszenz, die durch Suppression der Achsen hoherer Ordnung doldigen
Charakter annehmen (Fig. 39). Die ,Ddldchen“ benennt Froebe (1979) als
Sciadioide, die als traubige Infloreszenzen charakterisiert werden, die durch
Suppression der Achsen doldigen Charakter aufweisen (Fig. 39). ,Die
Beziehung zu den ménnlichen Ddoldchen ergibt sich durch Verarmung der
Partialsciadioide (...) auf ihre jeweilige Endblute und Ablast der Terminalblute
des Déldchens” (Froebe, 1979:117) (Fig. 39).

Magee et al., 2008 stimmt bei der Benennung der Infloreszenzen mit
Froebe (1964) Uberein (using terms like ,compound umbels®, ,umbellule®,
.involucre®, “involucel”), bezieht sich dabei aber auf andere Strukturen und
auf alle drei Arten. Laut Magee et al. 2008 sind die weibliche Infloreszenz
(Fig. 40) nur sehr kurz gestielt und bestehen aus bis zu fiinf Doppeldolden,
mit je zwei bis zehn Déldchen. Jedes Déldchen (Fig. 37 und 38) setzte sich
zusammen aus drei bis funf sitzend mit dem Tragblatt verbundenen Bluten
und drei bis sechs Tragblattern. (Froebe meint, dass jede Blite ein
reduziertes Doéldchen darstellt). Das Involucrum sei linear und gelegentlich
folios und stachelig sowie das Involucellum, welches sich wahrend der
Fruchtreife vergroR3ere (accrescent). Die Tragblatter der weiblichen
Infloreszenzen seien markant und geben den Doéldchen den Anschein einer
Einzelblite, ,..., called a pseudanthium® Die Tragblatter verwachsen
untereinander und mit der Basis des Fruchtknotens. Das Pseudanthium von
A. dregei bestehe aus drei bis sechs Tragblattern und verfarbe sich durchs
Trocknen weil3. A. echinatus und A. monacanthus besitzen vier oder funf
Tragblatter pro Pseudanthium, die sich braun farben, wenn sie trocknen. Im
Fruchtstadium teilen sich die Tragblatter des Pseudanthiums von A.
monacanthus voneinander. Die Frichte sind jedoch noch mit inrem Tragblatt
verbunden. Die Pseudanthien von A. echinatus und A. dregei brechen im

Fruchtzustand nicht auseinander (Magee et al., 2008).

72



Theorie zur Infloreszenz

Thyrsus: Die mannlichen Infloreszenzen von Arctopus echinatus lassen sich
mit der Theorie interpretieren, dass es sich um Infloreszenz handelt, deren
Bliten  sich  akropetal  entwickeln. Peripher  entwickeln  sich
Partialinfloreszenzen aus drei oder zwei mannlichen Bliten, die wiederum
akropetal zur Einblutigkeit reduziert werden. Die Partialinfloreszenzen sowie
deren lateralen Bliten besitzen Tragblatter, die wie die lateralen Bliten
akropetal reduziert werden, bis schlief3lich die Einzelbliten (zentralen Bluten
der Partialinfloreszenzen) mit Tragblattern und eine Terminalblite Ubrig
bleiben (Fig. 41).

Traube: Die weiblichen Infloreszenzen von Arctopus echinatus scheinen ihre
Bliten ebenfalls akropetal zu bilden. Sie erschopfen sich nachdem sie vier
bis funf weibliche Bliten mit Tragblatt gebildet haben, ohne eine
Terminalblite zubilden (Fig. 42).
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Fig. 33: Arctopus. Habitus einer mannliche
blihenden Pflanze: Blatter in einer Rosette
angeordnet, dem Boden anliegend. Die
Infloreszenzen werden durch einen blattlosen

Schaft empor gehoben.

http://216.71.115.61/fernkloofphotos/03655.jpg
02.03.2010

Fig. 34: Arctopus: Mannliche Infloreszenzen;
gestielte kdpfchenformige Blitenkonvolute mit
basalen unscheinbaren Hochblattern. Eine
Synfloreszenz  (Herteropleiosciadioid) nach
Froebe, 1979.

http://216.71.115.61/fernkloofphotos/03656.jpg
02.03.2010

Fig. 35. Arctopus: Schema einer mannlichen
Infloreszenz: Folgende Strukturen sind zu
erkennen: kopfchenférmiges Blitenkonvolut.
Laut Froebe, 1964: Dolde aus fiinf bis sechs
Doldchen (Déldchenstrahlen sind reduziert).
Eine Sympleiosciadioid nach Froebe, 1979.
Froebe, 1964.


http://216.71.115.61/fernkloofphotos/03655.jpg
http://216.71.115.61/fernkloofphotos/03656.jpg
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Fig. 36: Arctopus: Habitus einer weiblich
blihenden Pflanze: Blatter in einer Rosette
angeordnet, dem Boden anliegend. Im
Zentrum die weiblichen Infloreszenzen. Laut
Froebe (1979) eine Heteropleisciadioide

Synfloreszenz.

http://216.71.115.61/fernkloofphotos/03653.jpg
02.03.2010

Fig. 37: Arctopus: Weibliche Infloreszenz:
Konvolut aus vier sitzenden Bliten,
recauleszenz  mit je einem Tragblatt
verwachsen. Laut Froebe, 1964: Dolde aus
vier einblutigen D6ldchen. Ein Sciadioid laut
Froebe, 1979. Laut Magee et al.,, 2008:
Doldchen aus vier Bluten.

http://216.71.115.61/fernkloofphotos/02960.jpg
02.03.2010

Fig. 38: Arctopus: Schema einer weiblichen
Infloreszenz:  Folgende  Strukturen  sind
zuerkennen: vier sitzende Bllten recaulescent
mit je einem Tragblatt verwachsen. Laut
Froebe, 1964: Dolde aus vier einblitigen
Doldchen. Laut Magee et al., 2008: Ddldchen
aus vier Bliiten. Froebe, 1964.


http://216.71.115.61/fernkloofphotos/03653.jpg
http://216.71.115.61/fernkloofphotos/02960.jpg
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Fig. 39: Arctopus: Schema einer (thyrsischen) Infloreszenz (Doppeldolde), folgende Strukturen sind zu
erkennen: Neun Parakladien, die Achselprodukte nehmen akropetal ab (die obersten sechs
Parakladien bilden nur mehr Knospen aus), die Hauptachse endet blind (x). Eine thyrsische
Infloreszenz die durch Suppression der Achsen (strichlierte Linien) doldigen Charakter annimmt. Die
Ddldchen (inflorescence) der mannlichen Individuen sind thyrsische Gebilde aus 15 bis 40 Bliten,
abhangig vom Ordnungsgrad und bestehen aus vier bis fiinf Partialinfloreszenzen und einer terminalen
Blite. Die Infloreszenzen der weiblichen Individuen besitzen ebenfalls doldigen Charakter, basieren
aber auf der Grundlage einer Traube. Die Beziehung zu den méannlichen Ddéldchen ergibt sich durch
Verarmung der Partialinfloreszenzen bis auf deren Endblite und Ablast der terminalen Blite.
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O = female flower (_= bract

Fig. 40: Arctopus: Weibliche Infloreszenz, folgende Strukturen sind zu erkennen: Infloreszenzachse
(1), Doldenachse (2), Doldchenachse (3), Blutenachse (4, strichliert dargestellt), Involucellarblatter und
weibliche Bliten (o). Infloreszenz kurz gestielt, mit bis zu finf Doppeldolden und je drei Déldchen (in
natura zwei bis zehn Déldchen pro Doppeldolde). Die Déldchen sind einblitig dargestellt (in natura aus
drei bis funf Bliten). Die Blutenachse ist reduziert (strichliert) und die sitzende Blite recauleszent mit

dem Tragblatt verwachsen.
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O = male flowers () = optinally reduced male flowers (= bract
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|, = optinally reduced bract
N

Fig. 41: Arctopus echinatus, Infloreszenzdiagramm eines méannlichen Individuums; die folgenden
Strukturen sind zu erkennen: Partialinfloreszenzen (1-5), Einzelbliten (6-15), Terminalblute (15) und
Tragblatter. Die Partialinfloreszenzen (1-5) werden akropetal (gekennzeichnet durch die
Nummerierung) reduziert. Reduziert werden die lateralen mannlichen Bluten und die dazugehérenden
Tragblatter.
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Fig. 42: Arctopus echinatus, Infloreszenzdiagramm eines weiblichen Individuums; die folgenden
Strukturen sind zu erkennen: Einzelbluten (1-5) und Tragbléatter. Die Blute (5) und das dazugehérende

Tragblatt kdnnen reduziert sein.
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. = hermaphroditic flower O = male flower (/ \) = optinally reduced male flower

-~
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7
@= bract ./‘ = optinally reduced bract TF = terminal flower
Ny

Fig. 43: Arctopus echinatus, Infloreszenzdiagramm einer zweigeschlechtlichen Infloreszenz; die
folgenden Strukturen sind zu erkennen: Partialinfloreszenzen (1-5), Einzelbliiten (6-14), Terminalblite
(TF = terminal flower), Zwitterbliten (o), mannliche Bliten (o) und Tragblatter. Die
Partialinfloreszenzen (1-5) werden akropetal (gekennzeichnet durch die Nummerierung) reduziert.
Reduziert werden die lateralen méannlichen Bliiten und die dazugehdrenden Tragblatter, sowie die

zentrale Zwitterblite, sodass nur mehr die méannlichen Einzelbliten tbrig bleiben.
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Petagnaea Caruel (= Petagnia Guss.)

Die Gattung Petagnaea besteht aus einer Art und kommt endemisch im
Nordosten von Sizilien, in den Nebrodi Bergen, mit einer geringen Anzahl an
Populationen vor (De Castro et al., 2009). Die Art gilt als gefahrdet und steht
somit auf verschiedenen Listen (International Union for Conservation of the
Nature and Natural Recources Red List Criteria (IUCN), ,Appendix® of the
Bern Convention, Annexes Il und IV of the EC Habitats Directive) (De Castro
et al., 2009).

Petagnaea gussonei (Spreng.) Rauschert (= Petagnia saniculifolia Guss.)
(“P. saniculifolia (Gussone) Caruel (‘'saniculaefolia’) (Petagnia saniculifolia
Guss. (‘saniculaefolia’))” http://www.ipni.org)

Allgemeine Morphologie

Petagnaea gussonei ist ein Geophyt mit dichasial verzweigen Rhizom
(Froebe 1964) (Achse 1. Ordnung) und einem oberirdischen Hauptspross
(Achse 2. Ordnung). Die Pflanze bildet Auslaufer, die von ihrer Basis
horizontal auswachsen und an deren Spitzen, aus Knospen, neue Pflanzen
entstehen (De Castro et al., 2009).

Die grundstandigen Laubblatter sind in einer Rosette angeordnet und
palmat, sie bestehend aus funf Blattchen. Laut Froebe (1964) handelt es sich
um peltate Blatter. Fir Ihn scheint es sich um Blattspreiten mit sehr schwach
entwickelter Grundflache zu handeln, bei denen die Fiedern dem Kopf des
unifacialen Blattstieles allseits zu entspringen scheinen. Neben Endfieder
und Querfieder soll nur ein Fiedersegmentpaar entwickelt sein. Bei den
Hochblattern sollen demgegentber Blattstiel und Querfieder unterdriickt sein.

Die Stangelblatter sind gegenstandig angeordnet und zu Hochblattern
reduziert (Fig. 44). Reduziert werden die Petiole, sodass die Spreiten sitzend
am Stangel inserieren und die Spreitenlappen von urspringlich finf auf drei
bis eines reduziert werden. Im Infloreszenzbereich werden sie zu einfachen,

unauffalligen Tragblattern reduziert.
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Der oberirdische Hauptspross (Achse 2. Ordnung) ist durchgehend
dichasial verzweigt (Fig. 44 und Fig. 45). Seitensprossen hoherer Ordnung
(6. oder 7. Ordnung) kénnen die Verzweigungen monochasial fortfihren.

Auffallig bei Petagnaea gussonei ist, dass nicht alle Achsen in einer
terminalen Infloreszenz enden. Die ersten drei Achsen (Achsen 2., 3. und 4.
Ordnung) kodnnen sich, ohne eine terminale Infloreszenz auszubilden,
dichasial verzweigen (Froebe 1964). Erst dann, ab der Achse 5. Ordnung
enden alle Achsen in einer terminalen Infloreszenz und fihren das dichasiale
Verzweigungsmuster fort (Fig. 44).

Innerhalb der ersten drei Verzweigungen reduzieren sich die
Hochblatter in GroRe und Form. Die zwei Seitenlappen werden allmahlich
kleiner (zweite Verzweigung), bis sie schliel3lich verschwunden sind (dritte
Verzweigung) und die weiteren Verzweigungen in den Achseln Kkleiner
einfacher Hochblatter erfolgen.

Alle Achsen ab der 5. Ordnung enden in einer terminalen
andromondézischen Infloreszenz. Die Infloreszenzen werden jeweils von

denen der nachst hoheren Ordnung ubergipfelt (Fig.45).

Blitenmorphologie

Die Bluten sind funfzahlig, mit den Gynoeceen als Ausnahme. Dabei ist das

adaxialle Karpell (Magin, 1980) reduziert und das Gynoeceum einfachrig.

Infloreszenzmorphologie

Die Infloreszenzen sind andromondzische, vierblitige Konvolute. Sie
bestehen aus einer zentral sitzenden Zwitterblite und drei peripheren
mannlichen Bluten. Die Blitenstiele der mannlichen Bliten sind bis zur Halfte
recauleszent mit dem unterstandigen Ovar der zentralen sitzenden
Zwitterblite verwachsen (Fig. 45).

Die Zwitterbltten kdnnen, laut Magin (1980), in Infloreszenzen hdherer
Ordnung vermannlichen, wodurch dann die peripheren mannlichen Bliten an
der Basis oder am reduzierten Ovar der zentralen méannlichen Blite
entspringen.

Durch den Ausfall der Stamina kdnnen die zentralen potenziellen

Zwitterbluten rein weiblich werden (Magin, 1980).
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Die peripheren potentiellen mannlichen Blaten konnen, teilweise
zwittrig oder gar rein weibliche organisiert werden® Magin (1980: 246).

Tragblatter der Bluten sind, nach Froebe (1964)
entwicklungsgeschichtlich nachgewiesen, nur als Rudimente vorhanden. In
den hier untersuchten Arten wurden allerdings nur die Rudimente (kleine
Schuppen) am unterstandigen Ovar der sitzenden Zwitterblite gefunden

nicht aber an den mannlichen Bliten.

Theorien zur Infloreszenz

Die Infloreszenz von Petagnaea gussonei konnte als Traube interpretiert
werden, bei der sich die Bluten akropetal entwickeln (Fig. 46). Es wirden
sich demnach drei ménnliche Bliten und eine zentrale, terminale Zwitterblite
nacheinander entwickeln.

Die Rudimente der Tragblatter (von Froebe 1964 gefunden) waren
demnach die Tragblatter der peripheren méannlichen Bluten, die bei den hier
untersuchten Arten komplett reduziert sind.

Das rudimentare Tragblatt der Zwitterblite konnte ein steriles
Tragblatt sein, in dessen Achsel sich keine Blute mehr entwickelte und
ebenfalls recauleszent mit dem unterstandigen Ovar der sitzenden
Zwitterblute verwachst. Der Vegetationspunkt von Froebe (1964) als
L<Aufwolbung® (Froebe, 1964:379) noch in relativ spaten Entwicklungsstadien
erkannt, konnte dieser Theorie zu Folge ein Primordium sein, welches sich
nicht mehr entwickelt sonder ... schlieBlich in dem Randwulst der
Zwitterblite aufgeht.“ (Froebe, 1964:379). Es wirde sich somit um eine
geschlossene Traube als Infloreszenz handeln (Fig. 46).

Die ,Aufwdlbung“ (Froebe, 1964:379) konnte allerdings auch der
Vegetationspunkt sein, der im Meristem der Zwitterblite aufgeht. Die
angenommene terminale Zwitterblute wéare demnach eine
Pseudoterminalblite und das recauleszent verwachsene rudimentare
Tragblatt ware somit das Tragblatt dieser Pseudoterminalbliite. Es wirde
sich somit um eine offene Traube als Infloreszenz handeln (Fig. 47).
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Fig. 44: Petagnaea gussonei: a - Habitus einer bluhenden Pflanzen (Photo: Julia Kronister,
Herbarbeleg: H. Ross, 1908, Nr. 736). b - Schema einer blihenden Pflanze; folgende Strukturen sind
zu erkennen: Rhizom, Uberdauerungsknospe, grundstandigen palmate Laubblatter und eine
oberirdischer Hauptspross. In den Achseln der letzen beiden grundstdndigen Laubblétter sind
Innovatiosknospen angelegt, die das Verzweigungssystem des Rhizomes im nachsten Frihjahr
dichasial fortfiihren. Die Stengelblatter sind reduziert. Der Hauptspross ist dichasial verzweigt, nur
Seitensprosse hoherer Ordnung werden monochasial fortgefuhrt (Pfeile). Die ersten drei oberirdischen
Verzweigungen sind noch ohne terminale Infloreszenz (x). Erst ab der vierten oberirdischen
Verzweigung werden terminale Infloreszenzen ausgebildet. Die Infloreszenzen néchst hdoherer

Ordnung ubergipfeln die vorherigen. Aus Froebe, 1964.
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Fig. 45: Petagnaea gussonei, a - Infloreszenz (Photo: Julia Kronister, Herbarbeleg: H. Ross, 1908, Nr.
736 ). b - Schema einer Infloreszenz; folgende Strukturen sind zu erkennen: dichasial verzweigte
Infloreszenz, gegenstandige Hochblétter, zentrale Zwitterbliite, und drei mannliche Bliten. Die

Blutenstiele der mannlichen Bliten sind recauleszent mit den Fruchtknoten der Zwitterbliite

verwachsen. Die Infloreszenzen werden von denen néchst hdherer Ordnung Uberragt. Aus Wolff,
1913.
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Fig. 46: Petagnaea gussonei: Infloreszenzdiagramm einer geschlossenen Traube; folgende Strukturen
sind zu erkennen: Einzelbliten (1-3), terminale Blite (TF), mannliche Bliten (o), Zwitterblite (e),
Tragblatter der ménnlichen Bliten, ein Tragblatt ohne Achselprodukt (). Die Bluten entwickeln sich
akropetal (die Nummerierung entspricht der Anlagenfolge).Die Blutenstiele der mannlichen Bluten sind
recauleszent mit dem Ovar verwachsen (Striche). Die Tragblatter der mannlichen Bliten sind nur

rudimentar vorhanden. Das sterile Tragblatt ist stark reduziert als kleine Schuppe vorhanden.
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Fig. 47: Petagnaea gussonei: Infloreszenzdiagramm einer offenen Traube; folgende Strukturen sind zu
erkennen: Einzelbliten (1-4), méannliche Bliten (o), Zwitterbliite (o), Rest des Vegetationskegels (),
Tragblatter der mannlichen Bliten, ein Tragblatt der Zwitterblite. Die Bluten entwickeln sich akropetal
(die Nummerierung entspricht der Anlagenfolge).Die Blitenstiele der ménnlichen Bluten sind
recauleszent mit dem Ovar verwachsen (Striche). Die Tragblatter der mannlichen Bliten sind nur

rudimentar vorhanden. Das Tragblatt der Zwitterblatt ist stark reduziert als kleine Schuppe vorhanden.
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Polemanniopsis B. L. Burtt

Die Gattung Polemanniopsis wurde von B. L. Burtt 1988 als eigenstandige

Gattung beschrieben und umfasst zwei Arten, welche in Afrika vorkommen.

(1) Polemanniopsis marlothii (H. Wolff) B. L. Burtt, ist ein Stauch, der im
Westen von Sidafrika und in den Gebieten Clanwillian und
Richterdveld disjunkt vorkommt.

(2) Polemanniopsis namibensis B.-E- van Wyk, a. Burke & Mannh., ist ein
reich verzweigter Strauch mit einer Héhe von 0,3 bis 0,6 Meter und
einer weilRen Borke, der seine Blatter im Sommer abwirft. Die Blatter
sind digitat (drei Blattchen) und am Ende der Zweige in Gruppen
angeordnet. Die Infloreszenzen sind Doppeldolden aus vier bis funf
Doldchen und stehen einzeln, terminal an den Asten. Involucral- und
Involucellarblatter sind vorhanden. Die Art kommt endemisch im

Luderitz-Distrikt im Stidwesten Namibias vor.

Die Morphologie von Polemanniopsis marlothii wird im Detail weiter unten
diskutiert.

Polemanniopsis marlothii (H. Wolff) B. L. Burtt

Allgemeine Morphologie

Polemanniopsis marlothii ist ein reich verzweigter, laubwerfender Strauch mit
einer HOhe bis zu vier Meter und einer rotbraunen Borke (Van Wyk et al.,
2009). Die Blatter sind digitat aus drei bis funf Blattchen und alternierend
angeordnet (Burtt, 1988; Van Wyk, 2001; Calviiio et al., 2008). Die Blatter
erscheinen am Beginn der Winterregenzeit (Mai bis November) wéhrend die
Bliten und Fruchte in den trockenen Sommer- und Herbstmonaten
vorhanden sind (Van Wyk et al., 2009).
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Infloreszenz Morphologie

Die Infloreszenzen sind terminale Doppeldolden und stehen gewdhnlich
einzeln (Fig. 48), aber manchmal kommen zwei bis drei Infloreszenzen an
kurzen Seitenachsen, direkt unter der terminalen Infloreszenz, vor (Fig. 49)
(Burtt, 1988).

Die Infloreszenzen sind Doppeldolden mit unauffalligen Involucral- und
Involucellarblatter (Fig. 50 und Fig. 51). Sie vertrocknen relativ rasch,
wodurch die meisten zur Blitenzeit bereits abgefallen sind (Fig. 48) (Burtt,
1988).

Die primare Doppeldolde besteht aus zehn bis sechzehn Ddéldchen
(Fig. 48). Neun bis zwanzig oder mehr nach Van Wyk et al., 2009. Die
Anzahl der Ddldchen wird in Doppeldolden héherer Ordnung auf flnf bis acht
Doldchen reduziert.

Doldchen 2. Ordnung konne zwischen den Bluten der Doldchen 1.
Ordnung, vorkommen (Fig. 50) (Burtt, 1988). Manche Ddldchen enden nicht
in Bluten, sondern verzweigen sich erneut, so dass vereinzelnd zwischen
den Bliten Déldchen 2. Ordnung gebildet werden (Fig. Taylor 11232, E).
Diese Doldchen 2. Ordnung besitzen ebenfalls vereinzelt Involucellarblatter.
Zum Teil sind diese bereits abgefallen.

Vereinzelt kommen wenigblitig Doldchen im Doldenzentrum vor (Fig.
48 und Fig. 50).

Theorie zur Entwicklung der Infloreszenzen

Die Infloreszenzen von Polemanniopsis marlothii sind morphologisch
gesehen klassische Doppeldolden, wodurch die Anlehnung an die

Entwicklung von Chaerophyllum bulbosum nahe liegt.
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Fig. 48: Polemanniopsis marlothii, Terminale Infloreszenz. Doppeldolde aus vierzehn kréftigen
Doldchen (eines bereits abgebrochen) und zwei armblitigen Déldchen (eines bereits abgebrochen).
Die Involucral- und Involucellarblattern sind bereits abgefallen. Photo: J. Kronister, Herbarbeleg: H. C.
Taylor, 1985, Nr. 1123.

Fig. 49: Polemanniopsis marlothii, Terminale Infloreszenz mit zwei Infloreszenzen an kurzen
Seitenachsen. Photo: J. Kronister, H. C. Taylor, 1987, Nr. 11729.
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Fig. 50: Polemanniopsis marlothii, Terminale Infloreszenz. Involucral- und Involucellarblétter sind
unauffallig. Ein Déldchen 2. Ordnung kommt zwischen den Bliten der Déldchen 1. Ordnung vor (Pfeil).
Armblitige Doéldchen sind im Doldenzentrum erkennbar. Photo: J. Kronister, Herbarbeleg: H. C. Taylor,
1985, Nr. 11232.

Fig. 51: Polemanniopsis marlothii, Déldchen 2. Ordnung. Involucral- und Involucellarblatter sind

unauffallig. Manche Déldchen verzweigen sich, so dass zwischen den Bliiten Déldchen 2. Ordnung
gebildet werden (Pfeil). Photo: J. Kronister, Herbarbeleg: H. C. Taylor, 1985, Nr. 11232.
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Steganotaenia Hochst.

Die Gattung Steganotaenia wurde 1844 von Christian Ferdinand Friedrich
Hochstetter beschrieben. Es handelt sich um eine Gattung mit 3 Arten, die

alle in Afrika vorkommen.

(1) Steganotaenia araliacea Hochst.,, ein Baum, der in Wald- und
Buschgesellschaften im tropischen Afrika weit verbreitet ist (Thulin,
1991).

(2) Steganotaenia hockii C. Norman, eine Staude mit verholztem
Wurzelstock, die im Suden von Tansania, im Osten von Zaire und in
Simbabwe vorkommt (Thulin, 1991).

(3) Steganotaenia commiphoroides Thulin, ein Baum, mit einer Hohe von
1,5 bis 10 m, der in Somalia und Athiopien heimisch ist (Thulin, 1991).

Die folgende Ausfiihrung bezieht sich auf die erstgenannte Art.

Steganotaenia araliacea Hochst.

Allgemeine Morphologie

Steganotaenia araliacea ist ein drei bis sechs Meter hoher, wenig
verzweigter, laubabwerfender Baum (Fig. 52) mit pinnaten Blattern (Fig. 53)
(Burtt, 1988; Van Wyk, 2001; Calvifio et al., 2008). Die Blatter erscheinen
wahrend der Regenzeit und sind in Gruppen zusammengefasst (Fig. 53). Im
Laufe der Saison strecken sich die Internodien der Triebe, sodass man die
wechselstdndige Anordnung der Blatter gut erkennen kann. Seitlich
entstehen neue Triebe. Es liegt die Vermutung nahe, dass die Blatter an den
Trieben akropetal zu Hochblattern reduziert werden, aus deren Achseln die
Infloreszenzen entspringen. Wéahrend der Trockenzeit fallen die Blatter ab
und die Infloreszenzen werden gebildet. Die Infloreszenzen erscheinen an
den Enden der Aste in Gruppen und bilden ein raumgreifendes Konvolut (Fig.
52 und Fig. 54). Dieses Konvolut besteht aus funf bis sieben Hauptachsen,

die alle in einer terminalen Doppeldolde enden (Infloreszenz 1. Ordnung).
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An den Hauptachsen der Infloreszenzen 1. Ordnung kdnnen mehrere
(zwei bis vier) scheingegenstandig oder scheinwirtelig angeordnete
Hochblatter ausgebildet sein, aus deren Achseln Infloreszenzen 2. Ordnung
(wieder Doppeldolden) entspringen, welche die Priméarinfloreszenzen
Ubergipfeln (Fig 52 und Fig. 54). Diese Infloreszenzachsen kénnen wiederum
Hochblatter besitzen. Weitere Verzweigungen und somit weitere

Infloreszenzen héherer Ordnung wurden nicht beobachtet.

Die Innovation kann tGber 3 Moglichkeiten erfolgen (Fig. 55)

(1) Die Doppeldolden und ihre lateralen Seitensprosse (Doppeldolden 2.
Ordnung) erscheinen lateral, es wird also terminal am Trieb keine
Doppeldolde gebildet, sondern eine Knospe angelegt, die in der
folgenden Regenzeit austreibt. Damit wird ein unbegrenztes
(monopodiales) Sprosswachstum ermdglicht (Fig. 55a)

(2) Es wird terminal am Trieb ein Konvolut aus Doppeldolden und
Bereicherungstrieben gebildet und lateral in der Achsel eines
Hochblattes eine Knospe angelegt. Diese treibt in der folgenden
Regenzeit zu einem neuen Spross aus, der den des Vorjahres
Ubergipfelt. Damit wird die Verzweigung sympodial fortgesetzt (Fig.
55b).

(3) Die Achse erschopft sich ebenfalls in einem Infloreszenzkonvolut aus
Doppeldolden und Bereicherungstrieben. Die Knospe wird aber basal
am Triebes angelegt und setzt die Sprossverzweigung sympodial fort
(Fig. 55¢).

Die dritte Variante erscheint anhand der untersuchten Herbarbelege (Maggio,

Nr. 24, 1870) am wahrscheinlichsten. Um aber Gewissheit zu schaffen,

mussten weitere Untersuchungen vorgenommen werden.
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Infloreszenzmorphologie

Bei den Infloreszenzen 1. Ordnung handelt es sich um Doppeldolden mit
Involucrum und Involucellum. Die Doppeldolden setzen sich aus zehn bis
achtzehn Doldchen zusammen und beinhalten nur Zwitterbliten.

Die Infloreszenzen 2. Ordnung sind Doppeldolden aus sieben bis elf
Déldchen, die aus rein mannlichen Bliten aufgebaut sind (Fig. 55).
Involucral- und Involucellarblatter werden entwickelt, verbleiben aber relativ

unscheinbar und klein

Theorie zur Entwicklung der Infloreszenzen

Da es sich bei Steganotaenia araliacea morphologisch um Doppeldolden im
klassischen Sinne handelt, liegt der Verdacht nahe, dass die Entwicklung
dem Schema von Chaerophyllum bulbosum folgt.

Das Apikalmeristem gliedert sich demnach zentripetal in Hullblatt- und
dazugehdrende Doéldchenprimordien. Die Déldchenprimordien gliedern sich
wiederum zentripetal in Hillchenblatt- und Blitenprimordien. Je nach
Ordnung der Infloreszenzen entwickeln sich aus den Blutenprimordien
Zwitterbluten  (Infloreszenzen 1. Ordnung) oder mannliche Bliten

(Infloreszenzen 2. Ordnung).

Ob die Doppeldolden terminale Doldchen und die Déldchen terminale Bliten

ausbilden konnte anhand dieser Untersuchung nicht geklart werden.
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Fig. 52: Steganotaenia araliacea, a - Habitus (Photo: C. Puff). Ein wenig verzweigter, laubabwerfender
Baum. b - Infloreszenzkonvolut (Photo: C. Puff). Primérinfloreszenz bereits fruchtend und von den
mannlichen Bereicherungstrieben (Doppeldolden) tbergipfelt.

Fig. 53: Steganotaenia araliacea, Pinnate
Blatter, terminal gruppiert.
http://lwww.zimbabweflora.co.zw/speciesdata/i
mage-

display.php?species_id=143340&image_id=2

(16.04.2009).
Fig. 54: Steganotaenia araliacea,
Infloreszenzkonvolute aus terminalen

Doppeldolden und Bereicherungstrieben aus
Doppeldolden die die terminale

Primérinfloreszenz ubergipfeln. Photo: C. Puff.
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Vel Vel
9= 9 compound umbel ? = O compound umbel # = renewal bud

Fig. 55: Steganotaenia araliacea, Schema der drei méglichen Innovationen; folgende Strukturen sind
zu erkennen: Trieb ohne Laub- und Hochblatter, diese sind wahrend der Trockenzeit abgefallen und es
sind nur Ulen vorhanden (Pfeil), Innovationsknospe (schwarz), Doppeldolden aus Zwitterbliten (weiR)
und Bereicherungstriebe aus Doppeldolden aus ménnlichen Bluten (schwarz). a - monopodiales
Sprosswachstum: Innovationsknospe terminal, Doppeldolden und Bereicherungstriebe lateral in den
Achseln von Hochblattern. b - Sympodiales Sprosswachstum mit Innovationsknospe an der Basis des
Infloreszenzkonvolutes, der Trieb erschopft sich in der Bildung einer terminalen Doppeldolde und ihren
Bereicherungstreiben. ¢ - Sympodiales Sprosswachstum mit Innovationsknospe an der Basis des
Triebes, der Trieb erschopft sich in der Bildung einer terminalen Doppeldolde und ihren

Bereicherungstreiben.

96



Chaerophyllum L.

Die Gattung Chaerophyllum umfasst 35 Arten und kommt von Mitteleuropa

bis Asien vor, sowie mit einer Art in Nordamerika (Hegi, 1925/26).

Chaerophyllum bulbosum L.

Allgemeine Morphologie

Chaerophyllum bulbosum ist eine einjahrige Pflanze mit einer knollig
verdickten Primarwurzel und einer aufrechten Sprossachse. Die Blatter sind
wechselstdndig angeordnet, mehrfach gefiedert und bestehen aus einer
Blattscheide, einem Blattstiel und der gefiederten Spreite. Der Blattstiel wird
mit zunehmender Insertionshohe allerdings reduziert, so dass bei
Stangelblattern die Spreiten auf den Scheiden sitzen und diese somit zu
Hochblatter reduziert sind.

Die Bereicherung erfolgt durch Seitensprosse, die aus den Achseln
der Stangelblatter entspringen. Diese Seitensprosse weisen wiederum
Hochblatter auf, wodurch die Verzweigung durch weitere Seitensprosse
hoherer Ordnung fortgesetzt werden kann. Alle Achsen enden in einer
doppeldoldigen Infloreszenz (Fig. 56).

Infloreszenzmorphologie

Die Infloreszenzen sind andromondzische Doppeldolden, bei denen nur ein
bis zwei unscheinbare Involucralblatter ausgebildet werden. Die Ddldchen
weisen an der Peripherie langere Doldenstrahlen auf. Die Involucellarblatter
sind nur an der Peripherie der Doldchen ausgebildet. Bei peripheren
Doéldchen sind meistens drei (manchmal aber auch finf) Involucellarblatter
vorhanden, wahrend bei zentralen Doldchen oft nur ein Involucellarblatt
vorkommt. Selten sind noch Rudimente von weiteren Involucellarblattern
vorhanden. Die Involucellarblatter sind unscheinbar und klein. Weder
Involucral- noch Involucellarblatter tragen zu Schauwirkung der Infloreszenz
bei (Fig. 57).
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Die Ddldchen sind in eine periphere Zone aus Zwitterbluten, eine
mittlere Zone aus mannlichen Bliten und eine zentrale Zwitterblite
gegliedert (Fig. 57). Innerhalb der Ddldchen werden die Blitenstiele
zentripetal immer kirzer. Innerhalb der Doppeldolde werden die Doldchen
zentripetal immer armblutiger. Die zentrale Zwitterblite bleibt jedoch
erhalten.

Blitenmorphologie

Die Bliuten sind funfzahlig, mit dem zweikarpelligen Gynoeceum der
Zwitterbluten als Ausnahme.

Entwicklung der Primérinfloreszenz

Basal der terminalen Primérinfloreszenz sind wechselstandig Blattanlagen
und in deren Achseln zum Teil die Apikalmeristeme der Seitensprosse
sichtbar. Sie entwickeln sich in einer %/s Dispersion (Fig. 58a).

Am Vegetationspunkt der terminalen Primérinfloreszenz entwickeln
sich zentripetal Primordien der Doldchen. Die Doldchenprimordien entstehen
in einer /s Dispersion (Fig. 58a). Peripher des ersten Déldchenprimordiums
ist die Anlage des einen Hdullblattes ersichtlich (Fig. 58a). Das
Involucralblattprimordium verlangert sich wahrend der weiteren Entwicklung
der Doppeldolde (Fig. 58a), wachst aber nicht flachig aus und entwickelt sich
somit zu einem relativ unscheinbaren schmalen Hullblatt (Fig. 58c). Wahrend
der weiteren Entwicklung verlangern sich die Ddldchenstrahlen und die
Doéldchen krimmen sich zum Zentrum hin (Fig. 58b).

Die einzelnen Ddldchenprimordien gliedern, gemaf ihrer Entwicklung,
Blitenprimordien ab. Die Blutenprimordien entwickeln sich ebenfalls
zentripetal und in einer %/s Dispersion (Fig. 59a und 59b). An der Peripherie
der Déldchenachse, peripher der Blutenprimordien, sind Wilste erkennbar
(Fig. 59a und 59b). Bei den peripheren Ddldchen entwickeln sich aus diesen
Waiilsten drei bis funf Involucellarblatter (Fig. 58c, d und 59c-f). Bei mehr im
Zentrum stehenden Ddldchen entsteht meist nur ein  peripheres
Involucellarblatt (Fig.58c). Die Involucellarblatter verlangern sich und werden

laminar. Aber auch sie bleiben relativ klein und unscheinbar Fig. 58d.
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Die Blitenprimordien werden gemal ihrer Anlegungsfolge zentripetal
immer Kleiner, bis sich im Zentrum der DoOldchen das Apikalmeristem im
zentralen  Primordium  erschopft  (Fig.  59c). Die  peripheren
Zwitterblutenprimordien der Doéldchen sind im Verhéltnis zu den Primordien
der mittleren mannlichen Zone sehr grof3, genauso wie das zentrale
Primodium eines jeden Doldchens, welches sich zur zentralen Zwitterblite
entwickelt (Fig. 59d).

Die Blutenentwicklung vollzieht sich ebenfalls zentripetal, wobei das
zentrale Primordium den mannlichen Bliten vorauseilt (Fig. 59e). Eine
terminale Blite (TF) ist vorhanden, aber nicht dominant (Fig. 59f). Die
Entwicklung der der Blitenorgane beginnt an der Peripherie der

Blutenprimordien (Fig. 59d)
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Fig. 56: Chaerophyllum bulbosum, a - Habitus einer blihenden Pflanze (Photo: W. Till). b Detail einer
blihenden Pflanze (Photo: M. A. Fischer); die folgenden Strukturen sind zu erkennen: aufrechte
Sprossachse, wechselstandig angeordnete Fiederblatter und Seitensprosse, alle Achsen enden in

einer terminalen Doppeldolde.

Fig. 57: Chaerophyllum bulbosum, Doppeldolde. Die Déldchen sind zentripetal aus Zwitterbliten,
mannlichen Bliten und einer zentralen (terminalen) Zwitterbliite aufgebaut. Weder Involucral- noch
Involucellarblatter tragen zur Schauwirkung der Infloreszenz bei.
(http://www.funet.fi/pub/sci/bio/life/plants/magnoliophyta/magnoliophytina/magnoliopsida/apiaceae/cha
erophyllum/index.html).
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Fig. 58: Chaerophyllum bulbosum, a-c Entwicklung der Doppeldolde und des Hiillblattes. a - Basal der

terminale Priméarinfloreszenz sind Blattanlagen und Seitensprosse sichtbar. Sie entwickeln sich in einer
’ls Dispersion (Nummerierung |-V entspricht der Anlagenfolge). Am Vegetationspunkt der
Primérinfloreszenz sind Ddéldchenprimordien in einer 2g Dispersion erkennbar (Nummerierung 1-10
entspricht der Anlagenfolge). Peripher des ersten Déldchenprimordiums (1) ist die Anlage des
Involucralblattes sichtbar. b - Das Primordium des Involucralbattes verlangert sich. Die
Déldchenstrahlen verlangern sich und krimmen sich zum Zentrum hin. ¢ - Das Hillblatt bleibt relativ
unscheinbar. Bei den peripheren Déldchen entwickeln sich drei bis funf Involucellarblatter. Bei mehr in
Zentrum stehenden Déldchen entsteht nur ein peripheres Involucellarblatt d - Bei den peripheren
Déldchen entwickeln sich drei bis finf Involucellarblatter. Sie verlangern sich und werden laminar,
bleiben aber relativ klein und unscheinbar. SEM Bilder; MaR3stab: a-c: 100 pm, d: 2mm
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Fig. 59: Chaerophyllum bulbosum, a-c Entwicklung der Déldchen. a und b - Die Blitenprimordien

entwickeln sich zentripetal und in einer %g Dispersion. An der Peripherie der Ddldchenachse, peripher
der Blitenprimordien sind Wiilste (i) erkennbar. Aus diesen Wilsten entwickeln sich meist drei (bis
selten funf) Involucellarblatter (Siehe c-f). ¢ - Die Blutenprimordien werden zentripetal immer kleiner bis
sich das Apikalmeristem in ein zentrales Primordium (TF) erschopft. d - Die peripheren Doéldchen
(Zwitterbliten) sind im Verhéltnis zu den Primordien der mittleren Zone (ménnliche Bliten) relativ grof3,
genauso wie das zentrale Primordium (terminalen Zwitterbliite). Die Entwicklung der Blitenorgane
beginnt an der Peripherie der Blitenprimordien. e - Die Entwicklung der Primordien zu Bliten vollzieht
sich ebenfalls fast zentripetal. Das zentrale Blitenprimordium (TF) entwickelt sich schneller als die
mannlichen Blutenprimordien .f - Eine terminale Blute (TF) ist vorhanden. SEM Bilder; MaR3stab: a-c:
80um, d: 100um, e: 200um, f: 400um
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Lagoecia L.

Die Gattung Lagoecia besteht aus einer Art und kommt im Mediterranraum
und Vorderen Orient vor. Sie besiedelt sandige Acker und Steppen (Magin,
1980).

Lagoecia cuminoides L.

Allgemeine Morphologie

Lagoecia cuminoides ist eine einjahrige Pflanze mit einem oberirdischen
Spross (Achse 1. Ordnung). Die grundstandigen Blatter sind pinnat (unpaarig
gefiedert). Die Blattchen sind handférmig und bestehen aus drei bis funf
Segmenten, die wiederum fiederlappig bis fiederspaltig sind. Die
Stangelblatter sind wechselstandig angeordnet und werden akropetal immer
kleiner und zu Hochblatter reduziert, sodass dreizipfelige Blattchen ubrig
bleiben. Aus den Achseln der wechselstandigen Stangelblatter entspringen
Seitensprosse (Achsen 2. Ordnung), die wiederum Stangelblatter aufweisen
und somit weitere Seitensprosse (Achsen 3. Ordnung) hervorbringen kénnen
(Fig. 60). Das Bereicherungssystem kann bis zu den Achsen 4. Ordnung
fortgefuhrt werden. Alle Achsen enden in einer terminalen kugeligen

Infloreszenz (Fig. 60).

Infloreszenzmorphologie

Die Infloreszenzen von Lagoecia cuminoides kdnnen als Doppeldolden
bezeichnet werden (Fig. 61). Die Doppeldolden werden durch sieben
Involucralblatter und etwa 30 Doldchen aufgebaut. (1964 berichtet Froebe
von einem Aggregat aus etwa 30 Bliten).

Die Doldchen bestehen aus nur einer zentralen Zwitterblite und vier
bis funf Involucellarblatter (Fig. 62). In der frihen Ontogenese werden funf
Involucellarblatter angelegt, von denen die jlungsten zwei zu einem
Involucellarblatt in der Mediane fusionieren kdnnen (Froebe, 1964; Magin,
1980). Sowohl Involucralblatter, als auch Involucellarblatter und Kelchblatter

sind fiederschnittig mit langen dinnen Spitzen (Fig. 62).

103



Bliitenmorphologie

Die Bluten sind funfzahlig, mit den Gynoeceum als Ausnahme. Die
Gynoeceen sind einfachrig — das abaxiale Karpell ist reduziert und die
Gynoeceen nehmen eine asymmetrische Form an. Diese Asymmetrie wird
durch die Ausbildung nur eines Griffels bedingt. Auffallig in diesem
Zusammenhang ist, dass der Griffel des abaxialen Ovarbereiches
ausgebildet wird (Magin, 1980).

Theorie zur Entwicklung der Infloreszenzen

Wenn es sich bei Lagoecia cuminoides um Doppeldolden handelt, dafur
sprechen die Hullblatter, dann ist es naheliegend, die Entwicklung der
Infloreszenzen von Chaerophyllum bulbosum als Vorlage heranzuziehen.

Die Entwicklung der Lagoecia cuminoides Infloreszenz wirde dann
wie folgend ablaufen. Am Apikalmeristem entwickeln sich zentripetal an die
sieben Primordien, welche sich in je ein Involucralblattprimordium und in ein
Doéldchenprimordium teilen. Das Apikalmeristem gliedert sich weiter
zentripetal in Doldchenprimordien, jedoch ohne Anlagen fur Involucralblatter
zu bilden oder diese gegebenenfalls nicht ausdifferenziert werden. Diese
Doéldchenprimordien gliedern sich in funf Primordien der Involucellarblatter
von denen, laut Froebe (1964) und Magin (1980), die zwei innersten zu
einem fusionieren konnen. Die eine zentrale Zwitterblite entsteht somit
entweder in der Achsel des ersten Involucellarblattes oder bildet sich aus

dem Apikalmeristem der Déldchenprimordien.

Offen bleibt jedoch

(1) ob die einzelne Zwitterblite eine Terminalblite darstellt oder ob es
sich um ein Achselprodukt des ersten Involucellarblattes handelt.

(2) ob die Doppeldolde ein terminales Ddéldchen ausbildet oder dieses
entbehrt.
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Fig. 60: Lagoecia cuminoides, a - Habitus einer blihenden Pflanze (Photo: Julia Kronister,

Herbarbeleg: St. Vogel, 1988). b - Schema eines distalen Abschnittes des Habitus und eines basalen
Fiederblattes; folgende Strukturen sind zu erkennen: wechselstandig angeordnete Hochblatter und
Seitensprosse, die das Bereicherungssystem fortfilhren. Die Achsen enden in einer terminalen
kugeligen Infloreszenz. Aus Wolf, 1913.
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Fig. 61: Lagoecia cuminoides, Doppeldolde. Die Doppeldolde besteht aus sieben Involucralblatter und
etwa dreil3ig Doldchen. Photo: Julia Kronister, Herbarbeleg: E. Reverchon, 1889, Nr. 343.
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Fig. 62: Lagoecia cuminoides, a — Doldchen (Photo: Julia Kronister, Herbatbeleg: St. Vogel, 1988). b -
Schema eines Ddldchens; folgende Strukturen sind zu erkennen: ein Involucralblatt (a), drei
Involucellarblatter (a und b) (in natura vier bis funf), eine zentrale Zwitterblite (a und b) mit finf
auffalligen Sepalen (b). Involucellarblatter und Sepalen sind fierderschnittig mit langen diinnen Spitzen.
Aus Froebe, 1964.
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Diskussion

Infloreszenzmorphologie

Nur wenige systematische Einheiten haben einheitliche Infloreszenzen und
wurden auch nach diesen benannt. Eine dieser systematischen Einheiten ist
die Familie der ,Umbelliferae“ (Apiaceae). Deren Infloreszenzen, allgemein
als Dolden und Doppeldolden bezeichnet, fuhrten zu einer Simplifizierung der
Blutenstande aller Mitglieder dieser Familie und lenkten die Aufmerksamkeit
auf die weitaus grofdte Unterfamilie, die Apioideae. Somit verwundert es
nicht, dass die Saniculoideae als ,... 'unvollkommene' Doldengewachse...*
(Froebe, 1964:341) gesehen wurden und die Infloreszenzen allgemein als
Dolden, Doppeldolden oder Kodpfchen bezeichnet wurden (Eichler, 1878;
Schuchardt, 1881; Troll, 1957; Froebe, 1964; 1971a, b; Froebe und Ulrich,
1978; Froebe, 1979, 1980).

Die allgemein anerkannte These, Dolden und Doppeldolden leiten sich
von Trauben und Doppeltrauben ab, durch die Stauchung der Hauptachsen
und Seitenachsen, wurde von Froebe in Bezug auf die Familie der Apiaceae
im Laufe seiner Arbeiten Uber die Infloreszenzen und deren Evolution
hinterfragt (Froebe, 1971a, b, 1979). In der 1964 erschienenen Arbeit Gber
die Blutenstande der Saniculoideae vertrat er die Auffassung, dass die
Infloreszenzen der Saniculoideae von Doppeldolden abstammen, wahrend er
dies in seinen spateren Arbeiten als ,Arbeitshypothese“ (Froebe, 1971b:158;
1979:505) ohne Nachweis bezeichnete und die Mobglichkeit in den Raum
stellte, dass sich Dolden und Doppeldolden theoretisch auch von Rispen,

Thyrsen oder Cymoiden ableiten lassen (Froebe, 1971a, b; 1979).
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Im Folgenden werden beide Hypothesen kurz wiedergegeben:

Hypothese: Doppeldolden (Froebe, 1964)

Die erste Hypothese basiert auf der These, Dolden und Doppeldolden leiten
sich von Trauben und Doppeltrauben durch die Stauchung der Achsen 1.
und 2. Ordnung ab. Trauben werden ohne Terminalblite definiert. Dolden
und Doppeldolden von Trauben und Doppeltrauben abgeleitet, wiirde keine
Terminalblite ausbilden (Fig. 66a-b").

Die Infloreszenzen der Saniculoideae wurden als reduzierte

Doppeldolde beschrieben und die ,...zentrale Forderung...” (Froebe,
1964:325) der Dolden und Déldchen als vernachlassigtes Merkmal genannt.
Wahrend diese zentrale Férderung bei den Apioideae und Hydrocotyloideae
als ein Merkmal unter vielen galt, das oft nur sehr schwach auftritt, ist es bei
den Saniculoideae als ,...das dominierende Merkmal...“ (Froebe, 1964:335)
angefuhrt, ohne welches die Infloreszenzen der Saniculoideae
morphologisch unverstanden blieben.

Die Doppeldolden der Saniculoideae sind laut Froebe (1964) zentral
gefordert und setzen sich aus stark zentral geférderten Doldchen zusammen,
wodurch die Anzahl der Bluten reduziert wird, die peripheren Bliten
vermannlichen und zentral eine potentielle Zwitterblite steht. Der Charakter
der zentralen Férderung in Doppeldolde und Déldchen ist nicht immer gleich
stark ausgepragt, wodurch die Anzahl der Bluten, die Verteilung der
mannlichen Bliten und Zwitterbllten innerhalb der Infloreszenzen variieren
(Froebe, 1964).

Einen Beweis seiner Theorie, dass sich die Infloreszenzen der
Saniculoideae von Doppeldolden ableiten, sah Froebe in seinen
entwicklungsgeschichtlichen Untersuchungen einiger Arten (Sanicula
europaea, Hacquetia epipactis, Astrantia major, Eryngium campestre,
Lagoecia cuminoides und Petagnaea gussonei) und in seiner Interpretation
der Sanicula coerulescens Franch. Infloreszenz. Diese wurde als
....makroskopisch deutlich sichtbare Doppeldolde...“ (Froebe, 1964:347)

bezeichnet, die sich aus vier bis funf D6ldchen zusammensetzt, die je aus
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einer zentralen Zwitterblute und flinf peripheren méannlichen Bliten aufgebaut
sind (Fig. 63a). Froebe (1964) leitete die Infloreszenz von Sanicula europaea
von denen der Sanicula coerulescens ab, durch Reduktion der Doldchenzahl
von funf auf vier, der Blutenzahl der mannlichen Bliten von funf auf drei oder
zwei und durch Stauchung der Doldenstrahlen (Fig. 63b). Die Infloreszenz
von Sanicula europaea galt als Aufgangspunkt fiir seine Uberlegungen und

Interpretationen der Infloreszenzen weiterer Arten.

Il. Hypothese (Froebe, 1971a, b, 1979)

Die zweite Hypothese basiert auf der Uberlegung, Dolden und Doppeldolden
leiten sich von Cymen, Thyrsen, Rispen und Rispen, die zu Trauben
reduziert sind und ,Botryoid“ (Troll, 1964:52) genannt werden, ab. Cymen,
Rispen, Thyrsen und Botryoide werden mit Terminalblite beschrieben. Es
waren die von ihnen abgeleiteten dolden- und doppeldoldendhnlichen
Infloreszenzen, Infloreszenzen mit Terminalbluten (Fig. 66c¢-f"). Die

Ausnahme stellen trunkate Infloreszenzen dar (Fig. 67).

a) Cymose Infloreszenzen (Froebe, 1971a, b)

Diese Hypothese basiert auf der Idee, dass sich die Infloreszenzen mancher
Saniculoideae von denen der Sanicula coerulescens ableiten lassen. Die
Infloreszenzen von Sanicula coerulescens werden als cymés und sich aus
Doéldchen aufbauend, beschrieben. Jedoch schlug Froebe (1971a, b) keine

fundierte Terminologie der Infloreszenzen vor.

1971(a) anderte Froebe seine Interpretation der Sanicula coerulescens
Infloreszenz. Wahrend diese 1964 als Doppeldolde beschrieben wurde,
spezifizierte Froebe (1971a), dass es sich bei der Infloreszenz von Sanicula
coerulescens um ein Trichasium aus drei Diplocymoiden handelt (Fig. 65a)
und dass das Aussehen einer Doppeldolde durch die Stauchung der Hypo-
und Mesopodia zustande kommt (Fig. 64). Die Partialinfloreszenzen wurden

als Doldchen mit zentraler Forderung beschrieben.
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In dieser Arbeit erstellte Froebe (1971a) eine hypothetische
Infloreszenzableitung einiger Sanicula Arten, ausgehend von der Sanicula
coerulescens Infloreszenz. Die Infloreszenz, ein Trichasium aus drei
Diplocymoiden, wurde durch die Reduktion der Infloreszenzen 2. Ordnung,
die Verkirzung der Achse 1. Ordnung und die Verringerung der mannlichen

Bluten (von funf auf drei) im terminalen ,...Endddldchen...“ (Froebe,
1971a:18) zu einem theoretischen Infloreszenzdiagramm (Fig. 65b), das fur
,...die meisten Sanicula-Arten...” (Froebe, 1971a:18) ,...als
diagrammatischer Typus des doldigen Blutenkonvolutes...“ (Froebe,
1971a:19) gelten  sollte. Basierend auf dem  theoretischen
Infloreszenzdiagramm der Sanicula Infloreszenzen leitete Froebe (1971a) die
Infloreszenzdiagramme von Hacquetia epipactis und Astrantia major ab.
Jedoch weitete er seine Uberlegungen nicht zu den anderen Arten der
Saniculoideae aus.

Da die terminalen Infloreszenzen als Doldchen angesprochen wurden,
liegt auch dieser Theorie die Ableitung der Infloreszenzen von den
klassischen Dolden zu Grunde. Es kam die Frage der korrekten Terminologie
in Bezug auf die Gesamtinfloreszenz auf (Doppeldolde — cymoider Verband),

diese wurde jedoch ,...ausgeklammert... (Froebe, 1971a: 27).

b) Rispig - Thyrsische Infloreszenz (Froebe, 1979)

Diese Hypothese beruht auf Froebes (1971a, b; 1979) Annahme, dass die
Infloreszenzen der Apiaceae Cymen, Rispen (Paniculae), Thyrsen oder
Botryoide sind, die durch Stauchung verschiedener Achsen dolden- oder
doppeldoldenahnliches Aussehen erlangen (Fig. 66). Froebe (1979)
benannte diese gestauchten Rispen und Thyrsen als Pleiosciadioide (Fig.
66¢c’, d’), die gestauchten Cymen als ,Pseudosciadien“ (nach Troll,
1964:120) (Fig. 66e’) und die gestauchten Botryoide als ,Sciadioid“ (nach
Troll, 1964:53) (Fig. 66f).

1979 untersuchte Froebe die Infloreszenzen der Hydrocotyloideae und
ubertrug seine Uberlegungen auf die Infloreszenzen der Saniculoideae. Die

Untersuchung der Hydrocotyloideae (Froebe, 1979) resultierte in dem
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Konzept, dass sich deren Infloreszenzen aus einer Infloreszenz entwickelten,
die sowohl Ahnlichkeiten mit einer Rispe als auch mit einem Thyrsus hatte.

Froebe leitete 1979 die Infloreszenzen aller Saniculoideae von den
Infloreszenzen der Sektion Pseudopetagnia innerhalb der Gattung Sanicula
ab, welche als Pleiosciadioide (Fig. 65a) beschrieben wurde. Durch
Stauchung der Achsen, Reduktion der Parakladien (von drei zu zwei) und der
mannlichen Bliten pro Sciadioid (von finf zu zwei), sowie der Lange der
Wickel, erstellte Froebe (1979) ein Infloreszenzdiagramm fur Sanicula,
Hacquetia, Alepidea und Actinolema, deren Infloreszenzen als
Sympleiosciadioide bezeichnet wurden (Fig. 65c). Durch Reduktion der
Partialsciadioide zu deren Terminalblite leitete Froebe (1979) die
Infloreszenzen (Sciadioide) von Astrantia, Eryngium, Petagnia und Lagoecia
ab. Arctopus wurde damals zu den Hydrocotyloideae gezéahlt und von Froebe
ausfuhrlich beschrieben. Die Theorie der Rispig-thyrsischen Infloreszenz wird
anhand von Arctopus diskutiert. Details zu Arctopus siehe unten -
Diskussion der einzelnen Arten.

Diese Uberlegung zu den Infloreszenzen der Saniculoideae basiert
auf dem Infloreszenzgefiige wie in 1971a. Im Gegensatz zu seiner
Uberlegung 1971a wurden die Partialinfloreszenzen aber nicht als Déldchen
bezeichnet, sondern als Partialsciadioide, die eine Terminalblite aufweisen.
So wurden 1979 die Partialsciadioide als reduzierte/gestauchte Rispen und
Thyrsen, die Infloreszenzen aber als cymdse Komplexe beschrieben.
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Ontogenetische Ergebnisse

In der vorliegenden Arbeit werden die Infloreszenzen der Saniculoideae

definiert als:

1) Geschlossene Thyrsen (Thyrsoid nach Endress, 2010) aus

a)

b)

d)

Partialinfloreszenzen (Cymen aus einem Tragblatt, einer zentralen
potentiellen Zwitterblite und zwei oder einer laterale[n] mannliche[n]
Blute[n] und jeweiligem Tragblatt) und

eventuell zwittrigen Einzelbliten (Hacquetia epipactis, Alepidea)
und/oder

vermannlichten  Einzelbliten (Hacquetia epipactis, Sanicula
europaea) und

einer terminalen Zwitterblite (Terminalblite), ohne Tragblatt:
Sanicula europaea (Fig. 3), Hacquetia epipactis (Fig. 7) und Alepidea
(Fig. 32).

2) Geschlossene Thyrsen (Thyrsoid nach Endress, 2010) aus

a)

b)
c)

Partialinfloreszenzen (Cymen aus Tragblattern und mannlichen
Bluten),

eventuell einzelne mannliche Bluten (mit oder ohne Tragblatter) und
eine terminale mannliche Blite: méannliche Individuen von Arctopus
echinatus (Fig. 41).

3) Offene Thyrsen (Thyrsus nach Endress, 2010) aus

a)

b)

d)

Partialinfloreszenzen (Cymen aus einem Tragblatt, einer zentralen
potentiellen Zwitterblite, einer basalen mannlichen Bliute, zwei oder
einer laterale[n] mannliche[n] Blite[n] und jeweiligem Tragblatt),
zwittrigen und

vermannlichten Einzelbliten

ohne Terminalblite: Astrantia major (Fig. 12)
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4) Geschlossene Ahren (Stachyoid nach Endress, 2010) aus

a)

b)

zwittrigen Einzelbliten, je mit dazugehérendem Tragblatt (Eryngium
planum) oder

mannlichen Einzelbliten, je mit dazugehtérendem Tragblatt
(Actinolema) oder ohne dazugehérende Tragblatter (Petagnaea
gussonei) und

einer terminalen Zwitterblite (Terminalblite) ohne Tragblatt:
Eryngium planum (Fig. 20), Petagnaea gussonei (Fig. 46) und
Actinolema (Fig. 28 und 29).

5) Offene Kopfchen (Capitulum oder Cephalium nach Endress, 2010) aus

weiblichen Einzelbliten je mit dazugehdrendem Tragblatt: weibliche

Individuen von Arctopus echinatus (Fig. 42).

6) Doppeldolden: Polemanniopsis marlothii (Fig. 48), Steganotaenia

araliacea (Fig. 54), Lagoecia cuminoides (Fig. 61), Chaerophyllum
bulbosum (Fig. 57 und 58).

Der Bezug zu den beiden Hypothesen

Die Partialinfloreszenzen (Cymen) wurden von Froebe 1964 als
periphere zentralgeforderte Ddldchen beschrieben, bei denen die
peripheren (lateralen) Bliten zugunsten der zentralen potentiellen
Zwitterblute vermannlichen oder gar verschwinden und dies aufgrund
der zentralen Forderung des Doldchens, beziehungsweise die
zentralen potentiellen Zwitterbliten der Ddldchen aufgrund der
zentralen Forderung der Doppeldolde vermannlichen. Die
Terminalblite inklusive die sie umgebenden verméannlichten Bliten
wurden als Enddoéldchen bezeichnet (Froebe, 1964, 1971a, b),
welches durch die zentrale Forderung der Doppeldolde blitenreicher

sei als die peripheren Ddldchen.
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a) 1971a, b wurden die Partialinfloreszenzen ebenfalls als Doldchen
bezeichnet, die terminale Zwitterblite und die sie umgebenden
vermannlichten Bluten als Enddoéldchen, von dem aus sich die
Doldchen in einem cymoiden Verband entwickeln.

b) 1979 wurden die Partialinfloreszenzen als Partialsciadioide
bezeichnet, die aus Thyrsen oder Rispen entstehen und die
Terminalblite, inklusive die sie umgebenden vermannlichten
Bluten als terminales Sciadioid, aus dem sich ein cymoider
Verband entwickelt.

Hypothesen vs. ontogenetische Ergebnisse

Gegen diese beiden Hypothesen sprechen vier entwicklungsgeschichtliche

Grinde:

(1) Die Primordien der Saniculoideae - Infloreszenzen (Thyrsen und
Trauben) entwickeln sich akropetal (Fig. 4a; 8a; 13a; 17a; 21b; 24a).
Dies spricht vor allem gegen die Hypothese der cymdsen Entwicklung,
da sich in diesem Fall das Enddoldchen/Endsciadioid als erstes
entwickeln muisste. Vom Endddldchen/Endsciasdioid aus mussten
sich dann di- oder trichasial die Cymen entwickeln um eine cymdse
Infloreszenz zu bilden (Haston and Ronse De Craene, 2007; Castel et
al., 2010). Somit kann diese Theorie, dass sich die ,Kopfchen“ von
Sanicula, Hacquetia epipactis und Astrantia major aus Endddéldchen
und Diplo- oder Triplocymoiden aufbauen, ausgeschlossen werden.

(2) Die Infloreszenzen erschopfen sich in einem terminalen Primordium
(Sanicula europaea, Hacquetia epipactis, Eryngium planum). Die
terminalen Primordien entwickeln sich zu einzelnen Bluten (Fig. 4c, d;
8c, d; 21e; 23). Wenn es sich um Enddéldchen/Endsciadioid handeln
wirde, musste sich ein terminales Primordium zentripetal oder
akropetal in einzelne Primordien gliedern, um eine terminale

Partialinfloreszenz (Doldchen oder Sciadioid) zu bilden.
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(3) Fur die Theorie, dass es sich um eine Terminalblite handelt, spricht,
dass sie sich nicht in der Achsel eines Tragblattes entwickelt, sondern
die Infloreszenz sich in einem Primordium erschopft, das den anderen
an GroRe und Entwicklung voraus ist (,prakursive Entwicklung der
Terminalblite® Troll, 1964:10) (Fig. 4c, d; 8c, d; 21e; 23; 24Db).

(4) Die Partialinfloreszenzen sind Cymen (Fig. 5; 9; 14) oder Einzelbliten
(Fig. 22) und entwickeln sich akropetal an der Infloreszenzachse. Im
Zentrum der Partialinfloreszenzen erhebt sich ein Primordium, aus
dem sich lateral (Sanicula europaea, Hacquetia epipactis) (Fig. 5; 9;
14) und basal (Astrantia major) (Fig. 14) Primordien entwickeln. Die
Partialinfloreszenzen werden mit zunehmender Insertionshdhe
reduziert, sodass nur mehr die zentrale Blute tbrig bleibt (Fig. 5e, f;
9e, f; 15; 16). Wirde es sich um Doldchen handeln, missten sich
zentripetal Primordien erheben, wie das im Falle von Chaerophyllum
bulbosum gezeigt wurde (Fig. 59) und nicht das zentrale
Blitenprimordium vor den lateralen. Wirde es sich um Sciadioide

handeln, missten sich die Primordien akropetal entwickeln.
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Detaildiskussion der Arten

Im Folgenden werden die Arten im Detail diskutiert und Froebes Argumente
fur seine Hypothesen (1964, 1971a, b sowie 1979) widerlegt.

Sanicula europaea

Die Infloreszenzen als reduzierte Doppeldolden oder cymdser Verband —
Sowohl 1964 als auch 1971 (a und b) und 1979 leitete Froebe die

Infloreszenzen von Sanicula europaea und in weiterer Folge die der anderen

Gattungen von denen der Sanicula coerulescens ab. Die Interpretation der
Sanicula coerulescens Infloreszenz als Doppeldolde (1964) oder Trichasium
aus drei Diplocymoiden (1971a, b) kann anhand der vorliegenden
Untersuchung entgegengehalten werden,
(1) dass die Infloreszenz ein Verband aus Primér-, Sekundar- und
eventuell sogar Tertiarinfloreszenzen (Trauben) ist,
(2) wodurch das Argument entféllt, mit der Infloreszenz von Sanicula
coerulescens eine makroskopisch sichtbare Doppeldolde als Vorlage
zu haben, von der die reduzierte Doppeldolde von Sanicula europaea

ableitbar ist.

Der Ableitung der Sanicula europaea Infloreszenz von der Sanicula
coerulescens liegt die Annahme zugrunde, die Sektion Pseudopetagnia
beinhalte die urspringlichsten Mitglieder der Gattung Sanicula. Wohingegen
spricht, dass im Vergleich mit den Infloreszenzen von Sanicula europaea,
Actinolema und Petagnaea gussonei, die von Froebe beschriebenen
Infloreszenzen von Sanicula coerulescens reduzierter sind (Trauben), als die
Infloreszenzen von Sanicula europaea, ausgehend von der hier vertretenen
Theorie, dass sich die Infloreszenzen der Saniculoideae von Thyrsen
ableiten. Es wird somit bezweifelt, dass es sich bei der Sektion
Pseudopetagnia um urspriingliche Mitglieder handelt. Eine Uberlegung, die
mit Shan & Constance (1951) einhergeht. Siehe — Verwandtschaftliche

Beziehungen innerhalb der Saniculeae.
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Hochblattwirtel — Froebe (1964) sah einen Beweis flr seine

Doppeldoldenhypothese in dem Hochblattwirtel, welcher, wie er meinte, aus
den Involucralblattern, den ersten beiden Involucellarblattern der peripheren
Doldchen und den Involucellarblattern des terminalen Doldchens besteht
(das kein Involucralblatt bildet). Eine Uberlegung, die nicht nachvollzogen
werden kann, da es schlichtweg raumlich nicht moglich ist, dass die
Involucellarblatter des terminalen Déldchens in dem Hochblattwirtel enthalten
sein koénnen.. Froebe selbst schloss allerdings andere Deutungen des
Hochblattwirtels nicht aus und stellte fest, dass das ,Kdpfchen“ von Sanicula
europaea eine einfache Dolde sein kdnnte, bei der sich die Bluten akropetal
entwickeln, jede mit einem Tragblatt. Eine Betrachtungsweise, die partiell mit
den Ergebnissen dieser Untersuchungen Ubereinstimmt (akropetale
Entwicklung, pro Blite ein Tragblatt). Wie die vorliegende Untersuchung
zeigt, sind allerdings auch die Tragblatter der lateralen mannlichen Bliten
der peripheren Partialinfloreszenzen (Cymen) zum Teil im Hochblattwirtel
enthalten (Fig. 3). Froebe erkannte dies prinzipiell (Tagblatter 1. und 2.
Ordnung) und bezeichnete diese lateralen Tragblatter der ménnlichen Bliten
als Involucellarblatter und das Tragblatt der Cymen als Involucralblatter.

Geschlechterverteilung — Die Verteilung der mannlichen Bliten und

Zwitterbluten innerhalb der Infloreszenz von Sanicula europaea begriindete

Froebe (1964) durch die periphere Forderung der Doldchen in den

Infloreszenzen héherer Ordnung:
Die Primandoppeldolde sei noch ausgeglichen peripher und
zentral gefordert, wodurch vier Zwitterbliten zur Ausbildung
gelangen. In den Fallen, wo die peripheren Zwitterbliten der
Primandoppeldolde vermannlichen, seien diese nur zentral
gefordert. Die Doéldchen in den Infloreszenzen héherer Ordnung
unterliegen jedoch ausschlie3lich einer peripheren Forderung. Die
Forderung  beziehe sich jedoch nur auf die der
Abstammungsachse abgewandten Seite, wodurch die peripheren
Zwitterbliten jener Doldchen, die der Abstammungsachse am
nachsten stehen, als erstes und die Zwitterblite des terminalen

Doéldchens als zweites vermannlichen (Froebe, 1964).
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Bei den im Rahmen dieser Arbeit untersuchten Exemplaren von Sanicula
europaea ergab sich, dass die Terminalbliten der Infloreszenzen, auch die
der Infloreszenzen héherer Ordnung, nicht vermannlichen. Reduziert werden
nur die peripheren Zwitterbliten, die der Abstammungsachse am nachsten
stehen (Fig. 2).

(1) Eine Erklarung dafur liegt darin, dass die Infloreszenzen keiner
Zentralférderung unterliegen, die eine zentrale Zwitterblite bedingt,
sondern dass es sich um eine Terminalblite handelt.

(2) Eine weitere Erklarung liefert die Entwicklungsgeschichte. Die
Sequenz der Primordien am Vegetationspunkt beginnt bei den
Seitensprossen auf der von der terminalen Infloreszenz abgewandten
peripheren Seite (Fig. 4b). Die Verméannlichung betrifft demnach bei
den Infloreszenzen 2. Ordnung, das der terminalen Infloreszenzen
zugewandte (dritte) Primordium, beziehungsweise bei den

Infloreszenzen 3. Ordnung die Primordien drei und zwei.

Somit wird die Erklarung, die Infloreszenzen seien Férderungen unterworfen,
durch das Argument abgeldst, dass das Vorhandensein einer Terminalblite
und die Sequenz der Primordien die Geschlechtsverteilung innerhalb der
Infloreszenzen bestimmt. Die periphere Forderung ist somit, wie Froebe
schon anmerkt, ,...Ausdruck der Anlegungsfolge...“ (Froebe, 1964:340) und
die zentrale Forderung der Doppeldolde eine Fehlinterpretation der

Terminalblite.
Die beiden Hypothesen wurden diskutiert, im Folgenden werden nur

mehr spezielle Argumente Froebes und Besonderheiten der Infloreszenzen

aufgegriffen.
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Hacquetia epipactis

Alternative zur reduzierten Doppeldolde - 1964 stellte Froebe der

Doppeldoldenhypothese die Alternative entgegen, dass die
Partialinfloreszenzen (Ddldchen) von Hacquetia epipactis zu zwittrigen
Einzelbliten reduziert werden, apikal verméannlichen und denen eine
Zwitterbliite folge. Eine Uberlegung, die den Ergebnissen der vorliegenden
Untersuchung entsprache, hatte Froebe die Partialinfloreszenzen als Cymen
und nicht als Ddldchen erkannt. Da jedoch seine ontogenetischen und
anatomischen (der Verlauf der Gefaf3bindel innerhalb der Infloreszenz)
Untersuchungen  fir ihn den Beweis ergaben, mit seiner
Doppeldoldenhypothese (inklusive des mittleren Blitenkomplexes als ein
vollstandiges Ddéldchen) richtig zu liegen, wurde diese Uberlegung nicht
weiter verfolgt und die Infloreszenz von Hacquetia epipactis als Doppeldolde
mit zentraler Foérderung beschrieben. Im Rahmen dieser Untersuchung
wurden keine anatomischen Untersuchungen gemacht und es kann somit
dem Verlauf der Gefa3blindel in der Infloreszenz kein Argument entgegen
gebracht werden. Dass es sich bei dem mittleren Blitenkomplex jedoch nicht
um ein vollstandiges Doldchen handelt, sondern um einzelne Bluten, daftr
spricht, dass einerseits

(1) sich die Bluten einzeln akropetal entwickeln (Fig. 8a) und

(2) andererseits die Infloreszenzen mit einer Terminalblite abschlief3t.

Fur dessen Existenz erbrachte Froebe (1964) bereits die Argumente.

Zentrale Forderung oder Terminalblite — Die bereits oben erwahnte

prakursive Entwicklung der Terminalblite flhrt zur ,prakursiven Entfaltung
der Terminalblute® (Troll, 1964:11), was von Froebe (1964) sowohl flr
Hacquetia epipactis als auch fur Alepidea im Prinzip beschrieben wurde. Bei
Hacquetia epipactis stellte Froebe fest, dass im Zentrum der Infloreszenz
eine Blute vorhanden sei, die sich bereits in Anthese befinde, wie die
peripheren Bluten, im Gegensatz aber zu den ihr benachbarten Bliten.
Froebe fuhrte dies jedoch auf die zentrale Forderung der Doppeldolde zuriick
und nicht auf das Vorhandensein eine TerminalblUte, die in ihrer Entwicklung,

Entfaltung und Anthese den benachbarten Bluten voraus ist (Fig. 8c, d).
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Astrantia major

Alternative zur reduzierten Doppeldolde — Wahrend Froebe (1964) die

Reduktion der Partialinfloreszenzen zu Einzelbliten bei Hacquetia epipactis
nicht anerkannte, tat er dies bei Astrantia major. Froebe bezeichnete die
Partialinfloreszenzen als Doldchen und nicht als Cymen. Fasst man die
Definition der Dolde nun allerdings nicht nur im klassischen Sinne auf, dass
sich Dolden von Trauben ableiten, sondern erweitert man diese, Dolden
konnen sich auch von Cymen, Thyrsen oder Rispen ableiten, so stiindet
dieser Benennung nichts im Wege.

Terminalblite — Froebe beschrieb (1971a: 24) die Infloreszenz von Astrantia

major als ,...Cymoid...“ und verwies auf besonders kraftige Infloreszenzen,
die zentral eine ,...haufig zwittrige, selten vermannlichte Terminalblite...*
entwickeln. Eine Zwitterblite als Terminalblite wurde in der vorliegenden
Untersuchung nicht gefunden. Die literarische Erwahnung bekraftigt jedoch
die hier vorgeschlagene Hypothese, dass es sich bei der urspringlichen

Infloreszenz der Saniculoideae um einen geschlossenen Thyrsus handelt.

Eryngium

Die Infloreszenz von Eryngium planum unterscheidet sich von den
Infloreszenzen der anderen Arten, die hier ontogenetisch untersucht wurden,
zum einen durch die kolbenférmige Gestalt und zum anderen dadurch, dass
es sich bei den Infloreszenzen um Ahren (reduzierte Trauben, die Bluten sind
sitzend) handelt.

Uberzahlige Blattchen — Eryngium campestre besitzt laut Froebe (1964) eine

wenig zentralgeforderte Doppeldolde (wodurch die Zwitterbliten der
Infloreszenz akropetal nicht vermannlichen) aus stark zentral gefdrderten
Doéldchen, die bis zur Einblitigkeit verarmen und dessen
Doldenreceptaculum sich zu einem Kolben entwickelt, was prinzipiell die

Gestalt einer Ahre beschreibt.
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Jedoch vertrat Froebe (1964) die Meinung, es mit einer reduzierten
Doppeldolde zu tun zu haben. Denn es seien Bluten in verschiedenen Arten
der Gattung Eryngium beobachtet worden, die neben ihrem Tragblatt
,...noch ein Uberzahliges Blattchen besitzen.” (Froebe, 1964:367). Diese
Uberzahligen Blattchen wirden akropetal haufiger werden und es komme
vor, dass apikale Bliten zwei bis finf solcher uberzahligen Blattchen
aufweisen, das Froebe (1964) durch die schwache zentrale Forderung der
Doppeldolde erklarte, indem er meinte, die Doldchen wirden apikal
vollstandiger. Die ,...zusatzlichen Blatter, die von der Basis des eigentlichen
Tragblattes direkt oder indirekt umhdallt sein miussen® (Froebe, 1964:368),
wurden in den Infloreszenzen von Eryngium planum und Eryngium
campestre (Leins und Erbar, 2004) nicht gefunden. Basierend auf der
Theorie, dass sich die Infloreszenzen der Saniculoideae von Thyrsen
ableiten und bis zur Traube reduziert sein kdnnen, lasst sich die Vermutung
anstellen, dass diese Uberzahligen Blatter laterale Tragblatter der Cymen
darstellen, die steril bleiben. Wiuirden diese Uberzahligen Blattchen
ontogenetisch nachgewiesen werden, wére eine Entwicklungsreihe innerhalb
von Eryngium nachgewiesen, die die These dieser Arbeit belegen wirde.

Dass sich die Anzahl dieser Uberzahligen Blatter akropetal von eins
auf zwei bis funf erhdht und diese verschieden hoch inserieren, sogar in den
Kreis der Sepalen aufgenommen werden kdnnen, wie Froebe das in seiner
Arbeit 1964 Dberichte, ware entwicklungsgeschichtlich interessant
nachzuweisen. Vor allem die Zunahme der Blattchen ware ein Phanomen,

das vom dem der akropetalen Reduktion der Cymen abweicht.

Zusatzliche mannliche Bliten — Froebe berichtete (1964), dass Schulz (1888)

mannliche Bluten neben den Zwitterbllten in der Infloreszenz von Eryngium
campestre beobachtete, jedoch auf die Verteilung nicht einging. Froebe
(1964) vermutete deshalb eine gleichméafige Verteilung, denn ansonst hatte
Schulz diese vermerkt. Eine Beobachtung, die weder von Leins und Erbar
(2004) bei Eryngium campestre, noch bei Eryngium planum in Rahmen
dieser Untersuchung gemacht werden konnte. Froebe (1964) sah diese
zusatzlichen mannlichen Bluten als Beweis far seine

Doppeldoldenhypothese, indem er dadurch mehrblitige Déldchen erkannte.
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Jedoch wére dies eine Beobachtung, die auch die Theorie dieser
Arbeit stitzen konnte, wurden diese zusatzlichen mannlichen Bliten in den
Achseln der Uberzahligen Blattchen in den Infloreszenzen von Eryngium
gefunden werden. Zusétzliche mannliche Bliten in den Achseln der
Uberzahligen Blattchen wirde die Theorie unterstitzen, dass die
Uberzahligen Blattchen laterale Tragblatter und somit diese Strukturen Reste
der Cymen sind und somit wiederum die Theorie belegen, dass Trauben sich

von Thyrsen ableiten lassen.

Alepidea

Zentrale Forderung oder Terminalblite — Froebe (1964) beschrieb die

Infloreszenz von Alepidea mit einer zentralen Zwitterblite, die in GréRe und
Zeit den anderen Bluten voraus ist und meinte es auch hier mit einer
zentralen Forderung zu tun zu haben. Dieses Phanomen der prakursiven
Entwicklung und Entfaltung beobachten wir auch bei Sanicula europaea und
Hacquetia epipactis, daraus wird geschlossen, dass es sich bei der
,geforderten zentralen Zwitterblite der Alepidea Infloreszenz um eine

Terminalblite und somit einen geschlossenen Thyrsus handelt.

Actinolema

Die Anzahl (zwei bis sechs — siehe Ergebnisse) der mannlichen Bluten in den
Actinolema Infloreszenzen unterscheidet sich von jener, die Froebe (1964)
nennt (drei bis vier bei Actinolema macrolema und drei bis sechs bei
Actinolema eryngioides). Einmal z&hlte Froebe (1964) neun mannliche
Bllten in der Infloreszenz von Actinolema eryngioides und schloss nicht aus,
dass diese drei Uberzéhligen Bluten zur zentralen Zwitterbliite gehdren und
ein sonst zur Einblitigkeit verarmtes Doéldchen vierblitig wirde.

In der vorliegenden Untersuchung konnten neun maénnliche Bliten
nicht gefunden werden. Diese kdnnten aber mit der akropetalen Entwicklung
der Blaten erklart werden, wodurch zwei bis neun mannliche Bliten gebildet

wuirden, bevor sich die Infloreszenz in einer Zwitterblite erschopft.
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Der Zugehorigkeit der drei zusatzlichen mannlichen Bluten zur
terminalen Zwitterbliite kann entgegengehalten werden, dass

(1) dem eine Vermehrung der Bliten zugrunde liegt und dem Gedanken
der reduzierten Doldchen nicht entspricht, indem die zu einer
mannlichen Blute reduzierten Doéldchen als erstes entwickelt werden
und sich dann ein mehrbliitiges Déldchen ausbildet

(2) dies eine zentrifugale oder zentripetale Entwicklung bedeuten wiirde,
das dem Gedanken der akropetalen Entwicklung und der Ausbildung
einer Terminalblite widerspricht, der fur diese Infloreszenzen die

einfachere Erklarung bieten wirde.

Ahnliches wurde von Froebe (1964) auch von Petagnaea gussonei berichtet.
In diesem Fall waren allerdings nur tberzéhlige Primordien vorhanden, die
als ,,...weitere BlUtenanlagen...” (Froebe, 1964:379) interpretiert wurden, die
spater nicht einmal als Rudimente ersichtlich waren. In beiden Féllen kbnnen
die zusatzlichen Bliten (A. eryngioides) oder Primordien (P. gussonei) aber
auch akropetal entstanden sein und somit der Theorie einer traubigen
Infloreszenz nicht widerlegen. Hier wirde es entwicklungsgeschichtlicher

Untersuchungen bedurfen, um dies zu belegen.

Petagnaea gussonei

Subterminale Blite oder Terminalblite — Das ,Tragblatt® der zentralen

Zwitterblite wurde in den Infloreszenzen der hier untersuchten Exemplare
gefunden. Der Vegetationspunkt, der von Froebe als ,Aufwdlbung® (Froebe,
1964: 379) fast immer auch bei relativ spaten Entwicklungsstadien zwischen
dem Primordium einer ménnliche Blite und dem Primordium der Zwitterblite

erkannt wurde, soll schlie3lich als Randwulst in der Zwitterbltte aufgehen.

Terminalblite — Das ,Tragblatt der Zwitterblite ware erklarbar

dadurch, dass es sich um ein steriles Tragblatt handelt, welches
recauleszent mit dem Fruchtknoten der sitzenden terminalen Zwitterblite

verwachsen und als Rudiment noch sichtbar ist (Fig. 46).
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Bei den Infloreszenzen von Sanicula europaea und Eryngium planum
wurden sterile Tragblatter gefunden (Fig. 4; 23). Dieser angebliche
Vegetationspunkt  (Aufwoélbung) koénnte ebenfalls als zusatzliches
Tragblattprimordium erklart werden, das nicht mehr zur Entwicklung gelangt,

aber auch nicht mehr als Rudiment vorhanden ist.

Subterminale Blute — Eine weitere Erklarung fur diese Aufwolbung,

ware, dass es sich tatsachlich um den Rest des Apikalmeristems handelt.
Somit ware die Infloreszenz von Petaghaea gussonei eine Infloreszenz mit
subterminaler Blute (Troll, 1964:25) und das schuppige Tragblatt, das der
Zwitterblute (Fig. 47).

Traube oder Thysus — Weiters berichtete Froebe (1964) davon, dass mehr

als nur vier Primordien am Vegetationspunkt angelegt werden kdnnen, sich
jedoch nicht mehr als vier zu Bliten entwickeln.

Maoglich ware nun, dass sich diese zusatzlichen Primordien akropetal
am Vegetationspunkt entwickeln.

Diese Primordien kdonnen aber auch Reste mannlicher Bluten und
deren Tragblatter und somit der Partialinfloreszenzen (Cymen) darstellen,
was bedeuten wirde, dass es sich bei der Infloreszenz von Petagnaea
gussonei um Thyrsen handelt, die zu Trauben reduziert sind. Laut Froebe
(1964) sollen viele mannliche Bluten (auch im adulten Zustand) direkt unter
dem Kelchansatz kleine Aufwélbungen in unterschiedlicher Anzahl
aufweisen. Sie wurden als ,...Reste des unterdricken Involucellums...”
(Froebe, 1964:379) interpretiert. Diese Aufwolbungen wurden bei den
untersuchten Herbarbelegen nicht gefunden. Bei diesen Rudimenten kdnnte
es sich hypothetisch um diese laterale Tragblatter oder sogar Bluten
handeln, die recauleszent mit dem Blutenstiel verwachsen sind. Diese
Vermutung entbehrt jedoch jeglichen Beweises und misste noch

entwicklungsgeschichtlich nachgewiesen werden.
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Cyme - Eine andere Interpretation der Infloreszenzen von Petagnaea
gussonei ware, dass es sich um Partialinfloreszenzen — Cymen — Tetraden
handelt, aus einer zentralen Zwitterblite und drei lateralen mannlichen
Bluten, dass die Aufwolbung Rest des Apikalmeristemes ist und im Rand der
Zwitterbliite aufgeht. Ein Argument gegen diese Uberlegung ist allerdings,
dass sich bei den Infloreszenzen von Sanicula europaea, Hacquetia
epipactis und Astrantia major mehr Primordien akropetal entwickeln, bevor
die Partialinfloreszenzprimordien entstehen (Fig. 4; 8; 14). AulRerdem kdnnen
die zuséatzlichen Primordien und die Aufwdlbungen der mannlichen Bliten in
diese Uberlegung der Infloreszenzentwicklung nicht eingebaut werden. Und
somit erscheint es als unwahrscheinlich, dass die Infloreszenzen von

Petagnaea gussonei zu Partialinfloreszenzen reduziert sind.

Die verwandtschaftlichen Verhaltnisse wirden dafir sprechen, dass
die Infloreszenzen von Actinolema und Petagnaea gussonei reduzierte
Thyrsen mit Terminalblite sind. Das Resultat daraus ware wiederum, dass

die Saniculeae einen einheitlichen Inflorsezenztyp aufweisen wirden.

Arctopus

Im Folgenden werden die Beschreibungen von Froebe (1979) und Magee et
al. (2008), mit den Uberlegungen, die im Rahmen dieser Arbeit angestellt

wurden, diskutiert.

Méannliche Individuen — Die mannliche Infloreszenz von Arctopus echinatus

wurde von Froebe (1979) als offene Dolde beschrieben, die sich aus neun
Parakladien zusammensetzt (trunkate monotele Synfloreszenz) (Fig. 39).
Magee et al. (2008) beschrieb die Infloreszenz von Arctopus als gestielt, die
sich aus bis zu fiinf Dolden zusammensetzt. (Da Magee et al., 2008 auf acht
Doldchen verweist, die sich aus mehr als 20 Bliten aufbauen, wird

angenommen, dass mit dem Begriff ,Dolden® Doppeldolden gemeint sind).
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Froebe (1979) beschrieb die Infloreszenz noch etwas genauer: Die
ersten drei seitlichen Achsen entwickeln laut Froebe (1979) Parakladien 2.
oder 3. Ordnung (und bilden somit Doppeldolden aus drei, sieben und neun
Doldchen) (Fig. 39), wahrend die sechs apikalen Parakladien nur Knospen
entwickeln, ohne diese weiter auszubilden. Es seien also keine Parakladien
hoherer Ordnung ausgebildet. Die Parakladien reduzieren sich akropetal
(Fig. 39).

Werden die sechs einzelnen Parakladien im Zentrum der Infloreszenz
als eine Doppeldolde oder sogar zwei Doppeldolden erkannt, kdnnten die bis
zu funf seitlichen Dolden, die von Magee et al. (2008) beschrieben wurden,
die gleichen Strukturen darstellen, die von Froebe (1979) als neun
Parakladien erkannt wurden.

Froebe ging 1979 sogar auf die Strukturierung der Doldchen
(Parakladien der verschiedenen Ordnungen) genauer ein. Auf Grund der
unterschiedlichen GroRe der Tragblatter innerhalb der Déldchen teilte Froebe
(1979) die Ddoldchen in funf oder vier Partialinfloreszenzen und meinte einen
geschlossenen Thyrsus zu erkennen, dessen Achsen reduziert seien,
wodurch sich eine doldenahnliche Struktur ergabe. Die Anzahl der Bliten
innerhalb der Partialinfloreszenzen reduziere sich akropetal und mit
zunehmender Ordnung der Déldchen. Eine Terminalblite lasse sich durch
ihren kirzeren Blutenstiel und die exakte zentrale Position identifizieren.

Dass Froebe (1979) die Doéldchen (Parakladien) als geschlossene
Thyrsen beschrieb, entspricht im Prinzip den Ergebnissen der vorliegenden
Arbeit von Sanicula europaea, Hacquetia epipactis und Astrantia major und
deckt sich mit der Uberlegung, die fur die Infloreszenzen der Saniculeae
angestellt wurden.

Ob es sich bei den Partialinfloreszenzen um Cymen oder Sciadioide
handelt, miusste in weiteren Untersuchungen geklart werden. Die
vorliegenden Ergebnisse wirden Cymen vorschlagen.

Ob es sich bei den Infloreszenzen um Thyrsen handelt, die vier oder
funf Cymen entwickeln, je mit mehr als drei oder vier Bliiten (eine grol3ere
Anzahl an Wickel), oder ob die Thyrsen dann mehr Cymen entwickeln mit nur
vier oder drei Bliten, musste ebenfalls in einer weiteren Untersuchung

geklart werden.

128



Weibliche Individuen — Laut Froebe (1979) entsprechen die weiblichen

Infloreszenzen von Arctopus echinatus (und Arctopus monacanthus) den
mannlichen. Von Magee et al (2008) wurden sie als kirzer gestielte
Infloreszenzen beschrieben, die sich aus bis zu funf Doppeldolden aufbauen,
welche sich wiederum aus 2 bis 10 Ddldchen zusammensetzen (Fig. 40).

Die Anzahl der Ddéldchen (zehn bis zwei bei Magee et al., 2008) der
weiblichen Individuen ist @hnlich zur Anzahl der Déldchen (neun bis drei bei
Froebe, 1979) der méannlichen Individuen und verstarkt somit den Anschein,
dass beide die gleichen Strukturen unterschiedlich beschrieben.

Froebe (1979) leitete die weiblichen Ddoldchen von den mannlichen
Thyrsen ab, indem er die vier Partialsciadioide bis auf deren Endblite und
die Terminalblite des Thysus reduzierte. Ein Prinzip, mit dem auch die
weichlichen Infloreszenzen in der hier vorliegenden Arbeit erklart werden, nur
dass es sich hier um Cymen handelt, die reduziert werden und nicht um
Partilasciadioide.

Das Konvolut aus Bliten kénnte somit eine Infloreszenz aus Priméar-
und Sekundarinfloreszenzen sein, wodurch Froebes Hypothese (1979) in
einem Punkt zumindest auf die Infloreszenzen von Arctopus zutreffen
konnte. Alle untersuchen Exemplare mit Ausnahme von Hacquetia bestehen
aus Infloreszenz unterschiedlicher Ordnungen. Allerdings stimmt diese
Hypothese nur so weit, dass es sich um ein Konvolut aus Infloreszenzen

unterschiedlicher Ordnung handelt, nicht jedoch um cymdse Strukturen.

Dioezie und urspriungliche Infloreszenz — Die Gattung Arctopus ist die einzige

innerhalb der Saniculoideae, die dioezisch ist und somit kommt die Frage
nach der ursprunglichen Infloreszenz auf. Die Verwandtschaft und die
vergleichend morphologischen Untersuchungen legen es nahe, einen
Thyrsus als urspriingliche Infloreszenz vorzuschlagen. Einen Thyrsus aus
Partialinfloreszenzen, mit einer Zwitterblite im Zentrum und Ilateralen
mannlichen Bliten, die sich akropetal zu Einzelbliten reduzieren, die
zunachst noch zwittrig sind und eventuell noch zu mannlichen Bliten

reduzieren und einer terminalen Zwitterblite (Fig. 43).
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Im Falle der weiblichen Individuen wéare die Dioecie durch die
Reduktion der Stamina innerhalb der Zwitterbliten, die Reduktion der
mannlichen Bluten und der Reduktion der Terminalblite verursacht. Der
Abort der Stamina innerhalb der Zwitterbliten wurde von Magin (1980)
anhand von Petagnaea gussonei beobachtet.

Im Falle der mannlichen Individuen ware die Entwicklung zu
dioezischen Infloreszenzen durch die Reduktion der Fruchtknoten innerhalb
der Zwitterbliten erklarbar, was im Prinzip ebenfalls von Magin (1980) bei
Petagnaea gussonei beobachtet wurde und bei Infloreszenzen hoherer
Ordnung bei Astrantia major und Sanicula europaea beobachtet werden
kann.

Beide Mdoglichkeiten der Reduktion, die zu Dioezie fuhren kbénnen,
wurden demnach bei rezenten Mitgliedern der Saniculoideae beobachtet und
somit erscheint die Ableitung der dioezischen Infloreszenzen von Arctopus
von einem andromonoezischen Thyrsus als wahrscheinlich. Die mannlichen
Individuen sind immer noch Thyrsen, wahrend die weiblichen Infloreszenzen

auf Trauben reduziert wurden.

Polemanniopsis marlothii und Steganotaenia araliaceae

Die Doppeldolden von Polemanniopsis marlothii und Steganotaenia
araliaceae sind anhand der Herbarbelege makroskopisch klar erkennbar.
Anhand der untersuchten Herbarbelege lasst sich nicht klaren, ob eine
Terminalblite innerhalb der Doppeldolde oder der Déldchen vorhanden ist.
Es lasst sich nach heutigem Stand des Wissens also nicht nachweisen, ob
sich die Infloreszenzen von Trauben ableiten, die ihrerseits reduzierte
Thyrsen sind und somit durch Terminalbliten oder Trunkation zu

charakterisieren sind.
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Lagoecia cuminoides

Lagoecia cuminoides wird in die Unterfamilie der Apioideae eingeordnet
(Plunkett et al., 1996b; Valiejo-Roman et. al., 2002; Chandler and Plunkett,
2004) und die Interpretation der Infloreszenzen als Doppeldolden scheint
nahe zu liegen. Die Partialinfloreszenzen (Ddldchen) sind laut Froebe (1964)
zu einer Zwitterblite reduziert. Ob sich diese Blite axillar oder terminal
entwickelt, ist nicht geklart, auch wenn Froebe diese als zentral (1964) und
terminal  (1979) bezeichnete, was den Partialinfloreszenzen das

Charakteristikum ,geschlossen® zuschreiben wirde.

Chaerophyllum bulbosum

Die Infloreszenzen von Chaerophyllum bulbosum sind Doppeldolden mit
einer Zwitterblite im Zentrum der Déldchen (Fig. 59). Diese Zwitterblite wird
als Terminalblute angesprochen und verleiht den Déldchen somit den Status
einer geschlossenen Partialinfloreszenz. Aber die Doppeldolde bildet weder

ein terminales Déldchen noch eine Terminalblite aus (Fig. 58).
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Die urspringliche Infloreszenz

Innerhalb der Saniculoideae zeigen funf Mitglieder reduzierte Thyrsen und
vier Mitglieder reduzierte Trauben. Somit stellt sich die Frage, welche der

beiden Infloreszenzen urspringlich ist.

Trauben

Basierend auf dem allgemein akzeptierten Konzept, Dolden leiten sich
morphologisch von Trauben ab, waren Trauben plesiomorph und die
Infloreszenzen von Eryngium planum, Petagnaea gussonei und Actinolema
ursprunglich. Die Bildung der thyrsischen Infloreszenzen von Sanicula
europaea, Hacquetia epipactis, Astrantia major, Alepidea und Arctopus ware
demnach das Ergebnis einer konvergenten Entwicklung. Dies wirde
bedeuten, dass sich die thyrsichen Infloreszenzen fiinfmal unabhé&ngig
voneinander entwickelten und dass sich die weiblichen Infloreszenzen von

Arctopus sekundar zu Trauben reduzierten.

Thyrsen

Basierend auf der Annahme, dass Thyrsen plesiomorph sind fur die Tribus
der Saniculeae, waren die Infloreszenzen von Sanicula europaea, Hacquetia
epipactis, Astrantia major, Alepidea und die mannlichen Infloreszenzen von
Arctopus urspringlich. Somit waren die Infloreszenzen von Eryngium
planum, Petagnaea gussonei, Actinolema und die weiblichen Infloreszenzen
von Arctopus zu Trauben reduzierte Thyrsen. Diese konvergente

Entwicklung hatte viermal unhabhangig voneinander stattgefunden.
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Fazit

Aus dem Vergleich der beiden Mdéglichkeiten stellt sich die Hypothese, dass

Thyrsen plesiomorphie sind, als wahrscheinlicher dar.

(1) Es sind nur vier konvergente Entwicklungen noétig, um das Muster
innerhalb der Saniculeae zu erklaren (nicht finf und eine sekundare
Reduktion) und

(2) entspricht somit dem Gedanken der maximalen Sparsamkeit.

Somit werden thyrsische Infloreszenzen als urspringlich fur die Saniculeae

vorgeschlagen.
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Verwandtschaftliche Beziehungen der Saniculoideae

Die Saniculoideae, traditionell als Unterfamilie zu den Apiaceae gestellt,
umfasst nach Calvifio et al. (2008a) die Tribus Saniculeae und die Tribus
Steganotaenieae. Die vorliegende Arbeit zeigt fir die Infloreszenzen der
Saniculeae, dass es sich um Thyrsen und Trauben handelt, wahrend die
Infloreszenzen der Steganotaenieae echte Doppeldolden darstellen.
Infloreszenzmorphologisch passen sie somit nicht zu den Saniculeae, wohl
aber zu den Apioideae. Jungste molekulare Untersuchungen (Magee et al.,
2010) empfehlen, die Auflosung der Unterfamilie der Saniculoideae, aufgrund
der fehlenden morphologischen und anatomischen Synapomorphien, die die
Unterfamilie definieren sollten. Es wird die Integration der beiden Triben
Saniculeae und Steganotaenieae und die neu errichtete Tribus
Phlyctidocarpeae als Schwestergruppe befurwortet “...within a more widely
delimited subfamily Apioideae.” (Magee et al., 2010:577).

Verwandtschaftliche Beziehungen innerhalb der Saniculeae

Die Ergebnisse der vorliegenden Untersuchung stimmen mit dem derzeitigen
Stand der molekularen Untersuchungen nach Calvifio et al. (2008a) und
Magee et al. (2010) (Fig. 68) auf der Ebene der Tribus Saniculeae Uberein.
Es wird anhand ontogenetischer Untersuchungen gezeigt (zumindest fir vier
Gattungen) und anhand morphologischer Vergleiche vorgeschlagen (fur die
anderen vier Gattungen), dass die Saniculeae reduzierte Thyrsen und
Trauben entwickeln anstatt Dolden. Einfache Dolden, abgeleitet von
Doppeldolden galten als Synapomorphie fur die Tribus der Saniculeae
(Calvifio et al., 2008a). Die Infloreszenzen (Thyrsen und Trauben) werden als
von einer anzestralen thyrsischen Infloreszenz abgeleitet betrachtet, welche
somit als Synapomorphie fur die Saniculeae vorgeschlagen wird, zumindest
solange nicht eine anzestrale thyrsische oder traubige Infloreszenz fur alle

Mitglieder der Apiaceae bewiesen ist, wie von Froebe (1979) angedacht.
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Die morphologischen und ontogenetischen Ergebnisse wiirden an sich
zwei Schwesterclades innerhalb der Saniculeae vorschlagen (Fig. 69). Eine
Theorie, die von den beiden Infloreszenzen — Thyrsen und Trauben -
Unterstitzung finden wirde. Jedoch stimmt dies nicht mit den molekularen
Daten (Calvifio et al., 2008a und Magee et al., 2010) Uberein. Diese lassen
vermuten, dass sich die gestauchten, traubigen Infloreszenzen parallel,
viermal unabhangig voneinander, entwickelt haben durften (Fig 68).

Basierend auf der Hypothese, Thyrsen sind die anzestralen
Infloreszenzen und somit der Ursprung der Infloreszenzen aller Mitglieder der
Saniculeae, stellen die thyrsischen Inflolreszenzen ein plesiomorphes
Merkmale dar. Die traubigen Infloreszenzen der heutigen Mitglieder der
Saniculeae stellen hingegen Abwandlungen von Thyrsen dar und sind somit
apomorph fur die jeweilige Gattung.

Die molekularen Daten (Downie and Katz-Downie, 1999; Valiejo-
Roman et al., 2002; Calvifio et al., 2006; Calvifio and Downie, 2007; Calvifio
et al., 2008a; Magee et al., 2010) ergeben eine nahe Verwandtschaft von

Sanicula und Hacquetia epipactis. Die Infloreszenzen von Sanicula europaea

und Hacquetia epipactis sind reduzierte, gestauchte Thyrsen und es wurden
keine Argumente gefunden, die die nahe Verwandtschaft widerlegen oder
der Eingliederung von Hacquetia epipactis in Sanicula europaea
widersprechen wirden. Die thyrsischen Infloreszenzen von Sanicula
europaea und Hacquetia epipactis sind plesiomorph fiur die Gattung
Sanicula. Die Blutenverteilung (Cymen mit zentraler Zwitterblite und
lateralen mannlichen Bluten, zwittrige Einzelbliten, mannliche Einzelbliten
und Terminalblite) und der Blitenreichtum der Hacquetia epipactis
Infloreszenzen stellen plesiomorphe Merkmale dar, wahrend die
Blutenverteilung (Cymen mit zentraler Zwitterblite, lateralen mannlichen
Bliten, ménnliche Einzelbliten und eine terminale Zwitterblite) und die
Blitenarmut der Sanicula europaea Infloreszenzen apomorphe Merkmale
sind. Umgekehrt stellen die Tragblatter innerhalb der Sanicula europaea
Infloreszenz ein plesiomorphes Merkmal dar, wéahrend die Infloreszenzen
von Hacquetia epipactis nur peripher Tragblatter ausbilden und die restlichen
Bllten nackt sind und diese Verteilung der Tagblatter als apomorph gelten

kann.
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Innerhalb der Gattung Sanicula scheint sich die Reduktion einer
thyrsischen zu einer traubigen Infloreszenz vollzogen zu haben. Die
Infloreszenz von Sanicula coerulescens baut sich aus einer terminalen
Zwitterblite und funf lateralen méannlichen Bliten auf und es erscheint als
plausibel, eine traubige Infloreszenz als Typus vorzuschlagen, was einer
Apomorphie innerhalb der Gattung Sanicula gleichkommt.

Die Ergebnisse widersprechen also Froebes (1971a) Ableitung, nach
der die Mitglieder der Sektion Pseudopetagnia mit deren scheinbar einfachen
Infloreszenzen, die urspriinglichsten Mitglieder der Gattung seien und gehen
partiell mit denen von Shan and Constance (1951), die annahmen, dass die
Bedingungen in Sektion Tuberculatae mit einem Komplex aus méannlichen
Bluten und Zwitterbliten primitiver waren. Shan und Constance (1951)
bezweifeln Wollfs Wahl, nach der die Sektion Pseudopetagnia als primitiv
innerhalb der Gattung galt. Die Infloreszenzen der Sektion Pseudopetagnia
erschienen Shan und Constance (1951) eine stark reduzierte Form einer
Infloreszenz zu sein, eine identifizierbare und reduzierte Form des
Infloreszenzkomplexes der Sektion Tuberculatae.

Eryngium planum, eine der vier Arten, die traubige Infloreszenzen

entwickeln, wodurch die morphologischen Daten eine nahe Verwandtschaft
zu Actinolema und Petagnaea gussonei vorschlagen wurden (Fig. 69). Die
molekularen Daten aber stellen Eryngium als Schwesterclade neben
Sanicula europaea und Hacquetia epipactis (Downie and Katz-Downie, 1999;
Valiejo-Roman et al., 2002; Calvifio et al., 2006; Calvifio and Downie, 2007;
Calvifio et al., 2008a; Magee et al., 2010). Eine Klassifizierung, die durch die
Hypothese gestltzt wird, traubige Infloreszenzen entwickelten sich parallel
viermal unabhéngig voneinander im Tribus Saniculeae. Eine Hypothese, die
Unterstitzung finden wirde, kbnnte nachgewiesen werden, dass thyrsische
Infloreszenzen innerhalb der Gattung Eryngium vorkommen. Solange dies
nicht der Fall ist, stellen die traubigen Infloreszenzen einen apomorphen
Charakter fur die Gattung Eryngium dar. Die zwittrigen Einzelbliten kdnnen
als apomorph, die Tragblatter der Einzelbliten innerhalb der Eryngium

planum Infloreszenzen hingegen als plesimorph betrachtet werden.
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Ausgehend von der Annahme, die Infloreszenzen von Petagnaea
gussonei _sind traubig, ergibt sich die zweite Gruppe, deren Infloreszenzen
einen apomorphen Zustand reprasentieren. Innerhalb der Infloreszenzen
stellen die wenigen Bliten (drei mannliche Bliten und eine terminale
Zwitterblite) sowie die Nacktheit der Bliten ebenfalls ein apomorphes
Merkmal dar. Die Position von Petagnaea gussonei, nach molekularen Daten
(Downie and Katz-Downie, 1999; Calvifio et al., 2006; Calvifio and Downie,
2007; Kadereit et al., 2008; Calviiio et al., 2008a; Magee et al., 2010), als
Schwestergruppe zum Clade von Sanicula, Hacquetia epipactis und
Eryngium (Fig. 68), erklart sich ebenfalls durch parallele Entwicklung, wie bei
Eryngium.

Die traubigen Infloreszenzen von Actinolema stellen genauso wie die
Blutenverteilung (periphere mannliche Bluten und eine terminale Zwitterbliite)
apomorphe Merkmale dar. Die peripheren Tragblatter sind den mannlichen
Einzelbliten als Tragblatter zu zuordnen und kdénnen somit als plesiomorph
betrachtet werden. Actinolema bildet mit Astrantia einen Clade (Valiejo-
Roman et at., 2002; Liu, 2003; Calvifio and Downie, 2007; Kadereit et al.,
2008; Calviiio et al., 2008a; Nikolas and Plunkett, 2009; Magee et al., 2010),
welcher wiederum eine Schwestergruppe zum Clade von Petagnaea
gussonei, Eryngium sp., Sanicula sp. and Hacquetia epipactis darstellt (Fig.
68) (Kadereit et al., 2008; Calviiio and Downie, 2007; Kadereit et al., 2008;
Calvifio et al., 2008a; Nikolas and Plunkett, 2009; Magee et al., 2010). Die
Positionierung von Actinolema ist durch parallele Entwicklung erklarbar.

Astrantia major ist die einzige der untersuchten Arten, welche keine

Terminalblite ausbildet. Im Bezug auf die anderen Gattungen stellt dies
somit ein autapomorphes Merkmal dar. Ob dies allerdings ein Merkmal fir
die gesamte Gattung oder nur fur diese Art oder nur einzelne Individuen ist,
bleibt offen. Froebe (1971a und 1979) beschrieb die Astrantia major
Infloreszenz mit meist zwittriger, selten ménnlicher Terminalblite und somit
sind weitere morphologische und vor allem entwicklungsgeschichtliche
Untersuchungen notig um zu zeigen, ob die Gattung Arten beinhaltet, die
eine Terminalblite ausbilden oder ob innerhalb der Gattung die Reduktion zu

traubigen Infloreszenzen stattfindet.
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Die vierblutigen Cymen (die basale mannliche Blute) und die nur
peripher vorhandenen Tragblatter sind Apomorphien. Der Blitenreichtum
und die Blutenverteilung (Cymen, zwittrige Einzelbliten, mannliche
Einzelbliten) sind plesiomorphe Merkmale.

Der Ursprung der heutigen Arctopus Infloreszenzen gilt als zwittrig und
thyrsisch. Konsequenterweise stellen die mannlichen thyrsischen
Infloreszenzen einen plesimorphen Merkmalszustand dar, wahrend die
weiblichen traubigen Infloreszenzen einen apomorphen Status haben. Die
Diozie stellt eine Autapomorphie dar. Die Positionierung von Arctopus als
Schwesterclade zum Clade von Astrantia, Actinolema, Petagnaea gussonei,
Eryngium sp., Sanicula sp. and Hacquetia epipactis (Calviiio and Downie,
2007; Calvifio et al., 2008a; Magee et al.,, 2010) kann also durch die
ursprunglich zwittrige, thyrschische Infloreszenz, die als plesiomorph gilt,
erklart und somit gestitzt werden, auch wenn die als urspringlich erdachte
Infloreszenz sowie die mannliche Infloreszenz morphologisch eher zu denen
von Sanicula europeae und Hacquetia epipactis passt. Die Suppression der
Achsen zwischen den Infloreszenzen unterschiedlicher Ordnung kann
ebenfalls als Autapomorphie betrachtet werden. Die klare Trennung der
Infloreszenzen unterschiedlicher Ordnung, wie bei den anderen Mitgliedern
erkennbar, gilt somit als plesiomorph fur die Tribus Saniculeae.

Alepidea wird, nach molekularen Daten, als Schwester zum Clade
aller andern Saniculeae gehandelt (Calviiio and Downie, 2007; Calvifio et al.,
2008a; Magee et al., 2010). Auch wenn die Infloreszenzen denen von
Sanicula und Hacquetia epipactis ahnlicher sind, ist dies durch den Status
der thyrsischen Infloreszenzen als plesiomorphie fur die Tribus der
Saniculeae gestutzt. Die thyrsischen Infloreszenzen, die dreiblitigen Cymen,
die Reduktion zu zwittrigen Einzelbliten und die zwittrige Terminalblite sind
Plesiomorphien. Das Merkmal der nur peripher vorhandenen Tragblatter ist

ein apomorpher Zustand.
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Entwicklungsreihe

Die Infloreszenz des gemeinsamen Vorfahren der Saniculeae wird als
geschlossenen, zwittrig, bracteos und thyrsisch postuliert. Die Entwicklung
innerhalb der Saniculeae erfolgte somit von einer:

e thyrsischen zu einer traubigen Infloreszenz,

o innerhalb der thyrsischen Infloreszenzen erfolgte eine
Progression:von Thyrsen mit Cymen, zwittrigen Einzelbluten,
mannlichen Einzelbliten und Terminalbliite zu Thyrsen mit
Cymen, mannliche Einzelbliten und Terminalblite

o innerhalb der traubigen Infloreszenzen erfolgte eine
Progresssion von Trauben mit zwittrigen Einzelbliten und
Terminalblite zu Trauben mit méannlichen Einzelbliten und
zwittriger Terminalbliite

e von Tragblattern innerhalb der Infloreszenzen zu nur mehr peripher
vorhandenen Tragblattern,
e von blutenreichen Infloreszenzen zu blitenarmen,

e von zwittrigen Terminalbliten zu offenen Infloreszenzen.

Es handelt sich bei diesen Entwicklungsschritten um Reduktionen wodurch
eher von einer Regression als einer Progression gesprochen werden kann.
Die Regression zeigt eine Vereinfachung des Infloreszenzgefliges von
thyrsischen zu traubigen Infloreszenzen. Die thyrsischen Infloreszenzen
werden als urspringlich vorgeschlagen, die traubigen als abgeleitet.

Die Infloreszenzen der Tribus Steganotaenieae stellen Doppeldolden
dar und passen somit als Tribus in die Apioideae s. I. nach Magee et al.
(2010). Die Ergebnisse sind kongruent mit der systematischen Teilung in
zwei Triben und der Eingliederung in die Apioideae s.l. nach Magee et al.
(2010). Die Tribus Saniculeae nimmt eine besondere und wohl urspringliche

Stellung ein.
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@ = hermaphroditic flower o = male flower = bract

Fig. 63: Sanicula coerulescens (a) und Sanicula europaea (b): Infloreszenzschema; die folgenden
Strukturen sind zu erkennen: Zwitterbliten (e), mannliche Bllten (o), Tragblatter. a - Sanicula
coerulescens Infloreszenz - Doppeldolde - aus vier Déldchen, je aus einer zentralen Zwitterblite und
funf mannlichen Bluten (vier gezeigt) an der Peripherie. b - Sanicula europeae Infloreszenz -
Doppeldolde - aus vier Déldchen, je aus einer zentralen Zwitterbliite und zwei méannliche Bliten an der
Peripherie. Nach Froebes Theorie von 1964.

Ep Ep
A 4 / L 4 4
" A
Hy EP
Hy
a b c
T= inflorescence Hy = hypopodium Me = mesopodium  Ep = epipodium

Fig. 64: Reduktion der Hypopodien und der Mesopodien; die folgenden Strukturen sind zuerkennen:
Infloreszenzen, Tragbléatter, Hypopodien (Hy), Mesopodien (Me) und Epipodien (Ep) a - Achsensystem
(Hypopodien und Mesopodien nicht reduziert). b - Diplocymoid (Mesopodien reduziert). ¢ -
Doppeldolde (Hypopodien und Mesopodien reduziert). Nach Froebes Theorie von 1971a.
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. = hermaphroditic flower = male flower

Fig. 65: Ableitungsschema der Sanicula Infloreszenzen (b) und der Sanicula, Hacquetia, Alepidea, and
Actinolema Infloreszenzen (c) von der Sanicula coerulescens Infloreszenz (a); die folgenden
Strukturen sind zuerkennen: Zwitterbliten (e), mannliche Bliten (o), Reduktion der Achsen
(gestrichelte Linien), terminales Ddldchen/Sciadioid (E), Infloreszenzen 1., 2. und 3. Ordnung. a -
Sanicula coerulescens Infloreszenz, ein Trichasium aus drei Diplocymoiden oder ein Pleiosciadioid. b -
Diagramm der Sanicula Infloreszenz. ¢ - Diagramm eines Sympleiosciadioides. Nach Froebes
Theorien von 1971a und 1979a.
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¢ = flower . = reduced flower X = no terminal flower

Fig. 66: Dolden- und Doppeldolden&hnliche Infloreszenzen: gebildet durch Reduktionen verschiedener
Achsen. a und b - Polytele Infloreszenzen (ohne Terminalbliite (x): Traube (a) und Doppeltraube (b)
formen offene Dolden (a) und Doppeldolden (b’). ¢, d, e und f - Monotele Infloreszenzen: Rispe (c),
Thyrsus (f), Cyme (e) oder Botryoid (f) bilden geschlossene Doppeldolden: ¢” - Reduzierte Rispe oder
Pleiosciadioid, d” - Reduzierter Thyrsus oder Pleiosciadioid, und geschlossene Dolden: e - Reduzierte
Cyme oder Pseudosciadioid, f* - Reduziertes Botryoid oder Sciadioid. Aus Froebe, 1979a.
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Fig. 67: Polytele Infloreszenzen abgeleitet von monotelen Infloreszenzen durch Truncation: a - Rispe,
alle Achsen sind geschlossen durch eine terminale Blite. b und ¢ - Truncation 1. Ordnung (keine
terminale Blite 1. Ordnung- x). Offene Traube (b) wird zu einer offenen dolden&hnlichen Infloreszenz
reduziert (c). d und e - Truncation 2. Ordnung (keine terminalen Bliten 1. und 2. Ordnung). Offene
Doppeltraube (d) wird zur offenen doppeldoldendhnlichen Infloreszenz reduziert (e). Aus Froebe,
1979a.
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Fig. 68: Phylogenie nach Calvifio et al (2008) und Magee at al. (2010) (inklusive Phlyctidocarpa)
erganzt mit den Infloreszenzdiagrammen der Saniculeae. Das Phylogram zeigt, dass die
Infloreszenzen - die reduzierten Trauben - von Eryngium, Petagnaea, Actinolema und Arctopus

(weibliche Infloreszenzen) unhabhéngig von einander entstanden sind.
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Fig. 69: Phylogenie nach den Ergebnissen der vorliegenden Untersuchung. Die Ergebnisse wiirden
zwei Schwesterclades innerhalb der Saniculeae vorschlagen. Sie wirden eine nahe Verwandtschaft

von Eryngium, Petagnaea und Actinolema bedeuten.
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Anhang

Zusammenfassung

Die Infloreszenzen der Apiaceae-Saniculoideae (im traditionellen Sinn) treten
uns als Dolden oder Kopfchen entgegen. Froebe (1964) leitete diese
scheinbar einfachen Infloreszenzen von Doppeldolden ab, wahrend er spater
(Froebe 1971a, b, 1979) die Mdglichkeit in den Raum stellte, dass sie sich
auch von Thyrsen, Rispen oder Cymoiden ableiten kénnten. Die vorliegende
Arbeit zeigt flr Sanicula, Hacquetia, Astrantia und Eryngium anhand
ontogenetischer Untersuchungen, dass es sich um thyrsische und traubige
Infloreszenzen handelt, deren Achsen soweit reduziert sind, dass sich
kopfchenformige Aggregate bilden. Fir die Infloreszenzen von Petagnaea,
Actinolema, Alepidea und Arctopus wird anhand morphologischer Vergleiche
die Theorie entwickelt, dass sie ebenfalls gestauchte thyrsische und traubige
Infloreszenzen darstellen. Dabei wird die Hypothese aufgestellt, dass sich die
traubigen Infloreszenzen von thyrsischen ableiten. Als urspringlichster
Infloreszenztyp der Saniculoideae wird ein geschlossener, bracteoser,
zwittriger Thyrsus postuliert.

Auf Grund molekularer Daten wurden kurzlich die Saniculoideae um
die beiden afrikanischen Gattungen Steganotaenia und Polemanniopsis
(bilden die neue Tribus Steganotaenieae, die Schwestergruppe zur Tribus
Saniculeae, die friiheren Saniculoideae ) erweitert (Calvifio et al., 2008). Die
vorliegende Untersuchung an Herbarmaterial ergab, dass diese beiden
Gattungen  echte  Doppeldolden  besitzen. Damit passen sie
infloreszenzmorphologisch nicht zu den Saniculoideae im traditionellen Sinn,
sehr wohl aber zu den Apioideae. Juingste molekularsystematische Studien
(Magee et al., 2010) sprechen daftir, die Saniculoideae Uberhaupt aufzulésen
und sie als Tribus Saniculeae, ebenso wie die Tribus Steganotaenieae
(Steganotaenia, Polemanniopsis) sowie  deren  Schwestergruppe
Phlyctidocarpeae in die Apioideae s. lat. einzugliedern. Darin nehmen die
Saniculeae infloreszenzmorphologisch aber nach wie vor eine besondere

und wohl urspringliche Stellung ein.
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Short English version

The present diploma thesis deals with the morphology and ontogeny of the
inflorescences of Saniculoideae, one of the four subfamilies of Apiaceae, the
“‘umbellifers” or Carrot or Parsley family. The goal is to clarify the
morphological relations of the particular inflorescence forms found in the
group and to reconstruct their phylogeny.

The Saniculoideae are part of the Apiaceae, which — together with the
Araliaceae — traditionally formed the order Apiales, within the subclass
Rosidae (e.g., Cronquist, 1988). Since the advent of molecular systematics a
regrouping of the order has occurred. Presently, the Apiales are considered
to be an order of the Asteridae (Plunkett et al., 1996a, 1997, 2004; Plunkett,
2001; Chandler and Plunkett, 2004), as was already suggested by Dahlgren
(1980). This order comprises seven clades at family level: Apiaceae,
Pittosporaceae, Myodocarpaceae, Araliaceae, Griseliniaceae,
Torricelliaceae, Pennantiaceae (Chandler and Plunkett, 2004; Plunkett et al.,
2004). The Apiaceae comprise four subfamilies (Apioideae, Saniculoideae,
Azorelloideae, Mackinlayoideae) (Chandler and Plunkett, 2004; Plunkett et
al., 2004), in contrast to traditional classifications with three subfamilies
(Apioideae, Hydrocotyloideae and Saniculoideae), as was first proposed by
Drude (1898).

Only few systematic groups have such uniform inflorescences that
they have been named after them. One of them is the family “Umbelliferae”
(Apiaceae). These inflorescences are said to be umbels and compound
umbels, but this is an oversimplification and only applies to the largest
subfamily, the Apioideae. Therefore, it is no surprise that the Saniculoideae
were called imperfect Umbelliferae and that their inflorescences were
generally described as umbels, compound umbels or heads (Schuchardt,
1881; Troll, 1957; Froebe, 1964, 1971a, b, 1979, 1980, Froebe and Ulrich,
1978).

The generally accepted concept that umbels and compound umbels
originated form racemes or compound racemes by suppression of the main

axis and lateral axes (Troll, 1964:36) as well as by the elongation of the
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pedicels, was questioned by Froebe (1971a, b, 1979), who studied the
inflorescences of Apiaceae and their evolution in much detail. In 1964,
Froebe held the view that the inflorescences of Saniculoideae originated in
compound umbels. Froebe (1964) described the compound umbels and
partial umbels as depleted (reduced number of flowers) and centrally
enhanced, by which he meant to explain the central hermaphroditic flowers of
the partial umbels and the terminal hermaphroditic flower of some

Inflorescences. Froebe called this a “...working hypothesis...” (Froebe,
1971b:158, 1979:505) and admitted that theoretically umbels and compound
umbels could be derived from panicles, thyrses or cymose inflorescences
(Froebe, 1971a, b, 1979). The partial inflorescences of Sanicula, Hacquetia
und Astrantia were described as partial umbels by Froebe 1971a. In 1979
Froebe referred to the partial inflorescences as suppressed thyrses or
suppressed panicles (pleiosciadioides) and suppressed botryoids
(sciadioids). Both in 1971a and 1979, Froebe described the inflorescence as
a “cymose complex”.

However, it is still unresolved how these interpretations stand to each
other, how one refutes the others, and how the phylogenic relations are.

For these reasons it seemed necessary to investigate the morphology

and development of the Saniculoideae inflorescences in a detailed study.

The goal of the present investigation is to answer the following questions:

e What kind of florescence do the members of the Saniculoideae have?
Are they umbels as in the Apioideae, are they contracted compound
umbels, or are they inflorescences of a different kind?

e Does inflorescence morphology give information about the
relationships of and within the subfamily?

e Do the morphological data correspond with the molecular data?

e Is it possible to construct a series of progressions, and can we

propose which of the genera might be the most ancestral taxon?
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The present study includes 18 species of Apiaceae, covering all 9 genera
of Saniculoideae and 2 genera of Apioideae. The investigations focus on the
inflorescences on the top of the main axis. Detailed information on the
particular samples is given in table 1. The primary inflorescences of
Chaerophyllum bulbosum, Sanicula europaea, Hacquetia epipactis,
Eryngium planum and Astrantia major were ontogenetically investigated with
a “Scanning Electron Microscope Jeol jsm 35CF”. In addition, all species
were morphologically investigated based on herbarium material (WU, W, E,

private herbarium of Prof. Dr. St. Vogel).

In all ontogenetically investigated species (Sanicula europaea,
Hacquetia epipactis, Astrantia major, Eryngium planum) inflorescence
development is acropetally (Fig. 4a, 8a, 13a, 21b). The primordia develop in
a ?I5 dispersion (Fig. 4a, 8a, 13a) which changes into a (pseudo-)whorled
pattern with higher number of primordia (Fig. 4b, 13b). The inflorescences
develop a terminal flower (Fig. 4c, d, 8c, d, 21e, 23), with the exception of
Astrantia major (13b). Each primordium at the periphery of the Sanicula
europaea, Hacquetia epipactis and Astrantia major inflorescences divides
into an apical and a basal primordium (Fig. 4a, 5a, 9a, 14a). The basal
primordia develop into bracts of the partial inflorescences (Fig. 5a-c, e, 8b-d,
14b). The apical primordia divide into a central primordium and two lateral
primordia (Sanicula europaea, Hacquetia epipactis) (Fig. 5a, 9b). The apical
primordia of the Astrantia major inflorescences divide into a central
primordium, two lateral primordia and a basal primordium (Fig. 14b). The
lateral primordia of Sanicula europaea and Astrantia major again divide into
an apical primordium and a basal primordium (Fig. 5b, ¢, 14b). The central,
lateral (Sanicula europaea, Hacquetia epipactis, Astrantia major) and basal
(Astrantia major) primordia are flower primordia (Fig. 5a-d, 9b, c, 14d-f). The
laterally basal primordia (Sanicula europaea, Astrantia major) are bract
primordia of the lateral flower primordia (Fig. 4f, 5d, 14c).

At the periphery of the inflorescences there are partial inflorescences
(cymes) of four flowers (tetrads — Astrantia major) or three flowers (triads —
Sanicula europaea, Hacquetia epipactis) (Fig. 5a-d, 9a-d, 14). These cymes

are reduced acropetally to single flowers (Fig. 8f, 15, 16). The single
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primordia of the Hacquetia epipactis and Astrantia major inflorescences do
not develop bracts (Fig. 7, 8b, ¢, 12, 13d, 17a, b). In contrast, the bracts of
the single flowers are developed within the Sanicula europaea inflorescences
(Fig. 4c, f).

All primordia (exception: terminal flower) of the Eryngium planum
inflorescences divide into an apical and a basal primordium (Fig. 21d, 22a).
The basal primordia develop into bracts of the apical primordia (Fig. 22b) and
the apical primordia develop into hermaphroditic flowers (Fig. 22c-f). The
Eryngium planum inflorescences do not develop partial inflorescences (Fig.
20).

The development of the flowers is acropetal in the Astrantia major and
Eryngium planum inflorescences (Fig. 17c, 24). It starts with the central
primordia of the partial inflorescences (Astrantia major) or with the single
primordia (Eryngium planum) and continues acropetally. Within the Eryngium
planum inflorescence the development starts at the periphery of the
inflorescence, even before the apical meristem develops a terminal single
primordium (Fig. 24a). It is conspicuous, in accordance with the acropetal
development of the flowers, that the terminal flower primordium develops
ahead of the other primordia (Fig. 23c, d, 24b). (Fig. 23c, d, 24b). The
development of the flowers within the Sanicula europaea and Hacquetia
epipactis inflorescences starts with the terminal flower (Fig. 4-f, 8d),
continues with the central primordia of the partial inflorescences and carries
on acropetally. The lateral and basal primordia of the partial inflorescences
start their development after the central and the following single primordia
start their development (Fig. 4e, 8d, 17d).

The primordia of Eryngium planum and the central primordia of the
partial inflorescences of Sanicula europaea, Hacquetia epipactis and
Astrantia major develop hermaphroditic flowers (Fig. 3, 8d, 17c, 20, 22e, f).
The single primordia of Astrantia major and Hacquetia epipactis
inflorescences develop first into hermaphroditic flowers, until they are
reduced acropetally to male flowers (Fig. 8f, 12). Three central primordia of
the partial inflorescences of the Sanicula europaea inflorescences develop
hermaphroditic flowers (Fig. 3). The lateral and basal primordia of the partial

inflorescences develop male flowers (Fig. 3, 7, 12).
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The inflorescences of Petagnaea, Arctopus, Actinolema, Alepidea,
Steganotaenia, Polemanniopsis and Lagoecia were investigated
comparative-morphologically by herbarium samples and the results of the
ontogenetically investigated species. The pattern of the ontogenetically
investigated species — inflorescences develop acropetally suppressed
thyrses or suppressed racemes — applies to the inflorescences of Petagnaea,
Arctopus, Alepidea and Actinolema.

The inflorescences of Actinolema (Fig. 27-29) and Petagnaea (Fig. 45-
47) match with the suppressed raceme pattern of Eryngium planum. But their
inflorescences are strongly reduced. The inflorescences develop one
terminal hermaphroditic flower and male flowers at the periphery (three in
Petagnaea - Fig. 45-47 and five or six in Actinolema — Fig. 27-29). The bracts
of the male flowers in the Actinolema inflorescences are present at the
periphery (Fig. 27-29). The bracts of the male flowers in the Petagnaea
inflorescences are reduced and occur rudimentally (Fig. 46, 47). The male
flowers of the Petagnaea inflorescences are recaulescently connate with the
ovary of the central/ terminal hermaphroditic flower (Fig. 45). The
inflorescences are overtopped by inflorescences of the next higher order
(Fig. 45).

The inflorescences of Alepidea (Fig. 31) are comparable to the
suppressed thyrsoid inflorescences of Sanicula europaea and Hacquetia
epipactis. The bracts occur in the number of seven to ten (five to ten
according to Diummer, 1913) at the periphery of the Alepidea inflorescences
and are connate (Fig. 31). Mostly five lager bracts are separated by five
smaller bracts (Fig. 31, 32). These bracts are bracts of the cymes and their
lateral male flowers (Fig. 32), according to the pattern of the suppressed
thyrsoid inflorescences. Therefore the cymes comprise a bract, a central
hermaphroditic flower, two or one lateral male flower/s and their/its bract/s
(Fig. 32). The cymes are acropetally reduced to their central flower (Fig. 32).
The single flowers are not reduced to male flowers (Fig. 32).

The inflorescences of Arctopus echinatus were investigated by Froebe
1979 during his work on the Hydrocotyloideae. Froebe’s considerations of
Arctopus apply to this investigation. The following results refer to Froebe’s

investigations of 1979. The results of Magee et al. (2010) are added.
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According to Froebe (1979), the inflorescences of Arctopus are
suppressed, indeterminate thyrses (Fig. 33, 34, 36) made up of nine
paraclades, the axes of which are acropetally reduced (Fig. 39). The “partial
umbels” of male individuals (Fig. 35) are suppressed determinate thyrses of
15 to 40 flowers (depending on the order) and consist of four to five partial
inflorescences (cymes), single flowers and a terminal flower (Fig. 39, 40)
(Froebe, 1979). The “partial umbels” of female individuals (37, 38) are
suppressed indeterminate racemes of three to five flowers (Fig. 42) (Froebe,
1979). The relation to the male inflorescences can be drawn by depletion of
the partial inflorescences (cymes), leaving only their central flower, and from
the ultimate reduction of the single flowers and terminal flower (Froebe,
1979).

Based on the investigation of herbarium material, the inflorescences of
Polemanniopsis, Steganotaenia and Lagoecia can be classified as
compound umbels. Their ontogeny is comparable to the centripetal
development of the compound umbels (Fig. 58a) and partial umbels (Fig.
59a, b) of Chaerophyllum bulbosum. The centripetal development of the
Chaerophyllum bulbosum inflorescences was confirmed by ontogenetic
investigations.

The primary inflorescences of Steganotaenia are compound umbels
made up of 10 to 18 partial umbels of hermaphroditic flowers. The
inflorescences of the 2" order are compound umbels made up of 7 to 11
partial umbels of male flowers (Fig. 55).

The primary inflorescences of Polemanniopsis marlothii are compound
umbels made up of 10 to 16 partial umbels (Fig. 48) (9 to 20 according to
Van Wyk et al., 2009). The number of partial umbels is reduced to five to
eight in compound umbels of a higher order (Fig. 49). The partial umbels
produce hermaphroditic and male flowers (Fig. 48, 50).

The involucral and involucellar bracts of the Steganotaenia and
Polemanniopsis inflorescences are inconspicuous and small (Fig. 50, 52).

The inflorescences of Lagoecia cuminoides (Fig. 61) consist of seven
involucral bracts and approximately 30 partial umbels (in 1964, Froebe

reported on an aggregate of 30 flowers). The partial umbels consist of a
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single flower and four to five involucellar bracts (Fig. 62). Involucral bracts,
involucellar bracts and sepals are pinnately intersected (Fig. 62).

Froebe’s hypotheses (1964, 1971a, b, 1979) are contradicted by four

morphological and ontogenetical arguments:

(1) The primordia of Saniculoideae inflorescences (thyrses and racemes)
emerge acropetally (Fig. 4a, 8a, 13a, 17a, 21b, 24a). First of all this
argues against the thesis of a cymose development (1971a, b and
1979), because the terminal umbel or sciadioid should have
developed first. Based on a cymose inflorescences the cymes should
have developed di- or trichasially from the terminal umbel or sciadioid
(Haston and Ronse De Craene, 2007; Castel et al., 2010). Therefore,
the hypothesis that the inflorescences of Sanicula europaea,
Hacquetia epipactis and Astrantia major consist of terminal umbel or

terminal sciadioid and diplo- or triplocymoides can be excluded.

(2) The inflorescences end in terminal primordia (Sanicula europaea,
Hacquetia epipactis, and Eryngium planum). The terminal primordia
remain as single primordia (Fig. 4c, d, 8c, d, 21e, 23). They do not
separate centrifugally or centripetally into more primordia and
therefore do not develop a terminal partial inflorescence (umbel or

sciadioid).

(3) The inflorescences end in terminal primordia. The terminal primordia
do not develop a bract and therefore they are terminal primordia which
develop ahead of the other primordia (,prakursive Entwicklung der
Terminalblite* Troll, 1964:10) (Fig. 4c, d, 8c, d, 21e, 23, 24b).
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(4) The partial inflorescences are cymes (Fig. 5, 9, 14) or single flowers
(Fig. 22) and develop acropetally on the inflorescence axes. In the
center of each partial inflorescence a primordium develops. Lateral
(Sanicula europaea, Hacquetia epipactis) and basal (Astrantia major)
primordia emerge from this primordium (Fig. 5, 9, 14). The partial
inflorescences are reduced acropetally and the central flower
primordium of the partial inflorescence remains (Fig. 5e, f, 9e, f, 15,
16). If the partial inflorescences were partial umbels, the primordia
should develop centrifugally or centripetally (as it is the case in the
inflorescences of Chaerophyllum bulbosum). If the partial
inflorescences were sciadioids, the primordia should develop

acropetally. This is not the case.

Systematic and phylogenetic considerations

The Saniculoideae, traditionally placed within the Apiaceae, comprise
tribe Saniculeae and tribe Steganotaenieae (Calvifio et al., 2008a). The
present investigation shows that the inflorescences of Saniculeae are thyrses
or racemes and that the inflorescences of tribe Steganotaenieae are
compound umbels. Therefore the inflorescences of Steganotaenieae are
morphologically incompatible with the Saniculeae, but compatible with
Apioideae. Resent molecular investigations suggest to incorporate the two
tribes Saniculeae and Steganotaenieae
subfamily Apioideae.” (Magee et al., 2010:577).

The morphological and ontogenetical results would propose two sister

within a widely delimited

clades within the Saniculeae (Fig. 69). However, a theory that is not
congruent with the molecular investigations (Calvifio et al., 2008 and Magee
et al., 2010). Deduced from these molecular phylogeny racemes originated
four times independently and in parallel (Fig. 68).

The thyrsoid inflorescences are a pleisiomorphic character, based on
the hypothesis that determinate thyrses are the ancestral inflorescence type
and the original condition of the inflorescences of all members of the
Saniculeae. The raceme-like inflorescences of the present members of the
Saniculeae are variations of thyrses und apomorphic for each genus or

species.
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Series of progressions

The inflorescence of the ancestor of the Saniculeae is assumed to be
determinate, hermaphroditic, bracteose and thyrsoid. Consequently, within
the Saniculeae the development is as follows:

e Progression from thyrsoid to raceme-like inflorescences:

o within the thyrsoid inflorescences the progression occurred:
from thyrse with cymes, hermaphroditic single flowers, male
single flowers and a hermaphroditic terminal flower to thyrse
with cymes, male single flowers and a hermaphroditic terminal
flower

o within the raceme like inflorescences the progression occurred:
from racemes with hermaphroditic single flowers and a
hermaphroditic terminal flower to racemes with male single
flowers and a hermaphroditic terminal flower.

e Presence of bracts within the whole inflorescence - bracts occurring
only at the periphery of the inflorescences.

e Reduction of flowernumber per inflorescence (many - few flowers].

e Reduction of terminal flower: hermaphroditic terminal flower - male
terminal flower (masculinisation by loss of the female flower parts) >

loss of terminal flower (indeterminate inflorescence).

These developmental steps are reductions. Consequently it concerns more a
regression than a progression. The regression shows a simplification of the
inflorescences from thyrsoid to raceme-like inflorescences. The thyrsoid
Inflorescences are assumed to be plesiomorphic, the raceme-like
inflorescences as apomorph. The inflorescences of tribe Steganotaenieae
are compound umbels and matches within the Apioideae s.l. of Magee et al.
(2010). The results are congruent with the two tribes and their integration in

the Apioideae s. |. of Magee et al. (2010).
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