Review of Palaeobotany and Palynology
Elsevier Publishing Company, Amsterdam—Printed in The Netherlands

ELEKTRONENMIKROSKOPIE DER SPORODERMIS VON MEGASPOREN
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SUMMARY

Electron microscopy of the sporoderm of megaspores of the genus Selaginella
(Pteridophyta)

Recent megaspores of Selaginella galeottii, S. selaginoides, and S. usta have
been investigated in ultrathin sections with the aid of an electron microscope. The
sporoderm is composed of three layers, which are named intine, exine, and perine.
A mesine does not exist. The intine shows a lamellar fine structure. The exine
consists of a remarkable thin and quite homogeneous membrane, which until now
has been regarded as the mesine or endexine. By far the largest part of the sporoderm
is formed by the perine, which shows a monozonal (S. selaginoides), bizonal
(S. usta), or trizonal (S. galeottii) kind of formation. The fine structure of the
perine is composed of a network of threads and looks different from species to
species. In addition to this the sculpture of the spore surface is formed by the
perine alone. Therefore, it is possible to use the fine structure of the perine as well
as the ornamentation of the spore surface for taxonomical purposes.

ZUSAMMENFASSUNG

Ultradiinnschnitte rezenter Megasporen von Selaginella galeottii, S. selagi-
noides und S. usta wurden im Elektronenmikroskop untersucht. Die Sporodermis
besteht aus drei Schichten, die als Intine, Exine und Perine bezeichnet werden.
Eine Mesine existiert nicht. Die Intine zeigt eine lamellare Feinstruktur. Die Exine
besteht aus einer bemerkenswert diinnen und ziemlich homogenen Membran, die
bisher als Mesine oder Endexine angesprochen wurde. Der bei weitem grosste Teil
der Sporodermis wird von der Perine aufgebaut, welche eine monozonale (S.
selaginoides), bizonale (S. usta) oder trizonale (S. galeottii) Art der Ausbildung
zeigt. Die Feinstruktur der Perine wird von einem Netzwerk von Fiden aufgebaut
und sieht von Art zu Art verschieden aus. Ferner wird die Skulptur der Sporen-
oberfliche ausschliesslich von der Perine gebildet. Es ist deshalb moglich, die
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Feinstruktur der Perine ebensogut wie die Oberflichenskulptur der Spore fiir
systematische Zwecke zu benutzen.

EINFUHRUNG

In mehreren Arbeiten ist schon versucht worden, die Feinstruktur der Sporo-
dermis von Megasporen der Gattung Selaginella anhand von Ultradiinnschnitten
und mit Hilfe des Elektronenmikroskops zu erschliessen (AFzELIUS et al., 1954;
STAINIER, 1965, 1967; PETTITT, 1966). Besonders Stainier gelang es dabei, in der
Megasporenwand von S. myosurus (SW.) ALSTON (Synonym: S. scandens (BEAUV.)
SPRING) hochinteressante Differenzierungen nachzuweisen.

Diese an Selaginella gewonnenen Ergebnisse waren jedoch zunichst mit
eigenen elektronenmikroskopischen Untersuchungen an rezenten und fossilen
Megasporen der Gattungen Azolla (KEMPF, 1969) und Salvinia (KEMPF, in Druck-
vorbereitung) nicht in Ubereinstimmung zu bringen. Vielmehr musste angenommen
werden, dass bei den bisherigen Arbeiten iiber Selaginella entweder nur Teil-
bereiche der Sporodermis untersucht oder die erzielten Ergebnisse falsch inter-
pretiert worden waren.

Zur Klirung der anstehenden Fragen fiihrte ich deshalb ebenfalls elektronen-
mikroskopische Untersuchungen an Megasporen einiger Selaginella-Arten durch.
In einer fritheren Arbeit (KEMPF, 1969) ist bereits kurz iiber Teilergebnisse be-
richtet worden. Nachfolgend werden die Resultate dieser Untersuchungen aus-
fithrlich dargestellt und diskutiert.

MATERIAL

Es wird in dieser Arbeit {iber Ergebnisse berichtet, die an Megasporen von
folgenden drei Arten der Gattung Selaginella gewonnen wurden:

Selaginella galeottii SPRING (Tafel I, E, F, Sammlung GIK 9599)

Die reifen Megasporen besitzen einen Durchmesser von 575 + 75 u (alle
Messungen an 20 Exemplaren). Kleinere Megasporen kommen ebenfalls vor; diese
sind jedoch offensichtlich abortiert oder noch nicht ausgereift.

Die Form der Megasporen ist nahezu kugelig. Der proximale Bereich lisst
die Anlage der dreistrahligen Keimoffnung deutlich erkennen. Die Strahlen dieser
Y-Marke bilden hohe, gratformige Germinalriicken oder Tecta, erreichen den
Aquator der Spore aber nicht. Die Skulptur der Sporenoberfliche besteht aus
einem Reticulum. Die Netzleisten sind nur etwas weniger erhaben als die Strahlen
der Keimoffnungsmarke. Sie schliessen meist annidhernd gleichgrosse gruben-
formige Zwischenrdume ein. Nur im Bereich der Kontaktareen werden die
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Zwischenraume zum Apex hin starker ausgelingt und dadurch grosser. Durch
diese Verinderung in der Ausbildung der Skulptur erscheinen die Kontaktareen
oft wie durch mauerartige Curvaturae gegen den iibrigen Teil der Sporenober-
flache abgegrenzt.

TAFEL I (S. 102-103)

A-F. Auflichtmikroskopische Aufnahmen.

G-1. Elektronenmikroskopische Aufnahmen.

Abkiirzungen: EX = Exine, IN = Intine, PE = Perine, SI = Silifizierung, GS = Germinalsutur.

A, B. Rezente Megasporen von Selaginella selaginoides (L.) LINK, gesammelt vom natiirlichen
Standort nahe Enontekid, Nord-Finnland. A. Proximalansicht mit Y-Marke und Kon-
taktareen. B. Seitenansicht. Distaler Bereich bei allen zur Untersuchung verfiigbaren
Sporen eingefaltet. Urspriinglicher Verlauf des Aussenrandes durch gestrichelte Linie
angedeutet.

C, D. Rezente Megasporen von S. usta VIEILLARD aus dem Botanischen Garten von Antwerpen,
Belgien. C. Proximalansicht mit Y-Marke, Kontaktareen und Aquatorsaum (Zona).
D. Seitenansicht. Zona wellig.

E-I. Rezente Megasporen von S. galeottii SPRING aus dem Botanischen Garten von Antwerpen,
Belgien. E. Proximalansicht mit Y-Marke und Kontaktareen. F. Seitenansicht. Netz-
skulptur deutlich. G. Kompletter Langsschnitt. Sehr niedrige Vergrdsserung infolge unter-
fokussierter Zwischenlinsen-Abbildung. Ein Strahl der Y-Marke wurde nahe dem Aussen-
rand durchschnitten. H. Fokussierte Zwischenlinsen-Abbildung. Sporodermis aus drei
Schichten bestehend: Intine, Exine und Perine. In der Germinalriicken-Region zeigt die
Intine durch Quellung eine enorme Verdickung. Exine von konstanter Dicke. Perine aus
drei Zonen bestehend und Germinalsutur zeigend. Die dussere Zone der Perine bildet im
wesentlichen die Oberflichenskulptur, welche aus Netzleisten besteht. An ihrem Innenrand
ist die dussere Zone stark silifiziert. I. Ausschnitt aus der Perine. Mittlere Zone mit mehr-
fach orientierten Strukturelementen. Aussere Zone sehr diinn und véllig silifiziert.

PLATE I (pp.102-103)

A-F. Photomicrographs by reflected light.

G-1. Electron photomicrographs.

Abbreviations: EX = exine, IN = intine, PE = perine, SI = silification, GS = germinal suture.

A, B. Recent megaspores of Selaginella selaginoides (L.) LINK, collected from wild specimens
near Enontekid, Northern Finland. A. Proximal view, showing Y-mark and contact
areas. B. Side-view. The distal part of all spores available for study was folded in. Original
position of the outer margin indicated by a broken line.

C, D. Recent megaspores of S. usta VIEILLARD from the Botanical Garden, Antwerp, Belgium.
C. Proximal view, showing Y-mark, contact areas, and equatorial ring (zona). D. Side-
view. Zona undulose.

E-I. Recent megaspores of S. galeottii SPRING from the Botanical Garden, Antwerp, Belgium.
E. Proximal view, showing Y-mark and contact areas. F. Side-view. Sculptural network
distinct. G. Complete longitudinal section. Very low magnification; photographed with
the intermediate lens below focus. One ray of the Y-mark has been cut near the outer
margin. H. Photographed with the intermediate lens in focus. Sporoderm consisting of
three layers: intine, exine, and perine. In the region of the germinal ridge the intine has
swollen to form an enormous thickening. Exine of a constant thickness. Perine trizonal and
showing germinal suture. It is principally the outer zone of the perine which forms the
sculpture of the surface; this consists of a network of ridges. On its inner border, the outer
zone is strongly silified. I. Part of the perine. Middle zone showing structural elements
orientated in various complex fashion. Outer zone very thin and wholly silified.
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TAFEL I — PLATE I (continued)
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Das untersuchte Sporenmaterial stammt aus dem Botanischen Garten von
Antwerpen, Belgien. Die artliche Bestimmung wurde ungepriift iibernommen.

Selaginella selaginoides (L.) LINk (Tafel I, A, B, Sammlung GIK 9844)

Der Durchmesser reifer Megasporen betrigt 560 + 60 p. Auch hier wurden
abortierte oder unreife Sporen mit kleineren Abmessungen mehrfach beobachtet.

Die Megasporen haben kugelige bis ovale Form. Die Strahlen der Y-Marke
bilden schmale, gratformige Riicken. Diese verlieren sich nach aussen hin all-
mihlich; der Aquator der Spore wird aber oft noch erreicht. Die Sporenober-
flache trégt als Skulpturelemente kleine Coni; diese sind im Bereich der Kontakta-
reen sehr kraftig, im distalen Bereich der Spore jedoch schwicher entwickelt. Die
Kontaktareen weisen gegen den iibrigen Anteil der Sporenoberfliche keine Be-
grenzung durch Curvaturae auf.

Von dieser Art standen mehr als 100 Megasporen fiir die Untersuchungen

zur Verfiigung. Alle Megasporen waren jedoch im distalen Bereich eingedellt.
Wenn die Eindellung nicht in kreisrunder sondern in langlicher Ausbildung vorlag,
dnderte sich durch Verkiirzung einer Aquatorachse auch die allgemeine Gestalt
der Spore, die in Proximalansicht dann oval bis elliptisch erschien.
Das Sporenmaterial von S. selaginoides wurde vom Botanischen Institut der
Universitdt Oulu, Finnland, zur Verfiigung gestellt. Die Sporen waren bei Enon-
tekio in Nord-Finnland von Pflanzen am natiirlichen Standort gesammelt worden.
Die artliche Bestimmung wurde ungepriift iibernommen.

Selaginella usta VIEILLARD (Tafel I, C, D, Sammlung GIK 9603)

Die Megasporen dieser Art sind durch einen Aquatorring (Zona) besonders
gekennzeichnet. Die Aquatorachse weist eine Linge von 350 + 50 u auf, wihrend
die Megasporen ohne Beriicksichtigung der Zona einen Durchmesser von nur
215 + 35 p besitzen. Abortierte oder unreife Megasporen mit kleineren Abmes-
sungen wurden kaum beobachtet.

Die Zona besteht aus einem héutigen Saum, der mehr oder weniger stark
gewellt ist. Meist sind 10 bis 15 Wellen zu beobachten. Die in Seitenansicht als
Wellentiler erscheinenden Bereiche der Zona sind mit der distalen Sporenober-
flaiche durch mauer- oder stelzenartige Verstrebungen verbunden. Die gratférmigen
Strahlen der Y-Marke reichen bis zum Aussenrand der Zona und bewirken dort
schwache Ausbuchtungen. In Proximalansicht erscheint der Umriss der Sporen
daher etwas gerundet-dreieckig, wenn die Ausbuchtungen nicht durch die Wellung
der Zona aufgehoben werden. Die Sporenoberfliche ist meist mehr oder weniger
glatt. Im Bereich der Kontaktareen kommen jedoch gelegentlich Warzen oder
Stacheln als Skulpturelemente vor.
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Das Sporenmaterial stammt aus dem Botanischen Garten von Antwerpen,
Belgien. Die artliche Bestimmung wurde ungepriift iibernommen.

METHODE

Die Megasporen wurden in Athanol stufenweise entwissert und in Metha-
crylat eingebettet. Es erfolgte keine Fixierung, keine Azetolyse und keine Kon-
trastierung, weil dadurch Verdnderungen aufgetreten wiren, welche die Aus-
deutung der elektronenmikroskopischen Aufnahmen erschwert hitten.

Ultradiinnschnitte wurden unter Verwendung von Diamantmessern mit dem
Leitz-Ultramikrotom hergestellt. Die Schnitte wurden auf Lochblenden von 800
sowie 1000 u Durchmesser iibertragen, die zuvor mit einem Formvar-Film ver-
sehen worden waren. Auf diese Weise war im Elektronenmikroskop ein unge-
stortes Studium kompletter Schnitte von Megasporen moglich.

Die Auswertung erfolgte im Elektronenmikroskop Zeiss EM 9 A. Als
Negativmaterial fiir die EM-Aufnahmen dienten Planfilme Scientia 23-D-56 der
Firma Agfa-Gevaert.

ERGEBNISSE

Die Sporodermis der Megasporen von Selaginella ist dreischichtig; sie be-
steht aus Intine (Endospor), Exine (Exospor) und Perine (Perispor). Eine Mesine
(Mesospor) existiert nicht.

Die Intine besitzt bei S. galeottii im Normalzustand meist eine Dicke von
1,4-1,7 p (Tafel 11, B); im Bereich der trileten Keimoffnung verdickt sie sich bis zu
4 p. Bei den untersuchten Exemplaren war die Intine—wahrscheinlich durch die
Priparation bedingt—an einigen Stellen entweder teilweise oder ganz aufge-
quollen (Tafel I, H; Tafel II, A, C, D). Hierdurch nahm sie bedeutend an Dicke
zu, die im Bereich der Keimoffnung Werte von 10 p erzielte (Tafel I, H). Durch die
Quellung wurde der lamellare, parallel zur Aussenfliche texturierte Aufbau der
Intine deutlich sichtbar. Die einzelnen Lamellenstringe sind etwa 25-35 Nano-
meter (nm) dick, besitzen also den Durchmesser von Mikrofibrillen. Bei sehr starker
Vergrosserung (nicht abgebildet) lassen die Lamellen in ihrer Mitte eine weisse
Linie erkennen, wodurch der feinere Aufbau aus Micellarstrangen zu erahnen ist.
Im freien Raum zwischen den Lamellen sind dunkle Punkte von 5-10 nm Durch-
messer erkennbar (Tafel II, C, D), welche die Lage von Pektinmolekiilen kenn-
zeichnen diirften.

Bei S. selaginoides wurde die Intine durchweg im gequollenen Zustand in
einer Dicke von 2,5-4,7 u angetroffen (Tafel III, A—C). Auch hier ist der lamellare
Aufbau gut erkennbar.
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Bei S. usta wurde die Intine bisher ausschliesslich im Normalzustand in
einer Dicke von nur 0,17-0,23 p vorgefunden (Tafel III, D).

Es sei noch besonders darauf hingewiesen, dass die Dichte der Intine gegen-
iiber dem Elektronenstrahl bedeutend geringerist, als diejenige von Exine und Perine.

Die Exine erweist sich bei den Selaginella-Megasporen als sehr dichte aber
ansonsten auffallend diitnne Membran. Thre Dicke betragt bei S. galeottii und bei
S. selaginoides meist 0,4-0,65 p, bei S. usta hingegen nur 0,15-0,35 p.

Meistens ist eine Verschmelzung von Exine und Perine zu beobachten,
welche es erschwert, die Exine als selbstindige Schicht zu erkennen. Deutlich
fassbar wird die Exine jedoch im Bereich der Keimoffnung (Tafel I, H) und dort,
wo sie sich gemeinsam mit der Intine vollig von der Perine gelost hat (Tafel 11, B).

Die Perine nimmt bei Selaginella dhnlich wie bei der Gattung Azolla (vgl.
KEMPF, 1969) den grossten Teil der Sporodermis ein. Sie weist ausserdem die ver-
schiedenartigsten Differenzierungen auf und ist fiir die Skulpturierung der Sporen-
oberfliche allein verantwortlich. Die Feinstruktur der Perine besitzt bei Selaginella
wie bei Azolla artdiagnostischen Wert.

Bei S. galeottii ist die Perine in drei Zonen gegliedert und besitzt meist eine
Dicke von 15-20 pu, die aber im Bereich der skulpturbildenden Netzleisten und den
Strahlen der Y-Marke auf etwa 100 u anschwillt.

Die innere Zone von 5-15 p Dicke besteht aus fadenformigen Gebilden un-
gleichmaissiger Dicke (0,1-0,4 u), die haufig miteinander verschmolzen sind. Diese
Zone zeigt dadurch im Schnitt ein unregelméssig-pordses Aussehen. Die grosste
Dicke erreicht diese Zone—wie alle {ibrigen auch—im Bereich der Keimoffnungs-
strahlen.

In der zwar dichteren aber gleichfalls pordsen und etwa 10-20 u dicken
mittleren Zone kommen dann mehrfach orientierte Strukturen vor. Solche wurden
in iiberaus dhnlicher Form von MARTENS (1960) und STAINIER (1965, 1967) bei
S. myosurus nachgewiesen, deren Megasporen auch eine trizonale Perine besitzen.

Die mittlere Zone erweckt im Schnitt zuweilen den Eindruck, als habe man
Langshélften von Reissverschliissen nebeneinandergereiht und diese Reihen dann
nochmals in prismatischer Form angeordnet. Die faden- oder vielleicht eher draht-
féormigen Bauelemente von etwa 0,2 p Dicke zeigen im Querschnitt einen sechs-
eckigen Umriss, der mehr oder weniger stark gerundet sein kann. Eine Erschlies-
sung des dreidimensionalen Bauplans dieser Zone bereitet grosse Schwierigkeiten;
sie konnte vielleicht mit Hilfe des Elektronenraster-Aufstrahlmikroskops moglich
sein.

Die dussere Zone bildet im wesentlichen die aus Netzleisten bestehende
Skulptur der Sporenoberfliche. Thre Dicke schwankt deshalb ausserordentlich;
im Bereich der Leisten kann sie 70 u, zwischen den Leisten dagegen nur 1-3 p
betragen. Strukturell besteht die dussere Zone aus einem unregelméssigen und
weitmaschigen Netz von Sporoninféden, die einen Durchmesser von etwa 0,1 u
besitzen.
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Der an die mittlere Zone des Perispors angrenzende Bereich erscheint im
Elektronenmikroskop in einer Breite von 1-3 u fast opak. Da bei den zuerst unter-
suchten Megasporen eine Stiickkontrastierung mit Phosphorwolframsdure durch-
gefithrt worden war, wurde zundchst eine Einlagerung von Kontrastmittel ver-
mutet. Ultradiinnschnitte von nicht kontrastierten Megasporen zeigen jedoch die
gleiche Erscheinung (Tafel I, G-I; Tafel II, A, B). Sie kann demnach nur mit der
natiirlichen Verkieselung in Verbindung gebracht werden, die bereits frither fiir
die Megasporen dieser Art festgestellt worden ist (FITTING, 1900, S.112, 139) und
die auch die Abweichungen im optischen Verhalten der Sporodermis verursachen
diirfte (SiTTE, 1960, S.25). Bau-Elemente der Silifizierung sind stibchenformige
Gebilde, die meist 0,5-1,0 u lang und etwa 0,03 p breit sind. Diese Stédbchen sind
zwar iiberwiegend auf die schmale Zone am Aussenrand konzentriert, finden sich
aber vereinzelt auch in den iibrigen Teilen der Perine (Tafel II, A, C, D). Dort
kann man in ihnen bei starker Vergrosserung eine schmale weisse Mittellinie von
etwa 5 nm Breite erkennen (Tafel II, D), die wahrscheinlich als zentraler Zellulose-
strang zu deuten ist. Hier ergeben sich Anhaltspunkte dafiir, auf welche Art und
Weise die Kieselsidure in die Sporodermis eingebaut wird.

TAFEL II (S.108-109)

A-D. Elektronenmikroskopische Aufnahmen von S. galeottii.

Abkiirzungen: EX = Exine, IN = Intine, PE = Perine, LA = Lamelle, SI = Silifizierung.

A. Ausschnitt aus der Sporodermis zwischen den Netzleisten. Intine teilweise gequollen. Exine
und Perine miteinander verschmolzen. Aussenzone der Perine sehr diinn und vollig silifiziert.

B. Wie A. Exine und Perine voneinander getrennt, wodurch die Grenze zwischen diesen beiden
Schichten der Sporodermis sehr deutlich dokumentiert wird. Intine nicht gequollen.

C. Sektor aus A in stirkerer Vergrosserung mit Intine (teilweise gequollen), Exine und Teil der
inneren Zone der Perine.

D. Sektor aus C in stirkerer Vergrosserung. Intine teils im gequollenen teils im nicht gequollenen
Zustand. Innerhalb der inneren Zone der Perine sind stibchenférmige Strukturen mit weisser
Mittellinie lings und quer durchschnitten worden. Diese Stdbchen werden als Kristallite
gedeutet und mit der Silifizierung der Perine in Verbindung gebracht.

PLATE I (pp.108-109)

A-D. Electron photomicrographs of S. galeottii.

Abbreviations: EX = exine, IN = intine, PE = perine, LA = lamella, SI = silification.

A. Part of the sporoderm between the ridges of the sculptural network. Intine partly swollen.
Exine and perine are fused together. Outer zone of the perine very thin and wholly silified.

B. As A. Exine and perine divided from each other; the boundary between these two layers of the
sporoderm is thus shown quite clearly. Intine not swollen.

C. Sector from A at larger magnification, showing intine (partly swollen), exine, and part of the
inner zone of the perine.

D. Sector from C at larger magnification. Intine in both conditions, partly swollen and partly
not swollen. Within the inner zone of the perine rod-like structures; they are sectioned
longitudinally and transversely and show a white line in their middle. These rodlets are inter-
preted as crystallites, produced in association with the silification of the perine.
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Bei S. usta besitzt die Perine meist eine Dicke von 10 p. Im Bereich der Y-
Marke schwillt sie auf etwa 35 p, im Bereich der Zona gar auf 70 x an. Die Perine
besteht aus Sporonin-Féden, die labyrinthisch verschlungen und hiufig mitein-
ander verschmolzen sind. Es lassen sich zwei Zonen in der Perine unterscheiden,
die ohne scharfe Grenze ineinander iibergehen. Die innere Zone zeigt meist eine
Dicke von 2-3 y, im Bereich der Y-Marke eine solche von etwa 10 p. Sie unter-
scheidet sich von der 4usseren Zone (Durchmesser der Sporonin-Fiden 0,065—
0,085 ) durch etwas grobere und ungleichmissigere Fiden (Durchmesser 0,085—
0,15 p) und durch ein grosseres Porenvolumen. In den Ubersichtsaufnahmen
kompletter Langsschnitte ldsst sich der bizonale Aufbau besser erkennen als in
dem starker vergrdsserten Ausschnitt aus der Sporodermis (Tafel III, D). Der
Aquatorsaum wird allein von der dusseren Perinen-Zone gebildet und zeigt iiber-
wiegend deren Feinstruktur. Vereinzelt kommen in der Zona auch grdssere
Lumina vor. Manche dieser grossen Hohlriume kommen aber dadurch zustande,
dass zwischen der Zona und der distalen Sporenoberfliche Verstrebungen exis-
tieren. Weil die Erscheinungsbilder in den Schnitten stark variieren, ist eine ein-
deutige Interpretation der grossen Hohlrdume nicht immer moglich. Eine Ver-
kieselung der Perine ist bei S. usta ebenfalls zu beobachten. Ahnlich wie bei S.
galeottii befindet sich ein elektronenmikroskopisch fast opaker Streifen am Aussen-
rand. Ausserdem sind die Flanken der Sporonin-Fiden perlschnurartig mit rund-
lichen Korperchen besetzt, die einen Durchmesser von 20-30 nm besitzen. Im
Vergleich zu S. galeottii liegen hier also bedeutend kiirzere Stibchen vor.

Bei S. selaginoides ist die Perine monozonal ausgebildet. Sie ist meist 2030 u
dick; im Bereich der kegelférmigen Elemente der Oberflichenskulptur werden
Werte von 40-50 p, im Bereich der Y-Marke solche von 65-80 yu erreicht. Die
Feinstruktur besteht aus einem Netzwerk von Sporonin-Fiden, deren Durch-
messer von 0,2-0,9 u reichen. Werte iiber 0,3 u werden wahrscheinlich durch Ver-
schmelzung diinnerer Fidden hervorgerufen. Die Strahlen der Y-Marke und die
kegelférmigen Skulpturelemente stellen kontinuierliche Auswiichse der Perine dar.
Werden die Coni zentral durchschnitten, so zeigen sie in ihrem Innern einen
grossen Hohlraum. Eine Verkieselung in der Form wie bei S. galeottii oder S. usta
konnte bei S. selaginoides bisher nicht nachgewiesen werden.

DISKUSSION

Die Ergebnisse der vorliegenden Arbeit erweitern unsere Kenntnisse vom
Aufbau der Megasporenwand bei Selaginella. Sie fordern zudem fiir den Schichten-
aufbau der Sporodermis eine neue Interpretation. Dabei wurde von der Tatsache
ausgegangen, dass bei offensichtlich ausgereiften Sporen trotz unterschiedlicher
Strukturen immer nur drei Wandschichten voneinander zu unterscheiden sind.
Diese wurden von innen nach aussen mit den traditionellen Namen Intine, Exine
und Perine bezeichnet. Alle weiteren vorhandenen Differenzierungen der Substanz
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stellen nur Zonierungen innerhalb einer der vorstehend genannten Schichten dar.

Die elektronenmikroskopischen Bilder der Megasporenwand von Selaginella
lassen erkennen, dass die Intine aufgrund ihrer Struktur und ihrer geringen Elek-
tronendichte weitgehend aus Zellulose und Pektinen aufgebaut ist. Sie wird deshalb
fossil nicht erhaltungsfihig sein. Die grosse Elektronendichte von Perine und
Exine weist dagegen auf den Einbau entsprechender Mengen von Sporonin hin.

Trotz zahlreicher Untersuchungen hat man immer noch nicht restlos geklart,
auf welche Weise sich der Aufbau von Sporodermen vollzieht. Meine elektronen-
mikroskopischen Studien an fertigen Megasporenwinden der Gattungen Azolla,
Salvinia und Selaginella fihren mich zu der Annahme, dass die Strukturmuster
aller drei Schichten der Sporodermis vom Cytoplasma der Spore vorgezeichnet
werden, wobei als Bausteine vorwiegend Hemizellulose und Zellulose, Pektin und
Kallose verwendet werden diirften. Vom Tapetum her erfolgt dann erst der Einbau
von Sporonin. Fiir diese Annahme sprechen auch die sorgfiltigen Untersuchungen
von GopwIN et al. (1967), welche die Bildung der Mikrosporenwand bei Ipomoea
purpurea elektronenmikroskopisch verfolgten, wobei allerdings einige entscheiden-
de Stadien vor der Reife leider nicht erfasst wurden.

Bei Selaginella und Azolla findet sich Sporonin nur in der Perine und in der
Exine eingelagert. Bei Salvinia weist dagegen auch die Intine eine Einlagerung von
Sporonin auf. Darauf ist es zuriickzufithren, dass bei fossilen Megasporen von

TAFEL TII (S.112-113)

A-D. FElektronenmikroskopische Aufnahmen.

Abkiirzungen: EX = Exine, IN = Intine, PE = Perine, GS = Germinalsutur, GR = Germinal-

riicken.

A-C. Selaginella selaginoides. A. Teil der Sporodermis mit Intine, Exine und Perine. Intine
vollig gequollen. Perine monozonal. B. Sektor von A in stirkerer Vergrosserung mit Intine,
Exine und innerstem Teil der Perine. C. Fokussierte Zwischenlinsen-Abbildung. Ein Strahl
der Y-Marke wurde nahe dem Aussenrand durchschnitten. Germinalsutur in Perine und
Intine teilweise erkennbar.

D. Selaginella usta. Teil der Sporodermis, bestehend aus Intine, Exine und Perine. Intine
von sehr geringer Dichte gegeniiber Elektronen. Grenze zwischen Exine und Perine
undeutlich. Perine bizonal.

PLATE III (pp.112-113)

A-D. Electron photomicrographs.

Abbreviations: EX = exine, IN = intine, PE = perine, GS = germinal suture, GR = germinal

ridge.

A—C. Selaginella selaginoides. A. Part of the sporoderm, showing intine, exine, and perine. All
parts of the intine are swollen. Perine monozonal. B. Sector from A at larger magnification,
showing intine, exine, and innermost part of the perine. C. Photographed with the inter-
mediate lens in focus. One ray of the Y-mark has been cut near the outer margin. Germinal
suture partly visible in perine and intine.

D. Selaginella usta. Part of the sporoderm, consisting of intine, exine, and perine. Intine of
very low electron density. Boundary between exine and perine indistinct. Perine bizonal.
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Salvinia selbst die Intine elektronenmikroskopisch noch nachweisbar ist.

Am Beispiel der Verkieselung bei Selaginella konnte man ferner sehen, dass
nach der Einlagerung von Sporonin der Einbau von weiteren Substanzen folgen
kann.

Die in dieser Arbeit durchgefiihrte neue Interpretation hat zur Folge, dass
in der Megasporenwand von Selaginella keine Mesine (Mesospor) mehr vorkommt,
dafiir aber stets eine Perine vorhanden ist. Dies steht im Gegensatz zu den meisten
bisherigen Auffassungen. Nachfolgend wird ein Vergleich mit den Ergebnissen von
einigen der fritheren elektronen- und lichtmikroskopischen Untersuchungen an
Megasporenwinden von Selaginella durchgefiihrt, wobei die Unterschiede deutlich
gemacht werden.

AFZELIUS et al. (1954) haben bereits Ultradiinnschnitte von Megasporen der
S. selaginoides elektronenmikroskopisch untersucht und einen Ausschnitt aus der
Sporodermis abgebildet, der als Teil der Exine gedeutet wurde. Die Abbildung
zeigt nach meiner Ansicht einen Schnitt durch das dreidimensionale Netzwerk der
Perine in starker Vergrosserung, so dass Innen- und Aussengrenze dieser Schicht
nicht sichtbar sind. Die Feinstruktur istidentisch mit derjenigen, welche im Rahmen
der vorliegenden Arbeit an anderem Material der gleichen Art erschlossen wurde.

MARTENS (1960) hat vorldufige Ergebnisse von lichtmikroskopischen Unter-
suchungen der Megasporenwand von S. myosurus (Synonym: S. scandens) ver-
Offentlicht. Diese wurden von STAINIER (1965, 1967) ausfithrlicher dargestellt und
durch elektronenmikroskopische Untersuchungen ergédnzt. Stainier unterschied in
der Sporodermis in Anlehnung an FITTING (1900) vier Schichten: Endospor
(Intine), Mesospor (Mesine), Exospor (Exine) und Perispor (Perine). Dabei wurde
das Exospor nochmals in fiinf Zonen unterteilt. Ich interpretiere die Ergebnisse
von Stainier folgendermassen: Endospor = Intine; Mesospor = Exine; Exospor
und Perispor = trizonale Perine, deren mittlere Zone die mehrfach orientierten
Feinstrukturen aufweist. Es handelt sich bei S. myosurus offenbar um eine Art,
welche der S. galeottii sehr nahe steht. Die Megasporen beider Arten sind relativ
gross, besitzen eine netzgrubige Oberflichenskulptur und eine in drei Zonen
differenzierte Perine. Aufgrund der Angaben von Stainier kann man fiir S. myo-
surus folgende Unterschiede gegeniiber S. galeottii anfithren: (/) Die Megasporen
sind im Durchmesser durchschnittlich um etwa 250 u grosser. (2) Innerhalb der
Perine zeigt die dussere Zone eine etwas abweichende Struktur. (3) Das Dicken-
Verhiltnis von mittlerer gegeniiber innerer Perinen-Zone ist grosser.

PeTTITT (1966) untersuchte die Megasporen von S. pulcherrima sowohl
licht- als auch elektronenmikroskopisch. Den Uberblick iiber den Aufbau der
Sporodermis dieser Art vermittelt eine lichtmikroskopische Aufnahme (PETTITT,
1966, Taf. 5, Fig.1). Daraus wird ersichtlich, dass die Exine als dichtes Band von
etwa 1 u Dicke vorliegt (von Pettitt als Endexine bezeichnet). Nach aussen schliesst
sich die 30-40 p dicke Perine an, die wahrscheinlich monozonal ausgebildet ist
und von Pettitt als Ektexine angesprochen worden ist. Die kontrastreiche Zone am
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Aussenrand von etwa 1 u Dicke diirfte mit einer Silifizierung in Verbindung ge-
bracht werden. Die Intine lasst sich in der Abbildung nicht ausmachen; es muss
angenommen werden, dass sie durch die durchgefiihrte Azetolyse zerstért wurde.
Die beiden Elektronenbilder zeigen Ausschnitte aus der Perine. Sie erwecken den
Eindruck, dass die Sporodermis wahrend der Priparation Verinderungen erlitten
hat, besonders im Bereich des Aussenrandes.

Pettitt diskutierte auch ziemlich ausfiihrlich die vor allem fiir die Palio-
botanik wichtige Frage, ob es bei den Selaginella-Megasporen wirklich ein Meso-
spor im Sinne von FITTING (1900) gibt, was bereits von LYoN (1905) angezweifelt
worden war. Pettitt fithrte hierzu an Diinnschnitten zahlreiche Versuche mit
Farbreagenzien durch und kam zu dem Schluss, dass zumindest bei normal aus-
gebildeten Megasporen das Mesospor von Fitting in Wirklichkeit der Endexine
entspricht. Diese Folgerung wird durch die elektronenmikroskopischen Befunde
der vorliegenden Arbeit klar bestitigt, wobei die Endexine allerdings als komplette
Exine gedeutet wird.

FITTING (1900) war es, der den Ablauf der Megasporen-Bildung bei den
Gattungen Isoetes und Selaginella besonders eingehend studiert hat. Er wurde zu
dem Ergebnis gefiihrt, dass die Megasporenwidnde von den zehn untersuchten
Arten der Gattung Isoetes aus vier Schichten aufgebaut sind (Endospor, Mesospor,
Exospor und Perispor). Bei Selaginella konnte er den vierschichtigen Bauplan nur
bei S. galeottii und verwandten Formen beobachten; die iibrigen Arten zeigten
nur einen dreischichtigen Aufbau, was er durch das Fehlen des Perispors zu er-
klaren versuchte.

Wir konnen nunmehr sagen, dass Fitting durch die unterschiedliche Zo-
nierung der Megasporen-Perine zu falschen Schlussfolgerungen gefiihrt worden
ist. Was er bei S. galeottii als Perispor angesprochen hat, stellt nur die dussere
Zone der trizonalen Perine dar. Die beiden {ibrigen Zonen der Perine bezeichnete
er als Exospor. Folgeméssig wurde die Exine als Mesospor, die Intine aber richtig
als Endospor erkannt.

Es erscheint nicht ratsam, sich an dieser Stelle noch eingehend mit den
Beobachtungen auseinanderzusetzen, die Fitting im Verlauf der Sporenwand-
bildung gemacht hat, zumal Pettitt darauf schon néher eingegangen ist. Dagegen
mochte ich abschliessend empfehlen, dass man von botanischer Seite her die
Bildungsgeschichte der Megasporenwénde bei Selaginella oder anderen Gattungen
heterosporer Pteridophyten einmal elektronenmikroskopisch verfolgen sollte.
Hierdurch wird man sicherlich bessere und eindeutigere Daten iiber die einzelnen
Vorgédnge bei der Sporenwandbildung erhalten kOnnen als sie bisher bei ent-
sprechenden Untersuchungen an Mikrosporen erzielt wurden.
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