Die Trennung der Geschlechter und die Bildung
der Bliitenorgane — Gestaltungsfreiheit

Peer Schilperoord

Zusammenfassung

Die Bliite ist eine Metamorphose der gesamten vorangegangenen Pflanze. Die gene-
rative Vermehrung ist eine Steigerung der vegetativen Vermehrung. Wie ist das
gegenseitige Verhiltnis dieser beiden Vermehrungsarten? Wie stark durchdringen
sie sich in der Bliite gegenseitig? Der Begriff «Plastizitit» ist ein Schliisselbegriff
fiir das Verstindnis der Bliitenbildung, fiir das Verstindnis der Metamorphose.
«Plastizitit» steht in einem Spannungsverhiltnis zur «GesetzmifSigkeit». Wie frei
sind die Bildungsprozesse, wie frei ist die Pflanze? Die Plastizitit ist gréfSer, als in
der Regel angenommen.

Im Folgenden wird die Bildung der Sporangien beim Lebermoos Preissia
quadrata, beim Schachtelhalm Equisetum arvense, beim Birlapp Huperzia selago,
beim Moosfarn Selaginella helvetica, beim Gemeinen Wurmfarn Dryopteris filix-
mas und bei einigen Angiospermen beschrieben.

Die Blattbildung bei den Blattfarnen und bei den Bedecktsamigen verlduft sehr
unterschiedlich. Das Farnblatt wichst in die Form hinein. Das Blatt der Bedeckt-
samigen bildet alle Grundelemente der zukiinftigen Blattform in einer sehr frithen
Phase aus, danach entfaltet sich diese Anlage. Dieser Unterschied macht sich in der
groferen Gestaltungsfreiheit der Bedecktsamigen bemerkbar.

Von Andreas Suchantke stammt die These der Verjiingung als zentralem Prozess
der Metamorphose. Die Plastizitit der Metamorphoseprozesse ist meiner Meinung
nach grofser, als Suchantke annimmt. Die Verjiingungsthese wird analysiert, als
Alternative wird die These der gesteigerten Plastizitit vorgeschlagen.

Summary

The flower is a metamorphosis of the entire preceding plant. Its generative
reproduction is an intensification of its vegetative reproduction. What is the
reciprocal relationship of these two kinds of reproduction? How strongly do they
interpenetrate one another in the flower? The concept ‘plasticity’ is a key concept
for understanding flower formation and metamorphosis. The relationship between
‘plasticity’ and ‘conforming to principle’ is one of contrast. How free are the
formative processes; how free the plant? In the following the formation of sporangia
is described for the liverwort Preissia quadrata; the horsetail Equisetum arvense,
the fir clubmoss Huperzia selago; the Swiss clubmoss Selaginella helvetica; the male
fern Dryopteris filix-mas and selected angiosperms. What is the relationship of the
leaf to sporangia formation?

Leaf formation in ferns and angiosperms takes place very differently. The
fern leaf grows inwardly into its form. All the basic elements of the future
form of an angiosperm leaf are formed at a very early stage after which the

Peer Schilperoord

39



40

primordium enfolds. How does this difference influence the formative freedom
of angiosperms?

The theory of juvenilisation as a central process of metamorphosis originates
from Andreas Suchantke. In my opinion, the plasticity of metamorphic processes
is greater than Suchantke assumed. The juvenilisation theory is re-examined and
a theory of intensified plasticity is suggested as an alternative.

In meinen bisherigen Arbeiten habe ich mich mit den Angiospermen befasst
und versucht, ihre Bildsamkeit nachzuvollziehen. Diese Arbeiten (Schilper-
oord 1997, 2000, 2002, 2007) fithrten: zu einer Erweiterung der Grund-
organtheorie; zur Betonung der vegetativen und der generativen Grund-
organe; zur Hervorhebung der Rolle der Polaritit in der Pflanzenbildung;
zum Studium der Blattmetamorphose im Kontext der ganzen Pflanze. Diese
Arbeiten fiihrten mich zu der bis jetzt nur von mir vertretenen Ansicht, dass
der Blattgrund des Stiingelblattes die Grundlage fiir das Staubblatt und die
Blattspreite jene fiir das Fruchtblatt abgibt (priziser: der Blattgrund verbin-
det sich mit dem Impuls zur Bildung der Mikrosporangien, die Spreite mit
jenem zur Bildung der Makrosporangien). Damit sind wir bei der Trennung
der Geschlechter und der Bildung der Bliitenorgane angelangt. Man konnte
erwarten, dass jetzt die Bildung der Geschlechtszellen das Hauptthema ist.
Das ist nicht der Fall, es wird nicht dargestellt, wie innerhalb der Pflanzen-
gruppen eine fortwihrende Reduktion der Gametophyten stattgefunden
hat, nein es geht mir vor allem um die Bildung der Sporangien. Bei den
Bedecktsamigen findet die Bildung der Geschlechtszellen innerhalb der Mi-
kro- und Makrosporangien statt. Die Trennung der Geschlechter duflert sich
nicht nur in der Gestalt der minnlichen und weiblichen Geschlechtszellen,
sie dufSert sich auch in der Gestalt der Mikro- und Makrosporangien und
in der Gestalt der Staub- und Fruchtblitter. Die Wechselwirkung zwischen
Blatt- und Sporangienbildung, die bei den Bedecktsamigen im Zeichen der
Trennung der Geschlechter steht, ist Gegenstand dieser Arbeit.

Sporangienbildung

Die Sporangienbildung ist fiir die verschiedenen Pflanzengruppen schon
seit langem untersucht und beschrieben. Hier interessiert uns die Frage,
wo die Sporangienbildung stattfindet. Im Sinne der erweiterten Grundor-
gantheorie! sind sowohl die Sporangien als auch die Gametangien als auch

1 Die Grundorgantheorie ist stark von Wilhelm Troll geprigt. Er unterschied blofS drei
Grundorgane: Blatt, Sprossachse und Wurzel. Julius Sachs bezeichnete zusitzlich die
Organe der generativen Vermehrung als Grundorgane (Gametangien, Sporangien). Die
Gliederung der Wurzel in Wurzelachse (der Sprossachse entsprechend) und Wurzelor-
gan mit Haube und Rhizodermis (dem Blatt entsprechend) fiihrt zur Unterscheidung
von vier statt drei vegetativen Grundorganen (Schilperoord 1997, 2007).
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Sprossachse und Blatt Grundorgane. Die Sporangien und Gametangien
gehen aus eigenen Meristemen hervor, sie entspringen nicht direkt dem
apikalen Spross- oder dem Blattmeristem. Sie sind keine Bildungen eines
vegetativen Organs, auch wenn sie an vegetativen Organen auftreten. Sie
sind eigene Organe mit eigenen Meristemen.

Wie sieht die Wechselwirkung zwischen der Sporangienbildung und der
Bildung der vegetativen Organe aus?

Preissia quadrata, Quadratkopf-Lebermoos: Bei diesem Lebermoos
bildet der haploide Gametophyt zwei verschiedene Schirmchen aus. Das
kiirzere, ca. zwei Zentimeter hohe Schirmchen bildet in seinem Hut, in den
Antheridien, die minnlichen Geschlechtszellen. Diese Geschlechtszellen
werden von Wassertropfen, die auf den verschleimenden Hut fallen und
zerstiuben, hinaufgetragen zu der Unterseite der weiblichen Schirmchen.
Hier befruchten sie in den Archegonien die weiblichen Geschlechtszellen.
Es bildet sich der diploide Sporophyt. Dieser besteht lediglich aus einem
Fuf3, einem kurzen Stiel und der Sporenkapsel. In der Kapsel findet die
Reifeteilung statt. Sobald die Sporen reif sind, springt die Kapsel auf. Aus
den Sporen gehen wiederum die haploiden Thalli hervor.

Abb. 1: Preissia quadrata (Scop.) Nees (Quadratkopfmoos); Thalli mit Archegonien- und Antheri-
dientrdgern. Die Archegonien befinden sich auf der Unterseite der lang gestielten Hiitchen.
Im Oval rechts, die Triger der Antheridien auf ein bis zwei Zentimeter hohen Stielchen.
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Abb. 2: Preissia quadrata (Scop.) Nees
(Quadratkopfmoos); Thallus mit
Antheridientriger. Die Antheridien
befinden sich in der Oberseite des
Hiitchens.

Abb. 3: Preissia quadrata (Scop.) Nees (Quadratkopfmoos). Nach der Befruchtung wichst der
kurz gestielte Sporangientriger mit der Sporangienkapsel aus dem Archegonium heraus.
Die Kapsel ist reif.
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Bei den Moosen und Lebermoosen ist die haploide Phase die vorherr-
schende. Der Gametophyt prigt am stirksten das Erscheinungsbild.
Bei den Farngewichsen im weiteren Sinne, wozu ich hier auch die
Schachtelhalmgewichse und Moosfarne rechne, ist die diploide Phase
vorherrschend.

Equisetum arvense, Ackerschachtelbalm: Aus den unterirdischen Rhizomen
gehen im Frithjahr die bekannten oberirdischen, regelmifSig gegliederten und
verschachtelt wirkenden Sprosse hervor. Der Ackerschachtelhalm hat diese
Sprosse im Herbst veranlagt. Sie brauchen im Friihling nur noch hinaufzu-
schieflen. Die Blitter sind klein, schuppenférmig und gehen gemeinsam aus
einer ringférmigen Anlage hervor. An der Basis sind sie miteinander verwach-
sen. Die Blattspitzen scheiden ein Sekret aus. Jeder Blattwirtel umbhiillt eine
Wachstumszone, ein interkalares Meristem. Das Wachstum der Sprossachse
verteilt sich somit iiber verschiedene Meristeme, deshalb kénnen die Sprosse
sehr schnell emporwachsen.?

Die zapfenformigen Sporophyllstinde bleiben ohne Blattgriin und
verwelken nach der Sporenbildung sehr rasch.

Sporangienbildung und Blattbildung sind beim Schachtelhalm auf eigen-
tiimliche Weise miteinander verwoben. Die Bliite (oder der Sporophyllstand)
weist wie die Blitter eine wirtelige Organisation auf. Die Sporophylle sehen
wie einbeinige Tischchen aus, an deren Unterseite ringsherum einer Anzahl
von Sporensicken sind. An der Basis des Sporophyllstandes befindet sich
eine ringférmige Verdickung, Annulus genannt. Der Annulus ist ein Wirtel,
in dem die Blattbildung bereits zuriickgenommen ist, die Veranlagung als
Ring bleibt beibehalten und die Sporangienbildung kiindigt sich an. Diese
Ubergangsregion hat Ahnlichkeiten mit der Ubergangsregion zwischen dem
Blatt- und dem Bliitenbereich der Angiospermen. Diese Ubereinstimmung
fiel Goebel 19013 auf.

2 Das Stingelwachstum der Griser verlduft nach dem gleichen Prinzip.

3 Goebel (1901, S. 681): «An der Basis der Equisetumbliiten findet sich ein Blattwirtel,
welcher sowohl von den vegetativen Blittern als von den Sporophyllen verschieden
ist, der <Annulus, der iibrigens gelegentlich in die Sporophyllbildung hineingezogen
wird. Die Frage, ob diesem Gebilde eine funktionelle Bedeutung zukomme, scheint,
soweit ich sehen kann, nicht aufgeworfen worden zu sein. Es besitzt aber eine solche
unzweifelhaft, und zwar im Knospenzustand der Bliite. Die Sporangien sind ... sdmtlich
dadurch geschiitzt, dass sie unter den schildférmigen Ausbreitungen der Sporophylle
verborgen sind. Die unteren Sporangien der untersten Sporophyllreihe wiirden
dagegen frei liegen. Sie schiitzt der <Annulus>, welcher so ausgebildet ist, als ob man
mit einer plastischen Masse die unterste Sporophyllreihe abgeschlossen hitte, er passt
genau in die Vorspriinge der Sporophylle und lésst sich also durch seine Funktion der
der Bliitenhiille resp. des Kelches der héheren Pflanzen vergleichen.»
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Missbildungen treten bei Schachtelhalmen hiufig auf. Die missgebildeten
Halme sind beim Ackerschachtelhalm leicht an der schrigen Stellung der
Sporophyllstinde zu erkennen. Die Missbildungen mit ihren Ubergangsfor-
men zeigen eine kontinuierliche Reihe von den Wirtelblittchen tiber den Ring
(Annulus) bis zu den Sporophyllen. Sichtbar ist auch, dass die Sporangien-
sicke gebildet werden, nachdem Teile des «Tischchen» bereits vorhanden
sind. Die Sporophylle sind partiell homolog zu den Wirtelblittchen.

L

Abb. 4: Equisetum arvense L. (Ackerschachtelhalm). Lingsschnitt durch einen missgebildeten
Sporophyllstand. Die Missbildung bezieht sich auf die unteren Wirtel (1 und 2). Bei 1
gibt es Uberginge von den Mikrophyllen bis zum Annulus und bei 2 vom Annulus bis zu
den Sporophyllen. S: Sporophylle mit Sporangiensicken; A: Annulus; B: Blattwirtel; die
Zahlen 1-4 und die dazugehéorigen Linien zeigen die Lage der einzelnen Wirtel.
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Abb. 5: Equisetum arvense L. (Ackerschachtelhalm). Ubergangsformen zwischen Sporophyllen
und Annulus. Bei den Ubergangsformen bilden sich zuniichst auf der unteren Seite Ansitze
von Sporangiensicken und auch einzelne Sicke. Die Sporangien sind noch nicht reif, die
griinliche Sporenmasse schimmert durch. Teile des letzen Blattwirtels wurden entfernt.

Meine Beobachtungen und Uberlegungen bestitigen die Ergebnisse von
C. N. Page (1972). Er hat eine ausfiihrliche Arbeit {iber die Morphologie des
Sprosses und des Sporangienstandes der Schachtelhalmgewichse verfasst.
In dieser Arbeit konnte er an Hand vieler verschiedenartiger Missbildungen
nachweisen, dass die Sporophylle mit Recht Sporophylle (Sporenblitter)
heifSen und nicht Sporangiophoren (Sporangientriger). Sporangiophoren
sind gestielte Sporangien tragende Organe.* Die Arbeit von Page zeigt, wie

4 Esistein interessantes Phinomen, dass eindeutig identifizierte morphologische Struk-
turen manchmal auf Grund theoretischer Uberlegungen zur Evolution des betreffenden
Organs anders interpretiert werden. Stewart und Rothwell (1993, S. 188) und auch
Kadereit (2002, S. 732) bezeichnen die Sporophylle als Sporangiophoren. Bei Stewart
und Rothwell hat die Telomtheorie Zimmermanns (Stewart/Rothwell 1969, S. 103)
den Vortritt. Diese Theorie besagt, dass Blitter in der Evolution aus achsenartigen
gabeligen Auswiichsen hervorgegangen sind. In der Begriffsbildung wird dann das
Achsenartige betont. Page hilt diese Ableitung zwar fiir plausibel, bei ihm haben die
gabeligen Auswiichse aber bereits Blattcharakter. Page schaut auf das Endergebnis einer
Evolutionsreihe und stellt hier die Blattnatur des Stieles und den zentralen Teil der
Tischplatte fest. Bei Page findet sich eine Ubersicht aller Theorien zur Interpretation
der Morphologie der Sporophyllstinde.
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Sporangienbildung und Blattbildung zusammen zu einem neuen Organ
fithren kénnen.

Dryopteris filix-mas, Gemeiner Wurmfarn: Beim Gemeinen Wurmfarn entste-
hen die Sporangienhiufchen an ausgewachsenen Blattwedeln. Offenbar sind
bestimmte Stellen im Blatt noch fihig, neue Organe zu bilden. Auffallend ist
die zeitliche Distanz zwischen dem Erlschen des Blattrandmeristems und
der Initiierung des sporangienbildenden Meristems. Beim Wurmfarn sind
die Sporangienhiufchen zunichst durch einen Schleier, Indusium genannt,
von der Auflenwelt abgeschirmt.

Abb. 6: Dryopteris filix-mas (L.) Schott (Gemeiner Wurmfarn); Teil eines Blattwedels, von unten
gesehen. Die Sporangienhiufchen sind vor der Reife noch mit einem Schleier bedeckt.

Huperzia selago, Tannenbdrlapp: Die Birlappgewichse sind in unseren
Breiten kleine, die kalte Jahreszeit {iberdauernde, griin bleibende Pflinz-
chen. Das Freisetzen der Sporen kann recht spit, im Oktober stattfinden.
Dies habe ich so an Lycopodium annotinum (Gewohnlicher Berg-Bérlapp)
beobachtet. Bei Huperzia bilden sich die Sporangien auf der Oberseite an
der Basis der nadelformigen Blittchen. Beim Gewohnlichen Berg-Birlapp
unterscheiden sich die Sporophylle deutlich von den sterilen Blittern. Sie sind
breiter und umfassen die nierenférmigen Sporangien, die am Blatt inseriert
sind. Dazu bilden diese Sporophylle noch keilférmige Verlingerungen aus,
die den Raum zwischen den sich darunter befindenden Sporangien auffiillen
(Goebel, 1901).
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Abb. 7: Huperzia selago (L.) Schr. et Mart. (Tannenbirlapp).
Sporophyllstand mit im oberen Bereich in den Blattachseln
Sporangien, im unteren Bereich die leeren Sporangien des
vorangegangen Jahres. Unterhalb der Mitte rechts und
oben rechts Blatt mit * markiert Bliitenknospen.

Selaginella belvetica, Schweizerisches Moosfarn: Bei Selaginella entspringen
die Sporangien der Blattachsel des Sporophylls. Wie bei den Birlappen
werden die Sporangien angelegt, solange die Sporophylle noch verhiltnis-
mifig klein sind. Das Besondere beim Schweizer Moosfarn ist die Bildung
von Mikro- und Makrosporangien (Heterosporie). Die Sporen keimen bereits
in den Sporangien und bilden dort die Mikro- und Makrogametophyten und
die Geschlechtszellen in den Gametangien. Die Befruchtung findet in den
Makrosporangien statt. Innerhalb der Mikro- und Makrosporangien werden
also verschiedene Entwicklungsstadien durchlaufen. Bei den Angiospermen
erhilt diese Entwicklungsrichtung nochmals eine Steigerung. In Schema 1
(leicht verdndert nach Kadereit 2002) sind die verschiedenen Entwicklungs-
phasen fiir Moose und Bliitenpflanzen nebeneinander gestellt.
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Schema 1: Schemata der Generationen- bzw. Phasenwechsel bei Moosen und Bedecktsami-

gen, verindert nach Strasburger, Lehrbuch der Botanik (Kadereit 2002). Im Schema der
Bedecktsamer sind die Begriffe zusitzlich um die bei Moosen verwendeten erginzt. Die
eingebiirgerten Bezeichnungen Pollensack, Samenanlage, Pollenzelle, Embryosackzelle
erschweren den Vergleich mit den Moosen und Farnen. Die sprachliche Verwirrung ist
entstanden, weil der Generationenwechsel erst entdeckt wurde, nachdem die Organe der
Bedecktsamigen bereits benannt waren. Eine nachtrigliche Vereinheitlichung der verwen-
deten Begriffe wurde in den Lehrbiichern nicht vollzogen, was den Vergleich erschwert.
Bei den Farnen hat man es anstelle des erwihnten (Moos)Sporogons mit einer beblitterten
Pflanze zu tun, wobei die gebildeten Sporangien homospor (Huperzia, Dryopteris) oder
heterospor (Selaginella helvetica) sein koénnen. Es ist nicht gleichgiiltig, welche Begriffe
man verwendet und ob man von Generations- oder von Phasenwechsel spricht. Der Begriff
Generationswechsel weist auf den Wechsel zwischen Sporophyt und Gametophyt hin, der
allerdings nur bei den Moosen und Farnen offensichtlich ist. Bei den Angiospermen tritt
dufSerlich, mit Ausnahme des Pollenkorns, nur der Sporophyt in Erscheinung. Praktisch die
gesamte Entwicklung lduft in und an dem Sporophyten ab. Hier ist es angebrachter, von
einer Diplo- und einer Haplophase zu reden, weil die Gametophyten nicht als selbstindige
Organismen wahrgenommen werden.

NB. Die Schemata beriicksichtigen nicht, ob die Sporo- bzw. Gametophyten ein- oder
zweihiusig sind.
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Bis jetzt habe ich einige wenige Beobachtungen iiber die Bildung der Sporan-
gien und Sporophyllen zusammengetragen.® Es gibt mehrere Moglichkeiten,
wie Sporangien und Blitter eine Beziehung eingehen kénnen: die Bildung
von Sporangien in Blattachseln (Selaginella) bzw. an der Basis der Sporophylle
(Huperzia); weiter die Bildung an ausgewachsenen Blittern (Dryopteris) und
die Integration von Blatt- und Sporangienbildung (Equisetum).® Die Pflanze
hat die Freiheit, auf unterschiedliche Art die Beziehung zwischen Sporangien-
und Blattbildung zu gestalten, wobei die Freiheit nicht soweit geht, dass an
Mikrophyllen Sporangienhiufchen entstehen oder sich in den Achseln von
Makrophyllen Sporangien bilden.

Das Besondere der Angiospermen ist, dass sie fiir die Bildung der Mikro-
sporangien (Pollensicke) auf die Integration des sporen- und blattbildenden
Gewebes setzen. Die Makrosporangien (Nucelli), die von den Integumenten
umbhiillt sind, ldsst die Pflanze aus der Blattfliche heraus entstehen.” Die
Veranlagung der Makrosporangien an den Sporophyllen (Fruchtblittern)
geschieht in einem sehr frithen Stadium der Sporophyllbildung, wesentlich
frither als bei den Blattfarnen.

Entwurfphase

In dem Aufsatz «Urbildliche Phasen der Entwicklung hoherer Pflanzen»
beschreibt Bockemiihl (1983) vier Phasen oder Entwicklungsschritte, in
denen sich Allgemeines, Urbildliches ausdriickt. Er nennt diese Phasen:
Impulsphase, Entwurfphase, Phase der Entfaltungsbewegung und Form-
phase. Auf das Blatt bezogen:
«Die erste Phase besteht im Auftreten des Impulses, der die Entwick-
lung des neuen Blattes einleitet. In der zweiten Phase entsteht noch im
Verborgenen und nicht auf die Umgebung bezogen ein erster Entwurf
der Form, in dessen Grenzen sich die weitere Entwicklung vollzieht.
Die dritte Phase besteht in der Entfaltungsbewegung, in der sich das
Blatt ausbreitet und auf seine Umgebung einstellt ... In der vierten
Phase befestigt sich das Blatt in seiner endgiiltigen Form.»
AnschliefSend beschreibt Bockemiihl diese vier Entwicklungsphasen fiir die
Bliiten- und Samenbildung und fiir die Bildung der ganzen Pflanze. Das
Besondere an der Wortwahl Bockemiihls ist die damit verbundene Charak-
terisierung. Es macht einen Unterschied, wenn man die Phasen bezeichnet

(92}

Fiir ausfiihrlichere Beschreibungen verweise ich auf die Fachliteratur.

6 Die Auflistung der Bezugsméglichkeiten ist nicht vollstdndig. So ist noch die Bildung
von Sporangien am Blattrand bei fortgeschritteneren Farnfamilien zu erwihnen.
Aber auch dann ist die Liste noch nicht vollstindig.

7 Der Nucellus bildet zusammen mit den Integumenten die Samenanlage.
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als: Ausgliederungsphase, Phase der primiren Morphogenese, Phase der
sekunddren Morphogenese und schlussendlich Phase der Histogenese, die
zur Differenzierung und zum Dauergewebe fiihrt und somit zur endgiiltigen
Gestalt (Hagemann 1970). In der Ausgliederungsphase findet eine Fraktio-
nierung des apikalen Meristems statt, das Blattmeristem wird ausgegliedert.
Wihrend der primiren Morphogenese werden die Glieder des Blattes ver-
anlagt. Wihrend der sekundiren Morphogenese werden die Proportionen
der veranlagten Glieder bestimmt.

Hagemann bleibt mit seinen Beschreibungen bei den Phinomenen,
Bockemiihl hat mehr Distanz zu den morphologischen und histologischen
Tatsachen, er konzentriert sich auf die Charakterisierung der Geste der
Bildungsabliufe.

Im Folgenden soll die Entwurfphase genauer betrachtet werden, ohne
bei den Bedecktsamigen stehen zu bleiben. Die kurze Entwurfphase, die so
charakteristisch fiir die Angiospermen ist, tritt bei den Blattfarnen nicht auf.
Das Blatt wichst terminal, es wichst an den Rindern.® Die Gestaltung geht
vom plastisch titigen Rand aus. Hier befindet sich die Zone der primiren
Morphogenese. Die Randmeristeme kénnen sich gliedern und so zu einer
Fiederung fithren. Wer kennt nicht die Bilder der «ausrollenden» Farnblitter?
Wie kann man diese Art des Wachsens charakterisieren? Bei den Blattfarnen
wichst das Blatt in seine definitive Form hinein. Von einer Entwurfphase,
in der simtliche Glieder des zukiinftigen Blattes veranlagt werden, kann
nicht die Rede sein.

Ganz anders verhilt sich das Wachstum der Bedecktsamigen. Das neue
Elemente bildende terminale Wachstum hort mit wenigen Ausnahmen rela-
tiv schnell auf. Bei groflen Blittern, zum Beispiel bei jenen von Angelica
sylvestris (Engelwurz), hort das plastische Wachstum bei einer GrofSe von
15 Millimeter auf, bei jenen von Aquilegia bei einer Grofie von knapp einem
Millimeter. Bei Pteridium aquilinum (Adlerfarn) ist dagegen bei einer Linge
von vier Zentimeter erst ein Teil der Blattachse vorhanden, von der Spreite
ist noch nichts zu sehen.

8 Ich verwende hier den Begriff Farnblatt im tiblichen Sinne, wie wenn man das
Farnblatt eins zu eins mit einem Angiospermenblatt vergleichen kann. Bei genauerem
Hinschauen stellt man aber fest, dass das so nicht moglich ist. Die Begriffe Blatt
und Sprossachse, so wie man sie an den Bedecktsamigen gebildet hat, kénnen
nicht ohne weiteres auf die Farngewichse iibertragen werden. Das Farnblatt
hat auch Sprosscharakter und der Farnspross hat Blattcharakter (Hagemann
1976). Auf diese fiir das Verstdndnis beider Gruppen sehr wichtigen begrifflichen
Differenzierungen verzichte ich hier. Der Kormusbegriff, der eng verkniipft ist mit
der Grundorgantheorie, braucht eine eingehendere kritische Analyse. Der Begriff
verschleiert viel und erhellt wenig.
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Abb. 8: Aquilegia vulgaris (L.) (Gemeine Akelei). Links: Teil eines ausgewachsenen Blattes.

Ubrige Bilder: Stadien der Entwurfphase (primire Morphogenese). Balken: 100 wm.

Bilder Hagemann/Gleissberg 1996

Abb. 9: Pteridium aquilinum (L.) Kuhn (Adlerfarn).
Teil eines unterirdischen Sprosses mit unten
rechts der Rhizomspitze und etwas versetzt,
aufsteigend dem sich entwickelnden Blatt, das
noch nicht aus der Erde rausschaut. Links die
Reste des vorangegangen Blattes. Die Blattan-
lage ist ca. vier Zentimeter hoch.
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Das plastische Wachstum ist bei den Bedecktsamigen in dieser frithen
Phase der Blattbildung nicht auf das terminale Ende beschrinkt (akroplastes
Wachstum), sondern neue Glieder kénnen auch in Richtung der Basis (basi-
plastes Wachstum) oder von der Mitte der Anlage ausgehend zur Spitze und
zur Basis hin (pleuroplastes Wachstum) veranlagt werden. Wir sehen also
eine Beschrinkung der Dauer des plastischen Wachstums, dafiir aber eine
Steigerung der Plastizitit, weil das plastische Wachstum nicht mehr auf den
Rand beschrinkt bleibt und in verschiedene Richtungen hin Neues entstehen
kann. Dank dieser Bildsamkeit wird die endgiiltige Blattform sehr friih in
der Entwicklung in den Anlagen sichtbar. Halten wir fest, dass die Blattform
bei den Bedecktsamigen bereits am Anfang der Entwicklung als Entwurf
in der Anlage sichtbar wird. Bei den Blattfarnen kommt die Blattform erst
am Ende der Blattentfaltung zur Geltung. Daraus ergibt sich ein anderer
Bezug zu der Zeit. Das Spitere (die endgiiltige Form) ist bereits in seinen
Umrissen sehr friih als Entwurf, als Vorblick auf die Gestalt (Bockemiihl
1983) erkennbar. Diese Qualitit der Entwurfphase kennen die Blattfarne
nicht. Sogar der nacktsamige Ginkgo biloba lisst seine Laubblitter terminal
wachsen (Goebel 1932).

Man koénnte meinen, dass die Entwurfphase mit der Fihigkeit zusam-
menhingen kénnte, Schuppen zu bilden. Die Schuppenbildung lisst sich
als eine Hemmung der Veranlagung der Spreite wihrend der primiren
Morphogenese, wihrend der Entwurfphase, verstehen. Einige wenige
Farne, zum Beispiel Matteuccia struthiopteris (Strauf$farn), konnen aber
auch ohne Entwurfphase Schuppen bilden. Die Schuppenbildung bei den
Farnen fiihrt aber nicht zur Knospenbildung. Bevor die Spreitenbildung
einsetzt, hort das Wachstum auf. Eine Entwurfphase liegt nicht im Bereich
der Moglichkeiten der Farne.

Mit dem Entwurf sind die Gestaltungsméglichkeiten aber noch nicht
erschopft. In der dritten Phase, nach Hagemann die Phase der sekundiren
Morphogenese oder nach Bockemiihl jene der Entfaltungsbewegung, hat
die Pflanze die Freiheit, die veranlagten Glieder unabhingig voneinander zu
fordern. So kann die Stielbildung geférdert werden und die Blattgrundbildung
praktisch unbetont bleiben, oder die Spreite riickt direkt an die Sprossachse
heran, wihrend die Stielbildung unterbleibt. Der Entwurf legt die definitiven
Proportionen der veranlagten Glieder nicht fest, es folgt eine zweite Stufe der
Bildsamkeit. Auch Blattfarne kennen eine sekundire Morphogenese. Diese
beschrinkt sich auf den terminalen Wachstumsbereich. Die im Vergleich zu
den Blattfarnen enorm gesteigerte Bildsamkeit der Bedecktsamigen macht
es moglich, dass sie sich fast nach Belieben gestalten kénnen.

Nach den Stingelbldttern soll nun die Plastizitdt der Bliitenbildung
angeschaut werden. An der Stelle eines Blattes findet sich hier auf engstem
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Raum eine ganze Reihe von Anlagen. Die Nihe der Anlagen untereinander
begiinstigt ihre Verschmelzung. Dazu kommt noch die Plastizitit der Ach-
senbildung, die wir bisher nicht thematisiert haben, die aber ebenfalls ein
aufSerordentliches Gestaltungspotential enthilt. Stellen wir uns vor, was
passieren konnte, wenn wihrend der Phase der primiren Morphogenese,
also wihrend der Entwurfphase, der Impuls zur Sporangienbildung wirksam
wiirde? Was passiert bei der Staub-, was bei der Fruchtblattbildung? Der
Impuls zur Sporangienbildung tritt in der Staubblattontogenese frither auf
als in der Fruchtblattontogenese. Fiir beide Organe braucht es zunichst den
Impuls zur Blattbildung, erst dann wird die Sporangienbildung initiiert.

Beim Staubblatt haben wir eine dhnliche Situation wie beim Schachtel-
halm’, nur dass die Sporangien nicht an der Unterseite einer Tischplatte
inseriert sind, sondern in der Fliche der Blattanlage veranlagt werden
(Kunze 1978, Schilperoord 2007). Sie sind in die Fliche integriert. Die
Vielfalt der Staubblattformen beruht weniger auf der Gestaltungsfreiheit
der Sporenkapselbildung (in der Regel gibt es zwei Theken mit zwei Pol-
lensicken) als vielmehr auf den Gestaltungsméglichkeiten des Blattteils.

Eine Besonderheit der Angiospermen ist die enge Verwandtschaft von
Kronen- und Staubblatt. Das BC-Modell der molekularen Biologie (Liztt
2007)' hat diese Ansicht bestitigt. Die Verwandtschaft ist so eng, dass
ich den Vergleich gewagt habe, wir haben es «mit einem Organ mit zwei
Gesichtern» zu tun. Betont die Pflanze den Blattaspekt, dann bilden sich
Kronenblitter, betont die Pflanze die Sporangienseite, dann bilden sich
Staubblitter (Schilperoord 2000).

Es ist bezeichnend, dass gerade die Sporophylle der Schachtelhalmge-
wichse mit ihrem rhizomartigen Konstruktionstypus, der dem Konstruk-
tionstypus der Wurzel dhnlich ist, so viele Ahnlichkeiten mit den Staub-
blittern aufweisen. Die oberirdischen Sprossen behalten den Typus des
Rhizoms bei, die schuppenidhnlichen Blittchen dndern sich kaum. Sie haben
Ahnlichkeiten mit Knospenschuppen bzw. Kelchblittern. In der Bliite der
Bedecktsamigen sind es die Staubblitter, die die schuppenférmige Gestalt
des Blattgrundes als Grundlage haben. Ich habe 2007 hingewiesen auf eine
Verwandtschaft des Staubblattpoles mit dem Wurzelpol der vegetativen

9 Diese Aussage ist morphologisch und nicht phylogenetisch gemeint.

10 Das Bliitenmodell der molekularen Genetik ist besser bekannt als ABC-Modell. Amy
Litt macht in einer Arbeit darauf aufmerksam, dass die A-Funktion fiir Cruciferae
zwar nachgewiesen ist, es sich aber anscheinend um eine Ausnahme handelt und
das Bliitenmodell, das an Hand von Beobachtungen am Léwenméiulchen gewonnen
wurde und mit den Funktionen B und C beschrieben werden kann, universeller
ist. B steht fiir die Schliisselgene, die sowohl in dem Kronen- als auch in dem
Staubblattkreis exprimiert werden, C steht fiir eine Klasse von Schliisselgenen, die
im Staubblattkreis und Fruchtblattkreis exprimiert werden.
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Pflanze. Bei den Schachtelhalmen, die im Vergleich zu den Blattfarnen
insbesondere das Wurzelhafte betonen, treten «staubblattihnliche» Spo-
rophylle auf.!

Der Fruchtblattpol weist dagegen eine gréflere Verwandtschaft zum
Sprosspol der vegetativen Pflanze auf. Dazu passend ist, dass die Sporangi-
enbildung bei den genannten Blattfarnen die Verhiltnisse beim Fruchtblatt
spiegelt. Beim Fruchtblatt haben wir die Situation, wie fiir Dryopteris be-
schrieben, mit dem Unterschied, dass der Impuls zur Sporangienbildung
noch in die Entwurfphase des Fruchtblattes fillt. Ebenfalls bemerkenswert
ist, dass bei Dryopteris die Sporangien reif werden, nachdem die sekundire
Morphogenese abgeschlossen ist. Beim Fruchtblatt der Angiospermen setzt
die sekundire Morphogenese nach der Befruchtung ein. Wir haben es also
mit einer Verschiebung des Entwicklungsrhythmus zu tun. Die Entwurfphase
erstreckt sich von der Fruchtblattbildung bis zur Embryogenese und zur Sa-
menbildung. Es ist offensichtlich, dass damit die Gestaltungsmdoglichkeiten
zunehmen.

Dazu kommen die bekannten Erneuerungen der Angiospermenbliite:
erstens die Bildung von Narbe und Griffel und zweitens die Bildung der
Kronenblitter. Der Weg, den der Pollenschlauch fiir die Befruchtung
iiberbriicken muss, ist durch die Bildung der Narbe und des Griffels im
Vergleich zu den Nacktsamigen wesentlich verlingert. Somit kann eine
Reihe von Selektionsmechanismen die Befruchtung einer Art erleichtern
oder erschweren.

Diskussion: Suchantkes Verjiingungsthese

Andreas Suchantke (2002) geht in seinem Buch «Metamorphose — Kunstgriff
der Evolution» ausfiihrlich auf die Bliitenmetamorphose ein. Er befasst sich
seit Jahren regelmifSig mit diesem Thema (Suchantke 1982, 1990). In der
Auseinandersetzung mit den Ubergingen zwischen dem Laubblatt- und dem
Bliitenbereich konnte Suchantke (1982) in seinen Ausfiihrungen zeigen, wie
der Blattgrund die Grundlage fiir die Kelch- und die Kronenblitter abgibt.
Weiter befasst er sich in dieser Arbeit mit den Ergebnissen von Bockemiihl
(1982) zum Thema der Gegenliufigkeit. Bockemiihl beschreibt die Blatt-
entwicklungsreihe von den ersten Stingelblittern bis zum Hochblatt und
charakterisiert sie mit den Begriffen Stielen, Spreiten, Gliedern und Spitzen.
Ebenso hat er die Entwicklung eines einzelnen Blattes von der jungen Anlage
bis zum ausgewachsenen Blatt angeschaut und mit den gleichen Begriffen

11 Der hier angestellte Vergleich sagt nichts {iber evolutionire Verwandtschaften aus,
der Vergleich bezieht sich nur auf die beschriebenen Gestalten.
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charakterisiert, allerdings ist da die Reihenfolge umgekehrt: Spitzen, Glie-
dern, Spreiten und Stielen. Er vergleicht die beiden Entwicklungsreihen
miteinander und stellt auf Grund seiner Charakterisierung eine Gegen-
ldufigkeit beider Reihen fest. In einer fritheren Arbeit (Schilperoord 2002)
habe ich darauf hingewiesen, dass gemifs den Untersuchungen Hagemanns
(1970) die Reihenfolge der Blattontogenese keine gesetzmifSige ist, wie
von Bockemiihl und Suchantke angenommen. Vielmehr handelt es sich
um eine mogliche Reihenfolge, und das Gliedern kann auch nach dem
Spreiten auftreten.'> Hagemann reagierte damals mit seiner Arbeit auf
ihnliche Uberlegungen von Wilhelm Troll aus den dreifSiger Jahren zum
Zusammenhang zwischen der Blattontogenese und der Gestalt der verschie-
denen Blattformen (Schilperoord 2002). Suchantke greift nun Bockemiihls
These der Gegenliufigkeit auf und verkniipft diese mit den Begriffspaaren
«Ausdehnung und Zusammenziehung» und «alt und jung». Die jiingsten
Blitter sind nach Suchantke die spitzen Hochblitter, weil diese der Phase
des Spitzens der individuellen Blattentwicklung entsprechen. Konsequenter-
weise sind dann, unter Ausschluss der Keimblitter, die ersten in Stiel und
Spreite gegliederten Blitter die dltesten. Der Autor schreibt: «Je héher die
Pflanze emporwichst, desto schwicher wird die Entfaltungstendenz, desto
mehr bleiben die Blitter ... auf Jugendniveau stehen: die Spitzchen der
kleinen Hochblitter entsprechen einem Friithzustand der grofSen, in Spreite
und Stiel gegliederten Grundblitter.» (Suchantke 1982, S. 73)

Bei der Veranlagung eines Stingelblattes gliedert sich die Anlage in eine
Anlage des Blattgrundes und eine der Spreite. Entwickelt sich die Spreite
nicht, bildet sich nur der Blattgrund aus, dann bleibt die Entwicklung auf ei-
nem jugendlicheren Stadium stehen. Knospenschuppen mit verkiimmerten
Resten einer Spreite belegen die Richtigkeit dieser Annahme. Suchantke
stellt eine Verjiingungstendenz in der Entwicklungsreihe der Stingelblitter
fest. Der Begriff Verjiingung oder Neotenie wird auch in phylogenetischem
Sinne verwendet. Takhtajan (1991), auf den sich Suchantke beruft, ver-
wendet den Begriff im Sinne «eines Abbruches der Ontogenese und einer
frithen Vollendung der Entwicklung des ganzen Organismus (Sporo- oder
Gametophyt) oder eines seiner Teile, das heifst, eine genetisch kontrol-
lierte Weiterfithrung der frithen Entwicklungsstadien bis zur Reife, wobei
das urspriingliche, erwachsene Stadium aus der Ontogenese weggelassen

12 In meiner Arbeit (Schilperoord 2002) habe ich auch auf die Problematik der
Charakterisierungen hingewiesen, insbesondere auf die Verwendung der Begriffe
«Spitzen» bzw. «Sprief§en» zur Beschreibung der ersten Phase der Blattontogenese. Fiir
die erste Phase charakteristisch ist die Polaritit von Blattober- und Blattunterseite. Mit
den Begriffen Spitzen und Sprieflen wird dagegen auf Achsenartiges hingewiesen.
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wird».!3 Der Verjiingungsprozess in der Evolution ermdglicht es, dass neue

Bildeimpulse diese jugendlichen Stadien aufgreifen und zur Gestaltung

bringen, ohne dass spitere Stadien noch in Erscheinung treten.

Zusammenfassend unterscheidet Suchantke zwei Aspekte (2002, S. 100):
1. Das kontinuierliche Durchlaufen der Entwicklungsstadien vom Jugend-

zum Reifezustand, die reale Verwandlung des einen in das andere und

dieses wiederum in das nichste, erfolgt auf der physischen Ebene in
ein und derselben Organanlage.

2. Die Umkehrung der Bildungsschritte vom Reife- zum Jugendzustand ver-
lduft physisch diskontinuierlich auf der Ebene der Bildekrifte zwischen
den einzelnen Blittern — die veridnderte Gestalt des folgenden Blattes
ist das Ergebnis dieser Umformung. Die Wirkung dieser Verjiingung
ist ein zunehmendes Zuriickbehalten der Bildepotenzen, die dann dem
Neueinschlag der Bliite voll zur Verfiigung stehen.

Nachdem Suchantke die Gegenliufigkeit als GesetzmifSigkeit postuliert hat,

findet er in der Entwicklung des Blattes im Verlauf der Erdgeschichte die

gleichen Phasen des Spitzens, Gliederns, Spreitens und Stielens, wobei er die

letzten beiden Phasen zu einer zusammenfasst (Suchantke 1990, 2002).14
Die zentralen Elemente in Suchantkes Uberlegungen sind erstens die

Unverriickbarkeit der Reihenfolge der Entwicklungsschritte, sei es der On-

togenese, der Organogenese (Blattreihe) oder Phylogenese, und zweitens

das Prinzip der Verjiingung, das Neues ermdglicht.

Meine Ansichten weichen erheblich von denen Suchantkes ab. Klam-
mere ich die Phylogenese aus, dann ergeben sich folgende Unterschiede:
1. Das Prinzip der Gegenldufigkeit ist fiir mich eine interessante Blick-

richtung, hat aber nicht die Qualitit eines Gesetzes. Die Pflanze hat

die Moglichkeit, die Reihenfolge in der Ontogenese zu variieren.

2. Die Pflanze hat die Freiheit, einzelne Elemente der Blattontogenese
unabhingig voneinander aufzugreifen und in die Organbildung ein-
fliefSen zu lassen. Bei Suchantke besteht diese Méglichkeit nur fiir den
Blattgrund als Grundlage fiir Kelch- und Kronenblatt. Das Fruchtblatt

13 Im Original (Takhtajan 1990, S. 8): “I use the evolutionary term ‘neoteny’ in its
broader meaning for any truncation of ontogeny and premature completion of
development of the whole organism (sporophyte or gametophyte) or any parts of
it, that is, for a genetically controlled extension of the earlier phases of development
into maturity, the former adult phase being omitted from the ontogeny.” Takhtajan
wendet den Begriff Neotenie bei der Bliitenbildung der Angiospermen nur auf die
Beschreibung der extremen Reduktion der Gametophyten an.

14 Suchantke stiitzt seine Uberlegungen auf die von Zimmermann (1969) formulierte
Telomtheorie. Diese ist allerdings nicht unwidersprochen geblieben. Siehe u.a.
Hagemann 1976 und 2005, S. 101.
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zeigt aber, dass die Pflanze auch die Spreite als Grundlage nehmen

kann. Das sprengt die Definition der Verjiingung, weil in diesem Fall

ein spiteres Stadium (im Sinne Suchantkes) zur Ausbildung gelangt und
ein fritheres Stadium weggelassen wird.

Fasse ich 1. und 2. zusammen, dann ist die Plastizitit der Entwurfphase
grofler als von Suchantke angenommen wird. Dazu kommt noch:

3. Die Blattreihe vom ersten Blatt bis zum Hochblatt ldsst sich nicht cha-
rakterisieren, indem man sagt, dass die Grundblitter die reiferen und
die Hochblitter die jiingeren sind. Diese Entwicklungsreihe von reif
oder alt nach jung gibt es nicht.

Wieso nicht? Schauen wir ein Beispiel von Suchantke an, welches bele-
gen soll, dass die Blattreihe einer blithenden Pflanze eine Reihe zeigt, die das
Blatt vom Reifestadium bis zum Jugendstadium durchliuft. Abbildung 10
(Suchantke 2002, S. 103) zeigt einen Asiatischen Hahnenfuf§ (Ranunculus
asiaticus). Die Blitter mit den rundlichen, weniger gegliederten Spreiten
wiren die reiferen, jene mit den stark gegliederten und zuriickgenommenen
die jugendlichen.

Abb. 10: Ranunculus asiaticus (Asiatischer Hah-
nenfufs) (aus Suchantke 2002). Beispiel von
Suchantke fiir die riickschreitende Meta-
morphose vom Reife- zum Jugendstadium.
Die untersten Blitter sind nach Suchantkes
These reifer als die oberen Stingelblitter.
(Erlduterungen siehe Text).
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Die Pflanze durchliuft zunichst eine Phase des Erstarkens. In dieser
Phase kriftigt sich das apikale Meristem, die Blattanlagen werden gréfer
und die Spreite nimmt zu. Bei Pflanzen, die Fiederblitter bilden, heifst das,
dass die Zahl der Fiederblitter mit dem Erstarken zunimmt. Genau das ist
hier der Fall. Man sieht am fiinften und sechsten Blatt, wie sich die Spreite
der ersten Blitter in dreifacher Wiederholung wieder findet. Es findet eine
Vermannigfaltigung statt, keine Verjiingung. Dass die untersten Blitter reifer
sein sollen als die nachfolgenden, ist nicht nachvollziehbar. Sie schépfen
das Gestaltungspotential weniger aus als die nachfolgenden. Letztere zeigen
den Hohepunkt der Gestaltungsmdoglichkeiten. Der Begriff der Reife fiir
die ersten Blitter ist in diesem Zusammenhang inadiquat.

Gesteigerte Plastizitdt

Der Begriff der «Verjiingung» zur Charakterisierung der Metamorphose der
Bliitenpflanzen greift meiner Meinung nach zu kurz. Die Fihigkeit der Pflan-
ze, die Spreite zur Grundlage der Fruchtblattbildung zu machen, iibersteigt
die mit dem Begriff «Verjiingung» definierten Gestaltungsmoglichkeiten.
Der Vergleich der Farnblattbildung mit der Bildung der Angiospermenblit-
ter zeigt, dass es nicht um eine Verjiingung geht. Die Bildungsvielfalt der An-
giospermenblitter ergibt sich aus der Bildung einer Entwurfphase, in derer
Verlauf die spitere Gestalt in den Grundelementen des Blattes erkennbar
wird. Dazu kommt die Fihigkeit, die einzelnen Grundelemente unabhin-
gig voneinander zu veranlagen und auszubilden. Die Blattbildungsschritte
bei den Blattfarnen sind zeitlich festgelegt. Das Zukiinftige, die definitive
Form, erscheint nach und nach wihrend der Entfaltung. Das Zukiinftige
wird bei den Angiospermen in die Entwurfphase hineingenommen und
entzieht sich einer zeitlichen Fixierung. Daraus ergibt sich eine gesteigerte
Plastizitit. Man kann es noch anders formulieren: Die gegliederte Gestalt
der Farnblitter findet sich als Zusammenfassung am Anfang der Ontogenese
der bedecktsamigen Stingelblitter zuriick. Das Farnblatt kann seine Glieder
nicht unabhingig voneinander bilden, die Bedecktsamigen sind dazu in der
Lage. Was in der Vergangenheit (Evolution) als «starre» gegliederte Gestalt
entstand, kann in der Gegenwart im Embryonalen veranlagt werden, und
seine Glieder konnen unabhingig voneinander zur Ausbildung gelangen.

Zusammenfassung

An einigen Beispielen aus dem Pflanzenreich wurde gezeigt, wo die Spo-
rangienbildung in der Pflanze auftreten kann. Die Sporangienbildung bei
den Schachtelhalmgewichsen findet an den kleinen Wirtelbldttern statt.
Die entstehenden Sporophylle weisen Ahnlichkeiten auf mit den Staubbl:t-
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tern (Mikrosporophylle) der Angiospermen. Die Sporangienbildung bei
bestimmten Farnen auf der Unterseite der Wedel weist Ahnlichkeiten mit
den Fruchtblittern (Makrosporophylle) der Angiospermen auf. Die ausge-
prigte Plastizitdt in der Blattbildung bei den Angiospermen hingt mit einer
fiir die Angiospermen typischen Entwurfphase wihrend der Blattontogenese
zusammen. Farnblitter wachsen in die Form hinein. Angiospermenblitter
veranlagen die Form, um diese anschlieflend zur Entfaltung zu bringen. Die
Freiheit einzelne Grundelemente unabhingig voneinander zu veranlagen,
ist die Grundlage fiir die Formenmannigfaltigkeit der Angiospermen. Such-
antkes Verjiingungsthese zur Erlduterung der Metamorphose greift zu kurz,
vorgeschlagen wird, von einer gesteigerten Plastizitit zu sprechen.
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