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HOOFSTUK 1 

INLEIDING 

Hierdie navorsing is 'n voortsetting van 'n morfo1ogiese 

studie van die genus Podoea~pus L 1 H~rit. ex Pers. in Suid

Afrika wat in 1971 onderneem is (Schoonraad, 1971) en waarvan 

dele reeds gepubliseer is (Schoonraad, 1973 a en b; Schoon

raad & Vander Schijff, 1974 en 1975). 

Die doel van die huidige ondersoek is om die leemte in die 

kennis van die morfologie en die interpretasie van die vrou

like strobilus, asook die embriologie, van Podoearpus aan te 

vul. 

Die struktuur van die manlike strobilus stem by die verskil

lende taksa van die Coniferales tot 'n groat mate ooreen en 

die interpretasie daarvan lewer min probleme op. Die vrou-

like strobilus daarenteen is 'n komplekse struktuur 

waarvan die interpretasie deur die jare die belangstelling 

van plantkundiges gaande gemaak bet. 

Hierdie projek is aangepak teen 'n agtergrond van 'n groot 

hoeveelheid navorsing met verskillende benaderings ten op

sigte van die interpretasie van die vroulike strobilus van 

die Coniferales. Verskillende metodes is toegepas, soos 

die morfologiese ondersoek van volwasse strobili (onder an

dere Worsdell, 1900; Wilde, 1944), ontogenie (onder andere 

Morvan, 1971), teratologie (onder andere Guedes, 1966 en 

Guedes & Dupuy, 1971) en die studie van paleobotaniese gege

wens (onder andere Florin, 1951). Aangesien daar, wat 

Podocarpus betref, nie deur middel van hierdie metodes tot 

'n besliste slotsom gekom is nie, is besluit om in hierdie 

ondersoek klem te le op die weefseluitbeelding van die diffe

rensierende strukture van die vroulike strobilus in 'n poging 

om langs hierdie weg 'n meer bevredigende resultaat te ver-

kry. So 'n ontogenetiese studie is nog nie tevore uitgevoer 
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ni e. Boyle & Doyle (1953) bet wel 'n klein hoeveelheid on-

togenetiese werk gedoen, maar bulle se self "a sequence of 

histological changes has not yet been described for any 

podocarp and is, in itself, of great anatomical interest, 

especially in Podoaarpus." 

Gedurende 1973 is die geleentheid benut om die Laboratoire 

de Botanique L.-Daniel van die Universiteit van Rennes, Frank

ryk, te besoek en die werk van Morvan en Lemoine-Sebastian 

beter te leer ken. Laasgenoemde twee persone doen wyd na-

versing oor die morfologie van die vroulike strobilus van 

die Coniferales met spesiale klem op die verloop van die vaat

weefsel. Aangesien daar egter nie met bulle foliolere bena

dering saamgestem kon word nie en aangesien dit betwyfel word 

of standhoudende afleidings gemaak kan word uit die bestude

ring van slegs een spesie (Morvan, 1971), is hierdie studie 

onderneem in 'n paging om inligting oor 'n wyer spektrum te 

versamel. 

Die ontwikkeling van die strobilus is nagegaan vanaf inisie

ring van die strobilus-primordium tot en met die volwasse 

fertiele orgaan. Bouman (1974) se: "There are hardly any 

publications in which the whole process of seed development 

from the first initiation of the ovule primordium up to and 

including the maturation of the seed coat, is adequately de

scribed." Hamman bet, volgens Bouman (1974), in 1966 een 

van die min artikels gepubliseer waarin saadknop-ontwikkeling 

gekombineer is met 'n embriologiese studie en wel vir die 

Philydraceae. Die oorgrote meerderheid resente studies met 

betrekking tot saadknop-inisiering en -ontwikkeling het in 

elk geval betrekking op Angiospermae. So ver bekend 1s daar 

min studies van hierdie aard op Coniferales gedoen en in elk 

geval nie op 'n PodoeaPpus-soort nie. Oorsigstudies 

sluit onder andere die van Maheshwari & Sanwal (1963), 

Maheshwari & Singh (1967), Konar & Oberoi (1969b) en 

Singh & Johri (1972) in. Diepgaande studies is wel 

gedoen met betrekking tot die Gnetales (onder andere 

Martens, 1959; Maheshwari & Vasil, 1961; Singh & Maheshwari, 

1962; Lehmann-Baerts, 1967 a & b; Martens & Waterkeyn 1969). 

Wat die Coniferales betref, is die studie van Kemp 

 
 
 

 

©©  UUnniivveerrssiittyy  ooff  PPrreettoorriiaa  

 



3 

(1959) oor TorPeya califoPnica en die van Singh (1961 b) oor 

Cephalotaxus drupacea waarskynlik die volledigste. Boyle & 

Doyle (1953 en 1954) in hul werk oor Podocarpus nivalis Hook. 

en Konar & Oberoi (1969 a en c) in hul werk oor P. gracilior 

skenk feitlik geen aandag aan die ontstaan van die 

strobilus, saadknop-primordium, integument, epimatium of 

struktuur van die volwasse strobilus of saad nie. Die klem 

van hul navorsing val hoofsaaklik op die embriologie. 

Wat die embriologie betref is die eerste verslag oor 'n 

PodocaPpus-soort die van Coker (1902) terwyl Buchholz later 

baanbrekerswerk ten opsigte van tegnieke (Buchholz, 1938 en 

1941) en die embriologie doen (Buchholz, 1918, 1925, 1926, 

1929, 1931, 1933 en 1939). Doyle, Looby en Boyle gaan die 

embriologie van P. andinus Poepp. e~ Endl. en P. nivalis na 

(Looby & Doyle, 1944 a en b; Boyle & Doyle, 1953 en 1954; 

Doyle, 1954), terwyl Konar & Oberoi (1969 a en c) die van 

P. gracilior en Coertze, Schweickerdt & Van der Schijff (1971) 

en Coertze, Van der Schijff & Schweickerdt (1971) die van 

P. henkelii Stapf ex Dallim. & Jacks. beskryf. 

Elektronmikroskopiese studies van die sentrale sel, eiersel 

en embrio van onder andere Biota, Chamaecyparis, Cryptomeria, 

Ginkgo, Juniperus en Pinus is gedoen (Camefort, 1965, 1966, 

1967 a en b, 1968, 1970, 1971; Chesnoy, 1967, 1969, 1971 en 

1972) maar dergelike studies is nog nie ten opsigte van 

PodocaPpus aangepak nie. 

Ten spyte van die hoeveelheid embriologiese studies wat reeds 

van PodocaPpus gedoen is, is daar steeds onopgeloste probleme. 

Die genus bestaan uit meer as 'n honderd spesies wat 'n groot 

variasie in die mate van gevorderdheid toon. Dit is dus 

sinvol om die embriologie van soveel moontlik soorte na te 

gaan om vera! taksonomiese probleme te help oplos. Boyle & 

Doyle (1953) se dat "a fuller knowledge of gametophytes and 

early embryogeny over a wider range might well help in the 

many vexed problems in taxonomy which the genus presents". 

 
 
 

 

©©  UUnniivveerrssiittyy  ooff  PPrreettoorriiaa  

 



4 

Ook Maheshwari (1963) onderskryf.hierdie doel wat 'n studie 

van die embriologie en veral die ontstaan van die gametofiete 

en vroee embriogenie dien: "While embryvgeny has proved to 

be of only limited value in systematic considerations~ em

bryology in the broader sense proved to be very useful 

specially when making a choice between two or more conflicting 

theories. It is also of great service in verifying the 

naturalness of taxonomic groups and in making internal 

rearrangements". 

Die genus Podoaarpus L'Herit. ex Pers. wat hoofsaaklik tot 

die suidelike halfrond beperk is, word saam met onder andere 

CephaZotaxus Sieb~ & Zucc., Taxus L. en Torreya Am. onder die 

familie Taxaceae geplaas deur auteurs soos Pilger (1903), 

Engler (1908), Wettstein (1935), Phillips (1951) Chamberlain 

(1966) en Dallimore & Jackson (1967). In 1926 het Pilger die 

Taxaceae (sensu lato) in drie families verdeel naamlik die 

Taxaceae (sensu stricto) (Pilger, 1926a), Cephalotaxaceae en 

Podocarpaceae (Pilger, 1926b). Teenswoordig word die genus 

Podocarpus dus onder die Podocarpaceae geplaas onder andere 

deur auteurs soos Pilger & Melchior (1954), Melville (1954 

en 1958), Leistner (1966) eL Dyer (1976). 

Die familie sluit sewe genera in, naamlik die monotipiese 

genera Microcachrys Hook. f. en Saxegothaea Lindl., Micro

strobos Garden & Johnson met twee spesies, Acmopyle Pi1g. 

met drie spesies, PhyllocZadus L.C. ~ich. met vyf spesies, 

Dacrydium Soland. met twee-en-twintig en Podocarpus L'Herit. 

ex Pers. met ongeveer 105 spesies. 

Pilger (1926b) verdeel die genus Podocarpus in twee subge

nera naamlik Staehycarpus en Protopodocarpus en laasgenoemde 

word in vier seksies onderverdeel. Buchholz & Gray (1948 

a, b en c), Gray (1953 tot 1962, soos in die 1iteratuurlys 

aangedui) en Gray & Buchholz (1948, 1951 a en b) hersien 

die genus en erken agt seksies naamlik Stachycarpus Endl., 

Afroearpus Buchholz & Gray, Sundacarpus Buchholz & Gray, 
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Daarycarpus Endl., Mierocarpus Pilg. Nageia Endl., 

Polypodiopsis Bertrand, en Eupodocarpus Endl. met subsek

sie A (Spesies van Afrika), Subseksie B (spesies van Asie, 

Suidelike Stille Oseaan-eilande en Australie), Subseksie c 
(Spesies van Sentraal en Suid-Amerika), Subseksie D 

(Spesies van Chili en Suid-westelike Stille Oseaan-eilande) 

en Subseksie E (P. rostratus van Madagaskar). 

Vir hul hersiening bet Buchholz en Gray veral aandag geskenk 

aan geografiese verspreiding, morfologiese en anatomiese 

blaarkenmerke en tot 'n mindere mate die uitbeelding van 

die vroulike strobilus. 

Hierdie indeling word deur meeste auteurs aanvaar, onder 

andere deur Melville (1954), Pilger & Melchior (1954), Konar 

& Oberoi (1969 c) en Schoonraad & Vander Schijff (1974). 

Die skepping van 'n nuwe genus Decussocarpus deur De Lauben

fels (1969) om die drie seksies Polypodiopsis, Afrocarpus 

en Nageia saam te vat is deur Schoonraad (1971) en Schoon

raad & Van der Schijff (1974) verwerp. 

Vier Podocarpus-spesies i~ inheems in Suid-Afrika, naamlik 

P. elongatus (Ait.) L'Herit. ex Pers., P. henkelii Stapf ex 

Dallim. & Jacks. en P. latifolius (Thunb.) R. Br. ex Mirb., 

al drie van die seksie Eupodocarpus en P. falcdtus (Thunb.) 

R.Br. ex Mirb. van die seksie Afroaarpus. Vir die doel 

van hierdie ondersoek is bogenoemde vier soorte intensief 

bestudeer. 
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HOOFSTUK 2 

MATERIAAL EN METODE VAN ONDERSOEK 

2.1 MATERIAAL 

Vroulike strobili in verskillende stadia van ontwikkeling van

af die inisieringstadia tot die volwasse 'saad' is jaarliks 

oor 'n tydperk van vyf jaar versamel. Gedurende die lente 

is borne daagliks dopgehou om vas te stel wanneer groei pas 'n 

aanvang neem. Tydens die kritieke stadia soos by die ont-

staan van die strobilus-primordia en die ontwikkeling van die 

gametofiete en vroee embriogenie is materiaal elke tweede dag 

versamel en andersins na gelang van omstandighede met langer 

tussenposes van drie dae, 'n week of meer. 

Materiaal van P. henkelZi en P. latifolius is van home versa

mel wat in Preto·ria aangeplant is, die van P. falcatus van 

home wat in Saasveld, George, groei, sowel as van wat in 

Pretoria aangeplant is en die van P. elongatus van home wat 

in Stellenbosch groei. Materiaal afkomstig van borne wat in 

hul natuurlike habitat groei is deurgaans vir vergelykende 

doeleindes ondersoek. 

2.2 METODE 

Verskeie oorseese instansies is besoek vir die bestudering 

van tegnieke, ondersoek van materiaal, verkryging van lite

ratuur en wisseling van idees, onder andere Laboratoire de 

Botanique L.-Daniel, Universiteit van Rennes, Frankryk; 

Botany Department, Universiteitskollege Dublin, Ierland; 

Hugo de Vries Laboratorium, Universiteit van Amsterdam, 

Nederland; Jodrell Laboratories, en Kew Herbarium, Engeland. 

Alle aspekte wat betrekking het op hierdie studie is by al 

vier bogenoemde spesies ondersoek. Aangesien daar egter in 
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baie gevalle groat ooreenkomste tussen die soorte bestaan 
' 

is slegs verteenwoordigende stadia geillustreer. 

2.2.1 VROULIKE STROBILI 

Vroulike strobili in verskillende stadia van ontwikkeling 

vanaf die primordia tot en met die vorming van die integu

ment en megasporogenese is geevakueer en gefikseer 1n 6% 

glutaaraldehied in 'n 0,025 M fosfaatbuffer-oplossing 

(Feder & O'Brien, 1968), by 0°C gedehidreer vo1gens die me

tode van Feder & O'Brien (1968) en by kamertemperatuur ge

impregneer met en ingebed in 'n glikolmetakrilaatmengsel 

(Ashley & Feder, 1966). Ser.ie-snei van 2 tot 3 ~m is met 

'n Sorval MT-1 Porter Blum Ultramikrotoom gemaak en met 

Periodic Acid-Schiff se reagens en toluidienb1ou (Feder en 

0 ' B r i en , 1 9 6 8 ) ·g e k 1 e u r . 

Ouer strobili en fertiele organe is na verwonding ge~vakueer, 

in Form-Aseetalkohol (FAA) (Johansen, 1940) gefikseer, vel

gens die tersi~re-butielalkohol (TBA)-metode van Sass (1964) 

gedehidreer en met Tissuemat-was met 'n smeltpunt van 58°C 

geimpregneer. 

Series dwarsdeursnee sowel as dorsiventrale en tangensiale 

lengtesnee van 6 tot 10 ~m, na gelang van ouderdom, is met 

'n rotasiemikrotoom gemaak. Vir verklaring van die vlakke 

waardeur snee gemaak is, kyk fig. 3.2.3. 

Preparate is me~ Ehrlich se hematoksilien en safranien of 

met safranien en Fast Green FCF (Johansen, 1940; Gurr, 1965) 

gek1eur. 

Ophelderings is volgens 'n gewysigde metode van Morvan 

(1971) gedoen. 
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2.2.2 EMBRIOLOGIE 

Van e1ke versameling is minstens 10 strobili of gametofiete 

ondersoek. Daardeur is verseker dat alle stadia en varia

sies van stadia in die embriologie bestudeer is. 

Die vrou1ike gametofiete is uitgedissekteer, die chalasale 

dee1 verwyder, verwond, ge~vakueer en 6£ in 6% glutaaralde

hied soos hierbo beskryf, of in 10% akroleien (Feder, 1960) 

of in FAA gefikseer. Aanvanklik is al drie fikseermiddels 

vir vergelykende doeleindes gebruik. Die akroleienfikse-

ring het nie bevredigende resultate gelewer nie en gevolg1ik 

is glutaaraldehied of FAA meesal gebruik. Die materiaal is 

volgens die TBA-metode van Sass (1964) gedehidreer en met 

Tissuemat-was met 'n sme1tpunt van 58°C geimpregneer. Ty-

dens die dehidrasieproses is die gametofiete met safranien 

wat in 100% TBA opgelos is, gekleur om orientering in was te 

vergemaklik. Series radiale 1engtesne~ en dwarsdeursne~ 

van 5 tot 8 ~m is met 'n rotasiemikrotoom gemaak. 

Preparate is met safranien en Fast Green FCF (Gurr, 1965), 

toluidienblou (O'Brien, Feder & McCully, 1964) of Heidenhain 

se hematoksi1ien en Oranje G (Sass, 1964) gekleur. 

Pro-embrio's en embrio's is volgens die metode van Buchholz 

(1918, 1938) uitgedissekteer en gemonteer. 

Mikrosporogenese is bestudeer in lengtesne~ van manlike 

ke~ls wat in Carney se fikseermiddel gefikseer is (Sass, 1964) 

en met Ehrlich se hematoksi1ien en safranien gekleur is 

(Johansen, 1940). Vir die studie van die ontwikkeling van 

die manlike gametofiet is vrye stuifmeelkorrels uit mikro

sporofille in verskillende stadia van ontwikkeling in 

Navashin se fikseermiddel (Sass, 1964) gefikseer en met 

Ehrlich se hematoksilien en safranien gekleur (Johansen, 

1940). Lewende stuifmeel is by 25°C in 'n oplossing van 10% 

sukrose, 0,01% boorsuur en 0,03% kaliumnitraat volgens 'n 

gewysigde metode van Vasil (1964) ontkiem. 

 
 
 

 

©©  UUnniivveerrssiittyy  ooff  PPrreettoorriiaa  

 



9 

Fo 

Fu 

Fig.3,1 Pe 

 
 
 

 

©©  UUnniivveerrssiittyy  ooff  PPrreettoorriiaa  

 



10 

FIGUUR 3.1 Lyntekeninge om die termino1ogie wat in verband 

met die vroulike strobilus gebruik word, aan te 

dui. 

1. Eupodocarpus-spesies, uitwendige aansig; 

2. Afrocarpus-spesie, uitwendige aansig; 

3. Eupodocarpus-spesies, dorsiventrale mediane 

lengtesnee. 

A(n), generatiewe sytak; A(n+l), hoofas van 

strobilus; A(n+2), fertiele orgaan of sytak 

in oksel van A(n+l); Ap, apikulus; B, basale 

skutblaar; El, epimatium (sensu ZatoJ; Es, 

epimatium (sensu stricto); Fu, fertiele een-

heid; Fus, fertiele eenheid-steel; Fo, fer-

tiele orgaan; Fos, fertiele orgaan-steel; 

FS, f'ertiele sytak; I:. ingegument; 1 1 , fer

tiele skutblaa~; La, Lb' strobilus-blare jonger 

as L1 ; L 2 , L 3 , strobilus-blare ouer as L1 ; 

N, nusellus; Pe, pedunkel; Po, podokarpium; 

S, saadknop 
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HOOFSTUK 3 

DIE MORFOLOGIE VAN DIE VROULIKE STROBILUS 

3.1 TERMINOLOGIE 

Die bou van strukture en verloop van prosesse by P. elongatus~ 

P. henkeZii en P. latifoZius stem in baie gevalle met mekaar 

ooreen, maar verskil van die van P. falcatus. Daar word in 

hierdie studie gevolglik onderskei tussen die Eupodocarpus

spesies aan die ·een kant (eersgenoemde drie soorte) en aan 

die ander kant P. faZcatus die enigste bestudeerde soort van 

die seksie Afrocarpus. 

Die terminologie met betrekking tot die vroulike ke~l van 

die Coniferales is in baie opsigte verwarrend as gevolg van 

uiteenlopende interp.retasies wat in die literatuur aan ver

skillende strukture gegee word. Gevolglik is dit noodsaak

lik om 'n kart uiteensetting te gee van die terminologie 

soos dit in hierdie studie toegepas word. 

'n Strobilus (fig. 3.1) is 'n versameling van sytakke met 

blare en een of meer fertiele organe wat 'n saamgestelde 

struktuur of "bloeiwyse" vorm. Die woorde 'strobilus' en 

'keel' word dikwels in die literatuur as sinonieme gebruik. 

Die vroulike strobilus van Pinus word byvoorbeeld meer alge

meen as 'n keel beskryf, terwyl die term "keel" nie so mak

lik toepasbaar op die vroulike strobilus van die meeste 

Podocarpus-soorte is nie. Gewoonlik word die term "keel" 

gebruik waar meer as een fertiele orgaan op 'n as gedra word, 

terwyl 'strobilus' gewoonlik op 'n as met blare en 'n enkele 

fertiele orgaan dui. Alle keels is dus strobili, maar nie 

alle strobili is keels nie. Daar word egter nie streng by 

hierdie reel gehou nie-en die twee terme kan oak as wissel

terme gebruik word, soos Chamberlain (1966) ook doen. 

In 'n paging om by die jongste literatuur aan te sluit, is 

besluit om sekere benamings, nie terme nie, te aanvaar soos 
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deur Morvan (1971) en Lemoine-Sebastian en Morvan (1971) ge

bruik word. 

Die sytak wat die strobilus dra, of generatiewe sytak, word 

met A{n) aangedui. Sytakke waarop geen strobili gedra 

word nie, word as vegetatief beskryf. 

Ten aanvang word aanvaar dat die hoofas van die vroulike 

strobilus 'n laterale, oksell~re orgaan op A(n) is, en word 

met A(n+l) aangedui. By die Eupodocarpus-soorte word die 

verlengde basiese deel van hierdie strobilus-hoofas verteen

woordig deur 'n naakte steel of "bloeias", die pedunkel, wat 

strek vanaf die basale skutblaar op A(n) tot by die begin 

van die podokarpium (fig. 3.1.1 & 3). By P. falcatus word 

A(n+l) verteenwoordig deur 'n beblaarde sytakkie, die fer

tiele sytak (fig. 3.1.2), waarvan die distale deel die fer

tiele orgaan dra en as dit volwasse is effens verdik is, om 

'n struktuur homoloog met die podokarpium van die Eupodocar-

pus-spesies te vorm. 

Die podokarpium, in die geval van die Eupodoearpus-soorte, 

verteenwoordig die geswolle, of as dit volwasse is, soms 

vlesige, onbeblaarde gedeelte tussen die distale punt van 

die naakte pedunkel en die fertiele orgaan. 

Blare wat op sytak A(n+l) gedra word~ word aangedui met L1 , 

L 2 , ensovoorts of La' Lb' ensovoorts. L1 verteenwoordig 

deurgaans die fertiele skutblaar in welke oksel die epimatium 

met saadknop gedra word. Die blare wat saver vasgestel kan 

word, ouer is as L1 , word met L 2 , L
3 

ensovoorts aangedui, en 

blare jonger as L1 met La' Lb ensovoorts. Waar twee fer-

tiele organe per keel gedra word, word die een fertiele skut

blaar met L1 en die ander met L 2 aangedui. 

Die epimatium of epimatium (sensu Z~to) is die bedekking wat 

die saadknop dorsaal, ventraal en lateraal omhul en feitlik 
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FIGUUR 3.2 Verskillende aansigte op die vroulike strobili van 
1. Eupodoaarpus-spesies, en 2. A{11oaa11pus-spesie. 
3. Verskillende vlakke van snee deur vroulike strobili. 

Api, apikaal; Ant, anterior; B, basale skutblaar; Do, dorsaal; 
DD, dwarsdeurnsee; DL, radiale lengtesnee; Post, posterior; 
TL, tangensiale lengtesnee; Ven, ventraal 
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geheel en al daarmee vergroei is, behalwe by die mikropilum 

(fig. 3.1.3 El). Met epimatium (sensu stY~icto) (fig. 3.1.3 

Es) word bedoel die ventro-laterale gedeelte van die 

epimatium wat uit die ventro-apikale deel van die fertiele 

orgaan-primordium ontstaan. 

Aangesien die homologie van die epimatium met die saadskub 

(ovuliferous scale) van die ander Coniferales aanvaar word 

en die hipotese dat dit 'n gemodifiseerde en gereduseerde sy

tak in die oksel van L1 is, aanvaar word, word die omhulsel 

wat die saadknop omBluit, of epimatium (sensu lato) met A(n+2) 

aangedui. 

Die saadknop bestaan uit die nusellus en integument terwyl 

die saadknop met epimatium dia fertiele orgaan (seed scale 

complex) genoem word. Die saadknop met epimatium en die 

fertiele skutblaar, is d.ie ·fertiele eenheid. Die apikulus 

~s 'n puntjie in die apikale deel van die epimatium (kyk Noel 

& Van Staden, 1976). 

Met die volwasse fe·r·tie·le eenheid/'orgaan word bedoel een waar

in die embrio minstens tot 'n meersellige stadium ontwikkel 

bet. Met 'n ryp fertiele eenheid/orgaan of ryp strobilus 

word bedoel een waarin die embrio ontwikkel het tot 'n sta

dium waar dit potensie~l kiemkragtig is en waarin die ver

skillende strrikture wat die orgaan/strobilus uitmaak hul 

voile ontwikkeling bereik het. Laasgenoemde word gerieflik-

heidshalwe soms as 'saad' beskryf. 

Skematiese voorstellings van die strobili en die toepaslike 

terme ten opsigte van verskillende strobilusaansigte 

vlakke deur die strobili, word in fig. 3.2 aangedui. 

en sny

Die 

radiale lengtesnee wat deur die dorsale en ventro-laterale 

dele van die epimatiurn asook deur die mikropilurn gaan, word 

dorsiventrale mediane lengtesnee genoern. 
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3.1.1 NUWE AFRIKAANSE TERME 

Twee terme wat in Afrikaans met betrekking tot die vrou1ike 

keel van onder andere Pinus (Goossens & Botha, 1961; Vander 

Schijff, 1970) en Podocarpus (Coertze, 1966) gebruik word, 

naamlik 'dekskub' en 'vrugskub' (kyk ook Goossens, 1957 en 

1972) is verwarrend en word in nierdie studie verwerp. Die 

terme imp1iseer dat albei strukture skubbe is en derhalwe 

minstens homoloog met mekaar moet wees, wat nie die geval 1s 

nie. Die 'dekskub' is 'n blaar en die 'vrugskub' 'n geredu-

seerde sytak, betsy beblaard of nie. 'Dekskub' word in 

Engels vertaal as fertile bract of bract scale, in Frans as 

braetee fertile en in Duits as Deckschuppe. Die Afrikaanse 

woord is dus waarskynlik uit Duits afkomstig. Met 'dekskub' 

word die skutblaar bedoel in welke oksel die fertiele orgaan 

sy oorsprong neem. Dit is dus 'n blaaragtige orgaan, naam-

lik 'n skutblaar, wat 'n fertiele deel dra. Die term 'dek-

skub' word gevolglik met f·er·t·ie le skutblaar vervang. Dit 

pas aan by die Engelse en Franse terme en sodoende verval 

die term 'skub' wat niksbeduidend is nie, behalwe dat dit 

daarop dui dat die orgaan 'n blaar is. Die voorvoegsel 

'dek-' is ook niksseggend nie, aangesien die 'dekskub' veral 

by Podocarpus, niks 'dek' of 'bedek' nie. 

Die Engelse ekwivalent van 'vrugskub' is ovuliferous scale; 

in Frans is dit ~caille ovulif4re en in Duits Fruchtschuppe. 

Die term 'vrugskub' impliseer 6f dat die 'skub' 'n vrug dra 

of vorm, of dat die struktuur homoloog met 'n vrugblaar is, 

wat beide foutief is. Die 'vrugskub' is homoloog met 'n 

gemodifiseerde en gereduseerde sytak en nie met 'n blaar nie, 

en beslis nie met 'n vrugblaar nie en dit dra ook saadknoppe 

en later sade en nie vrugte nie. Strasburger het reeds in 

1879 die term Samensch~ppe in plaas van Fruchtschuppe in 

Duits voorgestel en dit word ook so deur Brunkerer (1973) 

gebruik. Dit is 'n aanduiding dat daar behoefte bestaan 

vir die verandering van terme wat verwarrend is. As die in-

terpretasie van die struktuur wat beskryf word verander, 
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behoort die terme ook verander te word. Die Afrikaanse 

ekwivalent saadskub word vir 'Samenschuppe' gebruik. Dit 

is 'n beter term as 'vrugskub', alhoewel dit nie heeltemal 

tevrede stel nie. 'Saadskub' beklemtoon nog die foliolere 

affiniteit van die struktuur. Soos uit hierdie studie blyk 

is daar oor die stingelagtige deel van die struktuur geen 

twyfel nie, maar oor die blaaragtigheid wel. Die term 

ginoklad (kyk oak Meeuse, 1966) vir 'vrugskub' ~s oorweeg. 

'Gino' dui op die saad en 'klad' op die stingel - affiniteit. 

Alhoewel die term 'saadskub' gebruik word, behoort die meant-

like behoefte vir die term ginok1ad ondersoek te word. So 

'n term sou egter alleen nut h~ as dit internasionaal aan

vaarbaar is. 

3.1.2 MEGASPOROFIL 

'n Ander term wat by die beskrywing van vroulike ke~ls van 

Gymnospermae verwarring skep, is· mega- of makrosporofi1. 

Aase (1915) en Lawson (1923) gebruik dit as sinoniem vir die 

ovuliferous scale. Van der Schijff (1970) gebruik dit as 

sinoniem vir 'dek- en vrugskub' asook vir 'vrugb1aar'. Dit 

s k e p v e r de r e v e r war r i n g a a n.g e s i en d i t imp 1 i s e e r d at d i e ' de k

en vrugskub', of dan die fertiele skutblaar en die saadskub, 

gesamentlik homo1oog is aan 'n vrugb1aar. Morvan (1971) 

beweer dat die integument 'n megasporofil is. 

As die megasporofi1 as 'n blaaragtige, sporangiumdraende or

gaan beskou word soos wel die geva1 is in die klassieke 

morfo1ogie, (Foster & Gifford, 1974, beskou 'n sporofil as 

"a foliar structure which subtends or bears one or more 

sporangia"), kan voorafgenoemde auteurs gekritiseer word. 

Die ovuliferous scale van Aase (1915) en Lawson (1923), of 

d i e s a ads k u b , i s we 1 s p_o r o f i 1 a g t i g d a a r in d a t d i t s a ad k no p p e 

dra, maar dit is 'n tak of beb1aarde tak, en nie 'n blaar 

nie. Dieselfde argument geld oak vir Van der Schijff (1970) 

se terme. Morvan (1971) se gebruik van die term as sinoniem 

met die integument sluit aan by die foliolere teorie ten 
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opsigte van die integument, wat nie aanvaar word nie. 

Hagerup (1933) het ook die integument as megasporofil beskou 

en versterk die vermoede dat Morvan sekere van sy werk op 

Hagerup se idees gegrond het. 

Die teloom-teorie ten opsigte van die ontstaan van blare, 

stingels en sporangiumdraende strukture word in hierdie 

studie aanvaar. Hiervo1gens is dit nie aksiomaties dat 'n 

sporangium op 'n b1aar gedra word nie. Aangesien nog blaar 

nag stinge1 noodwendig meer primitief as die ander is kan 'n 

sporangium op enige een van die twee strukture gedra word. 

Uit die oerteloom van Zimmerman (1952, 1959) en Wilson (1942) 

het deur middel van die "Elementarprozesse" (kyk Florin 1951, 

1954; Zimmerman, 1959) sekere sporangiumdraende telome tot 

blare en ander tot stingels omvorm. Die sporangium kan egter 

in elk geval nie op die integument gedra word nie, omdat die 

sporangium 'n ouer struktuur as die integument is, met die 

voorbehoud dat die integument nie as 'n blaar beskou word nie. 

Uit hierdie studie blyk dit dat die saadknop by Podocarpus 

waarskynlik op 'n stingelagtige orgaan gedra word, en gevo1g-

lik word die term megasporofil nie gebruik nie. Aangesien 

die manlike ke~1 'n enkelvoudige struktuur is waar mikro

sporangia direk op asstandige, spiraalgewys gerangskikte, 

b1aaragtige sporofi11e gedra word, is die term mikrosporofil 

wel van toepassing. 

3.2 TEORIEE IN VERBAND MET DIE INTERPRETASIE VAN DIE VROULIKE 

STROBILUS VAN KEELDRAENDE PLANTE 

3.2.1 OMGRENSING VAN DIE PROBLEEM 

Die morfo1ogie van die vrou1ike kei1 van die Coniferae in 

die a1gemeen en die van die Podocarpaceae in die besonder, 

het gedurende die afge1ope eeu en 1anger konstant kommentaar 

van p1antkundige navorsers uitgelok. Worsdell het reeds in 

1900 gese: "There are few structures in plants which to 

the ordinary observer appear at first sight more simple or 
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more easily understood than the female reproductive parts 

of the great order Coniferae. Yet die problem of the true 

morphology and structure of these organs has taxed the 

mental and observational resourses of expert investigators 

for a longer period of time than and to as great a degree 

as any other botanical question of a similar nature. And 

still at the present time the nature of these organs 

remains the unsolved problem that it was at the very begin-

ning of the century." Young (1910) .... se: "It is the 

attempt to homologize the ovulate structures of conifers 

that has given rise to the greatest amount of discussion", 

en Wilde (1944): "The interpretation of coniferous cones 

is one of the oldest unsolved problems of comparative 

morphology." Florin (1954) lei sy artikel as volg in: 

"The problem of the morphology of female conifer cones has 

caused one of the most sensational controversies known in 

the history of comparative botanical morphology." 

Talle publikasies bet oor hierdie onderwerp in die vergely

kende morfologie verskyn, maar steeds bet die meningsverskil 

voortgeduur. As in aanmerking geneem word dat die meeste 

van die navorsingswerk gedurende die vorige eeu en die 

eerste helfte van hierdie eeu op herbarium-materiaal aileen, 

of op vars, maar sporadies versamelde materiaal gedoen is, 

is dit nie verbasend nie. Intensiewe studies is gewoonlik 

beperk tot embriologiese werk en dit is slegs gedurende die 

afgelope twee dekades dat enige noemenswaardige ontogene

tiese navorsing op vroulike Coniferaleskeels uitgevoer is. 

Die kern van die probleem is of die vroulike Coniferales

keel as 'n 'blom' (strobilus) of 'bloeiwyse' (saamgestelde 

strobilus) beskou moet word. Dit sou 'n 'blom' wees indien 

d i t b e s t a an u i t e en o f · me e r s p o r o f i 1 1 e, w a a r van e en o f me e r 

elk een of meer saadknoppe dra, wat op 'n onvertakte as met 

beperkte lengtegroei gedra word wat uit die oksel van 'n 

basale skutblaar groei. Die saadknop(pe) sou dan terminaal 

wees. 
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Die vroulike keel s 'n 'bl · ' · ou oe1wyse wees 1ndien dit bestaan 

uit 'n hoofas met een of meer sekondere takke of fertiele 

organe wat in die- oksels van steriele skutblare ontstaan. 

Die kernvraag is dus of die basale skutblaar 'n 'vrugblaar' 

of megasporofil verteenwoordig en of die saadskub met saad

knop 'n 'blom' in die oksel van 'n steriele skutblaar ver-

teenwoordig. Alhoewel die saadskub sporofilagtig is 1n die 

opsig dat dit een of meer saadknoppe dra, kom dit in die 

oksel van 'n skutblaar voor en dit is hierdie oksellere 

posisie daarvan wat die probleem veroorsaak. 

Sover dit Podoearpus betref sentreer die meningsverskil ver-

al om die interpretasie van die epimatium. As die geaard-

heid van die epimatium sander twyfel vasgestel kan word, 

sou dit die probleem vanself oplos. Word die epimatium as 

'n vrugblaar of deel daarvan beskou, is die keel 'n blom; 

word dit egter as saadskub beskou in die sin van 'n geredu

seerde sytak, bestaande uit 'n as met of sander blare, dan 

is die keel 'n bloeiwyse. Dit is sender meer duidelik dat 

die interpretasie van die saadskub van keeldraende plante 

ook van navorser tot navorser verskil. Teenswoordig word 

algemeen aanvaar dat die epimatium van Podocarpus homoloog 

is met die saadskub van byvoorbeeld Pinus~ maar die inter

pretasie van laasgenoemde struktuur is tot vandag toe nog 

die onderwerp van bespreking en ondersoek. Uit die aard 

van die saak sou dit baie eenvoudiger wees om die geaardheid 

van die epimatium te verstaan as die geaardheid van die saad-

skub begryp word. "If we could interpret the ovulate cone 

of Pinus~ the rest of the order would not make much trouble" 

(Chamberlain, 1966). Daar is besluit om in hierdie bespre

king kortliks 'n opsomming te gee van die groot hoeveelheid 

literatuur wat oor laasgenoemde onderwerp handel. Dit sou 

'n onbegonne taak wees om alle werk wat oor die morfologie 

van die Coniferales-keel geskryf is, te bespreek net soos 

dit onmoontlik sbu wees om alle literatuur oor die Angios-

permae-blom te bespreek. Daar sal tog gepoog word om 'n 

algemene oorsig te gee van die werk wat direk of indirek op 

Podoearpus betrekking kan he. 
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3.2.2 NAVORSING GEDURENDE DIE VORIGE EEU 

Navorsing oor die Coniferales-keel wat gedurende die vorige 

eeu gedoen is, 1s nou meestal slegs van historiese belang en 

word saamgevat deur Worsdell (1900) in sy oorsig "The 

structure of the Female Flower in Coniferae". Meeste navor

sers gedurende hierdie periode bet die blom-teorie aangehang. 

Selander bet in 1788 die eers.te Podocarpus-spesie beskryf 

naamlik P. falcatus onder die naam 'l'axus elongata. 

L'Heritier het die geldige naam, naamlik Podocarpus aan die 

genus gegee en die vroulike keel gedefinieer as "Nux ovata 

1-locularis recept. firmo semi-immersa" (Persoon, 1807). 

Mirbel bet volgens Worsdell (1900) 1n 1810, 1812 en 1815 die 

keel van die Gymnospermae as 'n blom beskryf en so ook L.C. 

Richard wat in 1826 gese het: "In all conifers the female 

flowers consist essentially of a pistil and a simple 

perianth or calyx." Van die 'saad' se hy: "The fruit of 

Coniferae is a true caryopsis or a sort of nut, i.e. a 

unilocular one-seeded, indehiscent fruit, whose pericarp is 

intimately fused with the integument of the seed." Blume 

gee in 1827 in sy diagnose van Podocarpus bracteata Bl. die 

beskrywing van die saadknop as "Ovarium basi squamula 

semicinctum. Stigma laterale, sessile." Ook Payer (1860) 

beskryf die 'blom' as bestaande uit 'n bostandige, eenhokkige 

vrugbeginsel met een saadknop en met een styl (kyk ook 

Morvan , 1 9 6 8 ) . 

Die eerste eksponent van die Gymnosperm-teorie van naaksadig

heid was waarskynlik Robert Brown wat in 1827 die vroulike 

organe van die Coniferae met die van die Cycadales vergelyk 

het (kyk Worsdell, 1900). Hierop bou Bennett & Brown (1838) 

voort en bulle was waa~skynlik die eerste outeurs wat die 

moontlike homologie van die epimatium met die vrugskub van 

Pinus erken het en beweer het dat die genus Podocarpus onder 

die Abietineae geplaas behoort te word (Gibbs, 1912). 

Baillon verwerp in twee verskillende publikasies (1860-61 en 

1864-65) die naaksadigheidteorie en grond sy gevolgtrekking 
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op ontwikkelingstudies. Hy beweer dat "The flower is not 

gymnospermous, but possesses an ovary of two carpels, with

out floral envelopes, containing an orthotropous and erect 

ovule on a basilar placenta." Brongiart & Gris (1866) be

skou die vroulike fertiele orgaan as bestaande uit drie 

skubblare wat feitlik oor hul hele lengte met mekaar ver

groei is, maar waarvan een 'n anatrope saadknop dra. 

Sperk (1869) beskou die steel van die fertiele orgaan van 

Podoaarpus as homoloog met die saadskub van die Abietinae, 

waar die saadknop soos in Podoaarpus~ ook met die saadskub 

vergroei is. Hy beskou die saadknop as sittend en omgewe 

deur 'n 'vrugb1aar' (FruahthuZle). Hy meen dat die saad-

knop van die Gymnospermae homoloog is met die vrugbeginse1 

en nie met die saadknop nie - van die Angiospermae en dat 

die saadskub van blaaragtige oorsprong is (Worsde11, 1900). 

Die Italiaanse plantkundige Parlatore het in 1864 (kyk Gibbs, 

1912) die 'blom' van die Podocarpaceae beskryf as ooreenstem

mend met die van die ander Coniferales en wel as 'reversed 

and enclosed in two involucres.' 

Ander plantkundiges uit die vorige eeu wat ook die Coniferale: 

ke~l as 1 n blom beskou het was onder andere Favre (1865) wat 

die saadknop van Podocarpus sinensis as anatroop, omgewe deur 

twee integument~ beskryf, en Carriere (1867) wat die 'vrug' 

van Podocarpus beskryf as "le fruit solitaire insere au 

milieu de l'e'caille on un peu endessous de l'apex est libre 

ovadne, plus large a la base, avec un double tegument, 

l'externe par fois totalement adherent a !'interne. Ce 

dernier est prolonge en un tube faisant saillie en dehors." 

Sachs (1874) was een V?n die belangriker navorsers van daar

die periode en het die keel beskryf as bestaande uit 'n 

anatrope saadknop met twee integumente wat ontstaan in die 

oksel van blare wat hy as oop vrugblare beskou het. (Kyk 

Florin, 1954 en Morvan, 1968). Volgens hom is daar geen 
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tweeledige skub by die Coniferales nie en selfs by die 

Pinaceae is die saadskub volgeris hom 'n enkele uitgroeisel 

of ligula van die fertiele skutblaar wat hy as 'n vrugblaar 

interpretee~. 

Eichler (1881, 1882 en in 1889 in Engler en Prantl) het 

Sachs ondersteun. Vir hom was alle keels eenvoudige blomme 

en alle skubbe van Coniferales-keels eenvoudige blare, dus 

oop vrugblare. Die saadknop was nie 'n knop of blaardeel 

nie, maar 'n struktuur sui getieris (Florin, 1954 en Bouman, 

1974). Eichler en Sachs was die belangrikste ondersteuners 

van die Excrescence-teorie, waarvolgens die saadskub slegs 

'n uitgroeisel van die fertiele skutblaar sou wees. 

Delpino en Penzig was, volgens Florin (1954) aanhangers van 

die teorie dat die saadskub nie 'n uitgroeisel nie, maar 

twee lobbe van die fertiele skutblaar is. Die skutblaar is 

hiervolgens 'n drieledige vrugblaar met 'n steriele mediane 

lob en twee fertiele laterale lobbe wat na binne buig en met 

mekaar vergroei. 

teorie genoem. 

Hul teorie is die 'Foliolar' of Blaar-

Van Tieghem (1869) het gevind dat in die saadskub van die 

Pinaceae, die vaatbondels omgekeer is ten opsigte van die 

van die skut- of vegetatiewe blare. Hy sien die saadskub 

met saadknop as 'n struktuur apart van die fertiele skut

blaar en wel as die eerste en enigste blaar op die as van 'n 

baie gereduseerde tak. Die blaar is met sy ventrale kant 

na die skutblaar gekeer en die saadknop(pe) verteenwoordig 

die dorsale kant van die blaar wat gevou is. Die saadskub 

met saadknop(pe) verteenwoordig 'n volledige vroulike blom 

en hy beskou die Coniferales-keel derhalwe as 'n bloeiwyse 

(kyk ook Chamberlain, 1966 en Gu€d~s & Dupuy, 1971). 

Strasburger (1872) praat ook van 'n sekondere tak wat ont-

staan uit die oksel van die skutblaar. Hy aanvaar nie die 

epimatium as 'n integument of as blaaragtige orgaan nie, 

 
 
 

 

©©  UUnniivveerrssiittyy  ooff  PPrreettoorriiaa  

 



23 

maar beskou dit as 'n kupula of 'n tipe proliferasie van die 

as van die blom. In 1879 beskryf hy die buitenste bedek-

king van die saadknop van Podoearpus as 'n arillus. Die 

steel wat die fertiele eenheid dra is volgens hom die as 

van 'n sekondere tak wat terminaal 'n sittende saadknop dra. 

Die saaddraende struktuur is derhalwe volgens hom in elk 

geval oksell~r. Na aanleiding van 'n anatomiese ondersoek 

van MieroeaehPys tetPagona Hook.kom Worsdell (1899) tot die 

gevolgtrekking dat die fertiele orgaan uit 'n sporangium 

bestaan, omring deur twee blaaragtige organe. In 1900 se 

hy (Worsdell, 1900): "In Podoearpus the anatropous ovule 

is fused with the bract and extends far beyond the ~atter, 

owing to its being carried up on a long stalk. It has two 

integuments, of which the outer is fleshy and coloured. 

In some species the bracts and axis are fused into a coloured 

succulent whole." Volgens hom lS daar geen tweeledige skub 

in die Coniferales nie en selfs in die Pinaceae is die saad

skub vir hom 'n enkele uitgroeisel of ligula van die fer

tiele skutblaar wat hy as vrugblaar interpreteer. 

Celakovsky, volgens Florin (1954) en Morvan (1968), beskou 

die epimatium van die Podocarpaceae as homoloog met die 

saadskub van die Pinaceae asook met die arillus van die 

Taxaceae en wel as 'n oksellere sytak met beperkte lengte-

groei. Hy grand sy gevolgtrekking op ontogenetiese en 

teratologiese studies wat volgens hom deur anatomiese 

studies ondersteun word. Hy beskou dus ook die keel as 'n 

bloeiwyse, maar verskil van Van Tieghem in sy interpretasie 

van die saadskub. Hy meen dat die saadskub tot twee 

rudiment~re, fertiele, vergroeide blare of vrugblare gere

duseer is, wat met hul ventrale kant na die fertiele skut

blaar gekeer is en elkeen 'n anatrope saadknop aan die basis 

dra. Tussen hierdie vrugblare is daar soms 'n steriele 

derde blaar deur 180° op sy as gedraai en vergroei met die 

ander twee blare om deel van die saadskub te vorm. Die 

teorie van Celakovsky ten opsigte van die saadskub, word 

algemeen die Brachyblast-teorie genoem (kyk oak Florin, 1954; 
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Lemoine-Sebastian & Morvan 1971 en Lemoine-Sebastian, 1975). 

Met sekere wysigings blyk hierdie teorie vandag nog een van 

die mees aanvaarbare te wees. 

Aan die einde van die vorige eeu was daar derhalwe drie be

langrike teoriee ten opsigte van die interpretasie van die 

vroulike Coniferales-keel wat veral gegrond is op werk ge

doen met betrekking tot die Pinaceae, naamlik 

1. die Excrescence-teorie (orik soms die 'Ligular'-teorie 

genoem) van Sachs-Eichler; 

2. die Brachyblast-teorie van Celakovsky en op gewysigde 

wyse ook van Van Tieghem; en 

3. die Blaar-teorie (Foliolar-teorie) van Delpino en Penzig. 

Van hierdie drie het die eerste twee verreweg die meeste 

aanhang gehad. 

3.2.3 NAVORSING GEDURENDE DIE TWINTIGSTE EEU 

Gedurende die eerste helfte van die twintigste eeu het daar 

talle publikasies verskyn wat meestal die bloeiwyse-teorie 

ten opsigte van die keel aanvaar het, maar wat verskil het 

wat hul interpretasie van die struktuur en funksie van die 

saadskub van die Coniferales in die algemeen en die van die 

epimatium van die Podocarpaceae in die besonder betref. 

Van die auteurs wat die Excrescence-teorie aangehang het, is 

onder andere Bessey (1902} wat die saadskub as 'n uitgroeisel 

van die chalasale weefsel beskou en Pilger (1903) wat die 

fertiele skutblaar as 'n vrugblaar en die epimatium as 'n 

uitgroeisel daarvan beskou. Laasgenoemde word sterk deur 

L.S. Gibbs (Gibbs, 1912) gesteun en Pilger se werk vorm die 

uitgangspunt van al Gibbs se navorsing. 'n Verdere onder-

steuner van die Excrescence-teorie is Walter Stiles wat 

waardevolle werk oor die Podocarpaceae in die algemeen en 
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P. spinuZosus en Saxegothaea in die besonder gedoen bet. 

(Brookes & Stiles, 1910; Stiles, 1908 en 1912). 

'n Verdere aanhanger is Tison (1909) met sy werk oor 

Saxegothaea conspieua waarin hy die epimatium as 'n uitgroei-

sel van die fertiele skutblaar beskou. Hy stem saam met 

Thomson (1909) dat die keels van die 'Podocarpineae' en 

~raucarineae' enkelvoudig is. Thnmson skryf nog in 1940 dat 

die fertiele skutblaar en saadskub dele is van 'n megasporo

fil (Thomson, 1940; kyk ook Florin, 1954). Hy erken 

egter die Brachyblast-teorie ten opsigte van die strobili van 

die 'Abietineae', 'Taxodineae' en 'Cuppressineae' en aanvaar 

Braun se idee dat die saadskub van die Abietineae die enigste 

twee blare van 'n abortiewe sytak, wat by hul adaksiale rante 

vergroei is, verteenwoordig (kyk ook Aase, 1915). Gibbs se 

in 1912: "The epimatium or ovuliferous scale is considered 

to be a ligula-like excrescence of the carpel." 

So sterk was die aanhang van hierdie teorie dat selfs die 

tweede uitgawe van Engler se "Naturlichen Pflanzenfamilien 

(Pilger, 1926 a & b) dit nog voorstaan. De Haan (1920) be

skou die fertiele skutblaar as 'n vrugblaar en die epimatium 

as 'n uitgroeisel daarvan. Hirmer (1936) aanvaar dat die 

fertiele skutblaar en saadskub gevorm is as gevolg van verde

ling van 'n enkele oorspronklike orgaan en dat die keel der-

halwe 'n blom is: "Epimatium nach unserer Auffassen (ist) 

e1nem Auswuchs uber dem Schildrand; •••. die Samenanlage 

selbst .••• die primar der eigentlichen Randpartie der 

Fruchtschuppen Schildplatte entstammt.'' As gevolg van 

paleobotaniese gegewens het hy egter later sy vroeere teorie 

verwerp (Hirmer, 1941). 

Die Brachyblast-teorie~ waarvolgens die saadskub 'n omvormde 

en gereduseerde sytak is, of vry of ongeveer vergroei met die 

fertiele skutblaar en met of sander blare, kry egter die 

meeste ondersteuning en word vandag in een of ander vorm deur 
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die meeste werkers aanvaar. Outeurs wat aan hierdie teorie 

hul ondersteuning gee is onder andere Robertson (1907), 

Coulter & Chamberlain (1910), Saxton (1910), Young (1910) 

Eames (1913) en Sinnott (1913). ''Outside the ovule in 

addition to the usual single integument, there is an 'outer 

integument', 'arillus' or 'epimatium' which may entirely 

envelop the seed or be reduced to a small basal sheath. 

The origin and significance of this epimatium and the mor

phological nature of the strobilar appendage on which it is 

borne, are disputed questions and have an important bearing 

on our the or i e s a s to the r e 1 a t i o n s h i p of t h e f am i 1 y . '' H y 

noem die epimatium "an axillary structure exactly homologous 

with the ovuliferous scale". (Sinnott, 1913). 

Reg hierteenoor staan die opinie van Gibbs wat aangaande 

Podocarpus elata se: " and shows well the foliar 

structure of the scale" en "The ovuliferous scale shows the 

complete organization of a foliage leaf with epidermal 

stomata and mesophyll tissue." (Gibbs, 1912). 

Aase (1915) hang ook die Brachyblast~teorie aan, asook 

Sorger (1925) en Sahni & Mitra (1927). Herzfeld (1909, 1910, 

1914) en Wettstein in 1911 volgens Florin (1954) het wel die 

vroulike Coniferales-keel as 'n bloeiwyse beskou, maar sien 

die saadskub as saamgestel uit sekondere uitgroeisels van 

die as van die strobilus. De Ferre sluit in 1958 by Sahni 

en Mitra aan deur te beweer dat die epimatium gedurende die 

ontogenie van die 'saad' ontstaan terselfdertyd as wanneer 

die podokarpium vergroot en vlesig word en kan derhalwe as 

'n verdikking van die integument beskou word: "a maturite 

un epaississement du tegument de 1'ovule constitue l'epimatium 

en meme temps que le receptacle se renfle et devient charnu" 

(kyk ook Morvan, 1971). Enkele ander ondersteuners van die 

Brachyblast-teorie is Doyle & O'Leary (1934), Doak (1935), 

Wettstei~ (1935) en Wilde (1944). Hagerup (1933 en 1934) 

hou 'n baie interessante teorie in hierdie verband na (kyk 
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Florin, 1954) waarvolgens hy die epimatium as die vergroeiing 

van 'n as met drie blaaragtige organe beskou. Die groat 

kritiek op sy werk ~s egter dat hy die integument as homoloog 

met die megasporofil, wat aan sy bokant 'n saadknop dra, 

beskou. 

Wilde kom tot die gevolgtrekking dat "this axillary structure 

(die epimatium) represents a much reduced shoot, the fertile 

and sterile members of which have become greatly modified 

and fusedn (Wilde, 1944). Boyle & Doyle (1953) se 
If (this) supports the obvious interpretation of the 

morphological nature of the strobilus unit viz the origin in 

the axil of a bract of a reduced fertile axis or telome 

system now bearing but one ovule." Laasgenoemde twee ou-

teurs, maar veral Wilde aanvaar as uitgangspunt die werk 

van Florin (1938-1945 en 1939). 

Dit is duidelik dat alhoewel die meeste auteurs teen die 

einde van die dertigerjare van die twintigste eeu die Brachy

blast-teorie in een of ander vorm aanvaar, daar nog onseker

heid oor die geaardheid van die verskillende strukture ~n 

die vroulike strobilus van die Coniferales was. 

Rudolf Florin wend hom tot die studie van fossiele om 'n 

meer bevredigende oplossing te probeer vind. Hy onderneem 

'n bre~ vergelykende morfologiese studie van die vroulike 

voortplantingsorgane van die Coniferales en Taxales asook 

van Paleozoiese Cordaitales, waardeur hy die vroulike 

strobilus van huidige Coniferales uit Paleozoiese Cordaitales 

en Coniferales aflei (Florin, 1938-1945, 1948, 1950, 1951, 

1953, 1963; Stebbins, 1950; Wilson, 1953). 

Veral danksy paleobotaniese gegewens, tesame met anatomiese 

en ontogenetiese kennis van huidige plante kan afgelei word 

dat die saadskub van die Coniferales 'n gemodifiseerde fer

tiele sytak is met of sander blare, wat filogeneties ont

wikkel het uit 'n blaardraende, saadknopdraende korttak. 
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Die vergroeiing, spesialisasie asook reduksie in grootte en 

aantal van die steriele en fertiele dele van hierdie voor

ouerlike strukture het oorsprong gegee aan die relatief een

voudige Coniferales-strobilus van vandag (kyk ook Foster & 

Gifford, 1974). 

Na die ondersoeke van veral Florin wou dit voorkom asof die 

meeste probleme aangaande die aard van die vroulike keels 

van die Coniferales tot 'n redelike mate opgelos is. Nog-

tans se hy: '' ... continued research is much to be desired 

in order further to elucidate this structure and its evo1utioTI 

in the individual genera and families (Florin, 1954). Werk 

soos die van Wilde & Eames (1948 en 1952) op Araucaria 

bidwitZii word sterk deur hom aanbeveel. 

Dit is dan ook opvallend dat die meer kontemporere navor

singswerk ocr hierdie probleem meer gespesialiseerd is en 

toegespits is op enkele aspekte liewer as groat omvattende 

studies om a11e aspekte te dek. Die studies van Dupvy en 

Guedes oor die interpretasie van die fertiele orgaan van 

Pinus pinaster en Picea abies (Gu~d~s & Dupuy, 1971; Dupuy 

& Guedes, 1969) is voorbee.lde hiervan. Dit is interessant 

dat, alhoewel hierdie twee auteurs die bloeiwyse-konsep in 

verband met die strobilus aanvaar, hulle die saadskub van 

Pinus as 'n blaaragtige orgaan sien: " the scale in 

Pinus pinaster appears to be made up of two abaxial halves 

o f t h e two pro ph y 11 s o f t'h e ax i 11 a r y s h o o t o f the bra c t . " 

(Gu~d~s & Dupuy, 1971). Hulle aanvaar ook die fo1iolere 

teorie ten opsigte van die saadknop (Guedes & Dupuy, 1970; 

kyk ook Bouman, 1974). Hulle grand hul gevolgtrekkings 

hoofsaaklik op teratologiese abnormaliteite en soos ook deur 

Bouman en Strasburger genoem is "abnormalities can be made 

h . " to prove anyt 1ng. Takhtajan (1954) is egter 'n sterk 

ondersteuner van die teratologiese metode. 

Lemoine-Sebastian konsentreer haar navorsing op die verloop 

van vaatweefseltoevoer van die saadskub in verskillende 
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Coniferales-families (Lemoine-Sebastian 1968, 1969, 

1971 a en b, 1972, 1974; Lemoine-Sebastian & Morvan, 1971). 

Die werk van vroeere navorsers soos Sinnott, Aase, Wilde en 

Florin is meer algemeen omvattend alhoewel laasgenoemde die 

pa1eobotaniese benadering ten opsigte van die probleem inge-

voer het. Foster & Gifford (1974) grond byvoorbeeld hu1 

afdeling oor die morfologie van die vroulike strobilus 

die Coniferales hoofsaaklik op die werk van Florin. 

van 

Huidige navorsing word meer en meer beperk tot die bestudering 

van enkele soorte in p1aas van pogings om die groat groep 

Coniferales te dek, byvoorbee1d Wilde en Eames (1948 en 1952) 

oor Araucaria bidwillii~ Kemp (1959) oor Torreya~ Singh 

(1961 b) oor Cephalotaxus drupacea en Morvan (1971) oor 

Podocarpus macrophyllus var. angustifolius. 

Laasgenoemde werk is die enigste diepgaande studie oor die 

struktuur van die vroulike keel van 'n Podocarpus-soort wat 

tot dusver gedoen is. Morvan gaan die ontwikkeling van die 

vroulike strobilus van P. macrophyllus var. angustifolius na 

tot net voor bestuiwing. Die navorsing is egter hoofsaaklik 

toegespits op die bestudering van die verloop van die vaat

weefsel in navolging van die skool van Lemoine-Sebastian met 

die uitsluitlike doel om die aard van die epimatium by die 

soort te bepaal. Hy kom tot die gevolgtrekking dat die 

epimatium uit 'n as met drie vergroeide blare bestaan wat 

sterk aan die werk van Hagerup (1933 en 1934) herinner. 

'n Uiters interessante en aanvaarbare teorie met betrekking 

tot die ontstaan en ontwikkeling van die Coniferales

strobilus is deur Zimmerman (1952 en 1959) en Wilson (1942) 

ontwikkel en uitgebou, naamlik die Teloom-teorie. Hierdie 

teorie is hoofsaaklik op die filogenie aangewese en probeer 

fossiele en lewende plante deur filogenetiese verwantskappe 

verbind (kyk ook Florin, 1951). Alhoewel die teorie ten op-

sigte van laer plante tot en met die varings relatief maklik 

toepasbaar is, word dit moeiliker om die differensiering van 
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boer plante en veral die ontstaan van hul voortplantingsor

gane daardeur te verklaar, sons ook deur Ihlenfeld (1971) 

beweer word: "Schwierigkeiten erwachs en dem Tel om konzept 

bei der Behandlung hochorganisierter Kormophyten". Die 

probleem met die toepassing van die Teloom-teorie kom dik

wels daarby dat persone die huidige saadplante direk uit die 

p r i m i t. i ewe " t e 1 o om- p 1 ant e" w i 1 v e r k 1 a a r . Myns insiens kan 

die teloom-teorie toegepas word om die ontstaan van die 

primitiewe Mesozoiese en Palaeozoiese soorte te probeer ver

klaar en daaruit dan volgens die klassieke morfologie die 

ontwikkeling van byvoorbeeld die huidige Coniferales te sien. 

'n Kombinasie van Teloom-teorie met die klassieke vergelyken

de morfologie word dus bepleit. 

3.2.4 MORFOLOGIESE INTERPRETASIE VAN DIE SAADKNOP 

Om die ontstaan en ontwikkeling van die saadknop van Podocar

pus sinvol na te gaan, is dit nodig om 'n aantal teoriee aan

gaande die homologie van die saadknop in die algemeen te be-

spreek. 

Die saadknop van a11e Gympospermae en meeste Angiospermae 

bestaan uit 'n sentrale deel, die nusellus wat deur een in

tegument of soms twee (by die Angiospermae) omring word 

(Smith, 1964). Sporne (1969) se die saadknop is "an in

tegumented indehiscent megasporangium containing a single 

functional megaspore". Die stelling '"n enkele funksione1e 

megaspoor" is aanvegbaar en volgens Meeuse (1974) ook die 

aanvaarding dat die nusellus homoloog is met 'n he1e, nie-

oopspringende sporangium. Meeuse (1974) se: "the ovule 

is to be defined as a (whole or partial) megasporangium 

homologue, surrounded by at least one integument" en 

"the nucellus as founfl in the higher Cycadophytina 1s 

undoubtedly the (partial) homologue of the contents of 

the MS (megasporagium) that became an ovule in Late Devonian 

and Early Carboniferous periods." 
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Laasgenoemde definisie is meer bevredigend a d·~ s s 1e van porne 
aangesien Me~use hierdeur impliseer dat met die saadknop, 

nusellus plus integument bedoel word en dat die nusellus 

aileen homoloog is met 'n megasporangium sander die wand. 

3.2.4.1 NIE-FILOGENETIESE TEORIEE 

Die morfologiese interpretasie van die saadknop was vir jare 

die onderwerp van bespreking. 

Die verskillende vroeere teoriee is deur Worsdell (1904) op-

gesom en word deur Bouman (1974) as "non-phylogenetic" be

skryf. 

Volgens die Aksiale teorie is die saadknop morfologies gelyk 

aan 'n sytak. Die nusellus is homoloog aan die stingelgroei-

punt en die integumente is lateraal gelee, steriele blaarag-

tige organe. Ondersteuning vir hierdie teorie is gegrond op 

die morfologie van die saadknop. Die nusellus 1s terminaal 

gelee ten opsigte van die funikulus in die Angiospermae en 

die integument(e) ontwikkel daaromheen soos blare. Kritiek 

hierop is die basipetale inisiasie van die integumente in 

teenstelling met die akropetale ontwikkeling van blare op 'n 

vegetatiewe sytak. Een van die groat redes vir hierdie 1n

terpretasie is waarskynlik die konsep van vroeere en ook 

huidige plantkundiges dat alle organe en strukture in die 

plant tot die basiese organe wortel, stingel en blaar terug-

herleibaar is. Aangesien die mees primitiewe plante soos 

die Algae en die Fungi asook die primitiewe landplante soos 

die Psilophytales reeds sporangia had, is dit nie noodsaaklik 

om die sporangia van die boer plante filogeneties uit 'n 

stingel te probeer aflei nie. By die Angiospermae is die 

nusellus wel meestal terminaal, maar terminaal gedraagde 

sporangia kom by die mees primitiewe landplante ook voor. 

Volgens die Foliolere-teorie is die saadknop homoloog aan 'n 

blaar. Die saadknop is gevorm uit 'n drie-lobbige blaartjie 

van die megasporofil waarvan die twee laterale lobbe vergroei 
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is om die buitenste integument te vorm en die nuse11us 'n 

uitgroeise1 is van die koppievormige termina1e lob. Onder-

steuners hiervan grand hu1 argumente veral op terato1ogiese 

gegewens en is onder andere Guedes en Dupuy (Guedes, 1966; 

Dupuy & Guedes, 1971; Guedes & Dupuy, 1970 en 1971); Morvan 

(1971), wat die he1e saadknop as 'n blaar beskou; en Eames 

(1961) ten opsigte van die Angiospermae-saadknop (kyk ook 

p.28). 

Vo1gens die Sui generis-teorie verteenwoordig die saadknop 'n 

kategorie van sy eie en hoort nie tot een van die basiese 

erkende morfologiese kategoriee nie. Vroee ondersteuners 

van hierdie teorie is onder andere Eichler, Goebel, Strasbur-

ber en Sachs. Volgens Bouman (1974) beskou Warming in 1872 

en meeste van die latere auteurs die nusellus as homoloog 

met minstens 'n dee1 van 'n megasporangium afgesien van die 

interpretasie van die he1e saadknop. Eames (1961) en Puri 

(1970) verwerp die terme 'megasporangium' en 'mikrosporangium' 

en verkies saadknop (ovule) en helmknop (anther sac). Hulle 

interpreteer die saadknop van die Angiospermae as 'n kate

gorie van sy eie en beskou die ooreenkomste tussen laasge

noemde en die Gymnospermae-saadknop as konvergensie. 

3.2.4.2 FILOGENETIESE TEORIEE 

Na die ontdekking van onder andere die 'presemina' (kyk 

Meeuse, 1974) van die Pteridospermae en ander sade en saad

knoppe van voorouerlike plante en die versame1ing van meer 

paleobotaniese gegewens, is die studie en interpretasie van 

die saadknop op 'n meer filogenetiese gronds1ag gedoen. 

Die filogenetiese teoriee wat veral betrekking het op die 

homo1ogie van die integumente van die presemina van die 

Pteridospermae (Florin, 1951; Bouman, 1974) is deur Smith 

(1964), Long (1966) en Bouman (1974) opgesom en kan kortliks 

onder drie hoofde geplaas word. 
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1. DIE NUSELLERE MODIFIKASIE-TEORIE 

Hiervo1gens word die saadknop as 'n derivaat van 'n enkele 

megasporagium beskou waar die buitenste wand verander is na 

'n enke1e apikaa1ge1obde integument. Ondersteuners 1 s 

Andrews (1961 en 1963) en Walton (1928 en 1953). 

2. DIE SINANGIAAL-TEORIE 

Hiervo1gens sou die buitenste integument van die Angiospermae 

en die enigste integument van die Gymnospermae oorspronk1ik 

afkomstig wees van 'n groep megasporangia wat steriel geword 

bet en met mekaar vergroei bet om 'n enkele megasporangium 

te omvat. Die teorie is die eerste keer deur Benson (1904) 

voorgeste1 en ~s weer deur Meeuse (1963) na vore gebring. 

Huidige ondersteuners biervan is Meeuse en Bouman (onder 

andere Bouman, 1974; Meeuse & Bouman, 1974; Meeuse, 1966 & 

1974). Die teorie word in twyfel getrek deur Smith (1964), 

a1hoewel dit moontlik is dat hy toe onbewus was van Meeuse 

se artikel van 1963. 

van Benson (1904). 

Hy grand sy kritiek vera1 op die werk 

Die sinangiaa1-teorie word ook nie deur 

Long (1966) aanvaar nie. 

3. DIE TELOOM-TEORIE 

Hiervo1gens is die integument van 'n sinteloom afkomstig waar

in steriele telome vergroei is tot 'n koppie-vorm wat die 

sporangiumdraende teloomas omring (Zimmerman, 1959). Onder-

steuners van bierdie teorie is onder andere Florin (1951), 

Smith (1964) en Long (1966). Volgens Bouman (1974) is daar 

groat ooreenkoms tussen hierdie en die voorgenoemde teorie 

indien die individuele sporangia van Benson se sinangia as 

fertiele telome beskou word. Volgens albei teoriee is die 

integument van die Pteridospermae die versme1tingsproduk van 
' . . 'n aantal eenbede of telome wat n megasporang1um omr1ng. 

Die verskil le egter daarin dat Zimmerman (1959), Camp en 

Hubbard (1963) en andere aanvaar dat die twee integumefite van 
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die Angiospermae dieselfde oorsprong bet, naamlik die sinte-

loom. Hierteenoor beweer Meeuse en Bouman (1974) dat die 

twee integumente in hul filogenetiese geskiedenis verskil en 

daarom nie homoloog is nie. Florin (1951) glo ook dat die 

integument van die Cordaitales en Coniferales in oorsprong 

verskil van die van die Taxales. Die algemene aanname van 

onder andere Smith (1964) en Long (1966), is dat die binneste 

integument van die Angiospermae homoloog is met die enkele 

integument van die Gymnospermae, terwyl Meeuse & Bouman (1974) 

beweer dat die buitenste integument van die Angiospermae 

"represents the full homologue of the single integument of 

the unitegmic gymnospermous ovules". Die verskil in inter-

pretasie is die gevolg van Meeuse en Bouman se aanname dat 

die Pteridospermae-saadknop twee integumente had en nie 'n 

enkele integument met kupula nie. 

So 'n probleem kan alleen naby 'n oplossing kom deur die 

studie van fossiele materiaal in vergelyking met lewende 

plante. Alhoewel die homologie van die twee integurnente 

van die Angiospermae buite die bestek van hierdie studie le, 

1s die ontstaan van die integument van Podocarpus nagegaan 

in 'n paging om vas te stel of daar enige ooreenkoms is tus

sen die ontstaan daarvan en die van of die binneste of die 

buitenste integument van die Angiospermae. 

3.3 MORFOLOGIE VAN DIE GENERATIEWE STINGELGROEIPUNT A(n) 

MET KATAFILLE 

3.3.1 ORGANOGRAFIE 

Aangesien vroulike strobili by die drie Eupodocarpus-spesies 

en soms ook by P. falcatus gevorm en gedra word op sytakke 

wat gedurende een betrokke seisoen of groeiperiode ontstaan, 

is dit wenslik om die morfologie van die generatiewe sting

elgroeipunt kortliks te bespreek. 

Groei vind by al vier spesies wat ondersoek is periodiek 

plaas, sodat die groeipunte van die sytakke aan die begin 
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FIGUUR 3.3 Die generatiewe stingelgroeipunt A(n) van 
1. P. henke 'lii en 2. P. fa''lcatus, wa t tydens 
'n rusperiode deur katafille beskerm word . 
Figuur 3 . 3 . 2 toon ook drie sytakke A(n+l). 
a, A(n); b, A(n+l); k, katafil 
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FIGUUR 3.20 Fertiele sytakke, vegetatiewe sytak en vroulike 

strobili van P. falcatus 

1. Fertiele sytak voor verlenging plaasvind. 

2. Soos 1 met katafille verwyder. 

3. Vegetatiewe sytak voor verlenging plaasvind, 

met katafille verwyder. 

4-9, 11, 13, 14-23. Opeenvolgende ontwikkeling-

stadia van die vroulike strobilus. 

tekeningnommer 1s 

By elke 

a anterior; b posterior en c ventrale aansig, 

lla 1 & lla 11 anterior aansig, met meer blare 

verwyder as in 11a; llb
1 

vergroting van llb. 

10. Fertiele sytak na verlenging 'n aanvang ge-

neem het. Fertiele organe soos in 11 uitge-

beeld, is van so 'n sytak versamel. 

12. Fertiele sytak met fertiele orgaan wat in 13 

uitgebeeld is. 

a, A(n+l); b, A(n+2); 

E, epimatium; 

c, L1 ; d, L 2 ; e, La; 

Fo, fertiele orgaan; 

I, integument; N, nuse11us 

4-9, lla11 , llb, llc: skaal x; 

11a 1 , llb, 12-17: skaal y; 

18-23: skaal z 

1-3, 10-lla, 
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FIGUUR 3.21 Die distale punt van fertie1e sytakkies van P. faZaatus 
1-2. UitweQdige aansig. 
3-4. Dorsiventrale lengtesnee. 

a, A(n+l); 

e, L 
a 

b, fertiele orgaan-primordium; c, L1 ; 
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gemiddeld 0,25 mm breed en 0,2 mm hoog. Aanvanklik is die 

koepel van A(n+l) ongeveer so hoog as die primordia van L
1

, 

L 2 en/of La (fig. 3.20.4-5). Die blare groei egter uit en 

buig oar die apikale meristeem (fig. 3.20.6). 

Die verskillende meristematiese sones in die reproduktiewe 

en vegetatiewe of generatiewe groeipunte stem basies met 

mekaar ooreen, behalwe dat die sentrale moederselsone van 

die reproduktiewe groeipunt groter is as die by die vegeta

tiewe groeipunt en dat apikale inisiaalselle nie by eersge

noemde onderskei kan word nie, soos ook die geval is by die 

Eupodocarpus-spesies (vergelyk fige 3.18.4 en 3.6.2, p.42). 

Die fertiele orgaan-primordium ontstaan in die oksel van L
1 

(fige 3.20.7;en 3.21) effens hoer open is dus tot 'n groter 

mate met die fertiele skutblaar vergroei (fig. 3.21.3) as 

by die E~podocarpus-spesies. Daar ontstaan gewoonlik min-

stens een b1aar wat jonger is as L1 , naam1ik La (fige 

3.20.8-13; 3.21.2). Die ontwikkelende fertiele orgaan-

primordium druk in sommige gevalle die groeipunt van A(n+l) 

na die kant (fig. 3.21.3). Meesal bly dit egter baie langer 

aktief as di~ vari die Eupodocarpus-spesies en is deurgaans 

koepelvormig (fig. 3.21.4). Dit is logies as in aanmerking 

geneem word dat die fertiele takkie 20 mm of selfs Ianger 

kan wees en dat groei in die reproduktiewe groeipunt A(n+l) 

geleidelik oor 'n relatief lang periode plaasvind. 

Die volgende is verskille tussen die strobili van die 

Eupodocarpus-soorte en die Afrocarpus-soort op hierdie 

stadium van ontwikkeling. 
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I I 
50~m 

FIGUUR 3.22 Dorsiventrale lengtesnee van gedeeltes van vroulike 
strobili van P. latifoLius met 

1. een fertiele orgaan en 
2. twee fertiele organe. 

b, fertiele orgaan; c, L1 ; f, dorsale area met gevakuoleerde 

selle; p, uniseriale protodermis; v, differensierende 
vaatweefsel 
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EUPODOCARPUS 

1. Generatiewe sytakke is ge

durende die betrokke groei

periode gevorm waartydens 

die vroulike strobili ont-

staan. 

2. A(n+l) 0,3-0,5 mm lank 

voordat fertiele orgaan

primordium gevorm word. 

3. 2 tot 3(4) blare per 

A(n+l). 

4. Apikale meristeem van 

A(n+l) verloor kort na die 

vorming van die fertiele 

eenheid sy identiteit. 

AFROCARPUS 

1. Generatiewe sytakke is 

gedurende 'n vorige 

groeiseisoen gevorm. 

2. A(n+l) 1-1,5 mm lank 

voordat fertiele orgaan

primordium gevorm word. 

3. 8 tot 25 blare per 

A(n+l). 

4. Apika1e meristeem van 

A(n+l) behou aktiwiteit 

oor relatief lang 

periode. 

3.4.3 DIE ONTWIKKELING VAN DIE FERTIELE ORGAAN 

Die verloop van die ontwikkeling van die fertiele orgaan 

stem aanvanklik by al vier die ondersoekte soorte tot so 'n 

mate ooreen dat dit vir die vier soorte saam bespreek word. 

Die fertiele orgaan-primordium bestaan aanvanklik uit 'n 

groep ongeveer eenvormige meristematiese selle (fige 3.16.1 

& 3, p.65; 3.21.3, p.73) met digte sitoplasma en groot 

kerne. 'n Uniseriale protodermis (fig. 3.22) is deurgaans 

onderskeibaar. Aan die dorsale kant (kyk fig. 3.2, p.l3) 

van die primordium word die buitenste 8 tot 10 lae selle meer 

gevakuoleerd as die aan die ventrale kant (fig. 3.22). Die 

sentrale deel van die primordium groei effens vinniger in 

die lengte as in die breedte. Vaatweefsel is reeds in die 

basis aan die dorsale kant gedifferensieer en loop op tot 

ongeveer helfte van die hoogte van die primordium. Selle 

aan die ventrale kant het digter sitoplasma en groter kerne 
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FIGUUR 3.23 Dorsiventrale mediane lengtesnee van 'n gedeelte van die 
fertiele orgaan van P. henkeZii om die ontstaan van die 
epimatium (sensu stricto) (Es), integument en nusellus (N) 
aan te toon. Periklinale delings (Pd) word in die sub
dermale laag gevorm voor antiklinale delings (Ad) in die 
protodermis. 
Ib, integument-deel bokant nusellus; 
Io, integument-deel onderkant nusellus; 
Mm, megaspoormoedersel 
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as die aan die dorsa1e kant en meristematiese aktiwiteit 

neem dus minstens tyde1ik aan die dorsal~ kant af. Diffe

rensiasie van vaatweefsel in die pedunkel en strobilus

blare (fig. 3.14.4, p.61) en fertiele sytakkie (fig. 3.21.4) 

neem reeds 'n aanvang. 

3.4.3.1 ONTSTAAN EN ONTWIKKELING VAN DIE INTEGUMENT EN 

EPIMATIUM (SENSU STRICTO) 

Die eerste aanduiding van ontwikkeling is 'n uitstulping wat 

aan die bo-ventrale kant van die primordium ontstaan. Dit 

verteenwoordig die aanvang van groei van die epimatium 

(sensu stricto). Groei begin deur periklinale delings in 

die subdermale laag en antiklinale delings in die protoder-

mis volg (fige 3.23; 3.24) om tred te hou met die ontwik-

kelende struktuur. Die epimatium (sensu stricto) is dus 

van subdermale oorsprong. 

Die nusellus is herkenbaar as 'n koepelvormige struktuur aan 

die ventrale kant van die fertiele orgaan-primordium (fig. 

3.23). Onmiddel1ik na die inisiasie van die epimatium 

(sensu stricto) begin groei in die integument. Die enke1e 

integument verskyn by die Eupodocarpus-spesies in baie ge

va11e effens vroeer aan die bokant van die nuse1lus as aan 

die onderkant (fig. 3.23) Bf dit kan aan beide kante gelyk

tydig ontstaan soos meesal by P. faZcatus p1aasvind (fig. 

3.27.2, p.86). Die deel van die integument wat by inisiasie 

naaste aan die epimatium (sensu stricto) le, of die dee1 aan 

die bokant van die nusel1us, word die 'boonste' dee1 van die 

integument genoem en die deel naaste aan die fertie1e orgaan

steel of wat by inisiasie aan die onderkant van die nusellus 

le word die 'onderste' deel van die integument genoem. Die 

tydverloop tussen inisiasie van die twee dele is baie kort 

en die integument vorm feitlik gelyktydig 'n sirkelvormige 

rif rondom die nusellus. Dit is in teenstelling met die 

integument van Torreya wat in volwassenheid 'agter' die 

nusellus hoog uitgegroei is en 'voor' nie hoer as die 
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nusellus-kap strek nie (Kemp, 1959). 

Die eerste aanduiding van die ontstaan van die integument 

periklinale delings in die subdermale laag (fig. 3.23). 

Die integument is dus van subdermale oorsprong. Soms is 

diagonale seldelings of vergroting en effense uitstulping 

1S 

van een of twee protodermiselle waargeneem. Dit kon daar-

toe aanleiding gee dat gemeen word dat die integument van 

dermale oorsprong is. (Vergelyk byvoorbeeld die ontstaan 

van die binneste integument van Lilium en Lactoris~ Bouman, 

1974, fige 22 en 28,2). Antiklinale delings in die sub

dermale lae gaan egter altyd vergroting van protodermale 

selle vooraf en die tipiese tweelagige 'sig-sag' seldelings

patroon wat by 'n integument van dermale oorsprong vorm, is 
.. . 

n~e waargeneem n~e. 

Uit die wyse waarop dit gevorm word kan afgelei word dat die 

integument van die Gymnospermae (of in elk geval di~ van 

Podocarpus) moontlik homoloog is aan die buitenste integu-

ment van die Angiospermae. Dit stryk met die gevolgtrekking 

waartoe Meeuse & Bouman (1974) gekom het. 

Die binneste integument (II) van die Angiospermae is deur

gaans van dermale oorsprong terwyl die buitenste integument 

(OI) dikwels subdermaal ontstaan soos byvoo~beeld by die 

Polycarpicae (Magnolia~ de Boer & Bouman, 1972; Bouman, 

1974). Die OI kan egter ook van dermale oorsprong wees, 

soos byvoorbeeld by Lactoris (Bouman, 1971a) en Beta (Esau, 

1977). 

Meeuse en Bouman bet belangrike navorsing in verband met die 

Angiospermae-blo~ gedoen, veral met betrekking tot die saad

knop en integumente (Bor & Bouman, 1974; Bouman, 197la en 

b; Bouman, 1975; de Boer & Bouman, 1972 en 1974; Meeuse & 

Bouman, 1974 en Meeuse, 1963, 1966 en 1974). Hulle kom 

tot die gevo1gtrekking dat van die twee integumente die OI 

die oorspronklike een is en homoloog is aan die enigste 
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integument van die Gymnospermae (Meeuse & Bouman, 1974). 

Hulle grond hul gevolgtrekking hoofsaaklik op paleobotaniese 

gegewens. Hulle argumenteer ook dat die OI gewoonlik beter 

ontwikkel is as die II by die Angiospermae, aangesien laas

genoemde gewoonlik platgedruk en papieragtig dun is, terwyl 

eersgenoemde dikwels in 'n sarko- en sklerotesta onderskei 

word wat 'n ontwikkeling en aanpassing van die funksie van 

die testa by 'n zoochore sisteem van saadverspreiding ver

teenwoordig. 

By Podocarpus sou hierdie argument oak minstens vir P. falca-

tus standhou. Die vlesige, sappige gedeelte van die vol-

wasse "saad" word gevorm deur die epimatium (sensu lata) en 

die sarkatesta. Die harde, steenagtige deel van die saad 

is die sklerotesta (kyk p.119). 

Verdere argumente ten gunste van die homologie van die OI 

met die enigste integument van die Gymnospermae is die 

volgende:-

1. Die OI van die Angiospermae 1s dikwels gelab sacs by die 

saadknap van die Pteridospermae. Die integument van 

Podocarpus is ook apikaal gelab (fig. 3.8.17, p.49). 

2. Die OI van die Angiospermae is gewoonlik van vaatweefsel 

voarsien, terwyl die II in 'n bi-tegmies~ saadknop byna 

nooit so vaorsien is nie. Die enkele integument van die 

meer primitiewe Coniferales is ook van vaatweefsel voor-

sien. By die Suid-Afrikaanse Podocarpus-soorte is die 

integument van saadknoppe van P. falcatus, wat oak die 

primitiefste van die vier soorte blyk te wees, sterk ge-

vaskulariseerd. Pro-kambiumagtige parenchiemweefsel wat 

moontlik transfusieweefsel verteenwoordig dring die in

tegument van die Eupodocarpus-soorte binne (kyk ook bladsy 

159), asook gedifferensieerde vaatweefsel, alhoewel slegs 

in die chalasale area. 
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FIGUUR 3.24 Dorsiventrale, mediane lengtesnee van 'n gedeelte van 
die fertiele orgaan van P. henkelii om die groei van 
die integument aan die bokant (lb) van die nusellus (N) 
aan te toon. 

Ad, antiklinale deling; 
Pd, periklinale deling 

Es, epimatium (sensu strietoJ; 
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Saver vasgestel kon word, word in die literatuur geen defi

nitiewe inligting verskaf oor die ontstaan van integumente 

by ander Coniferales nie. Uit tekeninge van ontwikkelende 

saadknoppe van Torreya (Kemp, 1959) lyk dit asof die integu

ment op 'n soortgelyke wys.e as di€ van Podocarpus ontstaan. 

Uit tekeninge van Singh (1961b) word afgelei dat die integu

ment van Cephalotaxus ook multiseriaal is soos di~ van 

Podocarpus, maar die mikropilere punt van die integument in 

een van sy tekeninge lyk asof dit biseriaal is en moontlik 

van dermale oorsprong kan wee~, maar dit is onseker. Die 

punt van die integument van ouer saadknoppe van Podooarpus 

is ook epidermaal van oorsprong. 

Aanvanklik neem gewoonlik drie selle aan die vorming van die 

integument deel, maar as gevolg van interkalere groei neem 

meer selle gaandeweg daaraan deel (fige 3.24; 3.25.1; 

3.26) totdat die integument van 'n saadknop soos die uit-

gebeeld in fig. 3.25.2 van 5 tot 10 sellae breed is. Die 

mikropilum is dan nog wyd oop. 

Op hierdie stadium groei die epimatium (sensu stricto) van 

die Eupodocarpus-spesies (fig. 3.25) effens stadiger, en 

die van P. faloatus (fig. 3.27.2) effens vinniger as die 

boonste deel van die integument. 

Die epimatium (sensu stricto) groei, soos die integument, 

hoofsaaklik deur middel ~an 'n basiese interkalere meristeem 

sodat rye parallelverlopende selle gevorm word (fig. 3.25.2). 

3.4.3.2 ONTSTAAN EN ONTWIKKELING VAN DIE NUSELLUS 

Die nusellus is die eerste keer herkenbaar as 'n koepel

vormige struktuur aan_die ventrale kant van die fertiele 

· (f" 3 23 p 77) na inisiasie van die orgaan-primord1um 1g. · , • 

epimatium (sensu stricto) en integument. 

lg van periklinale Groei vind uit die staanspoor as gevo 

d . en die subdermale lae plaas delings in die proto erm1s 
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100om 

FIGUUR 3.25 Dorsiventrale mediane lengtesnee van fertiele organe van 
P. henketii om groei van die integument aan te toon . 

Ap , apikul us ; Es, epima tium (sensu stricto); 
Ib , integument- dee! bokant nusellus; Io, integument- dee! 
onderkant nusellus 
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FIGUUR 3.26 Dorsiventrale mediane lengtesnee van gedeeltes van saad
knoppe van P. henkelii om die groei van die nusellus (N) 
aan te toon. 

Ib, boonste integument-dee!; Mm, megaspoormoedersel; 
Pd, periklinale deling 
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(fig. 3.26.1-3). Die dista1e punt van die nuselluskap 

ontwikke1 op hierdie wyse uit die protodermis. 

Se1de1ings vorm in 'n ring soos om die omtrek van 'n bal 

(fig. 3.27.1, p.86). 

basis (fig. 3.26.2-3) 

Die rye kambiumagtige selle aan die 

en kante (fig. 3.27.1) van die 

nusellus herinner aan die kambiumagtige oorgangsone wat aan

getref word in die vegetatiewe stingelgroeipunt van Pinus 

stPobus (Esau, 1977) en Ephedra attissima (Foster & Gifford, 

1974). 

By die nusel1us van Podocarpus loop die rye kambiumagtige 

selle feitlik in 'n kring aanmekaar (fig. 3.26.2) en dit is 

klaarblyklik dat hier 'n struktuur, naam1ik 'n megasporan

gium (kyk ook Meeuse, 1974), besig is om te ontwikkel, wat 

tesame met die integument op die dorsale deel van A(n+2) 

gedra word. 

3.4.3.3 ONTSTAAN VAN DIE MEGASPOORMOEDERSEL 

By die EupodocaPpus-spesies is die megaspoormoedersel (Mm) 

(of ginospoormoedersel van Doyle, 1953) op die vroegste 

herkenbaar as 'n derivaat van die sub-hipoderma1e laag van 

die nusellus (fige 3.26.2; 3.28). Die selle direk random 

d i e Mm v e r ski 1 n i e o p mer k 1 i k van d i e and e r .. nus e 11 us s e 11 e 

ni e. 'n Enke1e nusellussel tree dus as argesporiumsel 

op. 

Periklinale delings vind in die nusel1us-protodermis asook 

in die subdermale 1ae p1aas voordat die Mm differensieer 

(fig. 3.26.1) sodat wanneer dit onderskeibaar word, dit 

reeds vyf sellae diep in die nusellus le (fige 3.26.2; 

3.28, p.87). 
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FIGUUR 3.27 Gedeeltes van fertiele organe van P. falcatus. 
1. Dorsiventrale, tangensiale lengtesnee 
2. Dorsiventrale, mediane lengtesnee 
a, argesporiumweefsel; Cc, kambiumagtige weefsel; 
Es, epimatium (sensu stricto); Ib, boonste integument
deel; Io, onderste integument-deel; Mm, megaspoor
moedersel; N, nusellus 
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FIGUUR 3.28 'n Mediane lengtesnee van 'n nusellussegment 

van P. henkeZii om die ontstaan van die mega-

spoormoedersel (Mm) aan te toon. 

a & a
1

, nusellus-protodermissel en derivaat; 

b & h 1 , hipodermissel en derivaat; 

c & Mm, sub-hipodermissel en derivaat; 

Ne, nusellus-protodermis 
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Die Mm differensieer sander dat ' ·-n par1etale sel, wat oor-

eenstem met die wat soms by die Angiospermae ontstaan 

(Davis, 1966; Steyn, 1973) gevorm word. 

By P. falcatus vergroot 'n groep van 10 tot 12 selle, wat 

ongeveer vyf sellae diep in die nusellus 1g, effens. Dit 

is die argesporiumweefsel waarvan die selle van die ander 

nusel1usse11e onderskei word aan hulle digter sitop1asma 

(fig. 3.27.2). Die voorkoms van die argesporiumweefse1 

stem ooreen met die van Podocarpus andinus (Looby & Doyle, 

1944a), P. gracilior (Konar & Oberoi, 1969a), Dacrydium 

bidwiZZii (Quinn, 1966) en Juniperus (Brunkerer, 1973), al

hoewel dit by al die 1aasgenoemde soorte in 'n veel later 

stadium van ontwikke1ing beskryf is as die wat gedurende 

hierdie studie gevind is. 

Een van die se11e ongeveer in die midde1 van die groep ver

groot sander se1de1ing, ontwikkel 'n groot kern met twee 

duide1ike nuk1eo1i (fig. 3.27.2) en is die Mm. Die ander 

se1le van die argesporium ondergaan se1de1ings wat waarskyn-

1ik mitoties is, sodat rye van 2 tot 4 se11e rondom die Mm 

gevorm word. 

Omdat daar n6g by die Eupodocarpus-soorte n6g by P. falcatus 

'n ware parieta1e se1 gevorm word sou die nuse1lus vo1gens 

die definisie van Davis (1966), as tenuinuse1laat beskryf 

kon word, maar aangesien 'n re1atief bree nuse1luskap ont

wikke1, kan dit volgens die definisie van Esau (1977), as 

krassinusel1aat beskryf word. By Podocarpus is die bree 

nuse11us egter nie van 'n pari~tale sel afkomstig nie, maar 

van periklinale delings van die nusellus-protodermis en 

subdermale lae. Boyle & Doyle (1953) se: "One cell 

differentiates from its fellows as the single gynospore 

mother cell which becomes more deeply buried by the con

tinued periclinal divisions of the outer layer and probably 

also of cells cut off from it." Sou dit so wees kon die 

nusellus krassinusellaat wees, maar daar is geen werklike 
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bewyse daarvoor nie. Die nusellus van Podoca~pus is dus 
pseudokrassinusellaat 'n t · ' erm wat deur Schnarf (1929) en 
weer deur Davis (1966) gebruik word. Daar moet egter in 
gedagte gehou word dat by die Angiospermae die afwesigheid 

van 'n pari~tale sel vir die klassifikasie van die nusellus 

belangriker is as die aanwesigheid van 'n meerlagige nusel-

luskap. Of so 'n klassifikasie vir die Gymnospermae, of 

in elk geval vir die Coniferales, van belang is, is 'n ope 

vraag. 

So ver vasgestel kon word, differensieer die Mm by feitlik 

alle Coniferales direk uit 'n nusellussel. By Cephalotaxus 

drupacea (Singh~ 196lb) word blykbaar een ry hipodermale 

argesporiumselle gevorm wat elk oorsprong gee aan 'n Mm en 

parietale sel, maar die foto's wat gepubliseer is oortuig 

' n me n s n i e . F a v r e- D u char t r e ( 1 9 5 7 ) me e n o o k d a t d i e Mm 

by hierdie soort direk uit die nusellus differensieer. 

Wat die posisie betref waar die Mm differensieer, is d.aar in 

die literatuur vir Coniferales min spesifieke inligting. 

Dit word gewoonlik slegs as "deepseated" beskryf, byvoorbeeld 

deur Maheshwari en Singh (1967) vir die Pinaceae, Cupressaceae 

en Podocarpaceae, en ook deur Boyle & Doyle (1953), Lawson 

(1923), Looby & Doyle (1942) en Quinn (1964 en 1965), terwyl 

byvoorbeeld Elliott (1950 

& Van der Schijff (1971) 

en 1951) en Coertze, Schweickerdt 

nie die posisie meld nie. By 

sommige p1ante differensieer meer as een Mm soos by Juniperus 

(Brunkener, 1973), Sequoia (Looby & Doyle, 1942) en Callitris 

(Baird, 1953). Ook by P. henkeZii is twee megaspoormoeder-

selle gevind wat direk langsmekaar differensieer, maar dit 

is 'n uitsondering. 

3.4.4 VERDERE ONTWIKKELING VAN DIE VROULIKE STROBILUS 

3.4.4.1 ORGANOGRAFIE - VOOR BESTUIWING 

Ongeveer drie we~e na die strobilus-primordia van die 

 
 
 

 

©©  UUnniivveerrssiittyy  ooff  PPrreettoorriiaa  

 



90 

FIGUUR 3.29 Uitwendige aansig van vroulike strobili van 
1-2. P. henkelii~ en 

3. P. falcatus. 
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Eupodocarpus-spesies die eerste keer waargeneem is, begin 

die buitenste katafille en oudste vegetatiewe blare van die 

generatiewe stingelgroeipunte oopvou (fig. 3.4.2, p.37) so

dat die ontwikkelende strobili van buite sigbaar word. 

Ten tye van die aanvang van ontwikkeling in die fertiele 

orgaan by P. henkelii en P. Zatifolius is L
1 

en Lz dig teen-

mekaar toegevou (fl.·ge 3 8 13-14 & 16 50 3 9 12· • • ' p. ; • • , 

3. 14; 3.29.1). La is deurgaans aan die posterior kant van 

die strobilus gelee en is binne die eerste twee blare toege-

vou. Dit neem selde 'n tipiese blaarvorm aan en mag, soos 

ook in sommige gevalle L
3

, soos 'n regop kegel daar uitsien 

sender 'n tipiese lamina (fig. 3.9.13a
1 

& 13d, p.51). Dit 

is dan ook in sommige gevalle moeilik om uitwendig tussen 

La of L3 en die groeipunt van die strobilus te onderskei. 

Die lamina van L1 en L 2 wat relatief korter en bre~r is as 

die van die vegetatiewe blare en meer soos katafille daar 

uitsien, vou geleidelik oop sodat die ontwikkelende fertiele 

eenheid van buite sigbaar word (fige 3.8.18-19; 3.29.1-2). 

By P. eZongatus (fig. 3.7.12-14) vou L1 en L 2 nie so dig oor

mekaar nie sodat die ontwikkelende fertie1e orgaan vroeer in 

die strobilus-ontwikkeling van buite sigbaar is. Die fer-

tiele takkie van P. falcatus groei geleidelik uit (fig. 

3.20.10, p.71), sodat dit ongeveer 3 mm lank is net voor be

stuiwing plaasvind. Die groeipunt van A(n+l) bet gewoonlik 

'n ho~ koepel sodat dit soms byna so hoog is as die fertiele 

orgaan (fig. 3.20.lla
11

). 

Die integument het verskyn as 'n vliesagtige, silindervormige, 

gelobde struktuur rondom die nuse1lus. Die epimatium (sensu 

Zato) bedek die saadknop aan die dorsale kant en groei steeds 

aan die vertrale kant as 'n kappie wat onder oop is en oop 

b1y. Die fertie1e orgaan groei geleidelik om, om 'n posi-

sie in te neem waar die mikropilum na onder wys (fige 

3.7.16 & 19; 3.8.20; 3.9.14; 3.20.13). 
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FIGUUR 3.30 Uitwendige aansig van die vroulike strobili van 
1- 2. P. faZeatus~ en 3- 4. P. ZatifoZius tydens bestuiwi ng . 
1 & 3. een fertiele or gaan; 2 & 4. twee fert iele organe. 

a, A(n+l); b, fertiele orgaan ; Pe , pedunkel ; 
Po, podokarpium 
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Voor bestuiwing plaasvind is d1"e saadknop dus feitlik ana-

troop alhoewe1 die draaiing nie voltooi is nie. Die mikro-
pilum i d 1 · s wy oop, ver eng1ng het in die fertiele takkie 

(fig~ 3.20.12; 3.30.1), en in die pedunke1 plaasgevind en 

verbreding van die blaarbasisse dui die begin van die podo-

karpium aan (fige 3.7.15; 3.8.19; 3.9.13). 

3.4.4.2 ORGANOGRAFIE- TYDENS BESTUIWING 

Tydens bestuiwing (fige 3.7.19-21; 3.8.19-20; 3.9.14-17; 

3.20.14-17; 3.30), het die fertiele orgaan tot so 'n mate 

in grootte toegeneem dat dit nie meer deur omringende skut-

blare bedek is nie. Die fertiele orgaan van P. elongatus 

en P. latifolius 1s ongeveer 4 mrn hoog, die van P. henkelii 

ongeveer 5 rnrn en die van P. falcatus ongeveer 3 mrn. Die 

podokarpiurn lS duidelik van die pedunkel te onderskei. By 

P. falcatus lS vergroeiing van die fertiele orgaan met 1 1 
grater as by die Eupodocarpus-spesies en verbreding het in 

hierdie deel sowel as in die apikale deel van A(n+l) inge-

tree. Die blare op die fertiele takkie vou oop (fig. 

3.30.1-2). 

By die meeste strobili wys die abaksiale kante van die 

distale twee of drie blare (La en Lb) na die ventrale kant 

van die fertiele orgaan (fige 3.20.13 & 18; 3.29.3). Die 

blare van ongeveer die middel tot die distale punt van 

sekere van die fertiele takkies stem uitwendig en inwendig 

morfologies met vegetatiewe blare ooreen (fig. 3.30.2) of 

al die blare mag kart lamina's he en soos skutblare daar uit-

slen. 

3.4.4.3 ANATOMIE- VOOR BESTUIWING 

Na inisiasie van die verskillende strukture van die fertiele 

orgaan, neem die hele strobilus toe in grootte, meesal as 

gevolg van latera1e meristeme wat op verskil1ende posisies 

1 . · In fl·ge 3.31.2, 9 & 12, word mediane geloka lseer 1s. 
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FIGUUR 3.31 Lyndiagramme van dorsiventrale mediane lengtesnee 

van vroulike strobili en fertiele organe van 

1.-6. P. latifolius~ 7.-9. P. elongatus, 10.-11. 

P. henkelii~ 12.-15. P. falaatus. 

Stippellyn in 9 dui omvang van strobilus-groei-

punt aan. In 2. verwys w,x,y,z onderskeidelik 

na fige 3.32.1, 3.33.1&2 en 3.34.3. 

Ap, apikulus; a, A(n+l); b, A(n+2); c, 1
1

; 

Fo, 

Fu, 

e, La; Es, epimatium (sensu stricto); 

fertiele orgaan; 

fertiele eenheid; 

Fos, fertiele orgaan-steel; 

Fus, fertiele eenheid-

steel; g, vroulike gametofiet; I, integument; 

Mm, megaspoorrnoedersel; Pe, pedunkel; Po, 

podokarpiurn; Rc, harpuiskanaal; v, vaatweefsel 
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FIGUUR 3.32 Dorsiventrale, rnediane lengtesnee van segrnente van vroulike 
strobili van P. latifolius om 
1. ribmeristeern (RM) in die pedunkel (w in fig. 3.31.2) en 
2. afsnydingsweet"sel (A) by die oorgang tussen pedunkel (Pe) 
en podokarpiurn (Po) aan te toon. 
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FIGUUR 3 .33 Dorsiventrale, mediane lengtesnee van segmente van 'n 
vroulike strobilus van P. latifolius. 
1. Gedeelte van die podokarpium (x in fig . 3.31 . 2) om 

ribmeristeem (RM) en perik1i na1e se1dings (Pd) in die 
sub-epiderma1e lae aan te toon. 

2. Strobilus- groeipunt (y van fig. 3.31.2). 

H, hipodermis; Pd , perik1inale deling ; 
RM, ribmeristeem ; V, vaatweefsel 
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lengtesnee van vroulike strobili in 'n stadium kort voor be

stuiwing plaasvind, geillustreer. 

Die pedunkel van die Eupodocarpus-spesies, asook die fer

tiele takkie van P. falcatus bestaan, afgesien van die vaat

bondels wat dit deurkruis, feitlik deurgaans uit dunwandige 

byna reghoekige parenchiemselle met klein intersellulere 

ruimtes en duidelike kerne (fig. 3.32.1, wat gedeelte w 

van fig. 3.31.2 verteenwoordig). Antiklinale seldelings 

vind plaas om aan rye parallel verlopende selle oorsprong te 

gee. Deur hierdie ribmeristeem neem die pedunkel tot 'n 

grater mate in lengte as in breedte toe. Die pedunkel van 

P. elongatus en P. latifolius groei in die meeste strobili 

langer uit as die van P. henkelii. Aan die distale punt 

van die pedunkel van P. elongatus en P. latifolius op die 

grens met die podokarpium kom dunwandige parenchimatiese af

snydingsweefsel voor (fig. 3.32.2). In die ryp 'sade' breek 

die pedunkel ook bier maklik van die podokarpium af, alhoewel 

die sade gewoonlik van die borne afval steeds met die pedunkel 

vasgeheg. By P. henkelii is die weefsel nie waargeneem nie 

en in die ryp 'saad' breek die kort pedunkel ook nie van die 

relatief klein podokarpium af nie. 

Die podokarpium (fig. 3.33.1, gedeelte x van fig. 3.31.2) 

bestaan afgesien van die vaatweefsel uit dunwandige 

parenchiemselle wat effens grater is as die van die pedunkel. 

Deur middel van antiklinale seldelings neem die podokarpium 

in lengte toe, en deur middel van periklinale delings in 

breedte, maar die selle le nie deurgaans in parallele rye 

soos in die pedunkel nie. 

Die groeipunt van die strobilus verloor reeds op hierdie 

vroee stadium by die E~podoaarpus-spesies sy meristematiese 

aktiwiteit. 'n Hipodermis differensieer waarin gaandeweg 

looistowwe neergele word en alle tekens van meristematiese 

· d n (f 1·g 3 33 2 gedeelte y van fig. 3.31.2). so na s 1 e ve r wy . • • , 
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1
100A.Jm
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FIGUUR 3.34 Dorsiventrale, mediane lengtesnee van die fertiele organe 
van 1. P. etongatus, 2. P. henkelii, 3. P. Zatifolius 
(z van fig. 3.31.2) en 4. P. falcatus. 

Ap, apikulus; a, A(n+l); b, A(n+2); c, 11 ; Es, epimatium 
(sensu stricto); Ib, boonste integument-dee!; 
Io, onderste integument-dee!; N, nusellus; 
T, tapetumweefsel 
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FIGUUR 3.20 Fertiele sytakke, vegetatiewe sytak en vroulike 

strobili van P. falcatus 

1. Fertiele sytak voor verlenging plaasvind. 

2. Soos 1 met katafille verwyder. 

3. Vegetatiewe sytak voor verlenging plaasvind, 

met katafille verwyder. 

4-9, 11, 13, 14-23. Opeenvolgende ontwikkeling-

stadia van die vroulike strobilus. 

tekeningnommer 1s 

By elke 

a anterior; b posterior en c ventrale aansig, 

lla 1 & lla 11 anterior aansig, met meer blare 

verwyder as in 11a; llb
1 

vergroting van llb. 

10. Fertiele sytak na verlenging 'n aanvang ge-

neem het. Fertiele organe soos in 11 uitge-

beeld, is van so 'n sytak versamel. 

12. Fertiele sytak met fertiele orgaan wat in 13 

uitgebeeld is. 

a, A(n+l); b, A(n+2); 

E, epimatium; 

c, L1 ; d, L 2 ; e, La; 

Fo, fertiele orgaan; 

I, integument; N, nuse11us 

4-9, lla11 , llb, llc: skaal x; 

11a 1 , llb, 12-17: skaal y; 

18-23: skaal z 

1-3, 10-lla, 
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FIGUUR 3.21 Die distale punt van fertie1e sytakkies van P. faZaatus 
1-2. UitweQdige aansig. 
3-4. Dorsiventrale lengtesnee. 

a, A(n+l); 

e, L 
a 

b, fertiele orgaan-primordium; c, L1 ; 
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gemiddeld 0,25 mm breed en 0,2 mm hoog. Aanvanklik is die 

koepel van A(n+l) ongeveer so hoog as die primordia van L
1

, 

L 2 en/of La (fig. 3.20.4-5). Die blare groei egter uit en 

buig oar die apikale meristeem (fig. 3.20.6). 

Die verskillende meristematiese sones in die reproduktiewe 

en vegetatiewe of generatiewe groeipunte stem basies met 

mekaar ooreen, behalwe dat die sentrale moederselsone van 

die reproduktiewe groeipunt groter is as die by die vegeta

tiewe groeipunt en dat apikale inisiaalselle nie by eersge

noemde onderskei kan word nie, soos ook die geval is by die 

Eupodocarpus-spesies (vergelyk fige 3.18.4 en 3.6.2, p.42). 

Die fertiele orgaan-primordium ontstaan in die oksel van L
1 

(fige 3.20.7;en 3.21) effens hoer open is dus tot 'n groter 

mate met die fertiele skutblaar vergroei (fig. 3.21.3) as 

by die E~podocarpus-spesies. Daar ontstaan gewoonlik min-

stens een b1aar wat jonger is as L1 , naam1ik La (fige 

3.20.8-13; 3.21.2). Die ontwikkelende fertiele orgaan-

primordium druk in sommige gevalle die groeipunt van A(n+l) 

na die kant (fig. 3.21.3). Meesal bly dit egter baie langer 

aktief as di~ vari die Eupodocarpus-spesies en is deurgaans 

koepelvormig (fig. 3.21.4). Dit is logies as in aanmerking 

geneem word dat die fertiele takkie 20 mm of selfs Ianger 

kan wees en dat groei in die reproduktiewe groeipunt A(n+l) 

geleidelik oor 'n relatief lang periode plaasvind. 

Die volgende is verskille tussen die strobili van die 

Eupodocarpus-soorte en die Afrocarpus-soort op hierdie 

stadium van ontwikkeling. 
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FIGUUR 3.22 Dorsiventrale lengtesnee van gedeeltes van vroulike 
strobili van P. latifoLius met 

1. een fertiele orgaan en 
2. twee fertiele organe. 

b, fertiele orgaan; c, L1 ; f, dorsale area met gevakuoleerde 

selle; p, uniseriale protodermis; v, differensierende 
vaatweefsel 
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EUPODOCARPUS 

1. Generatiewe sytakke is ge

durende die betrokke groei

periode gevorm waartydens 

die vroulike strobili ont-

staan. 

2. A(n+l) 0,3-0,5 mm lank 

voordat fertiele orgaan

primordium gevorm word. 

3. 2 tot 3(4) blare per 

A(n+l). 

4. Apikale meristeem van 

A(n+l) verloor kort na die 

vorming van die fertiele 

eenheid sy identiteit. 

AFROCARPUS 

1. Generatiewe sytakke is 

gedurende 'n vorige 

groeiseisoen gevorm. 

2. A(n+l) 1-1,5 mm lank 

voordat fertiele orgaan

primordium gevorm word. 

3. 8 tot 25 blare per 

A(n+l). 

4. Apika1e meristeem van 

A(n+l) behou aktiwiteit 

oor relatief lang 

periode. 

3.4.3 DIE ONTWIKKELING VAN DIE FERTIELE ORGAAN 

Die verloop van die ontwikkeling van die fertiele orgaan 

stem aanvanklik by al vier die ondersoekte soorte tot so 'n 

mate ooreen dat dit vir die vier soorte saam bespreek word. 

Die fertiele orgaan-primordium bestaan aanvanklik uit 'n 

groep ongeveer eenvormige meristematiese selle (fige 3.16.1 

& 3, p.65; 3.21.3, p.73) met digte sitoplasma en groot 

kerne. 'n Uniseriale protodermis (fig. 3.22) is deurgaans 

onderskeibaar. Aan die dorsale kant (kyk fig. 3.2, p.l3) 

van die primordium word die buitenste 8 tot 10 lae selle meer 

gevakuoleerd as die aan die ventrale kant (fig. 3.22). Die 

sentrale deel van die primordium groei effens vinniger in 

die lengte as in die breedte. Vaatweefsel is reeds in die 

basis aan die dorsale kant gedifferensieer en loop op tot 

ongeveer helfte van die hoogte van die primordium. Selle 

aan die ventrale kant het digter sitoplasma en groter kerne 
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FIGUUR 3.23 Dorsiventrale mediane lengtesnee van 'n gedeelte van die 
fertiele orgaan van P. henkeZii om die ontstaan van die 
epimatium (sensu stricto) (Es), integument en nusellus (N) 
aan te toon. Periklinale delings (Pd) word in die sub
dermale laag gevorm voor antiklinale delings (Ad) in die 
protodermis. 
Ib, integument-deel bokant nusellus; 
Io, integument-deel onderkant nusellus; 
Mm, megaspoormoedersel 
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as die aan die dorsa1e kant en meristematiese aktiwiteit 

neem dus minstens tyde1ik aan die dorsal~ kant af. Diffe

rensiasie van vaatweefsel in die pedunkel en strobilus

blare (fig. 3.14.4, p.61) en fertiele sytakkie (fig. 3.21.4) 

neem reeds 'n aanvang. 

3.4.3.1 ONTSTAAN EN ONTWIKKELING VAN DIE INTEGUMENT EN 

EPIMATIUM (SENSU STRICTO) 

Die eerste aanduiding van ontwikkeling is 'n uitstulping wat 

aan die bo-ventrale kant van die primordium ontstaan. Dit 

verteenwoordig die aanvang van groei van die epimatium 

(sensu stricto). Groei begin deur periklinale delings in 

die subdermale laag en antiklinale delings in die protoder-

mis volg (fige 3.23; 3.24) om tred te hou met die ontwik-

kelende struktuur. Die epimatium (sensu stricto) is dus 

van subdermale oorsprong. 

Die nusellus is herkenbaar as 'n koepelvormige struktuur aan 

die ventrale kant van die fertiele orgaan-primordium (fig. 

3.23). Onmiddel1ik na die inisiasie van die epimatium 

(sensu stricto) begin groei in die integument. Die enke1e 

integument verskyn by die Eupodocarpus-spesies in baie ge

va11e effens vroeer aan die bokant van die nuse1lus as aan 

die onderkant (fig. 3.23) Bf dit kan aan beide kante gelyk

tydig ontstaan soos meesal by P. faZcatus p1aasvind (fig. 

3.27.2, p.86). Die deel van die integument wat by inisiasie 

naaste aan die epimatium (sensu stricto) le, of die dee1 aan 

die bokant van die nusel1us, word die 'boonste' dee1 van die 

integument genoem en die deel naaste aan die fertie1e orgaan

steel of wat by inisiasie aan die onderkant van die nusellus 

le word die 'onderste' deel van die integument genoem. Die 

tydverloop tussen inisiasie van die twee dele is baie kort 

en die integument vorm feitlik gelyktydig 'n sirkelvormige 

rif rondom die nusellus. Dit is in teenstelling met die 

integument van Torreya wat in volwassenheid 'agter' die 

nusellus hoog uitgegroei is en 'voor' nie hoer as die 
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nusellus-kap strek nie (Kemp, 1959). 

Die eerste aanduiding van die ontstaan van die integument 

periklinale delings in die subdermale laag (fig. 3.23). 

Die integument is dus van subdermale oorsprong. Soms is 

diagonale seldelings of vergroting en effense uitstulping 

1S 

van een of twee protodermiselle waargeneem. Dit kon daar-

toe aanleiding gee dat gemeen word dat die integument van 

dermale oorsprong is. (Vergelyk byvoorbeeld die ontstaan 

van die binneste integument van Lilium en Lactoris~ Bouman, 

1974, fige 22 en 28,2). Antiklinale delings in die sub

dermale lae gaan egter altyd vergroting van protodermale 

selle vooraf en die tipiese tweelagige 'sig-sag' seldelings

patroon wat by 'n integument van dermale oorsprong vorm, is 
.. . 

n~e waargeneem n~e. 

Uit die wyse waarop dit gevorm word kan afgelei word dat die 

integument van die Gymnospermae (of in elk geval di~ van 

Podocarpus) moontlik homoloog is aan die buitenste integu-

ment van die Angiospermae. Dit stryk met die gevolgtrekking 

waartoe Meeuse & Bouman (1974) gekom het. 

Die binneste integument (II) van die Angiospermae is deur

gaans van dermale oorsprong terwyl die buitenste integument 

(OI) dikwels subdermaal ontstaan soos byvoo~beeld by die 

Polycarpicae (Magnolia~ de Boer & Bouman, 1972; Bouman, 

1974). Die OI kan egter ook van dermale oorsprong wees, 

soos byvoorbeeld by Lactoris (Bouman, 1971a) en Beta (Esau, 

1977). 

Meeuse en Bouman bet belangrike navorsing in verband met die 

Angiospermae-blo~ gedoen, veral met betrekking tot die saad

knop en integumente (Bor & Bouman, 1974; Bouman, 197la en 

b; Bouman, 1975; de Boer & Bouman, 1972 en 1974; Meeuse & 

Bouman, 1974 en Meeuse, 1963, 1966 en 1974). Hulle kom 

tot die gevo1gtrekking dat van die twee integumente die OI 

die oorspronklike een is en homoloog is aan die enigste 
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integument van die Gymnospermae (Meeuse & Bouman, 1974). 

Hulle grond hul gevolgtrekking hoofsaaklik op paleobotaniese 

gegewens. Hulle argumenteer ook dat die OI gewoonlik beter 

ontwikkel is as die II by die Angiospermae, aangesien laas

genoemde gewoonlik platgedruk en papieragtig dun is, terwyl 

eersgenoemde dikwels in 'n sarko- en sklerotesta onderskei 

word wat 'n ontwikkeling en aanpassing van die funksie van 

die testa by 'n zoochore sisteem van saadverspreiding ver

teenwoordig. 

By Podocarpus sou hierdie argument oak minstens vir P. falca-

tus standhou. Die vlesige, sappige gedeelte van die vol-

wasse "saad" word gevorm deur die epimatium (sensu lata) en 

die sarkatesta. Die harde, steenagtige deel van die saad 

is die sklerotesta (kyk p.119). 

Verdere argumente ten gunste van die homologie van die OI 

met die enigste integument van die Gymnospermae is die 

volgende:-

1. Die OI van die Angiospermae 1s dikwels gelab sacs by die 

saadknap van die Pteridospermae. Die integument van 

Podocarpus is ook apikaal gelab (fig. 3.8.17, p.49). 

2. Die OI van die Angiospermae is gewoonlik van vaatweefsel 

voarsien, terwyl die II in 'n bi-tegmies~ saadknop byna 

nooit so vaorsien is nie. Die enkele integument van die 

meer primitiewe Coniferales is ook van vaatweefsel voor-

sien. By die Suid-Afrikaanse Podocarpus-soorte is die 

integument van saadknoppe van P. falcatus, wat oak die 

primitiefste van die vier soorte blyk te wees, sterk ge-

vaskulariseerd. Pro-kambiumagtige parenchiemweefsel wat 

moontlik transfusieweefsel verteenwoordig dring die in

tegument van die Eupodocarpus-soorte binne (kyk ook bladsy 

159), asook gedifferensieerde vaatweefsel, alhoewel slegs 

in die chalasale area. 
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FIGUUR 3.24 Dorsiventrale, mediane lengtesnee van 'n gedeelte van 
die fertiele orgaan van P. henkelii om die groei van 
die integument aan die bokant (lb) van die nusellus (N) 
aan te toon. 

Ad, antiklinale deling; 
Pd, periklinale deling 

Es, epimatium (sensu strietoJ; 
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Saver vasgestel kon word, word in die literatuur geen defi

nitiewe inligting verskaf oor die ontstaan van integumente 

by ander Coniferales nie. Uit tekeninge van ontwikkelende 

saadknoppe van Torreya (Kemp, 1959) lyk dit asof die integu

ment op 'n soortgelyke wys.e as di€ van Podocarpus ontstaan. 

Uit tekeninge van Singh (1961b) word afgelei dat die integu

ment van Cephalotaxus ook multiseriaal is soos di~ van 

Podocarpus, maar die mikropilere punt van die integument in 

een van sy tekeninge lyk asof dit biseriaal is en moontlik 

van dermale oorsprong kan wee~, maar dit is onseker. Die 

punt van die integument van ouer saadknoppe van Podooarpus 

is ook epidermaal van oorsprong. 

Aanvanklik neem gewoonlik drie selle aan die vorming van die 

integument deel, maar as gevolg van interkalere groei neem 

meer selle gaandeweg daaraan deel (fige 3.24; 3.25.1; 

3.26) totdat die integument van 'n saadknop soos die uit-

gebeeld in fig. 3.25.2 van 5 tot 10 sellae breed is. Die 

mikropilum is dan nog wyd oop. 

Op hierdie stadium groei die epimatium (sensu stricto) van 

die Eupodocarpus-spesies (fig. 3.25) effens stadiger, en 

die van P. faloatus (fig. 3.27.2) effens vinniger as die 

boonste deel van die integument. 

Die epimatium (sensu stricto) groei, soos die integument, 

hoofsaaklik deur middel ~an 'n basiese interkalere meristeem 

sodat rye parallelverlopende selle gevorm word (fig. 3.25.2). 

3.4.3.2 ONTSTAAN EN ONTWIKKELING VAN DIE NUSELLUS 

Die nusellus is die eerste keer herkenbaar as 'n koepel

vormige struktuur aan_die ventrale kant van die fertiele 

· (f" 3 23 p 77) na inisiasie van die orgaan-primord1um 1g. · , • 

epimatium (sensu stricto) en integument. 

lg van periklinale Groei vind uit die staanspoor as gevo 

d . en die subdermale lae plaas delings in die proto erm1s 
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100om 

FIGUUR 3.25 Dorsiventrale mediane lengtesnee van fertiele organe van 
P. henketii om groei van die integument aan te toon . 

Ap , apikul us ; Es, epima tium (sensu stricto); 
Ib , integument- dee! bokant nusellus; Io, integument- dee! 
onderkant nusellus 
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FIGUUR 3.26 Dorsiventrale mediane lengtesnee van gedeeltes van saad
knoppe van P. henkelii om die groei van die nusellus (N) 
aan te toon. 

Ib, boonste integument-dee!; Mm, megaspoormoedersel; 
Pd, periklinale deling 
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(fig. 3.26.1-3). Die dista1e punt van die nuselluskap 

ontwikke1 op hierdie wyse uit die protodermis. 

Se1de1ings vorm in 'n ring soos om die omtrek van 'n bal 

(fig. 3.27.1, p.86). 

basis (fig. 3.26.2-3) 

Die rye kambiumagtige selle aan die 

en kante (fig. 3.27.1) van die 

nusellus herinner aan die kambiumagtige oorgangsone wat aan

getref word in die vegetatiewe stingelgroeipunt van Pinus 

stPobus (Esau, 1977) en Ephedra attissima (Foster & Gifford, 

1974). 

By die nusel1us van Podocarpus loop die rye kambiumagtige 

selle feitlik in 'n kring aanmekaar (fig. 3.26.2) en dit is 

klaarblyklik dat hier 'n struktuur, naam1ik 'n megasporan

gium (kyk ook Meeuse, 1974), besig is om te ontwikkel, wat 

tesame met die integument op die dorsale deel van A(n+2) 

gedra word. 

3.4.3.3 ONTSTAAN VAN DIE MEGASPOORMOEDERSEL 

By die EupodocaPpus-spesies is die megaspoormoedersel (Mm) 

(of ginospoormoedersel van Doyle, 1953) op die vroegste 

herkenbaar as 'n derivaat van die sub-hipoderma1e laag van 

die nusellus (fige 3.26.2; 3.28). Die selle direk random 

d i e Mm v e r ski 1 n i e o p mer k 1 i k van d i e and e r .. nus e 11 us s e 11 e 

ni e. 'n Enke1e nusellussel tree dus as argesporiumsel 

op. 

Periklinale delings vind in die nusel1us-protodermis asook 

in die subdermale 1ae p1aas voordat die Mm differensieer 

(fig. 3.26.1) sodat wanneer dit onderskeibaar word, dit 

reeds vyf sellae diep in die nusellus le (fige 3.26.2; 

3.28, p.87). 
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FIGUUR 3.27 Gedeeltes van fertiele organe van P. falcatus. 
1. Dorsiventrale, tangensiale lengtesnee 
2. Dorsiventrale, mediane lengtesnee 
a, argesporiumweefsel; Cc, kambiumagtige weefsel; 
Es, epimatium (sensu stricto); Ib, boonste integument
deel; Io, onderste integument-deel; Mm, megaspoor
moedersel; N, nusellus 
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FIGUUR 3.28 'n Mediane lengtesnee van 'n nusellussegment 

van P. henkeZii om die ontstaan van die mega-

spoormoedersel (Mm) aan te toon. 

a & a
1

, nusellus-protodermissel en derivaat; 

b & h 1 , hipodermissel en derivaat; 

c & Mm, sub-hipodermissel en derivaat; 

Ne, nusellus-protodermis 

 
 
 

 

©©  UUnniivveerrssiittyy  ooff  PPrreettoorriiaa  

 



88 

Die Mm differensieer sander dat ' ·-n par1etale sel, wat oor-

eenstem met die wat soms by die Angiospermae ontstaan 

(Davis, 1966; Steyn, 1973) gevorm word. 

By P. falcatus vergroot 'n groep van 10 tot 12 selle, wat 

ongeveer vyf sellae diep in die nusellus 1g, effens. Dit 

is die argesporiumweefsel waarvan die selle van die ander 

nusel1usse11e onderskei word aan hulle digter sitop1asma 

(fig. 3.27.2). Die voorkoms van die argesporiumweefse1 

stem ooreen met die van Podocarpus andinus (Looby & Doyle, 

1944a), P. gracilior (Konar & Oberoi, 1969a), Dacrydium 

bidwiZZii (Quinn, 1966) en Juniperus (Brunkerer, 1973), al

hoewel dit by al die 1aasgenoemde soorte in 'n veel later 

stadium van ontwikke1ing beskryf is as die wat gedurende 

hierdie studie gevind is. 

Een van die se11e ongeveer in die midde1 van die groep ver

groot sander se1de1ing, ontwikkel 'n groot kern met twee 

duide1ike nuk1eo1i (fig. 3.27.2) en is die Mm. Die ander 

se1le van die argesporium ondergaan se1de1ings wat waarskyn-

1ik mitoties is, sodat rye van 2 tot 4 se11e rondom die Mm 

gevorm word. 

Omdat daar n6g by die Eupodocarpus-soorte n6g by P. falcatus 

'n ware parieta1e se1 gevorm word sou die nuse1lus vo1gens 

die definisie van Davis (1966), as tenuinuse1laat beskryf 

kon word, maar aangesien 'n re1atief bree nuse1luskap ont

wikke1, kan dit volgens die definisie van Esau (1977), as 

krassinusel1aat beskryf word. By Podocarpus is die bree 

nuse11us egter nie van 'n pari~tale sel afkomstig nie, maar 

van periklinale delings van die nusellus-protodermis en 

subdermale lae. Boyle & Doyle (1953) se: "One cell 

differentiates from its fellows as the single gynospore 

mother cell which becomes more deeply buried by the con

tinued periclinal divisions of the outer layer and probably 

also of cells cut off from it." Sou dit so wees kon die 

nusellus krassinusellaat wees, maar daar is geen werklike 
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bewyse daarvoor nie. Die nusellus van Podoca~pus is dus 
pseudokrassinusellaat 'n t · ' erm wat deur Schnarf (1929) en 
weer deur Davis (1966) gebruik word. Daar moet egter in 
gedagte gehou word dat by die Angiospermae die afwesigheid 

van 'n pari~tale sel vir die klassifikasie van die nusellus 

belangriker is as die aanwesigheid van 'n meerlagige nusel-

luskap. Of so 'n klassifikasie vir die Gymnospermae, of 

in elk geval vir die Coniferales, van belang is, is 'n ope 

vraag. 

So ver vasgestel kon word, differensieer die Mm by feitlik 

alle Coniferales direk uit 'n nusellussel. By Cephalotaxus 

drupacea (Singh~ 196lb) word blykbaar een ry hipodermale 

argesporiumselle gevorm wat elk oorsprong gee aan 'n Mm en 

parietale sel, maar die foto's wat gepubliseer is oortuig 

' n me n s n i e . F a v r e- D u char t r e ( 1 9 5 7 ) me e n o o k d a t d i e Mm 

by hierdie soort direk uit die nusellus differensieer. 

Wat die posisie betref waar die Mm differensieer, is d.aar in 

die literatuur vir Coniferales min spesifieke inligting. 

Dit word gewoonlik slegs as "deepseated" beskryf, byvoorbeeld 

deur Maheshwari en Singh (1967) vir die Pinaceae, Cupressaceae 

en Podocarpaceae, en ook deur Boyle & Doyle (1953), Lawson 

(1923), Looby & Doyle (1942) en Quinn (1964 en 1965), terwyl 

byvoorbeeld Elliott (1950 

& Van der Schijff (1971) 

en 1951) en Coertze, Schweickerdt 

nie die posisie meld nie. By 

sommige p1ante differensieer meer as een Mm soos by Juniperus 

(Brunkener, 1973), Sequoia (Looby & Doyle, 1942) en Callitris 

(Baird, 1953). Ook by P. henkeZii is twee megaspoormoeder-

selle gevind wat direk langsmekaar differensieer, maar dit 

is 'n uitsondering. 

3.4.4 VERDERE ONTWIKKELING VAN DIE VROULIKE STROBILUS 

3.4.4.1 ORGANOGRAFIE - VOOR BESTUIWING 

Ongeveer drie we~e na die strobilus-primordia van die 
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FIGUUR 3.29 Uitwendige aansig van vroulike strobili van 
1-2. P. henkelii~ en 

3. P. falcatus. 
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Eupodocarpus-spesies die eerste keer waargeneem is, begin 

die buitenste katafille en oudste vegetatiewe blare van die 

generatiewe stingelgroeipunte oopvou (fig. 3.4.2, p.37) so

dat die ontwikkelende strobili van buite sigbaar word. 

Ten tye van die aanvang van ontwikkeling in die fertiele 

orgaan by P. henkelii en P. Zatifolius is L
1 

en Lz dig teen-

mekaar toegevou (fl.·ge 3 8 13-14 & 16 50 3 9 12· • • ' p. ; • • , 

3. 14; 3.29.1). La is deurgaans aan die posterior kant van 

die strobilus gelee en is binne die eerste twee blare toege-

vou. Dit neem selde 'n tipiese blaarvorm aan en mag, soos 

ook in sommige gevalle L
3

, soos 'n regop kegel daar uitsien 

sender 'n tipiese lamina (fig. 3.9.13a
1 

& 13d, p.51). Dit 

is dan ook in sommige gevalle moeilik om uitwendig tussen 

La of L3 en die groeipunt van die strobilus te onderskei. 

Die lamina van L1 en L 2 wat relatief korter en bre~r is as 

die van die vegetatiewe blare en meer soos katafille daar 

uitsien, vou geleidelik oop sodat die ontwikkelende fertiele 

eenheid van buite sigbaar word (fige 3.8.18-19; 3.29.1-2). 

By P. eZongatus (fig. 3.7.12-14) vou L1 en L 2 nie so dig oor

mekaar nie sodat die ontwikkelende fertie1e orgaan vroeer in 

die strobilus-ontwikkeling van buite sigbaar is. Die fer-

tiele takkie van P. falcatus groei geleidelik uit (fig. 

3.20.10, p.71), sodat dit ongeveer 3 mm lank is net voor be

stuiwing plaasvind. Die groeipunt van A(n+l) bet gewoonlik 

'n ho~ koepel sodat dit soms byna so hoog is as die fertiele 

orgaan (fig. 3.20.lla
11

). 

Die integument het verskyn as 'n vliesagtige, silindervormige, 

gelobde struktuur rondom die nuse1lus. Die epimatium (sensu 

Zato) bedek die saadknop aan die dorsale kant en groei steeds 

aan die vertrale kant as 'n kappie wat onder oop is en oop 

b1y. Die fertie1e orgaan groei geleidelik om, om 'n posi-

sie in te neem waar die mikropilum na onder wys (fige 

3.7.16 & 19; 3.8.20; 3.9.14; 3.20.13). 
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FIGUUR 3.30 Uitwendige aansig van die vroulike strobili van 
1- 2. P. faZeatus~ en 3- 4. P. ZatifoZius tydens bestuiwi ng . 
1 & 3. een fertiele or gaan; 2 & 4. twee fert iele organe. 

a, A(n+l); b, fertiele orgaan ; Pe , pedunkel ; 
Po, podokarpium 

 
 
 

 

©©  UUnniivveerrssiittyy  ooff  PPrreettoorriiaa  

 



93 

Voor bestuiwing plaasvind is d1"e saadknop dus feitlik ana-

troop alhoewe1 die draaiing nie voltooi is nie. Die mikro-
pilum i d 1 · s wy oop, ver eng1ng het in die fertiele takkie 

(fig~ 3.20.12; 3.30.1), en in die pedunke1 plaasgevind en 

verbreding van die blaarbasisse dui die begin van die podo-

karpium aan (fige 3.7.15; 3.8.19; 3.9.13). 

3.4.4.2 ORGANOGRAFIE- TYDENS BESTUIWING 

Tydens bestuiwing (fige 3.7.19-21; 3.8.19-20; 3.9.14-17; 

3.20.14-17; 3.30), het die fertiele orgaan tot so 'n mate 

in grootte toegeneem dat dit nie meer deur omringende skut-

blare bedek is nie. Die fertiele orgaan van P. elongatus 

en P. latifolius 1s ongeveer 4 mrn hoog, die van P. henkelii 

ongeveer 5 rnrn en die van P. falcatus ongeveer 3 mrn. Die 

podokarpiurn lS duidelik van die pedunkel te onderskei. By 

P. falcatus lS vergroeiing van die fertiele orgaan met 1 1 
grater as by die Eupodocarpus-spesies en verbreding het in 

hierdie deel sowel as in die apikale deel van A(n+l) inge-

tree. Die blare op die fertiele takkie vou oop (fig. 

3.30.1-2). 

By die meeste strobili wys die abaksiale kante van die 

distale twee of drie blare (La en Lb) na die ventrale kant 

van die fertiele orgaan (fige 3.20.13 & 18; 3.29.3). Die 

blare van ongeveer die middel tot die distale punt van 

sekere van die fertiele takkies stem uitwendig en inwendig 

morfologies met vegetatiewe blare ooreen (fig. 3.30.2) of 

al die blare mag kart lamina's he en soos skutblare daar uit-

slen. 

3.4.4.3 ANATOMIE- VOOR BESTUIWING 

Na inisiasie van die verskillende strukture van die fertiele 

orgaan, neem die hele strobilus toe in grootte, meesal as 

gevolg van latera1e meristeme wat op verskil1ende posisies 

1 . · In fl·ge 3.31.2, 9 & 12, word mediane geloka lseer 1s. 
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FIGUUR 3.31 Lyndiagramme van dorsiventrale mediane lengtesnee 

van vroulike strobili en fertiele organe van 

1.-6. P. latifolius~ 7.-9. P. elongatus, 10.-11. 

P. henkelii~ 12.-15. P. falaatus. 

Stippellyn in 9 dui omvang van strobilus-groei-

punt aan. In 2. verwys w,x,y,z onderskeidelik 

na fige 3.32.1, 3.33.1&2 en 3.34.3. 

Ap, apikulus; a, A(n+l); b, A(n+2); c, 1
1

; 

Fo, 

Fu, 

e, La; Es, epimatium (sensu stricto); 

fertiele orgaan; 

fertiele eenheid; 

Fos, fertiele orgaan-steel; 

Fus, fertiele eenheid-

steel; g, vroulike gametofiet; I, integument; 

Mm, megaspoorrnoedersel; Pe, pedunkel; Po, 

podokarpiurn; Rc, harpuiskanaal; v, vaatweefsel 
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FIGUUR 3.32 Dorsiventrale, rnediane lengtesnee van segrnente van vroulike 
strobili van P. latifolius om 
1. ribmeristeern (RM) in die pedunkel (w in fig. 3.31.2) en 
2. afsnydingsweet"sel (A) by die oorgang tussen pedunkel (Pe) 
en podokarpiurn (Po) aan te toon. 
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FIGUUR 3 .33 Dorsiventrale, mediane lengtesnee van segmente van 'n 
vroulike strobilus van P. latifolius. 
1. Gedeelte van die podokarpium (x in fig . 3.31 . 2) om 

ribmeristeem (RM) en perik1i na1e se1dings (Pd) in die 
sub-epiderma1e lae aan te toon. 

2. Strobilus- groeipunt (y van fig. 3.31.2). 

H, hipodermis; Pd , perik1inale deling ; 
RM, ribmeristeem ; V, vaatweefsel 
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lengtesnee van vroulike strobili in 'n stadium kort voor be

stuiwing plaasvind, geillustreer. 

Die pedunkel van die Eupodocarpus-spesies, asook die fer

tiele takkie van P. falcatus bestaan, afgesien van die vaat

bondels wat dit deurkruis, feitlik deurgaans uit dunwandige 

byna reghoekige parenchiemselle met klein intersellulere 

ruimtes en duidelike kerne (fig. 3.32.1, wat gedeelte w 

van fig. 3.31.2 verteenwoordig). Antiklinale seldelings 

vind plaas om aan rye parallel verlopende selle oorsprong te 

gee. Deur hierdie ribmeristeem neem die pedunkel tot 'n 

grater mate in lengte as in breedte toe. Die pedunkel van 

P. elongatus en P. latifolius groei in die meeste strobili 

langer uit as die van P. henkelii. Aan die distale punt 

van die pedunkel van P. elongatus en P. latifolius op die 

grens met die podokarpium kom dunwandige parenchimatiese af

snydingsweefsel voor (fig. 3.32.2). In die ryp 'sade' breek 

die pedunkel ook bier maklik van die podokarpium af, alhoewel 

die sade gewoonlik van die borne afval steeds met die pedunkel 

vasgeheg. By P. henkelii is die weefsel nie waargeneem nie 

en in die ryp 'saad' breek die kort pedunkel ook nie van die 

relatief klein podokarpium af nie. 

Die podokarpium (fig. 3.33.1, gedeelte x van fig. 3.31.2) 

bestaan afgesien van die vaatweefsel uit dunwandige 

parenchiemselle wat effens grater is as die van die pedunkel. 

Deur middel van antiklinale seldelings neem die podokarpium 

in lengte toe, en deur middel van periklinale delings in 

breedte, maar die selle le nie deurgaans in parallele rye 

soos in die pedunkel nie. 

Die groeipunt van die strobilus verloor reeds op hierdie 

vroee stadium by die E~podoaarpus-spesies sy meristematiese 

aktiwiteit. 'n Hipodermis differensieer waarin gaandeweg 

looistowwe neergele word en alle tekens van meristematiese 

· d n (f 1·g 3 33 2 gedeelte y van fig. 3.31.2). so na s 1 e ve r wy . • • , 
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FIGUUR 3.34 Dorsiventrale, mediane lengtesnee van die fertiele organe 
van 1. P. etongatus, 2. P. henkelii, 3. P. Zatifolius 
(z van fig. 3.31.2) en 4. P. falcatus. 

Ap, apikulus; a, A(n+l); b, A(n+2); c, 11 ; Es, epimatium 
(sensu stricto); Ib, boonste integument-dee!; 
Io, onderste integument-dee!; N, nusellus; 
T, tapetumweefsel 
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Die Vorm van die gro~ipunt van sekere strobili is verwronge 

(fig. 3.31.9) of afgeplat (fig. 3.31.8) of het 'n baie hoe 

koepel (fig. 3.31.3). 

By P. faZcatus groei die fertiele tak in die lengte op 'n 

soortgelyke wyse as die pedunkel van die Eupodoaarpus-

soorte, sodat daarin ook 'n sogenaamde ribmeristeem onderskei-

baar is. Die distale punt van die strobilus-as neem saam 

met die basisse van L1 , L 2 en/of La en Lb in breedte toe as 

gevolg van periklinale delings. Die apikale deel van die 

fertiele tak, wat die distale drie of vier blaarbasisse in-

sluit, verbreed. Dit is hierdie deel wat in die ryp stro-

bilus vlesig word en dus 'n struktuur vorm wat aan 'n podo-

karpium homoloog is. Afsnydingsweefsel word aan die basis 

van die fertiele tak gevorm waar dit A(n) verlaat, en nie 

tussen die fertiele tak en die 'podokarpium' nie. Die ryp 

'saad' van P. faZcatus word afgewerp tesame met die fertiele 

tak of dit kan by die fertiele eenheid-steel afbreek. 

Die fertiele orgaan-as A(n+2) van die strobili van al v~er 

die ondersoekte soorte het verleng en vaatweefsel is daarin 

gedifferensieer. Die fertiele orgaan het gaandeweg omgebuig, 

hoofsaaklik as gevolg van sub-apikale en interkalgre meriste-

matiese aktiwiteit in die epimatium (sensu stricto). Die 

saadknop neem 'n hemi-anatrope posisie in (fig. 3.34). 

Die epimatium van die Eupo~ocarpus-spesies (fig. 3.34.1-3) 

is aan die ventrale kant van die saadknop ongeveer agt tot 

10 .sellae breed en di~ van P. falcatus (fig. 3.34.4) aansien

lik breer, naamlik van 15 tot 20 sellae, en aan die dorsale 

kant is dit 20 tot 24 sellae breed by al vier spesies. Die 

boonste deel van die integument is vier tot vyf sellae breed 

en die onderste deel seB tot 10 sellae. 

Die nusellus is by al vier spesies vry van die integument 

V ~r een derde van die lengte van die fertiele or-
L ongeveer 

gaan (fig. 3.34). Die nusellus van P. falaatus is by die 

 
 
 

 

©©  UUnniivveerrssiittyy  ooff  PPrreettoorriiaa  

 



101 

FIGUUR 3.35.1-3. Drie-dimensionele voorstellings van die 
verloop van onvolledig gedifferensieerde 
vaatweefsel (v) in die vroulike strobili 
van 1. P. ZatifoZius, 2. P. henkelii, 
3. P. elongatus. 

4-7. Lyndiagramme van serie-dwarsdeursnee van 'n 
jong vroulike strobilus van P. latifolius 
met een fertiele eenheid (Fu) om die ver
spreiding van vaatbondels in die 4. pedunkel, 
5. podokarpium, 6. podokarpium meer distaal 
as 5., en 7. fertiele eenheid, aan te toon. 

a-f, vaatbondels van 

a, 

b, 

c' 
d, 

e, 

f' 

11; 

fertiele eenheid A(n+2); 

potensiele tweede fertiele eenheid; 

A(n+l); 

12; 

L a 
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FIGUUR 3.36 Dorsiventrale, mediane lengtesnee van die vroulike strobili 
van 1. P. e~ongatus~ 2. P. henke~iiJ 3. P. ~atifo~ius en 
4. P. falcatus om die struktuur van die fertiele eenheid 
tydens hestuiwing aan te toon. 

Ap, apikulus; c, fertiele skutblaar; Es, epimatium (sensu 
stricto); Fos, fertiele orgaan-steel; Fus, fertiele eenheid
steel; g, ontwikkelende vroulike gametofiet; I, integument; 
N, nusellus; RC, harpuis-kanaal; t, kappie looistof
houdende selle 
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mikropilere kat 11 d·~ . n sma er as 1e van d1e Eupodoaarpus-spesies. 
Die grens tussen integument en nusellus is in die gedeelte 

waar bulle met mekaar vergroei is, nie mak1ik te bepaal n1e. 

Die megaspoormoederse1 1e in die sentrum van 'n groep 

tapetumselle met baie digte sitoplasma vier tot vyf sellae 

rondom die Mm. As gevolg van die groei van die nusellus 

is die Mm diep in die nusellus gelee, ongeveer in lyn met 

die samesmeltingspunt van nusellus en integument. Oor die 

algemeen is van die vier spesies die Mm van P. faZeatus die 

diepste in die nusellusweefsel gelee. 

Die integument is van die epimatium (sensu Zato) te onder

skei onder andere deur die relatief kleiner selle met grater 

kerne en dunner wande van eersgenoemde. 

Die apikulus van die fertiele orgaan van P. eZongatus (fig. 

3.34.1) en P. henkeZii (fig. 3.34.2) is goed ontwikkel, ter

wyl die van P. falcatus meer aan die ventrale kant gelee 1s. 

Selfs op hierdie vroee stadium van ontwikkeling, is daar 

aanduidings van pro-kambium in die apikulus, wat Gibbs 

(1912) "an integral part of the scale itself" noem. 

Die strobilus-vaatweefsel is onvolledig gedifferensieer (fig. 

3.35.1-3) en loop in die fertiele orgaan meesal in die omge

wing van die apikulus of kart daarna dood, maar in die 

pedunkel en podokarpium (fig. 3.35.4-7) kom dieselfde aantal 

vaatstringe as in die volwasse strukture voor. 

3.4.4.4 ANATOMIE - TYDENS BESTUIWING 

Bestuiwing vind in die lente teen die einde van September en 

begin Oktober plaas wanneer die saadknop 'n duidelike ana

trope posisie ingeneem het en die vroulike gametofiet in die 

vrydelingstadium verkeer (fig. 3.36). 

Die boonste en onderste dele van die integument groei gaan

deweg nader aan mekaar en die mikropilumkanaal word nouer 

 
 
 

 

©©  UUnniivveerrssiittyy  ooff  PPrreettoorriiaa  

 



104 

100(Jm 

1 
100 .um 

-·-· 

fiGUUR 3.37 Dorsiventra1e, mediane lengtesnee van gedee1tes van fertie1e 
organe van 1-3. P. latifolius en 4. P. falcatus om die struk
tuur van die integument aan te toon. 
1. Voor bestuiwing; 2 & 4. Tydens bestuiwing; 3. Na bestuiwing. 

Es, epimatium (sensu stricto); Fus, fertiele eenheid-stee1; 
Ib, boonste integument-dee!; Io, onderste integument-dee!; 
Ma, mikropilumkanaal 
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(fige 3 25 · ' P·83; 3.34, p.gg; 3 • 3 7) • Die punt van die 

boonste deel van d1"e 1"ntegument d. E d · van 1e upo ocarpus-spes1es 
soos in 1engtesnee gesien is in die meeste gevalle smaller 

as die onderste dee1 (fig. 3.37.1). Die punt van di~ 

boonste dee1 krom in die rigting van die epimatium en die 

van die onderste deel in die rigting van die fertiele or

gaanstee1 om 'n mikropilere ontvangskamer vir stuifmeel 

te vorm (fige 3.31.4,5,8; 3.37.3). 

Die boonste deel van die integument van P. faZcatus ontwik

ke1 uit die staanspoor vinniger as die onderste deel en ook 

vinniger as die epimatium (sensu stricto) en is smaller as 

die onderste deel (fige 3.31.12-13). Gaandeweg groei 

die epimatium aan die ventrale en 1aterale kante egter re1a

tief vinniger en groei by die integument verby sodat, wan

neer bestuiwing plaasvind die stuifmee1 eers deur 'n kanaal 

gaan wat deur die fertiele eenheid-as en die ventrale deel 

van die epimatium gevorm word (fige 3.31.14; 3.37.4). 

Die mikropi1umkanaal is baie langer en nouer as by die drie 

Eupodocarpus-spesies en die nuse11us is ook relatief smaller 

en met 'n meer puntige nuselluskap (verge1yk fig. 3.36.1-3 

met 3.36.4). Die nusellus is dus vir 'n groter afstand vry 

van die integument by P. falcatus as by die ander drie 

spesies. So 'n vry nusellus word ook by Pherosphaera 

(Elliott, 1950)~ Daarydium en PhyZloaZadus (Young, 1910) aan

getref, maar is by die soorte oor 'n groter afstand vry van 

die integument as selfs by P. falaatus. 'n Vry nusellus 

word as 'n primitiewe kenmerk beskou (onder andere Young, 

1910). 

Die epidermisselle van die dista1e punt van die integument 

is langgestrek en sekeres dee1 periklinaal. Die integument-

punt (fig. 3.37.2) is ~us van epidermale oorsprong. 

Die selle van die integument is merkbaar kleiner as die van 

die epimatium (fig. 3.37.3) het dunner wande en is nie in 
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sulke definitiewe paralelle rye as die van die epimatium 

gerangskik nie. Alhoewel die epimatium en integument dus 

nou met mekaar vergroei is, behalwe by die mikropilere punt, 

is dit moontlik om die twee strukture deurgaans van mekaar 

te onderskei. 

Op die grens tussen die twee strukture, en dus rondom die 

integument, differensieer harpuiskanale wat parallel met 

die langas van die strobilus loop (fig. 3.36.1). 

Looistof word in die epidermisselle van die integument en 

epimatium neergele. Die grens tussen epimatium en integu-

ment word gaandeweg duideliker aangesien looistof, afgesien 

van in die epidermis, ook in ander selle van die epimatium 

neergele word, terwyl min of geen van die tipe selle in die 

integument voorkom nie. Dit kom egter wel by P. falcatus 

voor (fig. 3.36.1-4). 

'n Kappie looistofhoudende se11e strek in 'n al breer wor

dende koepel oor die nusel1us aan die chalasa1e kant (fig. 

3.36.1-3). Die koepel is by P. falcatus breer en strek 

tot in die integument (fig. 3.36.4). 

Die Mm bet reeds meioties gedeel en die vroulike gametofiet 

is besig om te ontwikkel in die gedeelte van die nusellus 

distaal van die aanhegtingspunt van nusellus en integument. 

Di€ van P. faZcatus vorm dieper in die nusellus as di~ van 

die ander drie spesies. 

3.4.4.5 ORGANOGRAF·IE- NA BESTUIWING 

Die ontwikkeling van die vroulike strobilus na bestuiwing 

word uitgebee1d in fige 3.7.22-27, p.44; 3.8.21-27, p.46; 

3.9.18-21, p.Sl; en 3.20.18-23, p.71). 

Na bestuiwing neem die pedunkel nie veel in lengte toe 

By die ryp strobilus van P. elongatus en P. Zatifolius 

nie. 

is 
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FIGUUR 3.38 Uitwendige aans~g van 'n vroulike strobilus van 

P. Zatifolius met 'n vry skutblaar (br) aan die 

proksimale kant van die podokarpium. 
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dit van 2 tot 20 mm lank en ongeveer 1 mm in deursnee en by 

P. henkeZii van 2 tot 5 mm lank, en ongeveer 1 mm in deur-

snee, alhoewel dit ook !anger kan wees. By P. eZongatus 

en as uitsondering ook by P. Zatifolius
3 

vorm die podokarpium 

1n baie gevalle 'n hoek met die podokarpiumsteel sodat die 

podokarpium en fertiele orgaan afhangend is (Schoonraad, 

1971). 

Gewoonlik kom geen vry blare op die podokarpium van die 

Eupodocarpus-spesies voor nie en alle strobilus blaarbasisse 

is met mekaar vergroei. Blare wat vry is kom wel voor by 

die proksimale deel van die podokarpium van strobili van 

sekere uitheemse Podocarpus-spesies en wel die wat behoort 

aan die sub~seksie B van die seksie Eupodocarpus (Buchholz 

& Gray, 1948 a-c; Pilger, 1926a). Hierdie soorte soos by

voorbeeld P. macrophyllus 3 kom in Asie, die Suidelike Stille 

Oseaan eilande en Australie voor. By P. macrophyllus var. 

angustifolius kom gewoonlik twee sulke vry blare voor wat 

deur Morvan (1971) prefeuille genoem word (kyk ook p.54). 

Gedurende die groeiseisoen van 1974 het 25% van die vroulike 

strobili van twee verskillende P. latifolius-bome in Preto

ria soortgelyke vrye skutblare onder die podokarpium (fig. 

3.38) gevorm (Schoonraad & Vander Schijff, 1975). 

In die pedunkel van hierdie buitengewone strobili kom 'n 

vaatbondel voor wat die vrye skutblaar voorsien, soortgelyk 

aan di€ wat 1
1 

of 1
2 

van 'n normale strobilus sou voorsien. 

Die eerste gevormde blaar van die strobilus-primordium ont

wikkel dus in hierdie geval vry van die podokarpium. Teen 

die tyd dat die strobili volwasse was, was die vry skutblare 

uitgedroog en is hulle afgewerp. Geen van die vry blare 

het ooit opgeswel of vlesig geword nie. 

Pilger (1926a) het sy verdeling van die seksie Eupodocarpus 

in twee subseksies, op die aan- of afwesigheid van vry prok

simale skutblare onder die podokarpium gegrond. Daarenteen 
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FIGUUR 3 . 39 Uitwendige aansig van vroulike strobili van P. ZatifoZius. 
1. Kleurverandering van die podokarpium tydens rypwording. 
2. Ryp strobili met twee (links) en· een (regs) fertiele 

organe op 'n vlesige podokarpium. 
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FIGUUR 3.40 Uitwendige aansig van ryp vroulike strobili van 
1. P. henkelii met een fertiele orgaan en onopvallende 

podokarpium, en 
2. P. elongatus met een fertiele orgaan en vlesige 

podokarpium 

 
 
 

 

©©  UUnniivveerrssiittyy  ooff  PPrreettoorriiaa  

 



111 

het Buchholz & Gray (1948 a-c), hu1 verde1ing van hierdie 

seksie in vyf subseksies hoofsaak1ik op geografiese versprei

ding gegrond. A1hoewe1 1aasgenoemde gewoon1ik 'n onbevre

digende kriterium is, dien die aanwesigheid van vry proksi

male skutblare by die Afrika-verteenwoordigers van die 

Eupodoearpus-seksie as ondersteuning vir Buchholz & Gray se 

afbakening. 

Die vo1wasse podokarpium van P. elongatus en P. latifolius 

is lig tot donkergroen, maar verander van kleur gedurende 

rypwording na ligpienk, helderrooi en danker persswart (fig. 

3.39.1). Dit is vlesig en van 8 tot 15 mm lank en breed. 

Die van P. henkelii is swak knuppelvormig (fig. 3.40.1) 

nooit vlesig nie, 4 tot 12 mm lank, donkergroen of bruin van 

kleur en kan dikwels nie van die pedunkel onderskei word nie. 

Die volwasse fertiele orgaan van P. elongatus (fig. 3.40.2) 

is ovaalvormig, 12 tot 13 mm lank en 10 mm breed. 'n Rif 

kom aan die dorsale kant van die epimatium voor wat strek 

vanaf die fertiele skutblaar tot by die apikulus. Op die 

rif kom 6 tot 10 vlak groewe met rye huidmondjies voor wat 

effens waaiervormig oor die dorsale kant van die epimatium 

loop. Huidmondjies is ook oor die res van die epimatium 

versprei, maar in geen patroon nie (fig. 3.41). Aan die 

ventrale kant van die epimatium kom min of geen huidmondjies 

voor nie. Die epimatium is donkergroen van kleur, maar 

soms donkergrys of effens pers. 

By P. latifolius is die volwasse fertiele orgaan ongeveer 

ovaalvormig en 9 tot 12 mm lank en 8 tot 10 mm breed. Die 

apikulus is nie so goed uitgebeeld as by P. elongatus nie. 

Die epimatium is lig of donkergroen van kleur en huidmondjies 

kom in ses tot agt parallele rye aan die dorsale kant voor 

en is yi versprei oor die res van die epimatium. 

h k 1 • • ~s die volwasse fertiele orgaan byna rond By P. en ev~~ L 

) 20 tot 25 mm lank en 20 tot 22 mm breed. (fig. 3.40.1 ' 

 
 
 

 

©©  UUnniivveerrssiittyy  ooff  PPrreettoorriiaa  

 



112 

'n Duidelike halfronde apiku1us kom ongeveer teenoor die 

mikropilum, maar apikaal voor. Huidmondjies is in agt tot 

10 parallele rye aan die dorsale kant gerangskik en oor die 

res van die epimatium yl versprei. Hulle is dus nie deur

gaans "quite sparse and unevenly distributed" soos Noel & 

Van Staden (1976) se nie. 

By P. Zatifolius en P. henkeZii word meesal aanvanklik twee 

fertiele eenhede per strobilus gevorm, terwyl elke strobilus 

gewoonlik slegs een ryp fertiele eenheid produseer. Een 

van die twee fertiele organe aborteer op enige moontlike 

stadium gedurende die ontwikkeling. Dit is interessant dat 

in 'n jong strobilus van P. ZatifoZius waar slegs een fer

tiele orgaan van die begin af aanwesig was, die vaatweefsel 

in die podokarpium so verloop dat dit 'n potensiele tweede 

fertiele orgaan kon voorsien (fig. 3.35.4-7, p.1Ql). Fer-

tiele organe is in baie gevalle aangetref wat aborteer na

dat bestuiwing plaasgevind het (fig. 3.8.26) of wat ontwik

kel tot op die bestuiwingstadium, maar verdwerg bly (fig. 

3.9.17). Die aborsie van een van die twee fertiele organe 

van 'n strobilus is moeilik te verklaar. Gebrekkige be-

stuiwing is egter waarskynlik nie die oorsaak hiervan nie. 

Dit sou eienaardig wees indien daar gereeld een van twee 

saadknoppe van 'n strobilus nie bestuif word nie as stuif

meel juis volop is. Gedurende Augustus tot Desember 1973 

is strobili gereeld van 'n vroulike P. falaatus-boom wat in 

'n Oostelike voorstad van Pretoria groei, versamel. Die 

fertiele organe het normaal ontwikkel. Die epimatium het 

leeragtig geword alhoewel nie vlesig nie, die vroulike 

gametofiet het in ongeveer 40% van die saadknoppe ontwikkel 

en argegonia met eierkerne bet gevorm. Toe die fertie1e 

organe tussen 7 en 10 mm lank was het hulle aborteer. Al-

h 0 ewe 1 h u 11 e g e 1 e i de 1 i k~ g r o t e r g ew or d he t , i s g e en s t u i f me e 1 

ooit in die mikropilumkanaal waargeneem nie. Geen manlike 

P. faZaatus-boom kon in die omgewing opgespoor word nie. 

Daar is afgelei dat bestuiwing nie plaasgevind het nie. 
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FIGUUR 3.41 Uitwendige aansig van vo1wasse vroulike strobili van 
1. P. elongatus, 2. P. latifolius, 3. P. henkelii en 
4. P. falcatus om··die verspreiding van huidmondjies op die 

epimatium aan te toon. 
a, ventrale aansig; b, dorsale aansig; c, apikale aansig; 
h, huidmondjie 
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FIGUUR 3.42 Uitwendige aansig van ryp strobil i ·van P. faloatus 
1 •. met een fertiele orgaan elk , en 
2. met twee fertiele organe 
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Dit strook n1e met die stelling van Coertze (1966) in ver

band met P. henkelii dat onbestuifde saadknoppe nie verder 

ontwikkel as die stadium waarop bestuiwing in ander saad-

knoppe plaasgevind het nie. Die val van onontwikkelde saad-

knoppe van die home, wat wel periodiek plaasvind, is waar

skynlik aan ander onbepaalde toestande, betsy in die plant 

of die omgewing, toe te skryf. 

By P. Zatifolius word meer ryp strobili met twee fertiele 

eenhede (fig. 3.39.2) as by die ander drie soorte aangetref. 

Sekere borne dra ook konstant meer strobili met twee fer-

tiele eenhede as ander borne. Dit is dus raadsaam om ver-

skillende borne van een spesie te gebruik vir vergelykende 

ondersoek. By P. elongatus is feitlik deurgaans een ryp 

fertiele eenheid per strobilus aangetref en daar word ook 

meesal van die staanspoor af slegs een fertiele eenheid per 

strobilus gevorm. By P. henkeZii aborteer die tweede 

fertiele eenheid meesal, soms selfs nadat 'n embrio reeds 

ontwikkel het. 

Die fertiele takkie van die ryp strobilus van P. faleatus 

(fig. 3.42) is ongeveer 10 tot 20 mm (gemiddeld 14 mm) 

lank en dra 9 tot 24 skubblare en/of vegetatiewe blare en/of 

die merke van skubblare wat afgeval het. By die ryp 

strobilus swel die distale deel van die takkie, tesame met 

die drie of vier mees distale blare op die takkie op en 

word vlesig en liggeel van kleur (fig. 3.42.1). Die 

epimatium van die volwasse maar onryp fertiele orgaan is 

donkergroen. Geen rif kom aan die dorsale kant daarvan 

voor nie, maar 15 tot 20 waaiervormig gerangskikte groewe 

wat vlakker is as die by P. eZongatus en waarin huidmondjies 

voorkom, word wel aan die dorsale kant van die epimatium 

aangetref (fig. 3.41.4). Huidmondjies is aan die ventrale 

kant van die epimatium yl versprei. Die ryp fertiele or-

gaan is ongeveer rond en van 15 tot 30 mm in deursnee en 

gemiddeld 23 mm hoog en 21 mm breed en die epimatium is 

vlesig en liggeel (fig. 3.42.1) of ligbruin van kleur. 
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FIGUUR 3.43 Lyndiagramme van dorsiventrale,mediane 

lengtesnee van ryp vroulike strobili van 

1. P. elongatus~ 

2. P. latifolius~ 

3. P. falcatus, en 

4. P. henkelii 

E, epimatium; Em, embrio; En, endotesta; 

G, vroulike gametofiet; I, integument; 

Mv, versterkingsweefsel van mikropilumkanaal; 

N, nusellus; Po, podokarpium; RC, harpuis

kanaal; Sa, sarkotesta; Sc, sklerotesta 
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Een ryp fertiele orgaan per strobilus word in die meeste 

gevalle aangetref, maar twee kom oak soms voor (fig. 3.42.2). 

Alhoewel die fertie1e takkies gewoonlik as sytakke A(n+1) 

op die hooftakke A(n) gevorm word, gaan die groeipunt van 

die hooftak in uitsonderlike geva1le direk oar om die fer-

tie1e tak te vorm. In hierdie gevalle kan nogtans 'n 

duidelike skeiding waargeneem word tussen die vegetatiewe 

en fertiele tak. 

3.4.4.6 ANATOMIE - NA BESTUIWING 

3.4.4.6.1 MAKROSKOPIESE UITBEELDING {fig. 3.43) 

Dorsiventrale, mediane lengtesnee van ryp fertiele organe 

is ondersoek. 

Die epimatium van die drie Eupodoaarpus-spesies is relatief 

dun en leeragtig. Die van P. elongatus (fig. 3.43.1) is 

0,5 tot 1 mm, die van P. latifolius (fig. 3.43.2) 0,7 tot 

1,5 mm en die van P. henkelii (fig. 3.43.4) 1,5 tot 4,5 mm 

in deursnee. Relatief groat harpuiskanale kom daarin voor 

wat makroskopies sigbaar is. By P. henkelii word 'n ivoor-

wit tot soms donkergeel sekreet in die kanale afgeskei, wat 

selfs uit 'n klein, diep wond in groot hoeveelhede vloei. 

Noel & Van Staden (1976) noem die sekreet 'n 'oleo-resin' 

en meld dat dit so oorvloedig is dat feitlik die hele saad 

in vloeistof dry£. By P~ elongatus en P. latifolius word 

merkbaar minder sekreet afgeskei alhoewel die kanale van 

ongeveer dieselfde grootte is en selfs in sommige geval1e 

grater {vergelyk fige 3.43.1 en 3.43.4). 

Die epimatium van P. falaatus is vlesig, eetbaar, 3 tot 5 mm 

breed en altyd aan die mikropi1ere kant oop. Die integu-

ment is in drie lae verdeel, naamlik die sarko-, sklero-

en endotesta. Die sarkotesta is ongeveer 3 mm in deursnee 

naby die mikropilum en 2 tot 2,5 mm aan die chalasale 

kant en vorm saam met die epimatium die vlesige, eetbare 
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bedekking van die binneste dele van die saad. Geldenhuys 

(1975) het eksperimenteel bewys dat die sade beter ontkiem 

as die vlesige deel verwyder word. Aan die mikropilere 

kant van die sarkotesta verval die mikropilumkanaal en die 

kanaal, wat in die sklerotesta altyd oop bly, word so van 

die buitewereld afgesny. Die ryp epimatium met sarkotesta 

is deur die Nasionale Voedselnavorsingsinstituut van die 

WNNR (Geldenhuys, 1975) onder andere vir proteiene en kool

hidrate en gedurende hierdie studie deur dr. J.H. Visser 

van die Departement Plantkunde ·van die Universiteit van 

Pretoria vir onder andere proteiene en stikstof getoets. 

Ongeveer 3% proteiene, 0,45% stikstof en 18,3% koolhidrate 

kom daarin voor. 

Die .sklerotesta is ongeveer 2 mm in radiale deursnee en 

vorm 'n harde "pit" wat as geheel ongeveer 15 mm lank en 

12 mm breed is en 'n onreelmatige punterige buite oppervlak 

het. 

Die endotesta is ongeveer 0,2 mm in deursnee en vorm saam 

met die platgedrukte nusellus 'n krummelrige lagie aan die 

binnekant van die sklerotesta. Aan die mikropilere kant 

strek die nusellus-kap in die baie nou mikropilumkanaal van 

die sklerotesta in en sluit dit so verder van die buitewereld 

af. Die integument van P. henkeZii is vliesagtig dun en 

n1e meer as 0,2 mm in deursnee nie, di€ van P. eZongatus 

ongeveer 0,3 mm in deursnee en di~ van P. ZatifoZius 0,5 

tot 0,8 mm in deursnee en van korrelrige tekstuur. By al 

drie hierdie soorte is die integument nou met die epimatium 

vergroei, behalwe aan die mikropilere kant waar dit 

sklerenchimaties verdik is. Die mikropilumkanaal bly 

steeds oop, alhoewel die opening na die buitewereld afge

sluit word deurdat die ~pimatium dig teen die podokarpium te 

le kom en die podokarpium selfs in die rigting van die 

epimatium groei en buig. Soms strek die nuselluskap tot 

in die mikropilumkanaal om dit verder te sluit. Die 

chalasale deel van die nusellus is platgedruk deur die ont

wikkelende vroulike gametofiet sodat slegs die kap oorbly. 
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Die vroulike gametofiet 1s feitlik rond, relatief hard en 

styselhoudend, liggroen van kleur by P. henkelii en liggeel 

by die ander drie spesies. 

Die endoskopies georienteerde embrio kom ongeveer in die 

middel van die vroulike gametofiet voor, met die bree 

kante van die twee saadlobbe gewoonlik radiaal georienteer, 

alhoewel by P. latifolius die bree kante soms tangensiaal 

le (fig. 3.43.2). Voor die fertiele organe van die borne 

afval, kan die invloed van swa~rtekrag reeds op die embrio 

waargeneem word. Na gelang van die posisie van die fer-

tiele orgaan aan die boom, hetsy afhangend of regopstaande, 

toon die plumula en saadlobbe 'n negatiewe en die radikula 

'n positiew~ geotrope groeireaksie. Die embrio's van 

P. latifolius is 3 tot 5 mm lank di~ van P. elongatus 3 tot 

. 8 mm di~ van P. falcatus 6 tot 12 mm en die van P. henkelii 

12 tot 18 mm lank. 

3.4.4.6.2 MIKROSKOPIESE UITBEELDING 

DIE ANATOMIESE BOU VAN DIE STROBILUS, AFGESIEN 

VAN DIE VAATWEEFSEL 

Die pedunkel en podokarpium van die Eupodocarpus-spesies 

sien in dwarsdeursnee soos 'n vegetatiewe stingel daar uit 

met ses tot agt vaatbondels by P. henkelii en P. latifolius 

(fig. 3.52.1-13, p.l38; 3.54.1-2, P·l43) en gewoonlik 

vier by P. elongatus (fig. 3.54.7; 3.55.1). Die anato

miese struktuur van die strobilus-blare stem in dwarsdeur-

snee grootliks met di~ van die katafille ooreen. Geen 

hulptransfusieweefsel kom voor nie en min transfusieweefsel

elemente, wat egter wel in assosiasie met die vaatbondels 

in die blaarpunt aangetref word. 

Die epidermis van die pedunkel, podokarpium en strobilus

blaarlamina bestaan uit een ry radiaal gestrekte selle wat 

hoefystervormig verdik is en deur 'n kutikula bedek word 
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wat opva1lend dunner is as die van die epimatium. Onder 

die epidermis kom een tot twee 1ae relatief klein, kollen-

chimaties verdikte hipodermisse11e voor. Die res van 

bogenoemde strukture bestaan by P. elongatus en P. latifolius 

behalwe vir die vaatweefsel, uit grater reelmatig of ko1len

chimaties verdikte parenchiemselle met groat interse11u1ere 

ruimtes. Steensel1e en harpuiskanale kom veral in die om-

gewing van die vaatbondels voor. Die podokarpium neem in 

grootte toe as gevolg van seldelings asook selvergroting. 

Die inhoud van die se1le begin verslym en kleur helder rooi 

of pers met safranien. Die parenchiemselle van die 

podokarpium van P. henkelii is k1einer as die van die ander 

twee Eupodocarpus-spesies, grater hoeveelhede steense1le 

kom daarin voor en geen verslyming van sel1e vind plaas 

nie. 

In die fertiele sytak van P. falcatus (fige 3. 54. 8; 

3.56.1-2) kom 'n kring ko1laterale vaatbondels voor en die 

anatomiese struktuur daarvan stem met die van die vegeta

tiewe stingel ooreen (kyk Schoonraad, 1971). 

In die epimatium van al vier die ondersoekte soorte bestaan 

die epidermis uit een of soms uit twee lae hoekige selle 

waarvan die buitenste tangensiale en radiale wande hoefys-

tervormig verdik is. Anti- en periklinale delings is in 

die epidermisselle in lengte- en dwarsdeursne~ waarneembaar, 

sodat 'n biseriale epidermis op plekke voorkom (fig. 3.44.1). 

Sekere dwarsdeursnee veral naby die mikropilum, toon tot 

vyf sellae aan die buitekant, maar dit vertoon slegs soos 

'n multiseriale epidermis as gevolg van die skuins hoek 

van die snee. Die kutikula is 2 tot 3 ~m dik by P. 

falcatus
3 

van 5 tot 8 ~m by P. elongatus en P. latifolius 

en by P. henkelii soms tot 10 ~m, en is dikker naby die 

mikropilum as aan die chalasale kant. 
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FIGUUR 3.44 1-2 Dwarsdeur snee van segmente van di e epimatium van 
P. Zatifolius om die struktuur aan te toon van 
1. die biseriale epidermis (be), en 2. huidmondjie in 
tregtervormige holte. 3. Dwarsdeursnee van 'n vege
tatiewe blaar van P. Zatifolius om die bou van die 
huidmondjie aan te toon. 
cu, kutikul ere groef; gr, grondweefsel; h, hipodermis; 
sc, hulpsel; w, wasprop 
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Die huidmondjies in die epimatium-epidermis van die Eupodo

aarpua-spesies is in 'n tregtervormige holte gelee maar die 

van P. falaatua nie. Die radiale wande van die een of twee 

epidermisselle direk langs die hulpselle is by laasgenoemde 

soort korter as die van die res van die epidermiselle en 

die derde en vierde ry epidermiselle weg van die hulpselle 

is groot, radiaalgestrek en buig 1n die rigting van en soms 

bo-oor die porie. Die porie is by al vier soorte deur 'n 

wasprop verstop (fig. 3.44.2). Die bou van die huidmond

jies kom basies met die van die vegetatiewe blaar (fig. 

3.44.3) en stingel ooreen (kyk ook Schoonraad, 1971). 

Geen kutikulere groef kom egter in die hulpselle voor nie 

(fig. 3.44.2). Die aan- of afwesigheid van 'n kutikulere 

groef in die·huidmondjies van die vegetatiewe blaar is 'n 

belangrike diagnostiese kenmerk (Schoonraad & Van der 

Schijff, 1974) maar dit kan by die vroulike strobilus dus 

nie gebruik word nie. In die ryp strobili word die huid

mondjies of verdruk of deur lentiselle vervang of bly as 

sulks bestaan, maar word feitlik geheel en al verstop deur 

die waslaag wat die epidermis bedek. 

Die hipodermis (fig. 3.44.1) bestaan uit een tot twee lae 

baksteenvormige of tangensiaal gestrekt~ kollenchimaties 

verdikte selle. 

Die grondweefsel van die epimatium (fig. 3.44.1) is opgebou 

uit 15 tot 25 lae parenchiemselle met swak verdikte wande. 

Die buitenste sellae is sterk kollenchimaties verdi\, is 

tangensiaal gestrek en het klein intersellulere ruimtes, 

terwyl die selle verder na binne groter is, meer tangensiaal 

gestrek is, die wande dunner en die intersellulere ruimtes 

groter is. Die dorsale kant van die epimatium is breer as 

die ventrale kant en bestaan uit selle wat groter is, meer 

onreelmatig gerangskik is en effens dikker wande het as die 

aan die ventrale kant. 
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FIGUUR 3.45 Dwarsdeursnee van segmente van fertiele organe van 
1. P. elongatus, 2. P. henkeZii, 3. P. latifolius~ en 
4. P. falcatus. 
E, epimatium; I, integument; M, mikropilum; N, nusellus; 
PS, parenchimatiese selstringe; RC harpuiskanaal; 
V, vaatweefsel 
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RC 

FIGUUR 3.46 Dorsiventrale, mediane lengtesnee van die ventrale 
chalasale gedeelte van die fertiele orgaan van P. elongatus. 

B,- grens tussen epimatium en integument; E, epimatium; 
I, integument; PS, tangensiaal gestrekte parenchiemselle; 
RC, harpuiskanaal; T, trageied 
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In die epimatium-grondweefsel word steenselle aangetref wat 

by P. faZcatus en P. henkeZii in grater hoeveelhede voorkom 

as by die ander twee soorte. By P. elongatus is hierdie 

steenselle in die dorsale deel van die epimatium aan die 

epidermiskant van die vaatbondel gekonsentreer. By P. 

faZcatus kom ook kristalhoudende selle verspreid voor, waar

van die inhoud bruin kleur met safranien en Fast Green en 

ooreenstem met die van die sarkotestaselle (kyk p.l28). 

Harpuiskanale wat ongeveer parallel met die langas van die 

nusellus deur die lengte van die fertiele orgaan loop, kom 

in die epimatium van al vier soorte voor en by P. faZcatus 

ook in die integument (fig. 3.45). Die harpuiskanale van 

P. faZcatus ·is kleiner in deursnee as die van die Eupodo

carpus-spesies (vergelyk fig. 3.45.4 met 3.45.1-3). By 

P. henkeZii is die harpuiskanale vertak, kan tangensiaal 

verloop en is in die ryp fertiele orgaan tot 1,5 mm in 

dwarsdeursnee. By P. eZongatus kom die harpuiskanale in 'n 

enkel kring naby die grens met die integument voor (fig. 

3.45.1). 

Aan die ventrale chalasale kant van die saadknop ongeveer 

op die vlak waar die integument in die chalasale area dood

loop, kom vier tot vyf lae dunwandige, tangensiaal gestrekte 

selle voor (fig. 3.46). In 'n enkele geval is by P. 

eZongatus trageiede, waarvan die sekondere wande spiraal

vormig verdik is, met hofstippels, in assosiasie met laas-

genoemde selle waargeneem. Die elemente stem ooreen met 

die transfusieweefselelemente wat in die vegetatiewe blare 

voorkom (Schoonraad & Van der Schijff, 1974) (kyk ook 

fig. 3.60.1, p.154). Die grens tussen epimatium en integu-

ment word gevorm deur re1atief klein selle wat met looistof 

gevul is en persswart met safranien kleur (fig. 3.46). Dit 

is waarskynlik die buitenste integument-epidermis. Die 

epimatium en integument is vir die grootste dee1 baie nou 

met mekaar vergroei. Die epimatiumselle is oar die alge-

meen egter grater en het dikker wande as die van die 
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FIGUUR 3.47 1. Dorsiventrale, mediane lengtesnee en 2-3. dwarsdeursnee 
van segmente van die fertiele orgaan van P. falcatus. 

- --

E, epimatium; En, endotesta; Sa~ sarkotesta; 
Sc~ sklereiede; Sk, sklerotesta; V, vaatweef~el 
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integument. I d" d n 1e ryp toestan bestaan die epirnatium van 

die Eupodoearpus-spesies hoofsaaklik uit looistofhoudende 

selle en steenselle, terwyl dit by P. falcatus saam met die 

sarkotesta die vlesige deel van die ryp fertiele orgaan 

vorm. 

Die integument bestaan, afgesien van die versterkingsweefsel 

by die mikropilum,by die Eupodocarpus-spesies uit dunwan-

dige selle. By P. Zatifolius kom min of geen looisuur-

houdende selle daarin voor n1e en dit is dus relatief rnaklik 

om die integument van die epimatium te onderskei (fig. 

3.45.3). By P. eZongatus (fig. 3.45.1) kom groat hoeveel

hede looistofbevattende selle egalig versprei deur die in-

tegument voor. By P. henkeZii kan in die volwasse saad 

drie lae in die integument onderskei word, naamlik 'n laag 

klein, lewende selle aan weerskante van 'n laag looistof-

houdende selle. By al drie die Eupodocarpus-spesies word 

die integument en die nusellus egter in die ryp saad deur 

die ontwikkelende vroulike gametofiet verdring. 

By P. falcatus word in die volwasse saad duidelik drie lae 

in die integument onderskei (fig. 3.47.1). Die selle van 

die buitenste twee tot vier lae wat aan die epimatium grens 

vergroot in 'n ~adiale rigting en een sel kan tot 0,5 mm 1n 

radiale deursnee wees. 

kristalle (fig. 3.47.2) 

Die selholtes word- ingeneem deur 

wat bruin m~t safranien kleur. 

Die selwande bly onverdik'en verdwyn as die saad ryp is. 

Die laag vorm die sarkotesta wat saam met die epimatium 

die vlesige deel van die fertiele orgaan is. Die 30 tot 

50 sellae aangrensend aan die sarkotesta vorm die sklero-

testa. Die waarneming van Gibbs (1912) dat die steenagtige 

laag van die ryp fertiele orgaan van sekere Podocarpus

soorte "arises in the ovuliferous scale" is dus nie korrek 

· ~n elk geval nie wat P. faZcatus betref nie. In die n1 e, .... 
jong saad is die selle van die sklerotesta dunwandig, maar 

sklereiede word gaandeweg gevorm met enkelvoudige stippels 

in die tangensiale en horisontale wande (fig. 3.47.3). 
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FIGUUR 3.48 1. Dorsiventra1e, mediane 1engtesnee, 2. dwarsdeursnee 
en 3. dorsiventra1e, tangensia1e 1engtesnee van segmente 
van fertie1e organe van P. latifoZius om die verloop van 
parenchimatiese selstringe aan te toon. 
E, epimatium; EN, epidermis van chalasa1e deel van 
nusellus; G, vroulike gametofiet; I, integument; 
NC, chalasale dee1 van nusellus; NM, mikropilere deel van 
nusellus (nusellus-kap); PS, parenchimatiese selstring; 
RC, harpuiskanaal; V, vaatweefsel 
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FIGUUR 3.49 Dorsiventrale, mediane lengtesnee van segmente van die vrou
like strobilus van 1-2. P. falcatus en 3-4. P. Zatifolius om 
die mikropilum-kanaal (M) aan te toon. 

Epl, binneste integument-epidermis; Ep2, buitenste integument
epidermis wat met epimatium vergroei is; Ep3, buitenste in
tegument-epidermis by lippe; Ep4, epimatium-epidermis; Ep5, fer
tiele orgaan-steel-epidermis; Es, epimatium (sensu stricto); 
Fus, fertiele eenheidsteel; I, integument; NM, nusellus-kap; 
Po, podokarpium; S, versterkingsweefsel; Sa, sarkotesta; 
Sk, sklerotesta 
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In die jong saad loop re l atief klein , ronde vaatbondels, wat 

hoofsaaklik uit dunwandige elemente bestaan , deur die skle

rotesta in 'n rigting parallel met die langas van die vrou

like gametofiet (fig . 3 . 47.2). Afgesien van hierdie vaat

bondels dring vaatstringe ook die sklerotesta deur die sar -

kotesta vanaf die epimatium binne (f" 3 47 1) 1 g • • • • Dit ver-

oo r saak dat die sklerotesta wat in die ryp saad ongeveer 

3 mm in radiale deursnee 1S, 1 n onreelmatige punterige 

buitenste oppervlak het. Na afsterwe van die vaatstringe 

kom gaatjies in die punte voor wat nie in alle gevalle dwars-

deur die sklerotesta loop nie. Hierdie gaatjies of holtes 

het waarskynlik ' n positiewe invloed op wateropname van die 

saad. Die derde laag van die integument is die binneste 

10 tot 15 sellae wat aan die nusellus grens . Hierdie 1s 

dunwandige, looistofhoudende parenchiemselle wat die 

endotesta vorm en in die ryp saad platgedruk 1s. 

By die Eupodocarpus - spesies dring vaatweefseltrageiede n1e 

die integument binne nie . Vanaf die chalasale area onge

veer by die aansluiting van integument en nusellus, loop 

dunwandige weefsel wel op een tot drie plekke uit die 

epimatium deur die integument tot by die nusellus (fig. 3.48) . 

Op die grens tussen integument en nusellus strek dunwandige , 

tangensiaal gestrekte selle vir die lengte van ongeveer vier tot 

vyf selle na weerskante van die vaatbondel uit. Ve rdere be-

spreking van hierdie weefsel word op p . 158 gegee . 

Die mikropilumkanaal word vanaf die jong tot volwasse saad 

geleidelik nouer (fig. 3 . 49). By P . f a Zc atus (fig. 

3.49.1 - 2) is dit nouer en langer as by die Eupodocarpu s

spesies (fig. 3 . 49.3-4) en kan tot 1 , 5 mm lank wees. Die 

lippe van die mikropilum het by die Eupodocarpus-spesies in 

dwar sdeursnee 'n stervQrm met drie strale waarvan een altyd 

ventraal wys (fig. 3.50 . 1). Die punte van die strale mag 

gevurk wees. Hoer op in die kanaal nader aan die nusel l us 

word die strale wyer (fig. 3.45.2- 3) en nog hoer op in die 

rigting van die chalasa waar die nusellus deur die integument 
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FIGUUR 3.50 Dwarsdeursnee van die mikropilere area van vroulike strobili 
van 1. P. latifolius en 2. P. falaatus. 
E, epimatium; Epl, binneste integument-epidermis; Ep2, bui
tenste integument-epidermis wat met die epimatium vergroei is; 
Fus, fertiele eenheid-steel; I, integument; M, mikropilum; 
PS, parenchimatiese selstring; RC, harpuiskanaal; 
V, vaatweefsel 
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oms1uit word t d. · · , oon 1e 1ntegument 1n dwarsdeursnee rond 

(fig. 3.45.1) soos dit by P. falcatus deurgaans is (fig. 
3.50.2). 

Versterkingsweefsel ontwikkel in die integument (fig. 3.49) 

wat by die Eupodocarpus-spesies hoofsaaklik tot die lippe 

beperk bly, maar by P. falcatus uitbrei om die sklerotesta 

te vorm. By eersgenoemde groep is dit, afgesien van die 

epidermis, 8 tot 10 sellae breed soos in lengtesnee gesien. 

Dit word random die mikropilumkanaal smaller in die rigting 

van die epimatium (fig. 3.49.3). Aan die dorsale kant word 

die weefsel baie geleidelik smaller en loop hoog op in die 

saad ongeveer by die chalasale area dood. Die term "af-

sluitingsweefsel" vir die versterkingsweefsel, soos deur 

Coertze (1966) gebruik word, is foutief, aangesien die mikro-

pilumkanaal nie deur hierdie weefsel gesluit word nie. Die 

lippe van die integument kom wel nader aan mekaar as gevolg 

van epidermiselle wat na die kanaal buig en radiaal verleng. 

Dit herinner aan die epidermale papillae wat die sluiting 

van die mikropilum by C~phalotaxus drupacea (Singh, 196lb) 

en Ephedra (Singh & Maheshwari, 1962) veroorsaak. Die 

mikropilum word feitlik geheel en al van die buitewereld af

gesluit deur die ventrale kant van die epimatium wat baie 

na aan die podokarpium te le kom en wat by P. falcatus verby 

die integument strek (kyk ook p.l05 en fig. 3.43). Soms 

groei 'n deel van die podokarpium of fertiele orgaan-steel 

in die rigting van die epfmatium (fige 3.43; 3.49). Die 

feitlik totale sluiting van die mikropilumkanaal word dus 

n1e deur die versterkingsweefsel veroorsaak nie en die kanaal 

bly deurgaans oop. 

Die binneste en buitenste epidermis van die integument (fige 

3.49.3-4; 3.50.1) bes~aan uit looistofhoudende, dunwandige 

selle. Die binneste epidermis is tangensiaal gestrek en, 

waar dit vry is, met 'n dun kutikula bedek. Waar die in

tegument en epimatium met mekaar vergroei is, is dit uiters 

moeilik om die buitenste integument-epidermis te onderskei. 
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Waar dit egter die integument-lippe vorm is dit een tot vler 

sellae breed, deurtrek met looisuur, radiaalgestrek, hoef-

ystervormig verdik en met 'n dik kutikula bedek. Dit sluit 

aan by soortgelyke epidermisselle en kutikula van die fer

tiele orgaan-steel en epimatium (fig. 3.49.3-4). 

Die nusellus bestaan hoofsaaklik uit dunwandige selle. 

dele kan egter ongeveer goed van mekaar onderskei word. 

Twee 

Die chalasale deel van die nusellus bestaan uit 'n deel wat 

met die integument vergroei is, asook 'n deel wat wel vry 

is van die integument, maar 'n duidelik onderskeibare epi-

dermis het (fig. 3.48.1). Hierdie epidermisselle is 

tangensiaal gestrek en met looistof en olie-agtige druppels 

gevul. Die nusellusselle van die chalasale deel is dun

wandige, effens tangensiaal gestrekte parenchiemselle wat 

deur die ontwik~elende vroulike gametofiet platgedruk word. 

Aan die mikropilere kant van die nusellus is 'n piramied

vormige kap wat uit relatief klein, dunwandige parenchiemselle 

bestaan met klein intersellulere ruimtes en duidelik waar-

neembare kerne. Die nuselluskap van P. falcatus (fig. 

3.49.1) is langer en small~r as die van die Eupodocarpus

spesies en kan tot 1 mm ver in die mikropilumkanaal in strek. 

Geen epidermis is in die nuselluskap gedifferensieer nle. 

Dit is hierdie gedeelte wat in die jong saadknop tekens van 

degenerasie toon, as gevolg van die vorming van die bestui

wingsdruppel en as gevolg·van indringing van die stuifmeel-

buise. Daar is dus 'n skerp skeidslyn tussen die chalasale 

en mikropilere of kapgedeelte van die nusellus. Dit wil 

voorkom asof die nuselluskap uit die nusellus-protodermis, 

en die res van die nusellus uit die oorspronklike nusellus

massa van die primordium afkomstig is. In die ryp saad is 

die chalasale deel van die nusellus feitlik geheel en al 

verdring sodat net 'n korrelrige materiaal oorbly, maar die 

kap bly bestaan as 'n tregtervormige vliesie naby die 

mikropilum. 
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FIGUUR 3.51 Diagrammatiese voorstellings van die verloop 

van die vaatweefsel in die vroulike strobili 

van 

1 . P. elongatus., 

2. P. Zatifolius, 

3. P. henkelii, en 

4 • P. falcatus. 

Ap, apikulus; A, A(n+l); B, A(n+2); 

E, epimatium; Pe, pedunkel; Po, podokarpium; 

PS, parenchimatiese selstringe 
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FIGUUR 3.52 Lyndiagramme van serie-dwarsdeursnee van 'n vrou
like strobilus van P. latifolius. 1-4. pedunkel, 
5-17. podokarpium, 18-27. een van die twee fer
tiele organe. Vaatbonde1s nrs. 1, 2 en 3 voor
sien L1 , L 2 en L onderskeidelik; 4 & 5 en 6 
& 7 is die tweeapare vaatbondels van die twee 
fer!iele organe A(n+2) en 7a is deel van konsen
triese vaatbondel 7 van die strobilusgroeipunt 
A(n+l). 
E, epimatium; G, vroulike gametofiet; I, integument; 
N, nusellus; Ph, floeem; RC, harpuiskanaal; 
Xi, xileem 
v,w,x,y & z verwys onderskeidelik na fige 
3.54.1,2,3,4 en 5. 
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DIE VERLOOP VAN DIE VAATWEEFSEL IN DIE VROULIKE 

STROBILUS 

Lyndiagramme van 'n groot aantal mediane, dorsiventrale 

lengtesnee, tangensiale en mediane antero-posterior lengte-

sne~, asook dwarsdeursne~ van strobili is gemaak. 'n Ge-

selekteerde aantal lyndiagramme en foto's van die dwarsdeur-.. 
snee word in fige 3.52 tot 3.57 geillustreer. Om beskry-

wing te vergemaklik is die vaatbondels in sekere figure ge

nommer, alhoewel arbitrer en nie in 'n bepaalde volgorde 

n1e. Alhoewel dwarsdeursnee geillustreer word wat in 

serie vanaf die pedunkel of fertiele tak in 'n distale r1g

ting gemaak is, meet in gedagte gehou word dat differen

siasie van vaatweefsel uit die groeipunt in 'n proksimale 

rigting plaasvind. Driedimensionele voorstellings van die 

verloop van die vaatweefsel is saamgestel uit die ondersoek 

van bogenoemde snee asook opgehelderde ke~ls en word in 

fig. 3.51 geillustreer. Die verloop van die vaatweefsel 

in die vroulike strobilus van P. latifolius word hoofsaak-

lik beskryf. Waar die van die ander drie spesies daarvan 

verskil word dit vermeld. 

In die PEDUNKEL (fige 3.52.1; 3.54.1) kom in die meeste 

gevalle sewe kollaterale vaatbondels voor, alhoewel ses of 

agt vaatbondels ook aangetref is. By P. eZongatus (fige 

3.54.7; 3.55.1) kom feitlik deurgaans vier vaatbondels in 

die pedunkel voor. 

In figuur 52 stel vaatbondels nr. 1, 2 en 3 die voor wat L1 , 

L
2 

en L
3 

onderskeidelik voorsien. 

die strobilus-groeipunt A(n+l) en 

Nr. 7 differensieer uit 

nrs 4 & 5 en 6 & 7 1 
('n tak van nr. 7) is die twee pare vaatbondels wat die 

twee fertiele organe A(n+2) voorsien. 

In die PODOKARPIUM vind verskeie vertakkings en samesmelt-

ings plaas. Vaatbondels nrs 1 en 2 bly egter altyd onaf-

hanklik van die vaatbondels wat die onderskeie fertiele 
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organe voorsien. Hierdie af d 1·k son er 1 e vaatweefselvoorsien-

ing van die fertiele skutblaar en die saadskub kom ook by 

die Taxodiaceae en Araucariaceae (Hirmer, 1936), Pinaceae 

(Aase, 1915) en ander genera van die Podocarpaceae (Hirmer, 

1936; Florin 1951) voor. 

Vaatbondel nr. 7 is veral onderhewig aan vertakking en ver-

vorming. Dit differensieer as 'n konsentriese vaatbondel 

(fig. 3.52.12) in die podokarpium op 'n vlak meer distaal 

in die strobilus as wat die drie blaarlaminae afgegee word. 

Meer proksimaal, maar nog binne die podokarpium word dit 

kollateraal en versmelt in sommige gevalle met nr. 5. Aan 

die floeemkant van nr. 7 (of nrs. 5 & 7) kom in baie ge

valle op hierdie vlak 'n addisionele kollaterale vaatbondel 

voor (nr 7a) met xileem wat na buite wys (fige. 3.52.9-11; 

3.54.2-3). Hierdie vaatbondel nr 7a is afkomstig van die 

konsentriese vaatbondel nr 7. 

Nrs 1, 2 en 3 (fig. 3.54.4) is kollaterale vaatbondels wat 

in baie gevalle hoefystervormig is of soms ook konsentries. 

By Sciadopitys (Taxodiaceae) (Worsdell, 1899) en Pinus 

banksiana kom amphikribale konsentriese vaatbondels voor, 

terwyl die by Podocarpus amphivasaal is. 

By P. faZcatus kom in die fertiele sytak A(n+l) 'n kring 

kollaterale vaatbondels voor (fige 3.54.8; 3.56.1-2) 

soortgelyk aan die in die'vegetatiewe stingel (kyk Schoon-

raad, 1971). Vaatbondels verlaat herhaaldelik die sen-

trale silinder om die blare, wat spiraalgewys op die fer

tiele sytakkie gerangskik is, te voorsien (fig. 3.56.1-5). 

By P. falcatus is minstens een van die vaatbondels wat die 

fertiele orgaan voorsien (fig. 3.56.4-5, vaatbondel nr 1) 

en die wat die fertiele skutblaar voorsien (fig. 3.56.5-6, 

vaatbondel nr la) vertakkings van dieselfde vaatbondel 

(fig. 3.56.3, vaatbondel nr 1). In die basis van die fer

tiele eenheid kom twee (fig. 3.56.8-9) of drie (fig. 3.57.2) 

kollaterale vaatbondels voor. 
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FIGUUR 3.53 Lyndiagramme van serie-dwarsdeursnee van 'n 

fertiele orgaan van P. Zatifolius. 

1-2. Mikropilere area; 6-10. Chalasale area. 

In 3. is nusellus en integument vry van mekaar 

en in 4-5. met mekaar vergroei. 

E, epimatium; G, vroulike gametofiet; 

l,' integument; M, mikropilum; N, nusellus; 

Ph, floeem; PS, parenchimatiese selstringe; 

RC, harpuiskanaal; TT, transfusieweefsel

trageiede; V, vaatweefsel; X, xileem. 

In 6. verwys a na fig. 3.60.2. 
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FIGUUR 3.54 Dwarsdeursnee van segmente van vroulike strobili. 

1-6. P. latifolius. Vaatbondels is soos in fig. 

3.52 genommer. 

1. Pedunke1 (v van fig. 3.52.1). 

2. Mediane deel van podokarpium (w van 

fig. 3.52.9). 

3. Mediane deel van podokarpium (x van fig. 

3.52.11). 

4. Blaarspoor (y van fig. 3.52.11). 

5. Distale deel van podokarpium (z van fig. 

3.52.15). 

6. Konsentriese vaatbonde1 in dorsale deel 

van epimatium. 

7. Pedunkel van P. elongatus. 

8. Fertiele sytak van P. falcatus. 
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By P. Zatifolius verloop twee kollaterale vaatbondels (fig. 

3.52 nrs 4 & 5 en 6 & 7) in assosiasie met elk van die fer-

tiele skutb1aarvaatbonde1s ( 1 2) · nrs. en 1n elke fertiele 

eenheid-steel, sodat in die podokarpium op hierdie v1ak in 

dwarsdeursnee gewoon1ik ses (of 7 indien die vaatbonde1 wat 

La voorsien ook aanwesig is) waargeneem kan word (fig. 

3.52.4). Die twee vaatbondels (nrs 4 en 5) geassosieer 

met die b1aarspoor (nr 1) toon ooreenkoms met die enkel 

blaarspoorvaatbondel met twee sytak-(okselknop)-vaatbonde1s 

met 'n enke1 b1aaropening wat in die vegetatiewe stinge1 

aangetref word (fig. 3.58.1). 

Vaatbonde1s nrs. 1 en 2 wyk na die kante uit. Die geasso-

sieerde vaatbondels 4 & 5 en 6 & 7 ondergaan rotasie sodat 

die xileem wat oorspronklik na die murg van die stele van 

die podokarpium gewys het (fig. 3.52.10) geleidelik na buite 

draai terwyl die pare vaatbondels na mekaar beweeg (fig. 

3.52.13-14) om 'n V-vorm aan te neem (fig. 3.52.15; 3.54.5). 

In die versmelte hoefystervormige vaatbondel wat distaal 

verloop en die epimatium voorsien, is die xileem dus na 

buite gerig en wys na die xileem van die vaatbondel van die 

fertie1e skutblaar. Gedurende die verloop van hierdie vaat-

bondel mag dit ook neig om konsentries te wees (fig. 3.54.6). 

By P. faZcatus vind 'n soortgelyke rotasie p1aas, maar die 

twee vaatbonde1s versme1t of nie met mekaar nie (fig. 3.56.10) 

of bulle versmelt wel, (fig. 3.57.1-3), maar slegs vir 'n 

kart afstand voordat hulle.weer vertak (fig. 3.57.5). Hier-

die rotasie van die vaatweefsel by lede van die Podocarpaceae 

word ook onder andere deur Gibbs (1912), Sinnott (1913), 

Aase (1915) en Coertze, Schweickerdt & Van der Schijff (1971) 

beskryf. In die basis van die fertie1e eenheid loop die 

vaatbondel van L
1 

en een of twee vaatbonde1s van A(n+2), 

waarvan een gewoonlik ongeveer op die vlak van die mikropilum 

in twee of drie dele vertak (fige 3.51.4; 3.59). By P. 

Zatifolius loop 'n enkel vaatbonde1 deur die fertiele orgaan-

stee1. 
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TP 

10 

TT 

FIGUUR 3. 55 Lyndiagramme van serie-dwarsdeursnee van 'n vroulike strobilus 
van P. elongatus. 1. Pedunkel. 2-4. Distale deel van 
podokarpium. 5-13. Fertiele orgaan. 

E, epimatium; G, vroulike gametofiet; I, integument; 
N, nusellus; PS, parenchimatiese selstringe; 
TT, transfusieweefseltrageiede; TP, parenchimatiese selgroepe, 
In 3 verwys a na fig. 3.60.3. 
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In die FERTIELE ORGAAN is die vaatbondel 1n die dorsale deel 

van die epimatium op die vlak van die mikropilum of enkel 

(fige 3.52.21 & 3.53.1) of vertak (fig. 3.51.2). Dit ver

tak egter deurgaans op 'n vlak wat ooreenstem met die middel 

van die vroulike gametofiet (fige 3.52.24; 3.53.6). Een 

van die twee takke gee in sommige gevalle (fig. 3.51.2) 'n 

endjie nader aan die chalasale area vanaf die dorsale kant 

'n tak af wat deur die integument na die nusellus loop en 

dit op die samesmeltingsarea van integument en nusellus be-

reik. Hiervandaan loop die vaatbondel 'n endjie deur die 

integument in die rigting van die mikropilum en loop dan 

dood. 

Die twee hooftakke van die vaatstelsel loop in die dorsale 

kant van die epimatium in 'n chalasale rigting. In die 

apikale deel van die epimatium, teenoor die chalasale area, 

gee elk van die twee vaatbondels 'n tak af wat skerp in ' n 

mikropilere rigting loop. Een vaatbondel loop dus a an die 

anterior en een a an die posterior kant van die fertiele or-

gaan, verbreed effens en loop ongeveer halfpad tussen die 

apikale punt van die epimatium en die mikropilum geleidelik 

dood (fig. 3.51.2). Die twee hoofvaatbondels kan dan onge-

veer reg teenoor die chalasale area met mekaar versmelt en 

die enkel vaatbondel wat so ontstaan buig in die rigting van 

die versmeltingsarea van nusellus en integument aan die ven

trale kant van die fertiele orgaan, waar dit effens verbreed 

en die gedifferensieerde vaatelemente geleidelik doodloop. 

In die meerderheid gevalle is egter gevind dat die twee hoof

vaatbondels wat in die dorsale kant van die epimatium loop, 

onafhanklik van mekaar bly (fig. 3.53.6-10). Dan loop een 

tak vanaf die apikale deel van die anterior kant skerp in 'n 

mikropilere rigting, terwyl die ander tak aan die posterior 

kant 'n sytak afgee wat ongeveer parallel met die ander soort-

gelyke bondel in die rigting van die mikropilum loop. Die 

enkele hoofvaatbondel loop verder en buig aan die ventrale 

kant in 'n mikropilere rigting, loop 'n kart afstand deur 

die integument en loop teen die nusellus dood. 
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FIGUUR 3.56 Lyndiagramme van serie-dwarsdeursnee van 'n vroulike strobilus 
van P. faZ.aatus. 1-3-. Fertiele sytak (kyk fig. 3.54.8). 
4-15. Fertiele eenheid. Nrs 1 & 2 is die v~atbondels van die 
fertiele eenheid A(n+2); nrs la, 3 en 6 gaan na L1 , L2 en L3 
onderskeidelik en 4 & 5 is die vaatbondels van die 
strobilus-groeipunt A(n+l). 

A, fertiele skutblaar; 
B-F, strobilus-blare; 
E, epimatium; I, integument; N, nusellus 
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FIGUUR 3.57 Lyndiagramme van serie-dwarsdeursnee van die 

fertiele eenheid van P. falaatus. 

1-2. Fertiele eenheid-steel. 

3-5. Mikropilere.deel. 

6-8. Mediane deel. 

9-13. Chalasale deel. 

E, epimatium; 

I, integument; 

Ph, floeem; x, 

G, vroulike gametofiet; 

M, mikropilum; 

xileem 

N, nusellus; 
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FIGUUR 3. 58 1. Dwarsdeursnee van 'n vegeta tiewe s tingels egment van 
P. latifolius om die vaatbondels van die okselknop 
(VA) aan te toon. 

2 en 3. Dorsiventrale lengtesnee van gedeeltes van die 
epimatium van P. eZongatus by die apikulus. 

do, dorsaal; IFC, interfassikulere kambium; 
RC, harpuiskanaal; V, vaatweefsel A(n+2); ve, ventraal 
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FIGUUR 3.59 Driedimensionele voorstelling van die vaatweefsel van 

die fertiele eenheid van P. falcatus. 

F, fertiele eenheid-steel; 

Fo, fertiele orgaan; 

V, vaatweefsel 
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By P. eZongatus (fige 3.51.1; 3.55) word in die meeste ge-

valle uit een van die twee hooftakke in die dorsale deel van 
die epimatium 'n sytak afgegee na die versmeltingsarea tus

sen integument en nusellus in die dorsale deel van die saad

knop. Die twee hoofvaatbondels loop in die chalasale rig

ting en beide kan vertak. Sekere van hierdie sytakke loop 

in die epimatium teenoor die chalasale area dood, ander ver

tak en loop skerp in 'n mikropilere rigting. Die vaatbon

dels loop deur die integument (fig. 3.55.10-13), verloop op 

die grens met die nusellus (fig. 3.55.9) en loop geleidelik 

teen die nusellus dood (fig. 3.55.8). Ongeveer reg teenoor 

die apikulus wat by P. eZongatus en P. henkeZii veral promi

nent is, en van vaatweefsel en harpuiskanale voorsien is 

(fig. 3.58.2), maar by die ander twee spesies ook voorkom, 

verander die verloop van die vaatweefsel sodat, in 'n mediane 

lengtesnee, die vaatelemente vertoon asof bulle dwarsgesny 

is (fig. 3.58.3). Hierdie area lyk dus soos 'n knoop. 

Die apikulus kan die groeipunt van die dorsale deel van die 

epimatium wees, alhoewel geen meristematiese sones daarin 

onderskei kan wo~d nie (fig. 3.58.2). 

In die fertiele orgaan van P. falaatus (fige 3.51.4; 3.59) 

is die vaatweefsel baie me~r uitgebreid as di€ van die 

Eupodoaarpus-spesies. Die twee of drie vaatbondels wat in 

die basis van die fertiele eenheid (fige 3.56.8-9; 3.57.2) 

en in die dorsale deel van die epimatium loop, vertak her

haaldelik oor hul hele lengte om die ventro-laterale dele 

van die fertiele orgaan te voorsien. Sekere van die vaat-

bondels versmelt oor 'n kort afstand in die apikale deel van 

die epimatium en vertak weer (fig. 3.56.12-13) of bly oor 

hul hele lengte onafhanklik van mekaar (fig. 3.51.4), of 

die uiteindes van die twee hoofvaatbondels versmelt met me

kaar aan die ventrale kant ongeveer teenoor die mikropilum 

(fig. 3.59). Die vaatweefsel dring die integument op ver

skeie plekke binne en loop op verskeie plekke parallel met 

die lengte-as van die nusellus deur die integument (fig. 

3.47.2, p.l27). Die integument van P. faZaatus is dus 
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FIGUUR 3.60 Dwarsdeursnee van gedee1tes van 1. 'n vegetatiewe b1aar van 
P. rat't-fol"ius; 2. die epimatium van P. ratifo""lius met kon
sentriese vaatbonde1 in cha1asa1e area van fertie1e orgaan; 
3. die fertie1e orgaan-stee1 van P. elongatus~ (kyk a, in 
fig. 3.55.3); 4. vegetatiewe stinge1 van P. elongatus. 

b, A(n+l); c, fertie1e skutb1aar; E, epimatium; 
I, integument; Pa, parenchimatiese se1groep; Ph, f1oeem; 
TP, transfusieweefsel parenchiem; TT, transfusieweefse1 
trageiede; X, xileem 
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aan die mikropilere kant ook van vaatweefsel voorsien, afge

sien van die bondels wat in die chalasale deel voorkom en 

wat ook by die Eupodocarpus-spesies aangetref word (fig. 

3.61.3). Morvan (1971) beweer met betrekking tot P. 

macrophyltus var. angustifolius dat "Le tegument, unique, 

est de nature foliaire; il n'est pas vascularise." Beide 

laasgenoemde twee bewerings word deur my in twyfel getrek. 

Die vaatweefsel kom so konstant in die integument van die 

vier Suid-Afrikaanse Podocarpus-soorte voor dat dit 'n uit

sondering sou wees as dit by P. macrophyllus afwesig is. 

By P. latifolius kom trageiede wat soos transfusieweefsel

trageiede van die vegetatiewe blaar (fig. 3.60.1) daar uit

sien, in die ventro-laterale dele van die epimatium voor 

(fig. 3.53.6-7; 3.60.2). By P. elongatus is die trans-

fusieweefsel veral sterk uitgebeeld. Parenchimatiese sel-

groepe met duidelik waarneembare kerne en digte sitoplasma 

kom aan weerskante van die vaatbondel van die fertiele or

gaan-steel (fig. 3.60.3) en van die dorsale epimatium-vaat-

bondel(s) (fig. 3.55.3-12) voor. In die chalasale area 

van die fertiele orgaan kom ook transfusieweefseltrageiede 

voor. Dit lyk hoogswaarskynlik dat die trageiede uit die 

parenchimatiese ,selgroepe kon ontwikkel het. Transfusie

weefseltrageiede kom ook in die strobilusblare voor (fige 

3.55.3-5; 3.53.5). 

In die ventro-laterale dele van die epimatium teenoor die 

mikropilere deel van die saadknop kom by die Eupodocarpus

spesies geen vaatweefsel voor nie, terwyl hierdie dele by 

P. falcatus ryklik. van vaatweefsel voorsien is (vergelyk 

fig. 3.51.1-3 met 3.51.4 en 3.59). 

vanaf die ventro-laterale epimatium-vaatbondels van P. 

latifolius en P. henkelii en in die meeste gevalle by P. 

elongatus slegs vanaf een of twee van die ventrale vaatbon

dels, loop stringe klein, dunwandige parenchimatiese selle 

reghoekig op die moedervaatbondel deur die integument in 
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I 15Q(Jm I 

FIGUUR 3.61 Dwarsdeursnee van gedee1tes van die fertie1e organe van 
1 & 4 P. latifolius en 2 & 3. P. elongatus. 
E, epimatium; Ep1, binneste integument-..epidermis; 
Ep2, buitenste integument-epidermis; I, integument; 
N, nuse11us; PS, parenchimatiese se1string; V, vaatweefsel 
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FIGUUR 3.62 Lyndiagramme van die vaatbonde1 (V) met 

geassosieerde parenchimatiese se1stringe 

(PS) in die fertie1e orgaan van P. latifolius. 

1-2. cha1asa1e area; 

3. mediane deel van fertie1e orgaan; 

4. mikropilere area. 

E, epimatium; 

M, mikropilum; 

I, integument; 

N, nusellus 
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die rigting van die nusellus (fig. 3.61.1). Op die grens 

tussen integument en nusellus loop die groepie selle na 

weerskante in 'n tangensiale rigting vir ongeveer die afstand 

van drie tot vier selle voordat dit ophou. Die moedervaat-

bondels loop in die chalasale area deur die integument 

die radiaal verlopende stringe is dan baie kort. 

en 

In die chalasale area waar integument en nusellus met me

kaar vergroei is, neem die vaatbondels in dwarsdeursnee die 

vorm aan soos in fige 3.53.4(v); 3.62.2, terwyl dit in die 

apikale deel van die epimatium soos in fige 3.53.6(v) en 

3.62.1 daar uitsien. By P. elongatus bly die paren-

chimatiese stringe geassosieer met die moedervaatbondel tot 

in die chalasale area (fig. 3.55.11-13). Soos die hoof-

vaatbondels van die epimatium geleidelik doodloop, word die 

tangensiaal verlopende stringe langer en strek vanaf die 

epimatium deur die integument na die nusellus. Die stringe 

word dus langer (fige 3.53.3(v); 3.62.3) en die selle self 

is effens radiaal gestrek. Nadat die hoofvaatbondels 

doodgeloop het, bly die stringe dunwandige selle onafhank-

lik van die vaatbondels bestaan (fige 3.61.2; 3.62.4) en 

strek radiaal deur die integument tot by die buitenste in-

tegument-epidermis wat die mikropilumkanaal uitvoer. In 

'n dwarsdeursnee van die fertiele orgaan ongeveer by die 

mikropilumkanaal of deur 'n deel waar nusellus en integument 

vry is van mekaar, kan op drie plekke die stringe dunwandige 

selle waargeneem word. Die stringe is twee tot drie sel-

lae breed, en loop vanaf die epimatium radiaal deur die in

tegument, alhoewel die vaatbondels waarmee hulle geassosieer 

was, reeds doodge1oop het (fige 3.45.2-3, p.l24; 3.50, 

p • 13 2 ; 3 • 53 • 2-3 ; 3 • 61 • 2) • In so mm i g e g eva 11 e 1 o o p d i e 

selstringe met 'n boog deur die integument (fig. 3.61.4). 

Die stringe loop ongeveer by die lippe van die integument 

dood (fig. 3.53.1). Die integument is dus, soos in dwars-

deursnee gesien, deur die parenchimatiese selstringe feit-

lik in drie dele verdeel. Hoe nader aan die chalasale 

area, hoe breer word die parenchiemstringe. Die integument 
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word op drie plekke kegelvormig tangensiaa1 nouer in 'n 

chalasale rigting. In dwarsdeursnee lyk dit asof die in-

tegument in drie verdee1 is (f" 3 53 4 5) 1g. • • - • Die weefsel 

wat tussen die integument-"lobbe" voorkom, bestaan, afgesien 

van die parenchiemstringe, uit 1ooistofhoudende en ander 

parenchiemsel1e wat by die chalasale- en epimatiumweefse1 

aansluit. Dit herinner aan die kappie looistofhoudende 

se11e wat reeds in die jong fertie1e orgaan in die cha1asa1e 

area gedifferensieer het. 

Hierdie radiaa1ver1opende parenchimatiese selstringe wat 

geassosieer is met die da1ende vaatbonde1s, is moont1ik die 

pro-kambium stringe waaruit die epimatium-vaatweefse1 diffe-

rensieer. Die feit dat die stringe egter ook geassosieer 

is met reeds gedifferensieerde vaatweefse1, toon dat hu1le 

waarskynlik 'n ander funksie het. Die stringe herinner 

sterk aan die groepies parenchiemse11e wat geassosieer is 

met die vaatbonde1s van die b1aar en wat as parenchimatiese 

transfusieweefse1 beskou word (fig. 3.60.1, asook Schoonraad 

& Van der Schijff, 1974). Dit is dus moont1ik dat die 

stringe transfusieweefse1parenchiem is. Die enigste ver-

wysing na hierdie se1strin~e in die 1iteratuur is die deur 

Gibbs (1912) wat noem dat "phloem strands penetrate to the 

nucellus". Daar is egter geen aanduiding dat hierdie weef-

sel wel floeem is nie. Trageiede, wat met transfusieweef-

seltrageiede ooreenstem is op die grens tussen epimatium en 

integument waargeneem, waar dit geassosieer is met die 

tangensiaal ver1opende selstringe (fig. 3.46, p.125) asook 

die epimatiumvaatbondels (fige 3.53; 3.55). 

Transfusieweefsel het waarskynlik oorspronklik in plante 

soos die Cycadales en Coniferales ontwikkel om die funksie 

van die vaatweefsel aan te vul, byvoorbeeld in die blare wat 

by die Coniferales deur 'n enkele vaatbondel en by die 

Cycadales deur 'n aantal parallel verlopende vaatbondels 

voorsien word. "Its evident function •.. is to supplement 

h t must b e considered a rudimentary conducting system" • • • w a 
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se Worsdell (1897). A · · s 1n aanmerk1ng geneem word dat re-

latief min vaatweefsel in die fertiele orgaan van die 

Eupodocarpus-spesies voorkom in vergelyking met die omvang 

van die orgaan wat dit voorsien, is dit baie moontlik dat 

addisionele weefselelemente sou ontwikkel wat die vaatweef

sel funksioneel kan aanvul. 

Van die vier ondersoekte soorte is die vaatweefsel van die 

fertiele orgaan van P. elongatus die minste en die van P. 

falcatus die meeste uitgebreid. 'Transfusieweefsel' 1s 

dan ook die sterkste uitgebeeld in die fertiele orgaan van 

P. elongatus, terwyl dit by die van P. falcatus nie voorkom 

nie. In die vegetatiewe blare van P. falcatus word paren-

chimatiese transfusieweefsel ook nie aangetref nie, alhoe

wel transfusieweefseltrage!ede uitgebreid voorkom. 

Die verloop van die vaatweefsel in die vroulike strobilus 

van P. macrophyllus (Morvan, 1971) wat ook tot die seksie 

Eupodocarpus behoort, stem in hoofsaak met die van die 

Suid-Afrikaanse soorte van dieselfde seksie ooreen. Dit 

is egter jammer dat Morvan, wat hom slegs op die verloop 

van die vaatweefsel toegespits bet, nie ook die anatomiese 

besonderhede van die strobilus nagegaan het nie. Hy noem 

byvoorbeeld net dat die integument van P. macrophyllus nie 

van vaatweefsel voorsien is nie. Dit sou egter verbasend 

wees as die vaatweefsel die integument nie minstens in die 

chalasale deel van die saadknop, of naby die nusellus binne-

dring nie. Dit sou ook interessant wees om te weet of die 

parenchimatiese transfusieweefsel ook by ander Podocarpus-

soorte voorkom. Saver vasgestel kon word is die huidige 

studie die eerste gedetailleerde anatomiese studie van die 

vroulike keel by die Coniferales. 

Voor enige gevolgtrekking aangaande die aard van die paren

chimatiese selstringe en selfs die aard van die vroulike 

strobilus, met sekerheid gemaak kan word, sal meer onder

soeke van hierdie aard onderneem moet word. 
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3.5 BESPREKING 

3.5.1 AARD VAN DIE VROULIKE STROBILUS 

Om te bepaal of dit korrek is om die vroulike strobilus van 

Podocarpus as 'n gereduseerde sytak te beskou, word gelet 

op die oorsprong asook die morfologie van die strobilus as 

geheel. 

Die strobilus neem sy oorsprong in die oksel van 'n blaar 

(kyk p.62) op 'n sytak van die kategorie A(n) en ontstaan 

dus in 'n soortgelyke posisie as 'n okselknop (kyk fig. 

3.7.3a) en verteenwoordig dus 'n struktuur wat homoloog is 

aan 'n sytak· en wel 'n sytak van die kategorie A(n+l). 

Die apikale groeipunt van die strobilus stem wat weefseldis

tribusie betref in hoofsaak met di~ van 'n vegetatiewe groei

punt ooreen (kyk p.59). 

Daar bestaan dus voldoende bewyse om te aanvaar dat die 

strobilus 'n gewysigde sytak is. 

Op die strobilus-as ontstaan strukture wat spiraalgewys 

geplaas is. Dat hierdie strukture blare is, kan afgelei 

word uit hul akropetale oorsprong uit 'n apikale groeipunt 

(p.54) op 'n stingelagtige struktuur deur middel van 

laterale primordia en 'n sub-terminale meristeem wat soort-

gelyk is aan die van vegetatiewe blare. Wat hul uitwen-

dige morfologie betref stem die blare hoofsaaklik met 

katafille, wat ongeveer halfpad tussen die heel buitenstes 

en heel binnestes om 'n vegetatiewe groeipunt voorkom, car-

een. Hulle het bree blaarbasisse, 'n rif oor die hoofaar 

en 'n relatief skerp, d.roe blaarpunt. Die blaarbasisse 

van die blare op volwasse strobili by al vier spesies ver

groot om die podokarpium te vorm en die blaarpunt val saam 

met die blaarlamina af. In hul anatomiese struktuur stem 

die blare van die strobili oak met die van katafille ooreen. 
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Daar kom geen hulptransfusieweefsel voor nie. Min of geen 

tangensiaal gestrekte parenchimatiese mesofilselle kom voor 

nie, terwyl min transfusieweefsel-elemente voorkom. 

Die vroulike strobilus 1S dus 'n gewysigde beblaarde sytak. 

In die oksel van minstens een van die blare van die strobilus 

ontstaan 'n primordium wat oorsprong gee aan die saadknop 

met bedekking, die sogenaamde epimatium. Die primordium 1s 

okselstandig en vaatweefsel differensieer in die dorsale deel 

daarvan (fig. 3.22.1, p.75). Dit verteenwoordig dus 'n 

laterale uitgroeisel of sytak van A(n+l) naamlik 'n sytak van 

die kategorie A(n+2). 

Die verloop van die vaatweefsel in die volwasse strobilus 

herinner sterk aan die van 'n vertakkingsisteem. Die twee 

vaatbondels van die sytak A(n+2) (fig. 3.51, p.135), verlaat 

die sentrale silinder van A(n+l) tesame met een blaarspoor. 

Een blaaropening word gevorm (fige 3.52.12-15; 3.54.7-8; 

3.56.6-7). Hierdie rangskikking van vaatbondels by 'n 

knoop kom algemeen by die Gymnospermae voor (fig. 3.58.1). 

Die twee sytakvaatbondels van A(n+2) het Worsdell (1899) tot 

die gevolgtrekking laat kom dat die saadskub van die 

Coniferales n1e 'n sytak is nie, maar twee vergroeide blare: 

" the r e a r e two qui t e d i s t inc t s y s t em s o f bun d 1 e s 

in the appendage (saadskub) which arise independently 

from the cylinder of the axis. Here then it appears also 

highly probable that we have to deal with two foliar organs." 

Hy neem egter nie in aanmerking nie dat die "appendage" in 

die oksel van 'n blaar ontstaan en dat sytak-vaatweefsel

voorsiening by die Gymnospermae as 'n reel deur twee aparte 

vaatbondels geskied. Die rotasie van die xileem van die 

twee vaatbondels van A(n+2) vanaf 'n posisie waar die xileem 

in die podokarpium na die middel van die struktuur wys, tot 

'n posisie waar dit in die fertiele orgaan na buite, of na 

die fertiele skutblaarvaatbondel wys (p.145), is verdere be

wys dat minstens die dorsale deel van die epimatium 'n sytak 
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verteenwoordig. Die basi d · f · 1 s van 1e ert1e e eenheid van P. 
falcatus sien ook in dwarsdeursnee soos 'n vegetatiewe 

stinge1 met drie vaatbonde1s daar uit (f1"g. 3 57 1 149) • • ' p • • 

Daar is dus voldoende bewys om te aanvaar dat die dorsa1e 

dee1 van die epimatium 'n sytak in die oksel van die fer-

tie1e skutblaar is. Die tweede aanvaarding ten opsigte 

van die strobilus (p.14) naamlik dat dit 'n vertakkingsis

teem en dus 'n saamgestelde struktuur is en dus homo1oog 

aan 'n b1oeiwyse en nie 'n blom is nie, is dus korrek. 

Dit verwerp die Sachs-Eichler Excrescence-teorie wat onder 

andere deur Worsdel1 (1900), Bessey (1902), Tison (1909), 

Gibbs (1912), Stiles (1912), DeHaan (1920) en Pilger 

(1926a) ondersteun is en waarvolgens onder andere die 

epimatium as 'n tweede en buitenste integument beskou is. 

Uit die ontogenie van die epimatium (sensu stricto) het dit 

geblyk dat hierdie deel voor die integument uit die fertiele 

orgaan-primordium ontstaan (p.78). By die Angiospermae 

ontstaan die binneste integument egter voor die buitenste. 

Bhatnagar & Johri (1972) se: "In bitegmic ovules the 

inner integument differentiates earlier than the outer, but 

the latter overgrows the former." (Kyk ook Bouman, 1971; 

Bor & Kapil, 1976). Die epimatium kan derhalwe nie as 

homoloog met die buitenste integument van die Angiospermae 

beskou word nie. 

Hierdie basipetale ontstaan van die integumente is 'n verde

re rede waarom die nusel1us nie as stingelgroeipunt wat 

deur blare omgewe is beskou kan word nie, aangesien blare 

akropetaal uit 'n stingelgroeipunt ontstaan. Die argument 

wat aangevoer word dat die epimatium nie 'n integument is 

nie, omdat dit aan die dorsale kant van die saadknop naaste 

aan die fertiele orgaansteel oop is en nie uit die staan

spoor sirkelvormig vertoon soos die integument nie, hou 

nie stand nie. Die buitenste integument van die 
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Angiospermae is ook meesal onsimmetries (Bor & Kapil, 1976). 

Die stingelagtige geaardheid van die dorsale deel van die 

epimatium (sensu lato) dien as ondersteuning vir die 

Brachyblast-teorie wat onder andere deur Wilde (1944), Boyle 

& Doyle (1953) en Florin (1954) voorgestaan word en waarvol

gens die strobilus van die Coniferales as 'n bloeiwyse be

skou word. 

Dat die epimatium (sensu lata) of die totale bedekking van 

die saadknop, 'n gespesialiseerde struktuur in sy eie reg 

is, is uit die ontogenie duidelik. In die heel jong sta-

dium i.s die drie tot vier rye selle aan die dorsale kant van 

die fertiele orgaan-primordium meer gevakuoleerd as die an

der selle (fige 3.21.4; 3.22, p.75). Daar kom ook in

sluitsels in eersgenoemde selle voor wat aan reserwe voe-

dingstowwe herinner. Hierdie tipe selle brei gaandeweg in 

die ouer fertiele organe na die apikale gedeelte van die 

epimatium (fig. 3.25.1) uit. Vanaf die jongste stadium 

vind daar dus spesialisasie in die buitenste lae van die 

fertiele orgaan plaas. Die groat vakuole dien as goeie 

insolasie en beskerming vir die ontwikkelende saadknop en 

reserwe voedingstowwe wat in die ryp toestand in die epima

tium van byvoorbeeld P. falaatus voorkom, word moontlik 

reeds op 'n vroe~ stadium van die ontogenie gevorm. 

Wat die aard en oorsprong van hierdie gespesialiseerde struk

tuur is, is die probleem. As die dorsale deel 'n sytak ver

teenwoordig, is die homologie van die ventro-laterale dele 

nog onopgelos. 

3.5.2 AARD VAN DIE EPIMATIUM (SENSU STRICTO) 

Die ventro-laterale dele van die epimatium (sensu st~iato) 

kan die volgende verteenwoordig: 

 
 
 

 

©©  UUnniivveerrssiittyy  ooff  PPrreettoorriiaa  

 



165 

a. Die uitbreiding van een en dieselfde dorsale sytak. 

epimatium (sensu lato) is dan 'n stingel wat verbreed 

die saadknop omvou en is dus 'n fillokladium. 

Die 

en 

b. Die voortsetting en verbreding van die stingel van die 

dorsale deel. Di~ deel van die epimatium ongeveer reg 

teenoor die apikulus verteenwoordig 'n knoop (fig. 3.58.3) 

sander blare. Die epimatium (sensu lata) is dus 'n 

fillokladium wat uit twee litte bestaan. 

c. Een of meer blare. Die deel van die epimatium ongeveer 

reg teenoor die apikulus verteenwoordig 'n knoop en die 

apikulus is 6f die groeipunt van die sytak 6f die gere

duseerde eerste blaar op die sytak. 

d. Een of meer aanhangsels wat blaaragtige kenmerke toon, 

of blaaragtige telome (fillome). 

Die vaatweefsel van die dorsale stingeldeel loop of in die 

apikulus 6f kort daarna dood. Die apikulus verteenwoordig 

dus 6f 'n gereduseerde filloom, 6f dit is die groeipunt van 

die dorsale stingeldeel. Uit die ontogenie lyk laasge-

noemde onwaarskynlik (kyk byvoorbeeld fig. 3.25.1, p.82), 

en geen meristematiese sones is daarin onderskeibaar 

3.5.2.1 INTERPRETASIE VAN DIE EPIMATIUM IN DIE LIG VAN 

GEGEWENS UIT DIE FILOGENIE 

Indien daar met enige mate van sekerheid bepaal kan word of 

die geaardheid van die epimatium (sensu lato)van Podoearpus 

of die saadskub van die Coniferales in die algemeen stingel

agtig, blaaragtig of beide is, moet die huidige ondersoek 

gekorreleer word met 'n studie van die filogenetiese cor

sprang van die saadskub en dus van die Coniferales. 

Dit is egter n1e die doel van hierdie dis~ertasie om 'n uit

gebreide uiteensetting van die verskillende menings oor die 

ontstaan van die Coniferales te gee nie. Die volgende dien 

as opsomming: 
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In die algemeen word aanvaar dat die Coniferales 'n monofili

tiese oorsprong gehad het (Darrah, 1960; Delevoryas, 1963; 

Dittmer, 1964; Strasburger, 1965) en wel via die Cordaitales 

uit 'n varingagtige voorouer. Volgens Beck (1976) bet die 

Cordaitales uit die Archaeopteridales, wat hy saam met twee 

ander saadvaring-ordes onder die Progymnospermopsida plaas, 

ontstaan. Hy grand sy gevo1gtrekking veral op die ooreen

koms in die sekondere hout van CalZyxyZon en Arehaeopteris 

met die van die Coniferales (Beck, 1971) maar hy beskryf nie 

die fertiele orgaan nie, alhoewel hy noem dat die vroulike 

keels van Arahaeopteris met die van Noeggerathia ooreenstem. 

Die Cycadofilicales word egter nie algemeen as 'n voorouer

like groep van die Coniferales beskou nie. 

Die Cordaitales het waarskynlik nie direk tot die Coniferales 

ontwikkel nie en lede van die twee taxa het waarskynlik langs 

mekaar bestaan tydens die Bo-Karboon en Laer Perm (Florin, 

1963, Tabel 2) en die Coniferales het dus as 'n sytak uit 

die Cordaitales ontstaan. Hierdie verband tussen laasge-

noemde twee groepe word aanvaar (Florin, 1940 en 1954; 

Darrah, 1960; Schweitzer, 1963; Dittmer, 1964; Strasburger, 

19 6 5; Arnold, 1967) na aanleiding van 'n studie, nie alleen 

van die vroulik~ fruktifikasies nie, maar ook die manlike 

keels (onder andere Fry, 1956) en die blare (onder andere 

Good & Taylor, 1970). 

Daar bestaan verskil van opinie of die skubbe op die vrou

like fruktifikasies van onder andere Cordaianthus stingel-

agtig of blaaragtig was. Volgens Sahni (1920 en 1921) was hulle 

stingelagtig. 

deel naamlik: 

Hy bet die Gymnospermae in twee groepe ver-

1. die Stachyospermae, 'n groep wat saadknoppe op aksiale 

organe dra, naamlik die Cordaitales, Ginkgoales, 

Coniferales en Taxales, en 

2. die Phyllospermae, 'n groep wat saadknoppe op blare dra, 

naamlik die Pteridospermae en Cycadales. 
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Lam het 1n 1948 (volgens Smith, 1964) en in 1950 (Lam, 1950) 

Sahni se konsepte uitgebrei en alle vaatplante asook die 

Bryophyta ingesluit in die terme Stachyosporie (sporangia op 

sytakke gedra) en Phyllosporie (sporangia op blare gedra). 

Hy aanvaar dat die Cordaitales sowel as die Coniferales 

stachyospoor is. Sahni se konsep is deur Takhtajan (1953) 

vir sy sisteem gebruik. Ook Zimmerman (1959) se: "Der 

Sporangienstand ist einachsig, d.h. die Megasporangien 

sitzen der Achse unmittelbar auf, sie werden durch sterile, 

den Megasporangien gleichgestellte und ihnen offensichtlich 

homologe Schuppen geborgen." 

Maar Schoute (volgens Pan~ 1957), Eames (1952) en Smith 

(1964) beskou, na 'n ondersoek deur Schoute in 1925 van die 

fillotaksis van Cordaianthus~ die fertiele en steriele 

strukture as blaaragtig. Hy beskou dus nie alle Cordaitales 

as stachyospoor nie. Florin (1938-1945 en 1951) se dat 

die saadknoppe van die Cordaitales op "laterale aanhangsels" 

van die as gedra word. Alhoewel hy nie noem tot watter 

morfologiese kategorie die "laterale aanhangsels" behoort 

nie, noem hy hulle tog megasporofille, wat 'n mens laat dink 

dat hy bulle as blaaragtig beskou. Hy se ook (Florin, 

1951): "An examination .•• shows that the megasporophylls 

have the same relative positions on the axis as the sterile 

scales. They are not placed axillary to bracts, nor do 

they carry any bracteoles at their bases. . •. Schoute has 

already studied the phyllotaxy of Cordaianthus ~eilleri and 

his results are now confirmed by mine." Tog verwerp hy 

Schoute se interpretasie dat die Cordaitales-strobilus en-

kelvoudig is (Florin, 1951). Wanneer hy die vroulike fruk-

tifikasie van die vroegste Coniferales bespreek, is hy 

huiwerig om die megasporofille direk as blaaragtig te be

stempel en hy kwalifiseer sy gebruik van die term deur te 
A se: "Here used as a non-committal term meaning ovule-

bearing, peduncle-like or flattened lateral organs borne on 

an axis" (Florin, 1954). Hy beskou die saadknopdraende 

strukture egter wel as telome (Florin, 1939). 
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Dit bring ens terug by die teloom-teorie. Van al die teoriee 

is dit die mees aanneemlike en die teorie waardeur die ont

wikkeling en struktuur van die fertiele organe mees oortui-

gend verklaar kan word. Volgens hierdie teorie is die 

plantliggaam 'n vertakte as met verskillende dele wat vir 

verskillende funksies gespesialiseer is, maar wat almal oor

spronklik van dieselfde fundamentele struktuur, naamlik die 

teloom, afkomstig is. 

Dit is moontlik dat daar in die reeks saaddraende plante 

waartoe die Cordaitales en Coniferales behoort, 'n vroee 

differensiasie van die plantliggaam tot vegetatiewe en fer-

tiele dele was. Die spoorproduserende dele het saamgekom 

om s a am g e s t e 1 de s t rob i 1 i ( 'b 1 o e i w y s e s' ) o f en k e 1 v o u d i g e 

strobili ('blomme') te vorm. 

Dit is dan moontlik dat die Cordaitales direk uit 'n primi

tiewe voorouer kon ontwikkel het, deur middel van die ele

mentere prosesse wat die teloomteorie voorstel, in plaas van 

uit 'n boer ontwikkelde groep soos byvoorbeeld die Pterop-

sida. Wilson (1953) en Zimmerman (1959) .gaan trouens ver-

der deur te beweer dat fertiele telome deur samesmelting en 

reduksie aan die meeldrade en vrugbeginsels van die Angios

permae oorsprong gegee het. 

Volgens die teloomteorie sou die radiale, sterk vertakte, 

sporangiale trosse met terminale sporangia van die 

Psilophytales van die Devoon, dan 'n prototipe verteenwoor

dig waarvan alle sporangiale trosse, manlik en vroulik, van 

die hoer plante, afgelei kan word. Van hierdie baie primi-

tiewe homosporiese stadium is daar 'n groat gaping tot by 

die lateraal geplaasde maar nog radiaal gevormde heterospo

riese fertiele organe van die Cordaitales, waar komplekse 

filloied-trosse, gemeng met sporangiale trosse op 'n sekon

dere tak van beperkte lengtegroei, voorkom. Maar hierdie 

gemengde teloomtrosse het sekere primitiewe kenmerke behou 
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Fig.3.63 
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FIGUUR 3.63 1-2. Integumentasie van sporangium 

1. volgens Zimmerman (1959) en 

2. volgens Florin (1951) 

3. Voorstelling van moont1ike ontstaan van 

Cordaianthus 

4. Cordaianthus zeiZ~eri (volgens Zimmerman, 

1959) 

5. Cordaianthus pseudofZuitans 

6. Lebachia goeppertiana 

7. Ernestiodendron 

8. UlZmannia 

9. PaZyssia 

10. Stachyotaxus 

11. DrepanoZepis 

12. PseudovoZtzia 

13. Voltzia 

5-13. Volgens Florin (1951). 

 
 
 

 

©©  UUnniivveerrssiittyy  ooff  PPrreettoorriiaa  

 



171 

wat aan die oudste vaatplante berinner, soos die gevurkte 

telome en die terminale posisie van die sporangia (Florin, 

1939) • In die filogenetiese ontwikkeling kon die naakte 

sporangia moontlik eers geintegumenteerd geraak bet soos 

deur Zimmerman (1959) (fig. 3.63.1) en Florin (1951) (fig. 

3.63.2) voorgestel word. 

As aanvaar word dat hierdie integumentasie vroeg in die 

filogenetiese geskiedenis plaasgevind bet voordat blare en 

stingels as aparte morfologiese kategoriee gedifferensieer 

bet, dan kan Morvan (1971) en andere se bewering dat die in

tegument van die saadknop van boer plante, en dus ook van 

Podoaarpus~ 'n blaar verteenwoordig nie aanvaar word nie. 

Hierdie nie-blaaragtige geaardbeid van die integumente word 

ondersteun deur die basipetale ontstaan van die integumente 

van bi-tegmiese saadknoppe (kyk ook p.l63). 

Na die integumentasie van die sporangium kon die Cordaitales 

moontlik ontwikkel het soos voorgestel in fige 3.63.3a tot 

e en 3.63.4. Vanaf die relatiewe primitiewe toestand by 

Cordaianthus pseudofZuitans het daar gaandeweg reduksie in

getree na die van C. zeitte~iwat direk na die Lebaahia-tipe 

fruktifikasie kon gelei bet. Die spoordraende struktuur 

van Lebaahia met sy enkel, terminale, anatrope saadknop, 

kom sterk ooreen met die van die 1atere Cordaitales. 

Lebaahia piniformis van die Voltziales van die Bo-Karboon en 

Perm, word as die mees primitiewe takson van die Coniferales 

beskou (Florin, 1951, 1963). Florin (1951) onderskei in 

die Voltziales onder andere die genera Lebaohia en 

Ernestiodendron. In al die Voltziales is die fertiele skut-

blaar en die saadskub vry van mekaar en die aantal saadknop

pe per saadskub variee~ van een tot drie (Darrah, 1960). 

Geleidelike veranderinge kan in die vroulike strobili waar

geneem word binne die groep wat op 'n filogenetiese lyn dui. 

Die vroulike keels van Lebaahia bet bestaan uit 'n aantal 

spiraalgewys gerangskikte fertiele skutblare met gevurkte 
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punte. In die oksel van elk van hierdie strukture het kort , 
radiale skubbe (sytakke) ontstaan, waarvan een gewoonlik 

fertiel was en 'n saadknop gedra het (fig. 3.63.6). Die 

oksellere struktuur van Ernestiodendron het gewoonlik meer 

fertiele dele gehad. Hier is die fertiele orgaan 'n radiaal 

simmetriese korttak in die oksel van 'n skutblaar (fig. 

3.63.7) (Florin, 1954; Foster & Gifford, 1974). Oor die 
I 

algemeen kan dus gese word dat die strobilus-as 'n hele aan-

tal steriele skutblare dra en een tot 'n paar megasporofille 

in die sin van 'n saaddraende afgeplatte, laterale orgaan 

wat op 'n as gedra word en nie noodwendig blaaragtig is nie. 

Die keels van byvoorbeeld Lebachia is derhalwe beslis bloei-

wyses. Hulle is dus strukture met 'n sentrale as met sy-

takke (kyk ook Strasburger, 1965) en is dus nie, soos 

Schoute beweer, blomme nie. Die strobili van die Paleozoiese 

Coniferales is volgens Florin (1938-45; 1954; 1958) van 

hierdie primitiewe organisasie afgelei. Die as van die 

strobilus is gereduseer, die megasporofille bet na die agter

kant van die as verskuif terwyl die·korttak afgeplat het. 

Hierdie neiging is reeds by Lebachia en Ernestiodendron te 

bespeur (fig. 3.63.6 & 7a-c). In die jonger keels verander 

die radiale simmetrie dus na dorsiventraliteit. Daar is 'n 

geleidelike modifikasie van die fertiele orgaan na 'n oksel-

lere strobilus met 'n fertiele deel wat na die keel-as wys. 

en 'n steriele deel, die saadskub, verder ~eg van die keel

as. Hierdie neiging tot dorsiventraliteit en die verskui

wing van die steriele dele na die ab-aksiale kant, is deur

gaans te bespeur, deur die Be-Perm (byvoorbeeld die genus 

U~Zmannia) tot in die hedendaagse Coniferales, selfs in die 

vaatweefselsisteem van die saadskub van laasgenoemde groep. 

Die aantal steriele skubbe word gereduseer sodat soms selfs 

slegs een enkele skub oorbly, byvoorbeeld by UZZmannia (fig. 

3.63.8). Die fertiel~ skub van laasgenoemde takson het uit 

vyf vergroeide "skubbe" of telome bestaan. Hierdie vrou-

like fruktifikasie lyk so baie na die van die huidige 

Podocarpus dat Weigelt, volgens Zimmerman (1959), dit wou 

herbenaam as Archaeopodocarpus. Dit k0n direk aan 'n 
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Proto-Podocarpus-tipe oorsprong gegee het, in welke geval 

die epimatium (sensu stricto) van Podocarpus moontlik uit 

vyf dele opgebou kan wees, of wat meer waarskynlik is, 

Ullmannia was 'n baie gespesialiseerde soort wat reeds 

die Perm doodgeloop bet. 
l.n 

Strobili met een "sporofil" en een steriele skub soos die 

van Drepanolepis (fig. 3.63.11) (Laer Kryt) mag afgelei wees 

uit 'n Pseudovoltzia-tipe (fig. 3.63.12) waar die fertiele 

orgaan ongeveer afgeplat was en uit 'n korttak met vyf ste

riele skubbe en twee of drie gesteelde "megasporofille" be

staan bet, wat elk 'n enkele anatrope saadknop gedra bet. 

Florin (1951) vergelyk hierdie struktuur met die saadskub 

van Pinus met twee saadknoppe. Verdere reduksie en veran-

dering van die fertiele orgaan het in die genus Voltzia 

(fig. 3.63.13) van die Trias plaasgevind. Die vyf steriele 

skubbe het vergroei om 'n afgeplatte orgaan te vorm en die 

drie megasporofille was vir die grootste deel van hulle 

lengte aan die afgeplatte,vergroeide skub vasgeheg (Florin, 

1951; Foster & Gifford, 1974). 

Drepanolepis mag ook direk uit die Ernestiodendron-tipe v1.a 

Stachyotaxus en Palissya (fig. 3.63.9-10) van die Be-Trias 

en Juras onderskeidelik afkomstig wees. 

Schweitzer (1963) bet bepaal, na aanleiding van sy studie van 

Pseudovoltzia dat daar moontlik twee ontwikkelingsrigtings 

binne die Coniferales was, naamlik die via Lebachia-Ernestio

dendron na Stachyotaxus en onder andere Cephalotaxus~ 

en die via Lebachia-Pseudovoltzia - Voltzia na ander resente 

Coniferales. Hy bepaal dat die skubbe by Pseudovoltzia 

blaaragtig was, maar by die ouer Coniferales soos Lebachia 

en Ernestiodenctron waarskynlik stingelagtig: "Die 

Samenanlagen befinden sich am Ende stielartiger~ also vollig 

metamorphosierter Makrosporophylle." Hy beskou dus 

Pseudovoltzia nie soos Florin (1951 en 1954) as 'n oorgangs

vorm tussen Lebachia en die jongere Coniferales nie. 
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Vo1gens hom kon Pseudovoltzia moont1ik selfs uit 'n Lycopsida

voorouer ontstaan het. 

Dit 1yk tog of daar in die Coniferales moontlik twee tipes 

saadknopdraging voorkom. Die saadknop word minstens by 

sekere Coniferales op 'n aksillere orgaan gedra, byvoorbee1d 

by Cephalotaxus (Singh, 196lb) en Torreya (Kemp, 1959). 

Uit 'n ondersoek van die vrou1ike fertiele orgaan van 

Podocarpus (fige. 3.25; 3.31; 3.34) blyk dit dat die saad

knop ook by die genus op die stingelgedee1te van die 

epimatium (sensu stricto} gedra word, en dat die ventre-

1aterale dele van die epimatium daaromheen vou. Of die 

ventro-1atera1e dele van die epimatium stingelagtig of blaar

agtig is, beinvloed nie die wyse van saadknopdraging nie. 

Sou Sahni (1921) se indeling standhou, sou Podocarpus saam 

met Cephalotaxus en Torreya tot die Stachyospermae hoort. 

By ander Coniferales, byvoorbeeld Pinus~ word die saadknoppe 

waarskynlik op die blaaragtige dee1 van die saadskub gedra. 

Dit sou dan die op1n1e van onder andere Florin (1951}, 

Schweitzer (1963) en Meeuse (1966) ondersteun dat die 

Coniferales nie 'n homogene groep is nie. Die groep kan 

ook moontlik van polifilitiese oorsprong wees. 

Die waarskynlikste ontwikkelingsrigting van die Podocarpa

ceae, met dien verstande dat oorvleuelings en vertakkings 

voorgekom het, is Cordaitales - Lebachia - Ernestiodendron -

(Ullmannia?) - Palissya - Stachyotaxus. 

Die Podocarpaceae kon egter 'n heel ander oorsprong gehad 

bet. Die familie, waarvan die genus Podocarpus die groot

ste is, is feitlik totaal tot die suidelike halfrond beperk 

en kon moontlik onafhanklik van die noordelike Coniferales 

uit 'n suidelike voorouer soos byvoorbeeld Noeggerathiopsis 

(Plumstead, 1962; 1973) wat ook tot die suidelike halfrond 

beperk is en baie met Cordaianthus ooreenstem, ontstaan het. 
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Na baie Jare en talle intensiewe ondersoeke en studies ~n 

die Paleobotanie, vera! na 'n studie van 'n leeftyd deur 

Robert Florin, kan nie absolute uitsluitsel verkry word of 

die primitiewe strukture wat die saadknoppe in die Cordaitales 

en die primitiewe Coniferales-soorte omring, stingel- of 

blaaragtig is nie. Dit is dus ook nie moontlik om volgens 

filogenetiese gegewens sander twyfel die geaardheid van die 

saadskub of epimatium te bepaal nie. Maar dit is 'n ope 

vraag of 'n onderskeid tussen die morfologiese kategoriee 

stingel en blaar by die Cordaitales en primitiewe Coni

ferales-soorte in elk geval geregverdig is. 

Gedurende die Karboon en laat Devoon toe die Cordaitales en 

primitiewe Coniferales-soorte ontwikkel en gebloei bet, was 

stingel en blaar nog relatief resente organe en kon die 

strukture nie met sekerheid as die een of die ander beskou 

word nie. Ook by die Pteridospermae is dit dikwels nie 

maklik om tussen stingelagtige en blaaragtige strukture te 

onderskei n1e. By Germinotheca scotica~ byvoorbeeld, word 

die saadknop op 'n blaar gedra wat slegs uit 'n dichotoom 

vertakte ragis bestaan sonder lamina. Van hierdie struk-

tuur skryf Smith (1964): "Its bilateral segments and there-

fore its appendicular nature is obvious from the anatomy 

and orientation of its vascular tissue. It is a leaf only 

in that it is a lateral appendage of a stem." 

As die teloom-teorie ondeisteun word, soos wel in hierdie 

studie asook onder andere deur Sporne (1969 en 1976) gedoen 

word, blyk dit dat 'n blaar nie eenvoudig as 'n laterale aan

hangsel van die stingel waarop dit gedra word beskou kan 

word nie. Dit is 'n gespesialiseerde tipe teloomsisteem 

met beperkte lengtegroei (sien ook onder andere Zimmerman, 

1952; Smith, 1964; Fahn, 1969). Stingels en blare bet 

waarskynlik gelyktydig as spesialiseringsrigtings uit 'n 

eenvoudige teloomsisteem ontwikkel. Blare het dus wel uit 

stingelagtige telome ontstaan, maar nie uit stingels met 'n 
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1 2 3 

FIGUUR 3.64 Voorstelling van moontlike oorsprong van 

die epimatium. Vir oorgang van stap 1 

na stap 2 kyk fig. 3.63.1 & 2. 

 
 
 

 

©©  UUnniivveerrssiittyy  ooff  PPrreettoorriiaa  

 



177 

ingewikkelde vaatsisteem n1.e Bl · • are en st1.ngels 1.s dus val-
gens die teloom-teorie met mekaar homoloog. So sou byvoor-

beeld die dorings van Crataegus en Opuntia volgens die klas

sieke vergelykende morfologie analoog wees, maar volgens die 

teloom-teorie homoloog (Ihlenfeldt, 1971). 

Die ontstaan van die Coniferales kan dus ook verklaar word 

soos voorgestel deur Zimmerman (1959, pp.415-466). Dit sou 

baie probleme wat deur middel van die klassieke vergelykende 

morfologiese gegewens onoplosbaar lyk, verklaar. Die spesi

fieke tipe saadskub soos by die Podocarpaceae aangetref word, 

naamlik die epimatium, kon dus ontwikkel het soos in fig. 

3.64 voorgestel, alhoewel dit waarskynlik 'n te verregaande 

veronderstelling is. Myns insiens lewer 'n kombinasie van 

die beginsels van die teloom-teorie met gegewens verkry uit 

klassieke morfologiese ondersoeke, die bevredigendste re

sultate. 

3.5.2.2 INTERPRETASIE VAN DIE EPIMATIUM IN DIE LIG VAN 

MORFOLOGIESE GEGEWENS 

As ons onsself op die klassieke morfologie verlaat, en die 

aard van die epimatium volgens uitwendige en inwendige mor

fologiese en ontogenetiese kenmerke wil bepaal, tot watter 

gevolgtrekking word daar dan gekom? 

Die epimatium is uitwendig tot 'n groot mate 'n eenvormige 

struktuur. In die dorsale deel dui 'n rif egter die aan

wesigheid van die vaatbondel in hierdie stingelgedeelte aan 

en apikaal kom die apikulus voor. 

Die aanwesigheid van die apikulus, wat 1.n sommige gevalle van 

vaatweefsel voorsien is, asook die knoopagtige struktuur van 

die die vaatweefsel in die epimatium ongeveer reg teenoor 

apikulus, dui aan dat die epimatium 'n meer komplekse struk

tuur is as 'n eenvormige,verbrede stingel of fillokladium. 
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Moontlikheid nr. a op p.l65 word dus verwerp. Die apikulus 

en epimatium (sensu str~nta) · d 'f · 
vv 1S US 0 oak St1ngel, of een of 

meer blare volgens klassieke morfologiese definisie (moont-

likhede b tot d op p.l65). Voordat 'n paging aangewend 

word om volgens die ontogenie of die morfologie van die epi

matium (sensu lata) vas te stel of dit homogeen stingel is 

en of dit heterogeen in oorsprong is, met ander woorde deels 

stingel en deels blaar, moet daar 'n kriterium bepaal word 

waarvolgens tussen stingel en blaar onderskei word. 

Sporne skryf 1n 'n brief aan dr. E. Endrody (Sporne, 1976): 

"In your letter you ask one of the most difficult questions 

to answer that there is in the whole field of morphology. 

'What is a leaf'. I spend one tutorial with my pupils each 

year on this topic and each time we come to the decision that 

there is no fundamental difference between leaf and stem." 

Vir die Angiospermae definieer hy 'n blaar as "a lateral 

appendage on a stem, of limited growth, of limited 

potentiality to bear other organs, dorsiventral externally 

and internally in its anatomy, usually with a bud in its 

axil." 

Esau (1965) definieer 'n blaar as "the principal appendage 

or lateral organ, borne by the stem." 

Wat Podocarpus betref is gepoog om vas te stel wat die 

basiese verskil is tussen volwasse blare en stingels. Die 

relevante morfologiese eienskappe kan soos volg opgesom 

word. (Kyk oak Schoonraad, 1971; Schoonraad & Van der 

Schijff, 1974). 

BLAAR 

1. Die blare is lyn- of~ lansetvormig, glansend donkergroen, 

gaafrandig, spitspuntig, regopstaande en in sommige ge

valle afhangend, met 'n enkel hoofaar wat 'n rif aan 

die onderkant en tot 'n mindere mate aan die bokant vorm. 
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2. Die blare toon xeromorfe eienskappe soos 'n dik kutikula, 

'n waslaagbedekking, harpuiskanale, ingesinkte huidmond

jies en sterk uitgebeelde versterkingsweefsel. 

3. Die blare is 6£ hipostomaties (P. henkeZii en P. latifoliusJ 

of amfistomaties (P. faZcatus en P. elongatus). 

4. 'n Enke~, onvertakte,kollaterale vaatbondel kom voor, met 

transfusieweefsel en hulptransfusieweefsel, alhoewel laas

genoemde twee tipes weefsel nie by al die spesies ewe 

sterk uitgebeeld ~s nie. Alhoewel die vaatbondel feit-

lik cor die hele lengte van die blaar kollateraal is, 

neig dit om in die blaarpunt waar ook meer transfusie

weefsel voorkom, konsentries te word. 

5. In die hulpselle van die huidmondjies van die meeste 

soorte kom 'n kutikulere groef voor. 

6. 'n Bepaalde aantal harpuiskanale kom ~n die blare van 

elke soort voor. 

7. Geen sekondere diktegroei vind plaas nie. 

STINGEL 

1. Uitwendig is jong stingels liggroen en ouer stingels 

donkergroen van kleur. 

2. In dwarsdeursnee vertoon die jong stingel relatief hoekig 

en gelob en die stele bestaan uit 'n aantal kollaterale 

vaatbondels wat in 'n kring gerangskik is. 

3. 'n Onbepaalde aantal harpuiskanale kom voor. 

4. Aan die laterale kante van die vaatbondel, geassosieer 

met die xileem, kom groepies parenchiemselle voor met 

. h d t moontlik of die funksie van digte sitoplasma-~n ou , wa 
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transfusieweefsel-parenchiem kan verrig, of indien die 

betrokke vaatbondel 'n blaarspoor verteenwoordig, in die 

blaar tot transfusieweefsel kan ontwikkel. 

5. Die vaatweefsel van 'n okselknop bestaan uit twee vaat-

bondels wat regteenoor mekaar le. 

met elke vaatbondel geassosieer. 

'n Harpuiskanaal is 

Die blaarspoorvaatbon-

del le tussen hierdie twee vaatbondels en effens meer na 

buite toe. 

6. Die bou van die huidmondjies kom in hoofsaak met die van 

die blare ooreen. Hulle ~s in parallele rye gerangskik 

op die blaarbasisse direk aan weerskante van die rif wat 

die verloop van die vaatbondel aandui, maar nie op die 

kante van die blaarbasisse nie. Op die stingellobbe 

tussen die blaarbasisse is die huidmondjies in parallele 

rye gerangskik wat ongeveer ewe ver uitmekaar is. 

7. Sekondere diktegroei kom voor. 

Afgesien van die organografie van die volwasse organe in 

hul tipiese uitbeelding, naamlik die afgeplatte,lynvormige 

blaar teenoor die silindervormige, gelobde stingel is daar 

min anatomiese kenmerke wat slegs deur of stingel of blaar 

geopenbaar word. Sekondere diktegroei is tot stingels be-

perk. Transfusieweefseltrageiede word blykbaar slegs in 

blare aangetref, alhoewel die groepies parenchimatiese selle 

wat geassosieerd met stingelvaatbondels voorkom, ook moont

lik voorlopers van transfusieweefsel is. 

Die epimatium besit die volgende eienskappe wat kenmerkend 

is vir stingel sowel as blaar: 

1. KutikuZa Die kutikula is gewoonlik aan die ventrale kant 

van die epimatium dikker as oor die dorsale kant. Die 

kutikula van die abaksiale kant van die blaar is ook ge-

woonlik dikker as die van die stingel. Tog is die 
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kutikula ook dikker oor die fertie1e orgaan-steel as oor 

die dorsale deel van die epimatium, wat beide stingelag-

tige strukture is. D k d · aar an us n1e op grand van kuti-

kula-dikte enige afleiding aangaande die aard van die 

epimatium gemaak word nie. 

2. Epidermis met huidmondjies Indien die ventrale dee1 van 

die epimatium blaaragtig is, sou dit die abaksiale kant(e) 

van 'n blaar of blare verteenwoordig. Huidmondjies kom 

in 'n aantal parallelverlopende rye in die abaksia1e 

epidermis van vegetatiewe blare van al die Podocarpus-

spesies voor. Huidmondjies is egter op die stingel ook 

in parallele rye gerangskik. Daar is dus in die versprei-

ding van huidmondjies op vegetatiewe organe nie 'n krite

rium om stingels en blare van mekaar te onderskei nie, 

alhoewel oor die algemeen minder huidmondjies op stingels 

as op blare voorkom. Die parallele rye huidmondjies wat 

oor die dorsale kant van die epimatium voorkom (pp. 111 & 

115, fig. 3.41), en die huidmondjies wat in kort, enkel 

rye of verspreidliggend oor die ventro-laterale dele voor

kom dui dus nie op slegs stingel of slegs blaar nie. 

'n Mens sou egter verwag dat daar oor die ventro-laterale 

dele, indien dit een of meer blare sou verteenwoordig, 

meer huidmondjies sou voorkom as oor die dorsale kant, 

maar dit is nie die geval nie. Oor die apikulus kom 

baie huidmondjies voor. Hulle is in parallele rye ge-

rangskik en dit is moontlik dat die apikulus 'n geredu

seerde blaar is. 

Die bou van huidmondjies in die dorsale, ventrale en 

laterale dele van die epimatium stem ooreen. Die bou 

van huidmondjies van vegetatiewe stingels en blare stem 

meer met mekaar ooreen as wat huidmondjies van of stingel 

of blaar met die van die epimatium ooreenstem. Geen 

kutikulere groef kom in die hulpselle van die huidmondjies 

van die epimatium voor nie, behalwe by P. henkelii, ter

wyl dit wel in die van die vegetatiewe stingel en blaar 
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FI.GUUK 3.65 Aftaselektrornnikrograaf van 'n huidmondjie op n 
vegetatiewe blaar van P. henkelii (2500 x vergroot) 
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voorkom. Die hulpselle van die huidmondjies in die epi

matium buig verder oor die sluitselle en die huidmondjies 

is in 'n dieper kegelvorm1"ge f 1 ·· · groe ge ee as d1e huidmond-
jies van stingels en blare. Vergelyk aftaselektronmikro-

graaf van 'n huidmondjie op 'n blaar van P. henkelii (fig. 

3.65) met die op die epimatium (fige 5 & 6 van Noel & 

Van Staden, 1976). Die verspreiding en bou van die huid

mondjies kan nie met die huidige kennis gebruik word om 'n 

gevolgtrekking aangaande die geaardheid van die epimatium 

te maak nie. 

3. Harpuiskanale. Die harpuiskanale kom nie in die fer-

tiele orgaan op 'n konstante posisie en ~n konstante aan-

talle voor soos wel die geval is in die blare nie. In 

die fertiele orgaan van P. elongatus is die harpuiskanale 

in 'n kring op die grens tussen epimatium en integument 

gerangskik, maar by die ander Padocarpus-spesies kom hulle 

meer verspreid in die epimatium voor. Daar is ook nie 

'n konstante hoeveelheid harpuiskanale geassosieer met 

die vaatbondel in die dorsale deel van die epimatium n~e. 

Wat hierdie aspek betref stem die epimatium dus meer met 

stingels as met blare ooreen. 

4. Parenchimatiese grandweefsel. Die selle van die grand-

weefsel van die epimatium (sensu lata) (fig. 3.44, p.122), 

is in sommige gevalle aan die ventrale en laterale kante 

meer tangensiaal gestrek as die aan die dorsale kant en 

herinner aan die tangensiaal gestrekte parenchi~mselle 

in die mesofil van die blaar (Schoonraad, 1971). Dit 

dui daarop dat eersgenoemde dele moontlik afgeplatte 

organe soos blare kan verteenwoordig. Hierdie verskil 

in seluitbeelding in die onderskeie epimatiumdele is 

egter nie 'n konstante verskynsel nie. 

5. Vaatsisteem. Die vertakte vaatsisteem in die epimatium 

(sensu lata) dui nie op een spesifieke roorfologiese kate-

gorie nie. Die vaatstelsel het waarskynlik uitgebrei 

om die bre~ orgaan te voorsien. Die konsentriese 
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vaatbondel dui ook nie slegs op of blaar of stingel n1e, 

aangesien konsentriese vaatbondels in blare (fig. 3.52.17, 

p.l38; fig. 3.54.4, p.l43), vaatbondel nr. 3) sowel 

as stingels (fig. 3.52.12 vaatbondel nr. 7; 3.54.6) aan

getref word. 

Die voorkoms van transfusieweefseltrageiede in die ventro

laterale dele van die epimatium (fig. 3.46, p.l25), dui op 

die moontlike blaaragtigheid van hierdie dele. Transfusie-

weefseltragelede word egter ook in assosiasie met die vaat

bondel van die dorsale stingelagtige deel aangetref (fig. 

3.55.5). Transfusieweefseltrageiede kom dus in alle dele 

van die epimatium (sensu Zato) voor, alhoewel meer uitge

breid in die epimatium (sensu stricto) as in die dorsale 

deel. Alhoewel transfusieweefsel gewoonlik met blare ge-

assosieer word is dit nie uitsluitlik so nie. 

byvoorbeeld in die stingels van Casuarina voor 

Dit kom oak 

"where 

transfusion tissue is formed directly from the parenchyma 

cells immediately surrounding the cortical bundles." 

(Worsdell, 1897). By P. eZongatus kom ook sulke parenchi-

matiese selgroepe in assosiasie met die vaatbondels van die 

vegetatiewe stingel (fig. 3.60.4), fertiele orgaan-steel 

(fig. 3.60.3) en dorsale epimatium-deel (fig. 3.55.5) voor, 

en dit lyk asof die transfusieweefseltrageiede van die 

epimatium (sensu Zato) hieruit kon ontwikkel het. Daar kan 

dus of aanvaar word dat transfusieweefsel onafhanklik van 

die filogenetiese oorsprong van die organe waaruit die 

epimatium (sensu Zato) opgebou is, ontwikkel het om die 

funksie van die vaatsisteem aan te vul (kyk ook p.l60), of 

dit kan aanvaar word dat die transfusieweefsel 'n kenmerk 

is wat op die blaaragtigheid van die epimatium (sensu 

stricto) dui. 

3.5.2.3 INTERPRETASIE VAN DIE EPIMATIUM IN DIE LIG VAN 

GEGEWENS UIT DIE ONTOGENIE 

Die stingelagtigheid van die dorsale deel van die epimatium 
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is sander twyfel bevestig. Uit die ontogenie lyk dit of die 

ventro-laterale dele van die epimatium of epimatium (sensu 

stricto) 'n blaaragtige geaardheid bet. Dit ontstaan op 

dieselfde wyse as 'n blaarprimordium deur middel van 'n sub-

terminale meristeem. As daar egter s1egs op die oorsprong 

gelet word kan dit ook as integument beskou word, of die in

tegument kan as 'n blaar beskou word. Bykomende inligting 

moet dus in aanmerking geneem word met die bepa1ing van die 

homologie van 'n struktuur. Takhtajan (1954) wys juis op 

die gevaar om gewaagde af1eidings op grond van suiwer ontoge

netiese gegewens te maak. 

3.5.2.4. SAMEVATTING 

Vo1gens kenmerke van die kutiku1a en epidermis; bou, versprei

ding en aanta1 huidmondjies; verspreiding van harpuiskanale, 

en verloop van die vaatweefse1 kan die epimatium (sensu 

striata) nie sondermeer as of blaar of stingel gekategori-

seer word nie. Daar is nogtans 'n duidelike verskil in die 

uitbeelding en oorsprong van die epimatium (sensu stricto) 

en die van die clorsal.e e.pimatiumdeel. Die epimatiurn (sensu 

Zato) is dus waarskyn1ik ni~ 'n fi11okladium nie, hetsy een 

wat uit een of twee litte bestaan. Dit verwerp dus hipote-

ses a en b op p.165. Die apika1e dee1 van die epimatium 

( s ens u Z at o ) i s e g t e r o o k me e s a 1 s t in g e 1 a g t ig, a an g e s i en d i e 

vaatweefsel van A(n+2) vanaf die dorsa1e na die ventrale 

kant ombuig (fig. 3.31.6, 11 & 15, p.94) en die anatrope 

posisie van die saadknop tot gevolg bet. Die saadknop word 

dus deurgaans op die stingelagtige deel gedra. 

Die epimatium (sensu striato) toon die volgende blaaragtige 

kenmerke: 

1. Die tangensiaal gestrektheid van die parenchimatiese grond

weefsel, alhoewel dit nie 'n konstante kenmerk is nie. 

 
 
 

 

©©  UUnniivveerrssiittyy  ooff  PPrreettoorriiaa  

 



186 

2. Die afwesigheid van sekondere diktegroei, alhoewel laasge-

no emd e o o k n i e in d · t · 1 · ~e s ~nge agt~ge dorsale epimatiumdeel 
voorkom nie. 

3. Die voorkoms van transfusieweefsel, alhoewel die ook tot 

'n mindere mate in die stingelagtige dorsale epimatium

deel voorkom. 

4. Dit ontstaan deur middel van 'n sub-terminale meristeem. 

Alhoewe1 daar heelwat oorvleuelende kenmerke voorkom, word 

die ventro-laterale dele nogtans as blaaragtig beskou, alhoe

wel nie as blare in die klassieke sin van die woord nie. 

Hipotese c. op p.l65 word dus verwerp en d. 

aanleiding van gegewens uit die filogenie ~s 

aanvaar. Na 

dit ook waar-

skynlik nie geregverdig om die verskillende epimatium-dele 

in of die kategorie stingel of blaar in te forseer nie as 

hierdie twee kategorie~ tydens die ontstaan van die Podocar

paceae van so 'n resente onderskeiding was. 

3.5.3 DIE AANTAL BLAARAGTIGE TELOME WAARUIT DIE EPIMATIUM 

(SENSU STRICTO) OPGEBOU IS 

Morvan (Morvan, 1971; Lemoine-Sebastian & Morvan, 1971), 

beweer dat drie blare die epimatium (sensu stricto) van 

Podocarpus macrophyZLus var. angustifolius vorm. Hy grond 

sy bewering blykbaar veral op die aanvaarding dat die fillo

taksis van die distale deel van die strobilus die van die 

proksimale dee1 van die strobilus weer~pieel of dat die 

fillotaksis op sytakke van alle kategoriee ooreenstem. Dit 

in sigself is 'n aanvaarbare veronderstelling, mits sy inter-

pretasie van die fillotaksis korrek is. Hy aanvaar dat die 

eerste twee blare of profille (L 1 en L 2 ) wat by P. maerophyllus 

var. angustifolius vry van die podokarpium is, regteenoorstaande 

gerangskik is. Hy lei af dat op die sekondere tak A(n+2) ook 

twee pare teenoorstaande blare ontstaan. Die eerste paar blare 

plus een lid van die tweede paar vorm, volgens hom, tesame met 

die stingelagtige dorsale deel, die totale bedekking van die 
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saadknop, en die derde blaar, met ander woorde die eerste 

lid van die tweede paar blare vorm die saadknop. Hy beskou 

dus die saadknop, of nusellus en integument, as homoloog met 

'n blaar. Hierdie beskouing 1s reeds vroeer~ op p.32, ver-

werp. Morvan se verklaring van die homologie van die vrou-

like keel van Podocarpus stem ooreen met die van Hagerup 

(1933) wat beweer dat die sytak A(n+2) drie blare dra, wat 

saam die saadskub verteenwoordig, naamlik twee regteenoor

staande profille en tussen die 'n derde blaar aan die pos-

terior kant. Die integument word as 'n megasporofil be-

skou, homoloog met 'n sporofil van die Lycopodiales, wat 

'n basale megasporangium op sy morfologiese bokant dra. 

Morvan beskou die drie hoofvaatbondels wat die epimatium 

(sensu Zato) van P. macrophyZlus var. angustifolius voorsien, 

as die bondels van die drie blare waaruit dit opgebou is. 

Hierdie verklaring hou, wat die Suid-Afrikaanse Podocarpus

soorte betref, nie stand nie. 

Alhoewel daar by die Eupodocarpus-soorte en veral by P. 

latifolius in baie gevalle ook drie vaatbondels in die 

epimatium onderskei word (fig. 3.51.2) en die ventro

laterale dele van die epimatium van P. latifolius moontlik 

wel uit drie blaaragtige telome kan bestaan, word daar 

in ander gevalle meer takke gevorm (fige 3.51.3 & 4). 

Die apikulus kan of as 'n eerste gereduseerde blaar/ 

blaaragtige teloom of as die groeipunt van die dorsaal 

verlopende stingel beskou word. Aangesien die apikulus 

egter: 

a. waarskynlik nooit as apikale meristeem funksioneer nie, 

b. geen meristematiese sones onderskeibaar het nie, 

c. nie by al die ondersoekte soorte ewe goed uitgebeeld 

is nie, en 

d. op dieselfde wyse as die epimatium (sensu stricto) 

groe~ (fig. 3.25.1, ~.83), 

word dit as die gereduseerde eerste aanhangsel of teloom 

van die dorsale epimatium-deel beskou. Die apikulus word 

nie deur Morvan (1971) genoem nie, alhoewel dit uit sy 

tekeninge lyk asof dit wel by P. macrophyllus var. 
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angustifolius voorkom. Sy studie is gegrond op die bou van 

jong strobili. Die vaatstelsel is dan nog onvolwasse en 

brei gaandeweg uit sodat die studie van ouer of volwasse 

strobili moontlik ander afleidings tot gevolg kan he, by

voorbeeld aangaande die vaskularisasie van die integument 

(kyk p.l55). 

By P. macrophyllus var. angustifolius versmelt die vaatbondel 

wat in die dorsale deel van die epimatium vertak, blykbaar 

altyd weer na 'n kort afstand. By die Suid-Afrikaanse 

Podocarpus-soorte bly die vaatbondel-takke gewoonlik deur 

bulle hele verloop onafhanklik van mekaar, alhoewel bulle in 

sommige gevalle in die apikale deel (fig. 3.51.3, p.l35), of 

in die ventrale deel naby die mikropilum (fig. 3.51.4) weer 

met mekaar versmelt. 

Die blaarstand van vegetatiewe takke asook van die vroulike 

strobilus van die Suid-Afrikaanse Podocarpus-soorte is van 

die begin af spiralig en die blare kom nie in teenoorstaande 

pare voor n1e (fig. 3.12, p.56). Dit is dus nie nodig om 

te "soek" vir twee teenoorstaande pare blare waaruit die 

fertiele orgaan opgebou sou wees nie. 

Volgens fossiele gegewens lyk dit asof die saadskub reeds in 

Mesozoiese tye 'n gereduseerde struktuur was (fig. 3.63). 

Florin (1951) meen ook dat dit gevorm 1s "either of a simple 

scale or possibly two fused scales." Die epimatium (sensu 

stricto) kon dus uit 'n enkele blaaragtige teloom wat ver-

breed bet, ontstaan bet. Dit is ook moontlik dat die aantal 

blaaragtige telome by verskillende seksies of spesies wissel. 

So kan dit by P. Zatifolius moontlik uit drie en by P. fal

catus uit vyf bestaan. 

Indien die verwantskap van Podocarpus en Ullmannia aanvaar 

word (p.172) is dit moontlik dat die vyf blaaragtige dele 

van die saadskub van P. falcatus afkomstig kan wees van die 

vyf vergroeide dele van die saadskub van Ullmannia. So 'n 

interpretasie word egter betwyfel. 
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Dit word egter wel aanvaar dat die epimatium (sensu stricto) 

van P. falcatus uit meer blaaragtige dele opgebou is as die 

van die EupodoeaPpus-spesies en dat reduksie waarskynlik 

binne die genus plaasgevind bet. 

3.5.4 FILOGENETIESE POSISIE VAN DIE VIER ONDERSOEKTE SOORTE 

OP GROND VAN MORFOLOGIESE UITBEELDING VAN DIE VROU

LIKE STROBILUS 

In die ewolusie van die vroulike strobilus van Podoearpus 

geld onder andere die volgende beginsels (kyk onder andere 

Sinnott, 1913; Aase, 1915; Wilde 1944; Florin, 1951): 

1. Geleide1ike reduksie van die aantal en omvang van die 

fertiele sytakke, aantal fertiele organe per strobilus 

en aantal blaaragtige strukture per strobilus. 

2. 'n Onopvallende podokarpium is meer primitief as 'n op

vallende of vlesige podokarpium. 

3. 'n Goed ontwikkelde epimatium met uitgebreide vaatsisteem 

is meer primitief as 'n onopvallende epimatium met minder 

uitgebreide vaatsisteem. 

4. 'n Vry nusellus is meer primitief as een wat met die 

integument vergroei is. 

Die soorte met strobili wat uit 'n hele aantal verlengde, 

beblaarde, fertiele sytakke bestaan, wat op een as gedra 

word en elk 'n hele aantal fertiele organe per fertiele sy

tak dra, byvoorbeeid die van P. andinus en P. spiaatus 

(seksie StaohycaPpus), word as die mees primitiewe soorte 

beskou. Reduksie vind plaas in die aantal fertiele organe 

per sekondere fertiele sytak vanaf byvoorbeeld P. bZumei 

(seksie Nageia), tot die soorte waar slegs een beblaarde 

fertiele sytak per blaaroksel voorkom, byvoorbeeld 

P. gPaoiZioP (seksie AfPooaPpus). In die seksie DaaPyaar-

pus, word 'n beblaarde pedunkel en vlesige, maar beblaarde 

podokarpium aangetref, alhoewel die epimatium swak ontwikke1 
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is. Binne die seksie Eupodocarpus word vermindering van 

die aantal skutblare op die pedunkel (P. drouynianus) en 

podokarpium (P. macrophyllus) aangetref en by soorte soos 

P. henkelii en P. latifolius is die podokarpium en pedunkel 

onbeblaard, alhoewel die epimatium sterk uitgebeeld is. 

Volgens bogenoemde kriteria is die strobilus van P. falcatus 

(seksie Afrocarpus) meer primitief as die van die Suid-Afri

kaanse Eupodocarpus-spesies, aangesien by eersgenoemde 'n 

beblaarde, fertiele sytak voorkom, 'n onopvallende, beblaar

de podokarpium en 'n nusellus wat oor 'n grater area vry is 

as die van die Eupodocarpus-spesies. Die opvallende goed

uitgebeelde epimatium met uitgebreide vaatsisteem van P. 

falcatus 3 bestaan ook waarskynlik uit meer blaaragtige telome 

as die van die Eupodocarpus-spesies. 

P. henkelii met onbeblaarde pedunkel, maar onopvallende, 

nie-vlesige podokarpium en relatief goed ontwikkelde epi

matium waarin groot hoeveelhede harpuis gevorm word, is die 

mees primitiewe van die Suid-Afrikaanse Eupodocarpus-spesies. 

P. latifolius, waar in die meeste gevalle twee fertiele or

gane per strobilus voorkom, is meer primitief as P. elongatus 

waar by die meeste vroulike strobili slegs een fertiele or

gaan gevorm word en die vaatweefsel van die fertiele orgaan 

die minste uitgebreid van die vier soorte is. 

Wat die morfologiese uitbeelding van die vroulike strobilus 

betref, word dus 'n progressiewe filogenetiese lyn by die 

vier ondersoekte soorte waargeneem, vanaf die primitiefste 

P. falcatus deur P. henkeZii en P. latifolius tot die gevor

derdste P~ elongatus. 

3.6 GEVOLGTREKKING 

1. Die vroulike strobilus verteenwoordig 'n sytak en wel 'n 

beblaarde sytak. 
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2. Die dorsale deel, ventro-laterale dele en apikulus van die 

epimatium (sensu lato) is aparte telome wat elk tot 'n 

mindere of meerdere mate stingel- en blaaragtige kenmerke 

toon. 

3. Die dorsale deel van die epimatium (sensu lata) ~s 'n se

kondere sytak in die oksel van die fertiele skutblaar en 

toon, afgesien van enkele transfusieweefselelemente wat 

daarin voorkom, uitgesproke stingelagtige kenmerke. 

4. Die vroulike strobilus is dus 'n vertakkingsisteem of saam

gestelde struktuur homoloog aan 'n bloeiwyse. 

5. Die apikale deel van die epimatium is m.eesal stingelagtig 

as gevolg van die ombuig van die vaatweefsel van die dorsale 

na die ventrale kant. 

6. Die epimatium (sensu stricto) tesame met die apikulus, 

verteenwoordig blaaragtige telome (fillome) wat op die 

stingelagtige dorsale epimatiumdeel gedra word. 

7. Die saadknop, wat 'n geintegumenteerde megasporangium is, 

word deurgaans op die stingeldeel van die epimatium gedra. 

B. Die enkel integument is van sub-dermale oorsprong. 

9. Op grand van die morfologiese uitbeelding van die vroulike 

strobili, word 

genus herken: 

P. elongatus. 

'n progressiewe filogenetiese lyn binne die 

P. falcatus - P. henkelii - P. latifolius -
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FIGUUR 4.1 Dorsiventrale, mediane lengtesne~ van gedeeltes 
van saadknoppe van P. henkeZii om die toename in 
grootte van nusellus (N) en megaspoormoedersel 
(Mm) aan te toon. Materiaal van 2. is agt dae na 
die van 1. versamel. 
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HOOFSTUK 4 

EMBRIOLOGIE 

4.1 MEGASPOROGENESE EN ONTWIKKELING VAN DIE VROULIKE GAMETO

FIET EN ARGEGONIA 

4.1.1 MEGASPOROGENESE 

Die ontstaan van die megaspoormoedersel (Mm) by die vier onder

soekte soorte is op pp.85 tot 89 bespreek. 

Die Mm vergroot en verleng oor 'n tydperk van ongeveer agt dae 

(fig. 4.1) totdat dit ongeveer 65 ~m lank is (fige 4.2.1; 

4.3.1). Net voordat die Mm meioties deel, 1e dit by die 

Eupodoaarpus-spesies ongeveer 12 tot 14 sellae diep in die 

nusellus. Die nusel1uskap van P. falcatus is langer en smal-

ler as die van die Eupodocarpus-spesies en die Mm van 

P. falcatus lg van 25 tot 30 sellae diep. 

Op hierdie stadium van ontwikkeling is die mikropilum nog wyd 

oop en die strobilus sien daaruit soos in fig. 3.34, p.99 

geillustreer. 

Terwyl die vergroting van die Mm plaasvind, asook gedurende 

die eerste daaropvolgende delings, verleng die ventro-laterale 

dele van die epimatium en die saadknop neem 'n anatrope posi-

sie ~n. Geen teken van verval van die nusellus kan op hier-

die stadium waargeneem word nie en bestuiwing het nog nie 

plaasgevind nie. Gedurende die vergroting van die Mm dif-

ferensieer die tapetumweefsel sodat, wanneer die Mm begin 

deel, die tapetum goed ontwikkel is (fig. 4.4). Die tapetum-

selle kan van die ander nuselluselle onderskei word aan hul 

digter sitoplasma en duide1iker waarneembare en groter kerne. 

Die tapetumselle is gewoonlik uninukleer, maar sommige selle 

is binukleer. Insluitings kom datrin voor wat waarskynlik 

reserwevoedingstowwe is. Die tap2tum het dus waarskynlik 

'n voedende funksie en word deur Singh & Johri (1972) spons-

weefsel genoem. Dit is vier tot vyf sellae breed aan die 

mikropilere kant en rondom die langas van die Mm, en ses tot 

tien sellae breed aan die chalasale kant. Die vorming van 
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FIGUUR 4 . 2 Verskillende stadia in die embrionale ontwikkeling 

van P. erongatus vanaf megasporogenese tot die 

derde vrye sporofitiese deling . Mediane lengte

snee van gedeeltes van die saadknop om aan te toon: 

1 . megaspoormoedersel (Mm); 

2 . triade ; 

3. eerste gametofitiese kerne (G); 

4. argegoniuminisiaalsel (AI); 

5- 6. sentrale sel (C) en primere neksel (Pn) ; 

7-9. sentra1e se11e met nekse11e (Nc) in een laag 

(7) , dubbele laag (8) enkel en dubbel laag langs 

mekaar (9); 

10. argegonium met eierkern en ventraalkanaa1kern; 

11-12. a r gegonia met eierkerne en twee manlike gamete 

(Mg) voo r bevr ugting; 

13-14. dele van argegonia waarin bevrugting plaasvind; 

15. sigoot ; 

16 . argegonium met eerste twee sporofitiese kerne; 

17 - 19. chalasale deel van argegonium met 

17. 4 - kern stadium met twee pare kerne ongeveer 

20 ~m uit mekaar ; 

18. derde mitotiese de1ing; 

19. vierde mi t otiese deling waaraan sewe kerne 

dee1neem . 

Am, argegonium- mantel; D, degenererende mikropilere 

megaspoor ; En , 

manlike gameet; 

eierkern; Mgo, nie - funksionerende 

R, re1ikte kern; Vn, ventraa1-

kanaa1kern; Z, sigoot-kern 

1 - 3 & 13: skaa1 x; 4 - 12, 14-19: skaal y 
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tapetumweefse1 op een of ander stadium in die ontwikkeling 

van die vrou1ike gametofiet b1yk kenmerkend van die genus 

Podoaarpus te wees. Dit is ook goed ontwikkel by die 

Pinaceae, Taxodiaceae, Cupressaceae en Araucariaceae (Singh 

& Johri, 1972) maar kom nie onder andere by Callitris (Baird, 

1953), Torreya (Kemp, 1959), Cephalotaxus (Singh, 1961b), 

Ephedra (Lehmann-Baerts, 1967b) en Gnetum (Maheshwari & Vasil, 

1961) voor nie. Dit 1yk dus asof die tapetum oor die alge-

meen by die meer primitiewe soorte van die Gymnospermae beter 

ontwikke1 is as by die gevorderde taksa. 

Na die Mm die maksimum grootte bereik het ondergaan dit 'n 

reduksiedeling (fige 4.4.1-2; 4.5.1) wat of in een of a1bei 

dogterkerne deur 'n mitotiese de1ing opgevo1g word (fig. 

4.3.2). Sodoende word 'n 1iniere triade of tetrade van makro-

spore gevorm (fige 4.2.2; 4.5.3-4). Aangesien 'n triade ont

staan deurdat s1egs een van die twee selle van 'n diade 'n 

tweede keer deel, is een sel van 'n triade streng gesproke 

nie 'n makrospoor n1e. Ge~ieflikheidshalwe sal egter na al 

drie die derivate van die Mm as megaspore verwys word. 

'n Selwand word of tussen die derivate van die Mm na die 

eerste meiotiese deling neergele om 'n diade te vorm (fig. 

4.5.2) of geen so 'n wand word tussen die twee kerne gevorm 

nie (fig. 4.4.3). Na die tweede meiotiese deling word wande 

of tussen al drie of vier kerne neergele (fige 4.2.2; 4.5.3-4) 

om 'n triade of tetrade te vorm of geen selwand word tussen 

die mikropilere twee of drie kerne gevorm nie (fig. 4.2.3). 

Selwande wat wel neergele word is dun of selfs membraanagtig 

(fig. 4.3.2-3). Die twee chalasale selle van 'n tetrade is in 

die meeste gevalle groter as die twee selle aan die mikropilere 

kant (fig. 4.5.4). By P. elongatus word in die meeste saad-

knoppe 'n triade gevorm (fig. 4.2.2). Slegs in twee van die 

talle saadknoppe wat ondersoek is, is tetrades gevind. By 

P . latifolius word ook in die meeste gevalle 'n triade gevorm 

(fig. 4.5.3), maar tetrades (fig. 4.5.4) kom meer algemeen voor 

as by p, elongatus. By P. henkelii is vier megaspore meer alge 

meen as drie en by P. falaatus is slegs tetrades (fig. 4.6.1) 

waargeneem, soos ook by P . graailior (Konar & Oberoi, 1969a) . 
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FIGUUK 4 . 3 Verski11ende stad i a in die embriona1e ontwikkel

~ng van P . fa~aatus vana£ megasporogenese tot 

vorming van sentrale se1. Mediane 1engtesnee 

van gedeeltes van di e saadknop om aa n te toon : 

1 . megaspoo r moederse1 (Mm ); 

2 . mikropi1ere se l van tr i ade wat deel om tetrade 

te vorm; 

3. fu nksio nele megaspoor en drie degenererende 

mikropile re megaspore ( D) ; 

4 . gevakuoleer de gametofiet - sel1 e met verbindende 

sitoplasmadr ade ; 

5. a r gegoni uminis iaalsel; 

6. argegonium met delingsfiguur wat oorsprong gee 

aan sentrale se1 en primere neksel ; 

7-8. sentrale sel en primere neksel; 

9 - 10 . argegonium met sentr a le s e1 en ventraalkanaal-

kern; 

11. mikropilere deel van v r ou1ike gametofiet; 

1 2- 13 . mik r opilere deel van vroulike gametofiet met 

nuselluskap. 

AG, argegoniumkamer; AI, ar gegoni umini siaa l sel; 

AL, alveolus; C, sentrale sel; ch , chalasale 

rigting; En , eierkern; G, vroulike gametofiet ; 

Mg, manlike gameet; Nc , nekse1; Pn , primere 

neksel; Pt , stuifmeelbuis; Vn , ventraa1kanaa1kern . 

1&2, 5&6 , 9 : skaa1 w; 3&4 , 7&8, 10: skaa1 x ; 

11: skaal y ; 12&13: skaa l z 
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FIGUUR 4.4 Dorsiventrale, mediane lengte&nee van gedee1tes van die 
nuse11us van 1. en 2. P. falcatus en 3. P. elongatus om 
aan te toon : 1 . die megaspoormoederse1 (Mm) in profase, 
2. die megaspoormoederse1 in metafase van die eerste 
meiotiese deling en 3. die diade sander membraan tussen die 
twee kerne. 

D, diade; N, nusellus ; Ta, tapetum . 
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FIGUUR 4.5 Verskillende stadia in die embrionale ontwikkeling 

van P. ~atifolius vanaf megasporogenese tot bevrug-

ting. Mediane lengtesnee van gedeeltes van die 

saadknop om aan te toon: 

1. anafase van eerste meiotiese deling tydens 

megasporogen~se; 

2. diade; 

3. triade; 

4. tetrade; 

5. chalasale, funksionele megaspoor met twee 

degenererende, mikropilere kerne; 

6-9. vrye kerndelingstadia in die ontwikkeling van 

die vroulike gametofiet; 

10. argegoniuminisiaalsel; 

11-12. sentrale sel en primere neksel; 

13. sentrale sel en dubbele laag nekselle; 

14. eiersel; 

15. eiersel met manlike sitoplasma in argegonium

kamer; 

16-19. bevrugting. 

AG, argegoniumkamer; AI, argegoniuminisiaalsel; 

Am, argegoniummantel; C, sentrale sel; 

ch, chalasale rigting; D, degenererende mikropilere 

megaspoorkerne; En, eierkern; G, gametofitiese 

kern; Mg, manlike gameet; Mgo, nie-funksione-

rende manlike gameet; Ms, funksionele megaspoor; 

Pn, primere neksel; z, sigootkern 

1-4, 10-13, 16-19: skaal x; 5-9, 14-15: skaal y 
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FIGUUR 4.6 Dorsiventrale, mediane lengtesnee van gedeeltes van die 
nusellus van 1. P. falaatus en 2. P. elongatus. 
1. Liniere tetrade 2. Eerste twee gametofitiese kerne. 

D, degenererende mikropi1ere megaspoorkern; 
G, gametofitiese kern; 
Ta, tapetum. 
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By die Eupodocarpus-spesies is die megaspore 14 tot 18 sellae 

en by P. farcatus tot 40 of meer sellae diep in die nusellus 

gelee. By die Coniferales en onder andere die Podocarpaceae 

word deurgaans liniere triades of tetrades gevorm. Sinnott 

(1913) het vier megaspore waargeneem by alle Podocarpus

spesies wat hy ondersoek het, maar hy meld dat drie megaspore 

in sommige gevalle voorkom. Drie megaspore word aangetref 

in die saadknoppe van P. andinus en Saxegothaea (Looby & 

Doyle, 1939 en 1944a), Podocarpus dacrydioides (Quinn, 1964), 

P. nivaZis (Boyle & Doyle, 1953), Phaerosphaera en Taxus 

(Lawson, 1923), Phyllocladus (Young, 1910; Holloway, 1937) en 

Pinus waZZichiana (Konar & Ramchandani, 1958). Konar & 

Oberoi (1969 a & b) vind vier megaspore by Podocarpus 

gracilior~ en so ook Lawson (1923) by Microcachrys en Singh 

(1961b) by Cephalotaxus. Schnarf (1933) verskaf in die 

verband inligting oor ander lede van die Coniferales, maar 

dit lyk of die hoeveelheid megaspore wat gevorm word, min 

vergelykende waarde het. 

Die Mm differensieer by al v~er die ondersoekte soorte in 

ongeveer die tweede helfte van Julie. Ongeveer ses weke 

verloop tot die funksionele megaspoor tot volle ontwikkeling 

kom. 

4.1.2 BESTUIWINGSDRUPPEL 

Dit is moeilik om te bepaal op watter stadium van ontwikkel-

ing van die fertiele orgaan bestuiwing plaasvind. Oar die 

algemeen kan egter gese word dat bestuiwing plaasvind kort 

na die Mm meioties begin deel bet. Die mikropilum is wyd 

oop en die bou van die strobilus is soos die op p.103 beskryf. 

'n Bestuiwingsdruppel word in die mikropilum afgeskei wat 

die gevleuelde, windgedraagde s tuifmeelkorrels-~vasvang en 

waarskynlik in die mikropilumkanaal intrek. Die bestui

wingsdruppel is 'n klewerige, deursigtige vloeistof wat vroeg 

soggens naby die mikropilum van die jong saadknoppe 
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waargeneem kan word en wat na die u1"tstoot d aarvan verdarnp 
of waarskyn1ik geresorbeer word. w d" anneer 1t gebeur word 

die stuifrneel tot teen die nusellus ingetrek. Die uitstoot 

van die bestuiwingsdruppel hou waarskyn1ik aan totdat stuif

meelkorrels wel vasgevang is, aangesien die druppe1 by die 

mikropilum van sekere saadknoppe heelwat grater is as die 

by ander. Doyle (1945) noem hierdie bestuiwingsmeganisme 

die "basal flotation type", wat effens eenvoudiger is as 

die van byvoorbeeld Pinus. Dit kom ooreen met die van 

Saxegothaea (Doyle & O'Leary, 1935), Podocarpus andinus 

(Doyle, 1945), P. nivalis (Boyle & Doyle, 1953) en 

P. gracilior (Konar & Oberoi, 1969a). Doyle (1945) betook 

P. latifolius bestudeer en dieselfde bestuiwingsmeganisme 

gevind. Hy se: "As the mechanism in both (P. andinu.s en 

P. nivalisJ is essentially the same and as less complete 

observations on P. salignus and P. latifolius seem to agree 

closely, the pollination type must be reasonably uniform 

within the genus." 

Die oorsprong van die druppe1 b1y relatief onbekend. 

Osborn (1960) meld dat die afsluitings- of versterkingsweef

sel van die mikropilum "may be associated with local water 

secretion". As hy met "local water secretion" die bestui-

wingsdruppel bedoel, is sy afleiding van die oorsprong 

daarvan ongegrond. Dit is hoogs onwaarskynlik dat hierdie 

gelignifiseerde versterkingsweefsel (p.133) iets met 

sekresie van die bestuiwingsdruppel te make kan he, aange

sien dit slegs begin ontwikkel in saadknoppe wat reeds be-

stuif is. Daar is geen aanduiding dat die selle voor hulle 

verdik so 'n funksie het nie. 

Verdere vermeldings van die bestuiwingsdruppel in die lite

ratuur is onder andere deur Chamberlain (1966) wat dit be

skryf as "colorless and ... like a small drop of glycerine" 

en Sporne (1969) wat praat van 'n "copious fluid exudate". 

Aangesien 'n relatief groat hoeveelheid vloeistof afgegee 

word en aangesien, indien bestuiwing nie plaasvind nie, 
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50A~m 

2. 

FIGUUR 4.7 Dorsiventrale, mediane lengtesnee van 

1. die nuselluskap, en 

2. die mikropilere deel van die fertiele orgaan 

van P. elongatus. 

E, epimatium; I, 

P, stuifmeelkorrel; 

mikropilumkanaal. 

integument; N, nusellus; 

Pt, stuifmeelbuis in 
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daar steeds vloeistof uitgeskei word (Doyle, 1945), sou 'n 

mens verwag dat die weefsel wat vir die vorming van die vloei

stof verantwoordelik is, as epiteel sou optree. 

Net voordat bestuiwing plaasvind ondergaan die eerste twee 

tot drie sellae van die nuselluskap verandering. Die selle 

gaan effens los van mekaar en word ietwat misvorm (fig. 

4 . 7 . 1 ) . Hierdie verandering in die nusellusweefsel vind 

plaas voordat stuifmeelkorrels op die nusellus te lande kom 

en dus voordat die ensimatiese werking van die stuifmee1buis 

moontlik daarvoor verantwoordelik kan wees. Dit is moont

lik dat hierdie buitenste nuse1luslae 'n afskeidingsfunksie 

het. Die nuse11uskapse1le is van epiderma1e oorsprong (fig. 

4.1, p.l92) en word nie, soos die epidermis van die chalasa1e 

deel van die vrye nusellus asook die epidermis van die in

tegument met 1ooistof deurtrek nie (p.l34). Na die selle 

waarin kerne duidelik waarneembaar is, 1osgegaan het, degene

reer hu11e. Die sitoplasma word struktuurloos en die inhoud 

van die selle kleur baie danker met verskil1ende kleurstowwe. 

Dit lyk dus asof die buitenste nuselluskapselle 'n epiteel-

funksie verrig en dan degenereer. Dieperliggende selle neem 

die funksie oor, sodat die eerste vyf of ses lae van die 

nusellus so verbruik word. 

Die stuifmee1, wat soms in groepe bymekaar vasgevang word 

(fig. 4.7.1), ontkiem op die nuse1lus en stuifmee1buise groei 

dan in die nuse1lus af (fig. 4.3.12-13). 

Gedurende die bestuiwingsproses vind verdere ontwikkeling 

van die vrou1ike gametofiet plaas en die fertiele orgaan 

sien daaruit soos in fig. 3.36, p.l02, uitgebeeld. 

4.1.3 ONTWIKKELING VAN DIE VROULIKE GAMETOFIET 

Die twee (of drie) megaspore aan die mikropilere kant degene

reer, die chalasale megaspoor vergroot, word gevakuoleerd 

(fig. 4.5.5) en is funksioneel. By P. falcatus vergroot 
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hierdie sel meer en is baie meer gevakuoleerd as die van die 

Eupodocarpus-spesies. Selfs die tapetumselle aan die 

chalasale en mikropilere kante van die megaspoor vergroot en 

is gevakuoleerd (fig. 4.3.3). Hierdie vakuolering kom ook 

by P. andinus (Looby & Doyle, 1944a) van die seksie 

Stachycarpus voor. 

In figure 4.2.3; 4.5.6 en 4.6.2 word die derivate van die 

funksionele megaspoorkern of die eerste gametofitiese kerne, 

geillustreer. Vrye mitotiese kerndelings neem 'n aanvang 

en die vroulike gametofiet ontwikkel sander 'n rusperiode. 

Die saadknop van P. andinus gaan ln hierdie vrye kerndeling

stadium 'n winterrusperiode deur van Oktober tot April. 

(Looby & Doyle, 1944a) terwyl die vroulike gametofiet van al 

die Suid-Afrikaanse Podocarpus-soorte sander onderbreking 

ontwikkel. Die natuurlike vindplek van P. andinus is Suid

Amerika (Chili) by ongeveer 40° suiderbreedte, (Bader, 1960) 

wat verder suid 1s as Suid-Afrika. Looby & Doyle, verbonde 

aan die Universiteitskollege van Dublin, het die embriologie 

van hierdie soort op materiaal bestudeer wat van borne uit 

die Nasionale Botaniese Tuin Glasnevin in Dublin versamel is. 

Dit is dus 'n vraag of die saadknoppe ook, wanneer hulle in 

hul natuurlike omgewing voorkom, waar dit van Oktober tot 

April somer is, oak 'n rusperiode sou deurgaan. Die huidige 

embriologiese studie is, saver vasgestel kon word, saam met 

die van Coertze (1966) die eerste wat op Podocarpus-soorte 

onder natuurlike klimaatstoestande gedoen is. 

Die vroulike gametofiet van P. eZongatus en P. ZatifoZius is 

uit die staanspoor rond, terwyl dit by P. falcatus en 

P. henkeZii ovaalvormig is, soos oak by P. nivaZis (Boyle 

& Doyle, 1953). 

'n Protoplasmastring waar1n 'n hele aantal kerne vry, sander 

selwande voorkom, vorm 'n sentrale vakuool (fig. 4.5.7-9). 
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FIGUUR 4.8 Medi~ne lengtesnee van gedeeltes van die vroulike gametofiet 
van 1. P. elongatus en 2. P. falcatus. 3. Mediane 
lengtesnee van die mikropilere deel van die vroulike stro
bilus van P. faZcatus. 

AL, alveolus; CV, sentrale vakuool; 
GN, gametofietmembraan; N, nusellus; 

G, vroulike gametofiet; 
Pt, stuifmeelbuis 
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Die vrye kerne le by P. falcatus verder uitmekaar as by die 

Eupodocarpus-spesies. Se1wande word gaandeweg sentripetaal 

gevorm. Die vrou1ike gametofiet word dus van buite af na 

binne gedifferensieer (fig. 4.8.2) en dit neem aan die mikro

pilere kant 'n aanvang (fig. 4.8.3). By die Eupodocarpus

spesies begin selwandvorming reeds wanneer daar ongeveer 20 

tot 30 kerne aanwesig is. Die se11e 1yk soos tipiese paren-

chiemsel1e (fig. 4.8.1). Die gametofietmembraan (fig. 

4.8.1.1-2) is uit die staanspoor goed ontwikkel en grens die 

gametofietkerne van die omringende nuse1lusweefsel af. Die 

dikte daarvan wissel by sy optimumontwikkeling van minder as 

1 ~m oor die mikropilere kant tot 2 tot 4 ~m oor die res van 

die vrou1ike gametofiet. Die membraan is veral prominent 

terwyl die gametofiet en argegonia besig is om te ontwikkel 

en bly bestaan selfs nadat die embrio gevorm is. 

As gevolg van die groat sentrale vakuool en dun selwande is 

die ontwikkelende vroulike gametofiet op hierdie stadium 

uiters delikaat en die van P. falcatus nog meer as die van 

die Eupodocarpus-spesies. Dit trek inmekaar al word die 

fiksering met hoeveel sorg gedoen. Nogtans was dit moontlik 

om al die verskillende stadia van ontwikkeling na te gaan. 

Die selle van die vroulike gametofiet van P. falcatus is aan

vanklik reelmatig heksagonaal en sitoplasma-stringe verloop 

tussen aangrensende selle (fig. 4.3.4, p.l96). Selwande 

ontstaan eerste aan die mikropilere kant van die gametofiet 

en brei gaandeweg om die omtrek uit. Die selle naaste aan 

die gametofietmembraan verleng radiaal en sommige van die 

dwarswande verdwyn, om die alveoli te vorm (fige 4.3.11; 

4.8.2; 4.9.1). Dergelike alveoli word ook deur Holloway 

(1937) vir Phylloeladus, deur Looby & Doyle (1939) vir 

Saxegothaea en deur Looby & Doyle (1944a) vir Podocarpus 

andinus vermeld. 

Die stuifmeelbuis het op hierdie stadium reeds onvertak deur 

die nusellustuit gegroei en die gametofiet bereik (fige 
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FIGUUR 4.9 Mediane lengtesnee van mikropilere gedeeltes van die vroulike 
garnetofiet van 1-2. P. falcatus, 3. P. tatifolius en 
4. P. elongatus om die argegoniuminisiaalsel aan te toon. 

AG, argegoniurnkamer; AI, argegoniuminisiaalsel; 
AL, alveolus; K, kegelselle 
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4.3.12; 4,8.3). Hierdie vroee kontak van die stuifmeelbuis 

met die gametofiet is ook deur Konar & Oberoi (1969a) vir 

P. gracilior vermeld. 

Osborn (1960) se verduide1iking van die ver1oop van die 

stuifmee1buis is onoortuigend. Hy vermeld dat die stuif-

me el bu is e "burrow be tween it (g arne to fie tmembr a an) and the 

integument". Sy figuur 4.5 toon dan ook dat die versmelt-

ingsarea tussen nusellus en integument nader aan die 

mikropilum le as aan die distale deel van die gametofiet, 

terwyl volgens my waarneming die versmeltingsarea verder na 

die chalasale kant voorkom. Ook is sy interpretasie van 

die weefse1 wat die gametofiet omring waarskynlik foutief. 

Laasgenoemde kom in nusellusweefsel voor en maak nie met 

die integument kontak nie. Hy meld ook dat die aanwesig-

heid van die stuifmeelbuis "appears to inhibit the develop

ment of the outer and thicker gynospore membrane" maar die 

gametofietmernbraan is volgens my waarnemings reeds goed ont

wikkel voordat stuifmeelbuise die gametofiet bereik. 

Die stuifmeelbuis vertak en groei oor die distale deel van 

die garnetofiet tussen die gametofietmembraan en nusellus 

in. As gevo1g van hierdie kontak word relatief groot 

ho1tes en induikings in die gametofiet gevorm- die sogenaam

de argegoniumkamers (fige 4.3.11&13, p.l96; 4.9.1). 

Argegoniumkarners word ook onder andere by Dacrydium (Stiles, 

1911), Phy~locladus (Young, 1910), Saxegothaea (Looby & 

Doyle, 1939) en Pherosphaera (Elliott, 1950) aangetref. 

Die stuifmeelbuis bereik die vroulike gametofiet van die 

mikropilere kant af of 1ateraal (fig. 4.3.13) sodat feitlik 

die hele mikropilere deel van die vroulike gametofiet ver-

dring word. Dit is dus maklik om hiervolgens 'n bestuifde 

van 'n onbestuifde saadknop uit te ken. 

Die stuifmeelbuis bereik die vroulike gametofiet van die 

Eupodocarpus-spesies op 'n stadium wanneer die argegonia 

reeds verder ontwikkel is as die van P. falcatus en die 
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FIGUUR 4.10 Mediane lengtesnee van mikropilere gedeeltes van die vrou
like gametofiet van P. henkeZii om 

1. sentra1e sel (C), en 

2. argegonium met eierkern (En) aan te toon. 

AMo, geen argegonium-mantel tussen aangrensende argegonia 

nie 
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FIGUUR 4.11 Verski1lende stadia in die embrionale ontwikkeling van 
P. eZongatus vanaf die 16-vrykern-pro-embrionale stadium 
tot die vorming van die sekondere pro-embrio. 1-5. Mediane 
1engtesnee, 6-7. dwarsdeursnee,om aan te toon: 1. 16-kern 
pro-embrionale stadium met 8 relikte kerne; 2. 16-kern
pro-embriona1e stadium; 3. primere pro-embrio; 4. 11 vrye 
kerne vir primere pro-embrio-vorming gerangskik; 5. sekon
dere pro-embrio; 6. S-laag en 7. bi-nukleere E-1aag van 'n 
sekondere pro-embrio. 

s 

AG, argegoniumkamer; E, embrio inisiale 1aag; 0, sekondere 
mikropilere laag;· R, relikte kern; S, pro-suspensor 
inisiale laag 
1-5: skaal x; 6-7: skaal y 

E 
;;! 

Q>
l!) 
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argegoniumkamers is by eersgenoemde soorte baie kleiner 

(fige. 4.5.15; 4.10.2; 4.11.1). By die Eupodocarpus-

spesies dring die stuifmee1buis die gametofiet van die 

mikropilere kant binne en die argegoniumkamers word direk by 

die argegonia gevorm en wel op 'n stadium wanneer die sen

trale- of eierse1 reeds ontwikke1 bet. 

Dit is moontlik dat die fisiese kontak van die stuifmeelbuis 

nie so 'n groat effek op die vroulike gametofiet van die 

Eupodocarpus-spesies as op die van P. falcatus bet nie, om

dat by eersgenoemde meer selwande neergele is en die gameto-

fiet meer kompak en nie so delikaat is nie. 'n Verdere 

aanduiding van so 'n moontlikheid is die variasie in grootte 

van die argegoniumkamers wat by P. falcatus aangetref word. 

Saadknoppe wat gedurende November en Desember 1973 versamel 

is, toon baie grater argegoniumkamers as die wat byvoorbeeld 

gedurende diese1fde tydperk in 1972 versamel is. Alboewel 

die gametofiete op ooreensternmende datums van die twee jaar 

in ongeveer dieselfde stadium van ontwikke1ing was, kan dit 

wees dat stuifrneel nie op diese1fde tyd vrygestel is nie en 

dat stuifmeelbuise dus die gametofiet in 'n later stadium 

van ontwikke1ing in 1972 as in 1973 bereik bet. 

Young (1910) het tot die gevolgtrekking gekom dat by 

Phyllocladus die argegoniumkamers gevorm word deurdat die 

gametofietweefsel om die stuifmeelbuis groei maar Looby & 

Doyle (1939) bet bewys dat by Saxegothaea die stuifmeelbuis 

self aktief verantwoordelik is vir die induiking van die 

gametofietweefsel. 

Argegoniumkamers wat op bierdie wyse gevorm word is ook deur 

Konar & Oberoi (1969a) vir P. graci~ior vermeld, alhoewel 

die mate van verdringing van die vroulike gametofiet wat 

gedurende bierdie studie by P. falcatus gevind is baie meer 

uitgebreid is. 
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4.1.4 ARGEGONIUMINISIAALSEL 

Sekere alveoli wat aan die mikropilere kant van die ontwikkel

ende vroulike gametofiet van P. falcatus voorkom, tree as 

argegoniuminisiaalselle op (fig. 4.3.5&13). Hierdie selle 

is reeds waarneembaar kart na selwandvorming 'n aanvang ge

neem bet en terwyl geen alveolasie in die sentrale deel van 

die vroulike gametofiet plaasgevind bet nie. 

Dit is moontlik dat daar by die vorming van die argegonia 

sprake kan wees van 'vegetatiewe' en 'generatiewe' alveoli 

en dat die aanwesigheid van die manlike sitoplasma die 

stimulus is vir die ontstaan daarvan. Konar & Oberoi (1969a) 

meld dat "archegonial formation is markedly influenced by 

the presence of the pollen tube" en Osborn (1960) skryf: 

"the presence of the pollen tube influences the development 

of the archegonia." Laasgenoemde outeur maak waarskynlik 

die stelling omdat argegonia wat na aan die argegoniumkamers 

gelee is gewoonlik vergroot en ontwikkel, terwyl die wat 

verder weg van die stuifmeelbuis voorkom relatief klein bly 

en nie ontwikkel nie. 

Selfs wanneer bestuiwing nie plaasvind nie, ontwikkel die 

vroulike gametofiet op 'n soortgelyke wyse. Alveoli is 

egter nie tot dieselfde mate radiaal gestrek as die in be

stuifde saadknoppe nie. Argegonia word in ongeveer 40% van 

die gametofiete van onbestuifde saadknoppe gevorm. Laasge

noemde degenereer egter of kort na inisiering of hulle kan 

selfs tot die eierkern-stadium ontwikkel. Geen argegonium-

kamers word in sulke gevalle gevorm nie en die argegonia 

bly ongeveer gelyk met die oppervlak van die gametofiet of 

slegs effens ingesink. Dit bewys dat, alhoewel die stuif

meelbuis wel 'n invloed op die ontwikkeling van die argego

nia het, dit nie noodsaaklik vir die ontstaan daarvan is 

nie. Dat dit egter wel 'n invloed op die ontstaan kan uit-

oefen blyk uit die relatief klein hoeveelheid onbestuifde 

saadknoppe waarin argegonia ontwikkel. 
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FIGUUR 4.12 Mediane lengtesnee van gedee1tes van vrou1ike gametofiete 
van 1-3. P. elongatus 4. P. faleatus. 

C, sentrale sel; G, vroulike gametofiet; K, kege1selle; 
AM, argegoniummantel; Nc, Neksel; Pn, Primere neksel 
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Dit is by P. falcatus uiters moeilik om die argegoniumini

siaalselle of generatiewe alveoli van die ander vroulike 

gametofietselle of vegetatiewe alveoli te onderskei (fig. 

4.9.1) en eers wanneer verdere ontwikkeling van die 

argegonia plaasgevind het word bulle makliker waarneembaar 

(fig. 4.9.2). 

Die argegoniuminisiaalselle van die Eupodocarpus-soorte ont

staan wanneer selwandvorming in die vroulike gametofiet feit-

lik voltooi is. Die argegoniuminisiaalselle is ongeveer 

rond en vier tot vyf keer so groat as die omringende gameto-

fietselle. Hulle bet 'n dun lagie sitoplasma, 'n groat 

vakuole en 'n prominente kern wat twee tot drie keer so groot 

is as die van die aangrensende selle en 'n duidelik waarneem

bare nukleolus het (fige 4.2.4; 4.5.10; 4.9.3-4). 

Tydens die Jifferensiasie van die argegoniuminisiaalselle 

asook daarna vind periklinale delings in die omringende game-

tofietselle plaas. Sodoende word waaiervormig gerangskikte 

radiaal verlopende rye selle gevorm (fige 4.9.4; 4.12.1) 

wat mekaar in die mikropil~re derde van die gametofiet ont-

moet. Die selle is aanvanklik uninukleer, maar die kerne 

verdeel gaandeweg en die selle word bi- of multinukleer. 

Hierdie kerndelings vind by P. falcatus ~n sommige gevalle 

plaas voordat argegoniuminisiaalselle gevorm het, terwyl dit 

by die Eupodocarpus-spesies slegs 'n aanvang neem nadat 

laasgenoemde duidelik onderskeibaar is. Op hierdie wyse 

word 'n kegel van selle random die groep ontwikkelende 

argegonia gevorm waarvan die sitoplasma digter is as die 

van die omringende selle en waarin groat hoeveelhede stysel-

korrels voorkom. Hierdie kegel selle is blykbaar kenmerkend 

vir die genus, maar is swakker ontwikkel by P. falcatus as 

by die Eupodoearpus-spesies. Die vorming daarvan word ook 

deur Looby & Doyle (1939) vir Saxegothaea~ deur Sinnott 

(1913) vir Daerydium en deur Looby & Doyle (1944a) vir 

Podoearpus andinus beskryf. 
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Die argegoniuminisiaalsel deel (fig. 4.3.6) by al v1er soorte 

om 'n groter sentrale sel en 'n kleiner primere neksel te 

vorm (fige 4.2.5-6, p.194; 4.3.7-8, p.l96; 4.5.11-12, 

P·2QQ; 4.12.1, p.216). Die kern van die sentrale sel is 

drie tot vier keer so groat as die van die omringende selle. 

Dit is naby die nek gelee en het 'n prominente nukleolus. 

Deur antiklinale en/of diagonale delings van die primere 

neksel word vier tot agt nekselle gevorm wat in die meeste 

gevalle in 'n enkele laag gerangskik is (fige 4.2.7; 4.3.8; 

4.12.3). Periklinale delings kom egter ook voor (fige. 

4.2.9; 4.12.2) sodat 'n dubbele laag nekselle in sekere 

gevalle gevorm word (fige 4.2.8; 4.3.9; 4.5.13), of 'n 

enkel en 'n dubbel laag selle kom langsmekaar voor sodat in 

een snee drie selle onderskei kan word. 

Coker (1902) meld 'n variasie in die aantal nekselle, wat 

wissel van een laag van twee selle tot 20 of meer selle in 

verskeie lae gerangskik. Dit is moeilik om die aantal nek-

selle met sekerheid te bepaal. Aangesien snee deur die 

vroulike gametofiet nie altyd presies parallel met die lang

as van die argegonium gemaak kan word nie, lyk dit dikwels 

asof die argegonia in die gametofietweefsel ingesink le met 

'n hele aantal sellae tussen die argegonium en die gameto-

fietmembraan (fig. 4.12.3). Die kegelselle wat deur middel 

van periklinale delings ontstaan en bo-oor die argegonium 

geprojekteer word, kan maklik met nekselle verwar word. 

Dit is dus moontlik dat Coker die kegelselle as nekselle 

aangesien het en dat sy waarneming van 'n hele aantal lae 

nekselle dus foutief is. Boyle & Doyle (1953) vind 'n re-

latief hoe aantal nekselle by P. andinus naamlik 8 tot 16. 

Na aanleiding van bulle waarnemings, asook die van Sinnott 

(1913) en Looby & Doyle (1944a) kom hulle tot die gevolgtrek

king dat "probably in all (Stachycarpus-spesies) there is 

one tier of 8-16 cells." Indien bogenoemde outeurs korrek 

is, verskil P. faZcatus asook P. graciZior (Konar & Oberoi, 
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FIGUUR 4.13 Mediane lengtesnee van gedee1tes van vrou1ike gametofiete 
van 1-2. P. elongatus en 3. P. latifolius~ 1. nadat die 
stuifmeelbuis die gametofiet bereik het; 2-3. na vorming 
van die ventraalkanaalkern en eierkern. 

AG, argegoniumkamer; AM, argegoniummantel; C, sentrale se1; 
En, eierkern; Nc, neksel; Pt, manlike sitop1asma; 
Vn, ventraalkanaalkern 
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van P. falcatus van 0,2 tot 0,3 mm lank en 0,05 tot 0,08 mm 

breed. 

Na ondersoek van verskillende vorms van argegonia ~n verskil

lende genera van die Podocarpaceae kom Boyle & Doyle (1953) 

tot die gevolgtrekking dat "shorter blunter archegonia 

appear in general to be associated with advance and long 

pointed ones with a retention of a primitive gametophyte 

stage". Wat hierdie eienskappe betref moet P. henke"lii as 

die primitiefste van die vier ondersoekte soorte beskou word. 

As ander kenmerke in aanmerking geneem word, onder andere 

vroulike keel-uitbeelding, verteenwoordig dit egter 'n meer 

gevorderde soort as byvoorbeeld P. falcatus. Die argegonia 

van P. elongatus en P. latifolius met hul relatief stomp 

proksimale punte, lyk baie soos die van P. nivalis en neem 

wat dit betref, 'n relatief gevorderde posisie in. 

Deur middel van dwarsdeursnee van die distale punt van die 

vroulike gametofiet kan die aantal en rangskikking van die 

argegonia bepaal word. Hulle is in die meeste gevalle in 

'n kring gerangskik, wat onder andere herinner aan die ver-

spreiding in Cunninghamia (Maheshwari & Sanwal, 1963). Die 

aantal wissel van drie tot tien by P. latifolius en 

P. elongatus~ sewe tot vyftien by P. henkeZii en 10 tot 24 

by P. falcatus. 

4.1.7 VENTRAALKANAALKERN 

By die Eupodocarpus-spesies verdeel die sentrale selkern 

gedurende die 'foam stage' in die distale deel van die 

argegonium om 'n eierkern en ventraalkanaalkern te vorm. By 

P. faZ.catus vorm die ventraalkanaalkern op 'n vroeer stadium 

voordat die sentrale sel sterk gevakuoleerd is (fig. 4.3.9-10). 

Aangesien die delingsfiguur van die sentrale selkern in die 

meeste gevalle diagonaal gelee is, le die ventraalkanaalkern 

gewoonlik langs die kant van die argegonium naby die argego

niummantel, maar dit kan ook apikaal gelee wees (fige 4.2.10; 
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FIGUUR 4.14 Verskillende stadia in die embrionale ontwikkel

ing van P. faZeatus vanaf die sentrale sel tot 

die 32-kern pro-embrionale stadium. Mediane 

1engtesnee van argegonia en gedeeltes van arge

gonia om aan te toon: 

1. sentrale sel en primere neksel; 

2. sentrale se1; 

3. eierse1; 

4. eierse1 kart voor bevrugting; 

5. bevrugting; 

6. eerste sporofitiese de1ing; 

7. twee sporofitiese kerne in cha1asa1e dee1 van 

argegonium; 

8-9. 4-kern pro-embrionale stadium; 

8. vier kerne 1e ~n een groep by mekaar; 

9. vier kerne le in twee pare ongeveer 16 ~m uit 

mekaar; 

10-11. 8-kern pro-embriona1e stadium; 

12. 16-kern pro-embriona1e stadium; 

13. De1ingsfigure van die vyfde sporofitiese 

de1ing; a-i is opeenvo1gende snee; 

14. 32-kern pro-embriona1e stadium. 

C, sentrale se1; 

1-4, 6-13: skaa1 

En, eierkern; 

x· , 5 & 14: 

Pn, primere nekse1 

skaa1 y 
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4.13.2-3). nie ventraalkanaalkern van P. falcatus verdwyn 

spoedig na dit gevorm is, maar is meer prominent en bly langer 

sigbaar by die Eupodocarpus-spesies. By P. elongatus bly 

dit tydens die vergroting van die eierkern bestaan (fig. 

4.13.2-3) en is in enkele argegonia deur 'n membraan van die 

eiersel geskei. In enkele gevalle vergroot dit tot feitlik 

dieselfde grootte as die eierkern. Volgens hierdie waarne

ming tesame met die van Sinnott (1913) vir P. nivalis ("the 

ventral canal nucleus may increase to nearly or quite the 

size of the egg nucleus itself") lyk dit asof die ventraal

kanaalkern meer prominent is by die meer gevorderde soorte. 

Die eierkern (fige 4.5.14; 4.14.3-4) beweeg effens in 'n 

chalasale rigting en vergroot tot dit by P. falcatus 20-40 ~m, 

by P. henkelii en P. latifolius 30 - 50 ~m en by P. elongatus 

60- 80 ~min deursnee is. 

Op hierdie stadium het die stuifmeelbuis reeds die nekselle 

verdring en die manlike sitoplasma word in die argegonia ge

stor t. 

4.2 MIKROSPOROGENESE EN ONTWIKKELING VAN DIE MANLIKE 

GAMETOFIET 

Aangesien mikrosporogenese asook bestuiwing by die vier onder

soekte soorte in hoofsaak ooreenstem (kyk ook Coertze, 

Schweickerdt &·Vander Schijff, 1971) en oak in hoofsaak 

ooreenstem met die van ander Podocarpus-soorte (onder andere 

Jeffrey & Chrysler, 1907; Burlingame, 1908; Boyle & Doyle, 

1953) en ander taksa van die Coniferales (Schnarf , 1933; 

Doyle, 1945) word hierdie prosesse nie breedvoerig bespreek 

nie. Mikrosporogenese en ontwikkeling van die manlike 

gametofiet van P. latifolius word beskryf. Die van die an-

der drie soorte word slegs vermeld waar dit van P. latifolius 

verskil. 
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11 

2. 

FIGUUR 4.15 1. Dwarsdeursnee van 'n gedee1te van 'n mikrosporangium van 
P. latifolius tydens mikrospoor-vorming. 

Miw, mikrosporangium-wand; 
Msw, mikrospoormoederselle; 

MiM, mikrospoormoederselle; 
Ta, tapetum; 

2. Gese1ekteerde stadia tydens mikrosporogenese. 1. metafase, 
rneiose I; 2-3. anafase, meiose I; 4. diade; 5. metafase 
rneiose II; 6-7. anafase, meiose II; 8. isobilaterale 
tetrade; 9. tetrahedriese tetrade; 10-11. uninukleere 
mikrospore 
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FIGUUR 4.16 Ontwikkeling van die uninukleere mikrospoor van P. latifolius 
tot net voor vorming van die manlike gamete 

ai, anteridium-inisiaalsel; em, embrionale sel; g, genera
tiewe sel; pr, sekondere protalliumsel; pri, primere protal
liurnsel; s, spermatogene sel; st, steriele sel; t, buiskern. 
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4.2.1 MIKROSPOROGENESE 

Die mikrospoormoederselle ondergaan ln die mikrosporofil 

(fig. 4.15.1) reduksiedeling op die gewone manier (fig. 

4.15.2). Selwande word gelyktydig aan die einde van meiose 

gevorm. Isobilaterale en tetrahedriese tetrades (fig. 

4.15.2.8-9) word gevorm. Die vlerke ontstaan terwyl die 

mikrospore nog in die tetrade-stadium verkeer (fig. 4.15.2.8). 

Sodra hul1e van mekaar 1oskom (fig. 4.15.2.10) vergroot die 

mikrospore. Die mikrospoorwand bestaan uit 'n intien en 

eksien wat aan die dista1e kant kenmerkend verdik en 

kutiniseer. Hierdie geriffelde distale eksien word ook on-

der andere deur Sterling (1963) vir P. totarra~ deur Quinn 

(1964) vir P. dacrydioides en deur Konar & Oberoi (1969a) 

vir P. graciZior gemeld. Jeffrey & Chrysler het reeds in 

1907 gese dat "the strongly thickened posterior wall of 

the microspore seems to be a peculiar feature of podocarpi

neous po11en.'1 Die enkele embrionale kern is groot en sen-

traal gelee (fig. 4.16.1). Reserwevoedse1 ln die vorm van 

styse1korrels is in die jong sowel as volwasse mikrospoor 

aanwesig. Coertze (1966) meld dat styselkorrels wel in die 

jong, maar nie in die volwasse stuifmeelkorrel van P. henkelii 

aanwesig is nie, maar gedurende hierdie studie is wel stysel

korre1s in die volwasse mikrospoor aangetref. 

Die uitwendige bou van die mikrospoor stem ooreen met die 

van Pinus byvoorbeeld Pinus walliehiana (Konar & Ramchandani, 

1958). Twee vlerke kom in die meeste gevalle voor (fig. 

4.17) soos ook by die meeste ander Podocarpus-soorte byvoor-

beeld P. daerydioides. (Quinn, 1964). Die mikrospore van 

Pherosphaera en Microeaehrys het drie vlerke en di~ van 

Saxegothaea het geen vlerke nie {Konar & Oberoi, 1969b, 

Chamberlain, 196~). In enke1e gevalle is vier vlerke by 

P. lati[otius- (fig. 4.16.2) en ook by P. faZeatus-stuifmeel 

waargeneem. Dit is ook deur Konar & Oberoi (1969a) by 

P. graeiZior gevind. Hulle verklaar dit deur onvolledige 

selwandvorming in die tetradestadium, wat lei tot dubbele 
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FIGUUR 4.17 Aftaselektronmikrograaf van 'n mikrospoor van 
P. ZatifoZius (2,500 x vergroot) 
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stuifmeelkorrels. 'n Mens sou egter verwag dat so 'n stuif

meelkorrel twee maal die normale aantal kerne sou he, wat nog 

uit bulle figuur 4.5 nog uit my waarnemings blyk. 

4.2.2 ONTWIKKELING VAN DIE MANLIKE GAMETOFIET 

TERMINOLOGIE 

Sterling (1963) bet, na oorweging van bewyse gegrond op die 

paleobotanie, vergelykende morfologie en ontogenie, termi-

nologie aanvaar wat vir my aanneemlik is. Die basis van 

hierdie voorgestelde terminologie is "that nomenclature 

should reflect morphological values and conform with pre

vailing usage, wherever this does not conflict with morpholo-

gical interpretation. Since the terminology already used 

has been variable, confusing, often unrelated to morphology 

and largely haphazard, it should be supplanted by a more 

rational scheme." 

In diagram I word die verloop van die ontwikkeling van die 

manlike gametofiet van P. latifolius uiteengesit met die ge

bruik van Sterling se terme. 

sekondere 

embrionale 

2e Jimere 

protalliumsell~ 

sel 

protalliumsel + anteridiuminisiaalsel 

generltiewe sel + buissel 

spermit:gene ~~~rtele sel 

2 manl1ke gamete 
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'N AANTAL SINONIEME VAN STERLING (1963) SE TERMINOLOGIE SOOS 

GEBLYK RET UIT 'N AANTAL PUBLIKASIES WAT GERAADPLEEG IS 

1. Primere protalliumsel (Primary prothallial cell) 

Primary prothallial cell Burlingame (1908) 

Primary derivatives 

Polar cells 

evanescent antheridial cells 

2. Embrionale sel (Embryonal cell) 

Primary cell Hutchinson (1915) 

Central nucleus Allen (1946) 

Hutchinson (1915) 

3. Anteridiale inisiaalsel (Antheridial initial) 

Antheridial initial Burlingame (1908) 

Antheridial cell Stiles (1912) 

Primary cell 

Central cell 

Hutchinson (1915) 

Hutchinson (1914) 

4. Buissel of -kern (Tube cell or tube nucleus) 

Residual nucleus Jeffrey & Chrysler (1907) 

Tube nucleus Coker (1902); Burlingame (1908); 

Konar & Oberoi (1969 a & b) 

Tube cell Ho & Rouse (1970) 

5. Generatiewe sel (Generative cell) 

Primary spermatogenous cell Burlingame (1908) 

Third primary derivative Hutchinson (1915) 

Generative cell Coker (1902); Quinn (1964); 

Konar & Oberoi (1969a) 

Central cell Miyake (1903) 

6. Steriele sel (Sterile cell) Singh (196lb); Ho & Rouse (1970) 

Stalk cell Looby & Doyle (1944a); Konar & Oberoi (1969a) 

Stalk nucleus Boyle & Doyle (1953) 

Sterile cell Quinn (1964) 
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7. Spermatogene sel (Spermatogenous cell} 

Central cell Jeffrey & Chrysler (1907} 

Body cell Sinnott (1913); Looby & Doyle (1944a); 

Boyle & Doyle (1953); Singh (l96lb); 

Chamberlain (1966); Konar & Oberoi (1969a); 

Ho & Rouse (1970) 

Spermatogenous cell Quinn (1964) 

Meeste van die verslae oor die ontwikkeling van die manlike 

gametofiet van PodocaPpus begin met 'n beskrywing van die 

stuifmeelkorrel nadat bestuiwing reeds plaasgevind het 

(Brookes & Stiles, 1910; Boyle & Doyle, 1953; Looby & Doyle, 

1944a; Quinn 1964). Outeurs wat wel mikrosporogenese en 

die ontwikkeling van die manlike gametofiet in Podocarpus 

nagegaan bet, is Coker (1902), Jeffrey & Chrysler (1907), 

Burlingame (1908) en Konar & Oberoi (1969a). 

Wanneer die mikrospoor van P. latifolius volwassenheid be

reik, is dit uninukle~r (f~g. 4.16.1). Hierdie embrionale 

sel verdeel periklinaal om 'n primere protal1iumsel aan die 

distale kant van die stuifmeelkorrel af te sny (fig. 4.16.3). 

Die embriona1e sel deel weer om 'n tweede primere protallium

sel te vorm wat net onder die eerste gele~ is (fig. 4.16.4). 

Die buitenste (fig. 4.16.5) of die binneste (fig. 4.16.8) of 

beide (fig. 4.16.6) die primere protalliumse1le deel anti

klinaal sodat een primere- en twee sekondere protalliumselle, 

of vier sekondere protalliumselle aangetref word. In enkele 

gevalle is slegs twee sekondere protalliumselle aangetref. 

Die binneste primere protalliumsel is die eerste (fig. 4.16.5) 

of enigste (fig. 4.16.8, 10, 12) wat deel. Jeffrey & Chrysler 

(1907) het gevind dat die buitenste prirnere prota1liumse1 eerste 

deel. By P. faloatus word in die meeste gevalle 'n derde 

prirnere protalliumsel en gevolglik vyf of ses sekondere 

protalliumsel1e gevorm, alhoewel vier ook kan voorkom. Dit 

is in teenstelling met die waarneming van Osborn (1960) dat 
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as 'n reel drie of vier sekondere protalliumselle by hierdie 
spesie gevorm word. 

In die genus Podoearpus wissel die aantal protalliumsel1e van 

een tot agt. Agt kom by P. andinus (Looby & Doyle, 1944a) 

en P. spinulosus (Brookes & Stiles, 1910) voor; een tot agt 

by P. totarra (Burlingame, 1908) drie tot ses by P. falcatus
3 

en drie tot vier by P. gracilior (Konar & Oberoi, 1969a) as

oak die Suid-Afrikaanse Eupodoearpus-spesies (kyk ook Coertze, 

1966). By die Araucariaceae kom 13 tot 40 protalliumselle 

voor, by die Pinaceae twee en by die Taxodiaceae en 

Cephalotaxaceae geen (Singh, 196lb}. Die aantal protallium-

selle is dus moontlik van be1ang by die bepaling van die 

filogenetiese posisie van 'n takson. 

Die embrionale se1 funksioneer by die vorming van die pro

talliumselle as 'n anteridiuminisiaa1sel wat gelyktydig met 

of selfs voor die antiklinale delings van die primere pro

talliumselle (fig. 4.16.9) deel en oorsprong gee aan 'n 

groter buissel aan die proksimale kant van die mikrospoor en 

'n generatiewe sel wat teenaan die sekondere protalliumsel1e 

le (fig. 4.16.8). As gevolg van verplasing le die drie of 

vier of ses sekondere protalliumselle nie altyd in twee lae 

nie (fig. 4.16.10). 

Die generatiewe sel deel antiklinaal om aan 'n groter sper

matogene sel en 'n steriele sel oorsprong te gee, wat langs 

mekaar le (fig. 4.16.10-11). Juis omdat die steriele sel 

nie 'n 'steel' posisie ten opsigte van die spermatogene 

sel beklee nie, word die term 'sterie1e se1' bo 'steelsel' 

verkies. Die laterale posisie van die steriele sel is ook 

deur Jeffrey & Chrysler (1907) vir P. polystachya en 

P. ferrugineus waareeneem, maar in laasgenoemde geval is daar 

drie produkte van die generatiewe sel wat ook deur Burlingame 

(1908) vir P. totarra en deur Brookes & Stiles (1910) vir 

P. spinulosus waargeneem is. 
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Op hierdie stadium kan die verskillende selle as gevolg van 

hul posisies en relatiewe groottes onderskei word, maar ten 

tye van bestuiwing verdwyn die wande van al die selle be

halwe die van die spermatogene sel, sodat die protalliumkerne, 

die steriele kern en buiskern vry in die sitoplasma van die 

stuifmeelkorrel le. Vyf of ses vrye kerne (agt en selfs 

tien kerne is ook waargeneem) plus die spermatogene sel kom 

in die stuifmeelkorrel ten tye van bestuiwing voor. By 

P. nivalis (Boyle & Doyle, 1953) verdwyn die selwande tussen 

die verskillende mikrospoorselle slegs nadat die stuifmeel

buis begin uitgroei. 

4.2.3 BESTUIWING 

Ryp stuifmeel van die vier ondersoekte Podocarpus-soorte word 

in Pretoria sowel as in ander dele van die land gedurende 

Augustus tot Oktober vrygestel. In Pretoria word stuifmeel 

van P. henkelii gewoonlik eerste van die drie soorte wat bier 

aangeplant is vrygestel en wel vanaf die begin van Augustus 

of selfs einde Julie, daarna die van P. latifotius en laas

tens die van P. falcatus~ a~hoewel die periodes van vrystel-

ling mekaar oorvleuel. Die stelling van Coertze, 

Schweickerdt & Van der Schijff (1971) dat alle reduksiede

lings van mikrospoormoederselle teen die begin van September 

voltooi is, is egter onjuis, aangesien waargeneem is dat 

stuifmeel van P. henkelii gedurende Oktober steeds vrygestel 

word. Stuifmeel van P. latifolius word vanaf die einde van 

Augustus tot begin Oktober vrygestel alhoewel dit oak ge-

durende laat Oktober en November kan plaasvind. Gedurende 

hierdie tyd is daar egter gewoonlik geen jong, onbevrugte 

saadknoppe aanwesig nie. Stuifmeel van P. elongatus is 

slegs in Stellenbosch versamel en die is gedurende September 

en Oktober ryp. Stuifmeel van P. falcatus is in Pretoria, 

Knysna en Somerset-Cos versamel en wel gedurende Augustus 

en September. 

Individuele borne vorrn konstant of relatief vroeg of relatief 

laat in die seisoen manlike strobili. Die gevleuelde 
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stuifmeelkorrels met twee goed ontwikkelde lateraal geplaasde 

vlerke word deur die wind vervoer en deur saadknoppe opge

vang wat die stadium van ontwikkeling bereik het wat in 

fig. 3.36 uitgebeeld word. Die stuifmeelkorrels word vas-

gevang in die bestuiwingsdruppel (kyk ook p.203). 

Wanneer bestuiwing plaasvind is die stuifmeelkorrel gewoonlik 

in die stadium van ontwikkeling soos 1n figuur 4.16.13-14 

aangetoon. Die spermatogene sel en 'n varierende hoeveel-

beid vegetatiewe kerne is dan reeds gevorm, maar mikrospore 

waarvan die manlike gametofiet verskillende stadia van ont

wikkeling bereik bet, van die uninukleere toestand tot die 

ses- of sewe~kern stadium word ook vrygestel. By al vier 

die ondersoekte soorte word uninukleere stuifmeelkorrels 

soms op die nusellus aangetref, maar daar kon nie met seker

heid vasgestel word of bierdie mikrospore lewensvatbaar is 

nie. Stuifmeel word in groot hoeveelhede in die mikropilum-

kanaal ingetrek. Selfs nadat die mikropilum vernou het en 

bestuiwing voltooi is, kom mikrospore neg aan die buitekant 

van die mikropilumopening vasgevang voor. Stuifmeelkorrels 

ontkiem gewoonlik op die nusellus. Wanneer daar egter 

groepies stuifmeel naby mekaar in die stuifmeelkamer te le 
kom, kan bulle ontkiem sander dat hulle met die nusellus in 

aanraking is (fig. 4.7.1-2). Ontkiemende stuifmeelbuise is in 

'n hele aantal saadknoppe in die mikropilumkanaal aangetref 

waar hulle van buite na binne groei (fig. 4.7.2). Hierdie 

waarneming is besonder interessant. Dit laat 'n mens won-

der of die beskrywing van 'n Gymnospermae-saadknop met 

"stuifmeel ontkiem op die nusellus" nog stand hou. Dit 

was ongelukkig nie moontlik om vas te stel of sulke ontkiem

ende buise ook lewensvatbaar is en tot bevrugting kan lei 

nie. 

Die stuifmeelkorrel ontkiem sander 'n rusperiode. Die 

eksien bars oop en die intien groei uit as 'n stuifmeelbuis 

aan die proksimale kant van die stuifmeelkorrel. Die buis 

dring die nusellus binne en die buiskern, die vergrote 
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3 20 AJJ'Tl 

FIGUUR 4.18 Mediane lengtesnee van mikropilere gedeeltes van die vrou
like gametofiet van P . fa~oatus (1-3) en P. Zatifo~ius 
(4) nadat die stuifmeelbuis die gametofiet bereik bet. 

ai, anteridiuminisiaalsel; g, generatiewe kern; 
Mg, manlike gameet; Mgo, nie-funks ionerende manlike gameet; 
G, vroulike gametofiet; pr, protalliumkern; 
pri , primere protalliumkern. 
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protalliumkerne en die steriele kern beweeg in die buis af. 

Die spermatogene sel bly vir 'n onbepaalde tyd binne die 

stuifmeelkorrel agter, soms geassosieer met die steriele 

kern, en bly waarskynlik daar terwyl die stuifmeelbuis ver

leng. Dieselfde is gevind deur Konar & Oberoi (1969a) vir 

P. gracilior, deur Osborn (1960) vir P. falcatus, deur Boyle 

& Doyle (1953) v1r P. nivalis en deur Coertze (1966) vir 

P. henkelii. Volgens Boyle & Doyle (1953) is dit kenmerkend 

vir alle Podocarpus-spesies. By P. andinus (Looby & Doyle, 

1944a) wat in Europa aangeplant is, oorwinter die sperma

togene sel binne die stuifmeelkorrel en die vegetatiewe kerne 

in die buis. 

Gedurende hierdie studie is waargeneem dat die stuifmeelbuis 

van P. falcatus in sommige gevalle die nusellus in 'n rela

tief vroee stadium van ontwikkeling bereik wanneer slegs 

die anteridiuminisiaalsel, met sentraal gelee kern en digte 

sitoplasma (fig. 4.18.1), asook een tot drie primere 

protalliumselle gevorm is. In die meeste gevalle het die 

spermatogene sel egter reeds ontwikkel (fig. 4.18.2). 

Wanneer die kerne in die stuifmeelbuis beweeg is die vege-

tatiewe kerne moeilik van mekaar te onderskei. Die buis-

kern is soms effens grater as die ander kerne, maar kom nie 

a1tyd in die punt van die buis voor nie. Volgens 

Maheshwari (1950) word die funksione1e belangrikheid van die 

buiskern oordryf. Dit word soms agter die manlike gamete 

aangetref en wanneer die stuifmeelbuis vertak groei elke 

tak afsonderlik, afgesien daarvan dat slegs een van die 

takke die buiskern bevat. In sommige spesies degenereer 

dit selfs voor die stuifmeelkorrel begin ontkiem. Aan die 

begin van stuifmeelontkieming is die spermatogene sel waar

skynlik nou geassosieer met die steriele kern wat saam met 

die ander vegetatiewe kerne 'n endjie voor die spermatogene 

kern in die stuifmeelbuis beweeg. 

Die stuifmeelbuis bereik die vroulike gametofiet wanneer 

die in die vrye kerndelingstadium is (kyk ook p.211). 
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D. . 
~t groe~ onvertak deur die nuse1lus, maar as stuifmeelkor-

re1s kunsmatig ontkiem word (fig. 4.16.15-21) vertak die 

buise (fig. 4.16.20-21) of bu1t uit oar die hele lengte 

(fig. 4.16.17) of slegs aan die punt (fig. 4.16.18-19). 

Die stuifmeelbuis van die Eupodoaarpus-spesies bereik die 

vroulike gametofiet op 'n stadium wanneer die argegonia in 

die 'foam stage' ~s. By P. faZaatus is hierdie kontak 

merkbaar vroeer naamlik terwyl vrye kernde1ings in die vrou

like gametofiet plaasvind en argegoniuminisiaalselle aan die 

mikropilere kant gedifferensieer is (kyk ook p.211). 

Die spermatogene sel besit 'n duidelik waarneembare nukleo

lus wat eksentries gep1aas is (fig. 4.18.3). Drie of vier 

vegetatiewe kerne kom naby die rand van die digte sitoplas

mamassa voor. By P. falcatus is die spermatogene kern aan

vank1ik sentraa1 in die sitop1asmamassa gelee (fig. 4.18.2). 

Die kern beweeg na die kant en 'n dee1 van die sitoplasma

massa word minstens dee1s van die res deur 'n membraan ge

skei (fig. 4.18.3). 

'n Deel van die digte sitoplasmamassa van die spermatogene 

sel neem deel aan gameetvorming. Twee manlike gamete word 

gevorm wat aanvanklik ewe groat is. Een, gewoonlik die 

naaste aan die argegonium, vergroot. Die buitenste een 

word deels uitgestoot (fig. 4.14.2), alhoewel beide ongeveer 

hul oorspronklike vorm behou. Slegs een manlike gameet is 

dus funksioneel, le ongeveer in die middel van die digte 

sitoplasma en besit 'n groat eksentries geplaasde nukleolus. 

By P. falcatus beweeg die nie-funksionerende manlike gameet 

in die afgesnoerde deel van die sitop1asma en die twee 

gamete word deur 'n membraan van mekaar geskei (kyk ook 

Tahara, 19.37, vir Sciadopitys). Alhoewel geen so 'n mem-

braan by die Eupodocarpus-spesies voorkom nie (fig. 4.18.4), 

behou die twee gamete nogtans hul relatiewe posisies ten 

opsigte van mekaar wanneer hulle in die eiersel gestort word. 
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FIGUUR 4.19 Mediane leng t esnee van ged eel t es van argegonia 

va n 1 . P . ZatifoZius ~ e n 2. P . falaatus ~ om 

bevr ugting aa n te t oon . 
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Fig.4.20 
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FIGUUR 4.20 Verskil1ende stadia in die embrionale ontwikke

ling van P. latifolius vanaf die sigoot tot die 

8-kern pro-embrionale stadium. 

Mediane 1engtesnee (1-6; 8-9; 11-14) en dwars

deursnee (7; 10-11) van argegonia en gedeeltes 

van argegonia. 

1. sigoot. Twee argegonia langsrnekaar sander 

argegoniummantel; 

2-3. twee sporofitiese kerne; 

4. twee sporofitiese kerne in cha1asale dee1 van 

argegonium; 

5. tweede sporofitiese deling; 

6-7. vier-kern pro-embrionale stadium; 

8. derde sporofitiese deling; 

9. agt-kern pro-embriona1e stadium; 

10-11. agt-kern pro-ernbriona1e stadium in twee lae 

gerangskik; 

12. tien pro-embrionale kerne; 

13. sewe pro-embriona1e kerne; 

14. ses pro-ernbrionale en twee relikte kerne. 

AM, argegoniummantel; 

Z, sigoot-kern 

R, relikte kerne; 
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Twee manlike gamete wat in grootte verskil word ook by ander 

Podoearpus-spesies gevorm (Coker, 1902; Stiles, 1912; Sinnott, 

1913; Tahara, 1941; Quin~ 1964; Chamberlain, 1966) en ook on-

der andere by Dacrydium (Stiles, 1912; Sinnott, 1913) 

Seiadopitys (Tahara, 1937), Pherosphaera (Elliott, 1950) 

Athrotaxus (Elliott, 1951). Coertze, Schweickerdt & Van 

der Schijff (1971) meld dat die sperrratogene sel van 

P. henkelii aan "twee ewegroot manlike gamete" oorsprong 

en 

gee. Gedurende hierdie studie is egter gevind dat, alhoe-

wel die gamete aanvanklik ewe groot is, een meer as die an

der voor bevrugting vergroot. 

4.3 BEVRUGTING 

Die stuifmeelbuis dring die vroulike gametofiet van die 

Eupodocarpus-spesies van die mikropilere kant binne en by 

P. falcatus ook van die kante. Verskeie stuifmeelbuise 

bereik een vroulike gametofiet en elke buis veroorsaak die 

vorming van 'n argegoniumkamer. Die nekselle word ver-

plaas (fige 4.5.15, p.200; 4.13.1, p.219), die argegonium

mantel word verdring en 'n gedeelte van die manlike site

plasma word in die argegonia gestort. 

Die twee manlike gamete en 'n varierende hoeveelheid ste-

riele kerne dring die eiersel binne (fig. 4.5.16). Slegs 

een manlike gameet, wat in volume ongeveer een-derde tot 

helfte die grootte van die eiersel-kern is, versmelt met 

laasgenoemde (fige 4.5.16-19, p.200; 4.14.5; 4.19). Hier-

die versmelting word as die bevrugtingstadium beskou en stem 

ooreen met die konsep van Boyle & Doyle (1953). Volgens 

Maheshwari (1950) vind bevrugting plaas wanneer manlike ·en 

vroulike selle met mekaar versmelt. 

Meesal kom die manlike sitoplasma van slegs een stuifmeel-

buis in 'n argegonium te lande. In uitsonderlike gevalle 

kan 'n tweede stuifmeelbuis 'n argegonium binnedring nadat 

bevrugting plaasgevind het en die sigootkern reeds begin 

deel bet (fig. 4.20.14). 
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FIGUUR 4.21 Verski11ende stadia in die embriona1e ontwikke1-

ing van P. latifolius vanaf die vierde sporo

fitiese deling tot die sekondere pro-embrio. 

Mediane lengtesnee (1-2; 4-9) en dwarsdeursnee 

(3) van cha1asa1e gedeeltes van argegonia. 

1. Vierde sporofitiese de1ing 

2. 16-kern pro-embrionale stadium met vier kerne 

wat uitgestoot word 

3. Ses pro-embrionale kerne deel 

4. 12 pro-embrionale kerne 

5. 14 pro-embriona1e kerne 

6-7. Primere pro-embrio 

8-9. Sekondere pro-embrio 

AW, argegoniumwand; ch, chalasa1e 1aag; 

Ec, embrionale inisiale laag; Mi, mikropilere 

laag; 0, sekondere mikropilere laag; S, pro

suspensor inisiale laag 

 
 
 

 

©©  UUnniivveerrssiittyy  ooff  PPrreettoorriiaa  

 



244 

I 1 
'1 

C>l 

1 
30UTI

1 

FIGUUR 4.22 Mediane lengtesnee van gedeeltes van vroulike gametofiete 
van P. ZatifoZius om 

1. die sigootkern (Z) en 
2. die dogterkerne van die sigootkern (D) in die chalasale 

deel van die argegonium aan te toon. 
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Net voor versmelting van die manlike en vroulike kerne plaas

vind vervorm die gameetkern (fig. 4.2.13) (kyk oak Singh, 

196la , vir CephaZotaxus). Die nukleolus van laasgenoemde 

is sigbaar alhoewel die chromosome van die eierkern reeds 

waarneembaar is. By P. fataatus verdwyn die nukleolus van 

die manlike gamete kart voordat die inhoud van die stuifmeel

buis in die argegonium gestort word. 

Bevrugting vind gewoonlik in die mikropilere derde van die 

argegonium plaas (fige 4.2.13-14; 4.5.16-19). Die eierkern 

beweeg soms na die chalasale kant en dit is moontlik dat be-

vrugting dan nie plaasvind nie (fig. 4.2.12, p.194). Die 

sigootkern is aanvank1ik aan 'n gedeelte besonder digte 

sitoplasma, wat waarskynlik van die manlike gameet afkomstig 

is, asook die digte sitop1asma waarin dit gebed le, herken

baar (fige 4.2.15; 4.20.1; 4.22.1). 

4.4 EMBRIOGENIE 

Die term embriogenie dui op die ontwikke1ingsproses vanaf 

bevrugting tot die ontstaan van die volwasse embrio. 

4.4.1 VROEE EMBRIOGENIE OF VORMING VAN DIE PRO-EMBRIO 

Vroee embriogenie sluit alle stadia van ontwikkeling ln vanaf 

die sigootkern tot pro-suspensorverlenging en voor die vorming 

van die embrio-tetrade. Ontwikkeling van die embrio vanaf 

die embrio-tetrade tot die volwasse embrio word laat embrio-

genie genoem. Vroee embriogenie behels drie stadia: 

1. Vrye kerndelingstadium, naamlik opeenvolgende sporofitiese 

delings van die sigootkern. 

2. Vorrning van die primere of tweelagige pro-embrio, dus die 

die rangskikking van vrye kerne in twee lae asook mem

braanneerlegging. 

3. Vorrning van die sekondere of drielagige pro-embrio. 
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FIGUUR 4.23 Mediane lengtesnee van gedeeltes van argegonia van P. e~ongatus 
om die 4-kern pro-embrionale stadium te illustreer. 
1 & 2. Twee snee van dieselfde argegonium 18 ~ uitmekaar. 
Pro-embriona1e kerne in twee pare gerangskik 3. Pro-embrio
na1e kerne in 'n gr oep bymekaar 4. Pro-embrionale kerne 
k1einer as die in 1-3 gei11ustreer 

Ns, pro- embriona1e kern 
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Die sigootkern ondergaan die eerste sporofitiese deling onge

veer op dieselfde plek waar en onmiddellik na bevrugting 

plaasgevind het. Die produkte van die eerste mitotiese 

de1ing le of langs mekaar (fig. 4.20.2, p.239) of bo mekaar 

(fige 4.2.16, p.194; 4.14.6, p.222; 4.20.3, p.239). In 

die eerste geva1 was die de1ingsfiguur waarskyn1ik diagonaal 

en in die tweede dwars oor die argegonium. Die dogterkerne 

wat self, sowe1 as die produkte daarvan, pro-embrionale kerne 

genoem word {Dogra, 1966), is aanvanklik 1angwerpig (fig. 

4.20.2-3) maar rond dan af (fig. 4.20.4). Die twee dogter

kerne beweeg na die chalasale kant van die argegonium (fig. 

4.20.4; 4.22.2) waar die tweede mitotiese deling p1aasvind 

(fig. 4.20.5). Hierin stem die ondersoekte soorte b1ykbaar 

met alle ander Podocarpus-soorte ooreen (kyk onder andere 

Chowdhury, 1962). Verdere mitotiese delings vind in die 

chalasa1e deel plaas in 'n digte, uniforme sitoplasmamassa 

wat mettertyd kegelvormig word. Argegonia waarin pro

embrio's besig is om te ontwikkel kan van onbevrugtes uitge

ken word aan hierdie digte sitop1asmamassa. Een groot 

vakuool kom ongeveer in die middel van die argegonium voor. 

In die mikropilere deel bly die steriele manlike kerne voort

bestaan, soms selfs nadat die embrio reeds gevorm is, en 

beweeg in 'n chalasale rigting. Dit is in sekere gevalle 

moeilik om hierdie manlike kerne van pro-embrionale kerne 

of van mante1sel-kerne wat in die argegonium te 1ande kom, 

te onderskei. 

Die vier pro-embriona1e kerne kom of ~n twee pare 15 tot 

20 ~m uitmekaar (fige 4.2.17; 4.14.9; 4.23.1-2) voor, of 

ongeveer in een groep bymekaar (fige 4.14.8; 4.20.6-7; 

4.23.3). Hulle verskil in verski11ende argegonia in 

grootte (vergelyk fig. 4.23.1-2 met fig. 4.23.4). Die vier 

kerne deel ongeveer gelyktydig (fige 4.2.18; 4.20.8) om 

agt kerne te vorm (fige 4.14.10-11; 4.20.9-11). 

'n Kort rusperiode van enkele dae tree by P. elongatus na 

die tweede en by P. henkelii en P. latifolius na die derde 

mitotiese de1ing. Pro-embrio's van P. latifolius in die 
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FIGUUR 4.24 Mediane 1engtesnee van gedee1tes van argegonia van 
P. ZatifoZius om 1- 2. die 8- kern pro-embriona1e stadium en 
3- 4. die 16- kern pro-embriona1e stadium te toon. In 1 & 2 
en 3 & 4 onderskeide1ik word opeenvo1gende snee geillustreer. 

Aw, argegoniumwand ; chs , cha1asale kegelvormige sito
plasmamassa; R, relikte kern 
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agt-kern stadium van ontwikkeling word oor 'n periode van 

een week aangetref, selfs ook in saadknoppe waarvan die 

pro-suspensorsel1e van pro-embrio' s in ander argegonia reeds 

begin ver1eng het. Geen aanduiding van so 'n rusperiode 

is by P. falcatus opgemerk nie. Boyle & Doyle (1954) maak 

melding van 'n kart rusperiode na die tweede mitotiese 

de1ing by P. nivalis. 

'n Vierde mitotiese de1ing (fig. 4.21.1) gee aan 16 kerne oar-

sprang (fige 4.11.2; 4.14.12; 4.21.2). Die sigootkern 

ondergaan dus vier vrye kernde1ings, waarna by die 

Eupodocarpus-spesies, wande vir die eerste keer tussen die 

kerne neerge1e word. By P. falcatus vind 'n vyfde mitotiese 

deling plaas (fig. 4.14.13) om aan 32 kerne oorsprong te 

gee (fig. 4.14.14) soos ook by P. gracilior (Konar & Oberoi, 

1969a), P. amarus~ P. usambarensis (Buchholz, 1941), P. nagi 

(Tahara, 1941; Wang, 1950) en P. andinus (Looby & Doyle, 

1944b) die geva1 is. 

Die aantal vrye kerne wat deelneem aan die vorming van die 

primere pro-embrio is nie konstant nie en wissel by 

P. latifoZius van 10 tot 16; by P. henkelii van 12 tot 16 en 

dit kan by P. eZongatus so min as agt wees. By P. faZeatus 

kom deurgaans 32 vrye kerne voor voordat selwande neergele 

word en geen aanduidings is gevind dat kerne gedurende die 

vrye mitotiese de1ings uitgestoot word n~e. 

Vo1gens Coertze (1966) sou sekere kerne na die agt-kernsta

dium nie verder dee1 nie sodat minder as 16 pro-embriokerne 

gevorm word. Gedurende hierdie studie is egter gevind dat 

' n w iss e 1 end e a ant a 1 kern e o p v e r ski 11 end e stadia u it d i·e 

basale sitoplasma-massa gestoot word (fig. 4.24.1-4) en nie 

verder aan pro-embrio-vorming dee1neem nie. Hi erd i e kerne 

word relikte kerne genoem, om aan te sluit by die termino-

1ogie van Boyle & Doyle (1954) vir P. nivalis. 

Relikte kerne word reeds op die agt-kern stadium aangetref. 
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Figuur 4.20.14 toon 'n pro-embrio in die agt-kern stadium 

waarvan twee kerne uitgestoot word. In plaas van 16, sal 

dus na die volgende mitotiese deling (fig. 4.21.3), 12 pro

embrionale kerne aangetref word (fig. 4.21.4). Waar 14 pro

embriona1e kerne voorkom (fig. 4.21.5), is een kern waarskyn

lik in die agt-kern stadium uitgestoot (fig. 4.20.13). 

Tien vrye pro-ernbrionale kerne is in enkele gevalle by 

P. ZatifoZius aangetref (fig. 4.20.12). Delingsfigure van 

vyf kerne is oak aangetref wat aan 10 kerne oorsprong gee. 

Die oorsprong van die vyf kerne is rnoeilik om te verklaar. 

Pro-embrio's in die agt-kern stadium waarvan drie uitgestoot 

word (fig. 4.24.3-4) is gevind. Twee ontwikkelende pro

embrio's met drie kerne elk is egter oak aangetref, sowe1 

as een met drie kerne wat ge1yktydig deel. 'n Moontlike 

alternatiewe verklaring van die 10 kerne in die pro-ernbrio 

~s dus dat die sigoot een keer deel om twee kerne te vorm 

(a & b), wat na die chalasale deel van die argegonium beweeg. 

Slegs een van die twee kerne deel weer, sodat drie kerne ge-

vorm word, naamlik a 1 , a 2 en b. Laasgenoemde bly steeds 

onaktief terwyl a 1 en a 2 nogmaals deel, sodat altesaam vyf 

kerne voorkom. Indien b om een of ander rede na die derde 

mitotiese deling van die ander kerne, wanneer daar by 

P. Zatifolius in elk geva1 in kort rusperiode is, begin deel, 

word vyf delingsfigure aangetref wat aan tien kerne oorsprong 

gee. 

Kerne word oak na die vierde mitotiese deling uitgestoot. 

'n Pro-embrio met 16 kerne waarvan agt uitgestoot word 

(fig. 4.11.1), een waarvan vier uitgestoot word (fig. 4.21.2) 

asook een met 14 kerne waarvan twee uitgestoot word (fig. 

4.21.5), is aangetref. 

Boyle & Doyle (1954) se van die 1aaste vrye kernstadium: 

''Judging from the cell numbers at later stages some further 

extrusion following this last division must also frequently 

occur, but it is not easy to produce visual evidence 
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In none of them could the count of free nuclei in the em

bryonic cytoplasm be got up to 16 and in some it appeared to 

be as low as 10." By die drie ondersoekte Eupodocarpus

spesies is verskeie pro-embrio's met 16 kerne wel aangetref 

(fig. 4.11.2, p.213). 

Quinn (1964) se figuur 4A toon uitstulpsels van die basale 

sitoplasmamassa wat daarop dui dat ook by P. dacrydioides 

kerne moontlik uitgestoot word, maar hy noem geen relikte 

kerne n1e. Konar & Oberoi (1969a) maak melding van relikte 

kerne vir P. gracilior~ alhoewel hy nie noem hoeveel vrye 

pro-embrionale kerne voor selwandvorming voorkom nie. Na 

my mening is die kerne wat in hulle figuur 4C geillustreer 

word geen relikte kerne nie, maar steriele manlike kerne. 

Gedurende die ontwikkeling van die pro-embrio beweeg sekere 

van die steriele manlike kerne in 'n chalasale rigting in 

die argegonium en dit is dan moontlik om te fouteer met die 

telling van die aantal vrye pro-embrionale en relikte kerne. 

Die pro-embrioniese sitoplasmamassa is egter duidelik van 

die res van die argegoniale sitoplasma onderskeibaar. Die 

manlike kerne is gewoonlik gedurende die vrye kerndeling

stadium van die pro-embrio besig om te degenereer en verskil-

lende groottes kerne kom voor. Hulle kan gewoonlik met 'n 

groot mate v2n sekerheid van die relikte kerne onderskei word. 

wat meer uniform in grootte is~ 'n duidelik waarneembare 

nukleolus het en geassosieer is met die pro-embrioniese 

sitoplasmamassa (fig. 4.24.1-4). 

Na die derde of vierde mitotiese deling (of vyfde by 

P. falcatus) verdik die chalasale deel van die argegoniurn-

wand (fige 4.11.3-5; 4.21.4-5). Die verdikking bly be~ 

staan tot die begin van prosuspensor-verlenging en dien 

waarskynlik as beskerming vir die embrionale selle aan die 

begin van hul pad deur die gametofietweefsel voor bulle 

deur die argegoniumwand breek (fige 4.11.3-4; 4.21.6-9; 

4.24.4). Die wandverdikking kleur intens geel met Oranje 

G en groen met Fast Green. Dit vorm geen deel van die 
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FIGUUR 4.25 Primere en sekondere pro-embrios van P. faZcatus 
1-2. Mediane lengtesnee van primere pro-embrio's 
3-4. Mediane lengtesnee van sekondere pro-embrio's met 

3. drie E-selle en 4. vier E-selle 
5-6. Punte van sekondere pro-embrio's om 5. vier E-selle 

en een embrio-tetrade en 6. sewe E-selle aan te toon. 
7. Sekondere pro-embrio met ses potensiele embrio's wat 

in een pro-embrio uit ses E-selle ontwikkel het 
(kliewingspoli-embrionie). 

ch, chalasale laag; 
E4, embrio-tetrade; 

E, potensiele embrio; 
Mi, mikropilere laag 

Ec, E-sel; 
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pro-embrio self of die embrionale sitoplasma nie. Boyle & 

Doyle (1954) maak melding van hierdie verdikking by 

P. nivalis3 en dit word ook deur Stiles (1912) en Sinnott 

(1913) maar eers op 'n later stadium van pro-embrio-ontwik

keling genoem. 

Voor se1wandvorming tussen die vrye pro-embriokerne plaas

vind, is die kerne in twee horisontale 1ae gerangskik (fige 

4.11.3; 4.21.6-7). Hierdeur word die primere pro-embrio 

gevorm (fig. 4.25.1-2). 

Dun membrane word tussen die kerne neergele, maar die 1aag 

aan die mikropilere kant bly oop. Die eerste membraan wat 

neergele word is die wat die twee horisontale lae van mekaar 

skei (fige 4.11.3; 4.21.6-7) en daarna die vertikale wande. 

Membraanneerlegging vorder van buite na binne (fig. 4.21.6-7). 

By P. falcatus is in enkele primere pro-embrio's selle in 

die chalasale laag aangetref wat teen ander selle van die-

selfde laag grens (fig. 4.25.1). In die grootste hoeveel-

heid primere pro-embrio's van P. falcatus (fig. 4.25.2) soos 

ook by al di~ van die Eupodocarpus-spesies, grens die 

chalasale 1aag egter direk teen die mikropilere laag. 

Elke kern van die primere pro-embrio deel in twee. Hier-

deur word die sekondere pro-embrio gevorm wat uit drie lae 

bestaan. Die sekondere pro-embrionale kerne van die 

chalasale laag word nie deur selwande van mekaar geskei n1e, 

en hierdeur word die embrio-inisiale of E-laag gevorm waar-

van die selle binukleer is. D i.e primer e 1 a a g a an d i e m i k r o-

pilere kant deel horisontaal om twee lae te vorm, naamlik 

'n middelste pro-suspensor inisiale of S-laag en 'n sekondere 

mikropilere of 0-laag wat aan die argegoniale kant oop is 

(fige 4.11.5; 4.21.8). 

Alle E-selle is by die Eupodocarpus-spesies 1n een laag ge

rangskik sodat hulle in direkte kontak met die S-selle is. 
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By P. falaatus is in enkele gevalle E-selle aangetref wat in 

lae gerangskik 1s en waar een E-se1 dus aan 'n ander grens. 

Dit herinner aan die gelaagde E-selle wat by Saxegothaea 

(Doyle & Looby, 1939) asook by P. ferrugineus en P. spiaatus 

(seksie Stachycarpus) (Buchholz, 1936 - sy fige 13 & 14) voor

kom. 

Die drie-1agige sekondere pro-embrio met binukleere E-selle 

is tipies vir ander Podocarpus-soorte (Coker, 1902; Buchholz, 

1941; Brownlie, 1953; Boyle & Doyle, 1954; Doyle, 1954; 

Osborn, 1960; Chowdhury, 1962; Quinn, 1964; Konar & Oberoi, 

1969a; Coertze, Van der Schijff & Schweickerdt, 1971). 

Die 0-laag degenereer kort nadat dit gevorm is (fig. 4.21.9) 

en die kerne is of glad nie of slegs deur baie dun membrane 

van mekaar geskei. 

Soos reeds gemeld (p.249) neem vari~rende hoeveelhede kerne 

aan die vorming van die pro-embrio deel en die hoeveelhede 

0-, S- en E-selle varieer dus ook. 

Die aantal S-selle kan slegs in dwarsdeursnee met enige mate 

van sekerheid getel word. Die wissel, by P. elongatus van 

sewe tot 13 (gemiddeld 10), by P. latifolius van sewe tot 14 

(gemiddeld 12), by P. henkelii van nege tot 14 (gemiddeld 1·2) 

en by P. falcatus van 20 tot 27 (gemiddeld 26). Dat so min 

as 20 S-selle by P. falcatus kan voorkom, is 'n aanduiding 

dat nie noodwendig al 32 vrye kerne wat na die vyfde mito

tiese deling gevorm word aan die vorming van die primere pro-

embrio deelneem nie. Kerne word dus waarskynlik ook by 

hierdie spesie uitgestoot, en we1 na die vyfde vrye kernde

ling. 

Vyftig pro-embrio's van elke spesie is ondersoek om die aan-

tal E-selle vas te stel. Die resultaat word in Tabel 1 

gegee. 
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TABEL 1: AANTAL E-SELLE PER PRO-EMBRIO AS PERSENTASIE VAN 

ONDERSOEKTE PRO-EMBRIO'S 

Aanta1 
E-selle P. elongatus latifolius per pro- P. P. henkelii P. falaatus 

em brio 

1 99 63 28 

2 1 34 45 (1) 

3 3 22 3 

4 5 8 

5 (1) 60 

6 13 

7 14 

8 1 

9 1 

I 

I 

By P. elongatus (fig. 4.11.3 & 5) word by die oorgrote meer-

derheid pro-embrio's een E-se1 aangetref. P. latifolius 

toon een tot drie E-selle (fig. 4.26.1-3). By P. falaatus 

word meesa1 drie tot sewe E-selle aangetref (fig. 4.25.3-6). 

Volgens Coertze, Van der Schijff & Schweickerdt (1971) is by 

P. henkelii in een pro-embrio vyf E-selle aangetref. Hulle 

voorste1 dat P. henkelii as gevolg van die relatief hoe aantal 

E-selle moontlik tot die seksie Afrocarpus sou behoort, word 

egter beslis verwerp. 

Die kegel multinukleere gametofitiese selle wat die ontwikke1-

ende sekondere pro-embrio omring is duidelik van die res van 

die vroulike gametofiet onderskeibaar. Die sitoplasma van 

die selle verdig sodat dit baie kleurstof opneem en groat hoe

veelhede stysel word daarin neergele. 

Die mikropi-lere deel van die argegon1a degenereer en so oak 

die 0-laag van die sekondere pro-embrio. Die pro-suspen-

sorselle verleng binne 'n aantal dae en die E-selle word hier

deur dieper in die gametofietweefsel ingestoot. 
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FIGUUR 4.26 Pro-embrio's van P. Zatifolius. 

1-3. Punte van pro-embrio's om 

1. een E-se1; 

2. twee E-se11e; 

3. drie E-se11e, aan te toon. 

4. Drie pro-embrio's uit een saadknop (argegoniale 

po1i-embrionie). 

5-9. Verski11ende stadia 1n die ontwikke1ing van 

een E-sel. 

5. Embrio-tetrade. 

6-7. Agt-se1lige stadium. 

8. 16-se1lige stadium. 

9. Potensiele embrio tydens die ontstaan van die 

sekondere suspensorselle. 

10. Vier opeenvo1gende mediane lengtesnee van 'n 

sekondere pro-embrio voor pro-suspensorver

lenging plaasvind, om 'n tetra-nukleere E-sel 

aan te toon. 

AW, argegoniumwand; Cy, 

E4 , embr io- tetrad e; Ec, 

Ss, sekondere suspensor 

1 & 3, 5-9: skaal x; 4: 

sitoplasmakappie; 

E-sel; Ps, pro-suspensor; 

skaal y; 10: skaal z 
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Gedurende die verlenging van die S-selle verdig die sitoplasma 

van die E-selle en dit kleur so intensief dat dit moeilik is 

om die kerne daarin te onderskei. Die E-selle gaan 'n rus

periode van ongeveer twee weke binne, wat blykbaar algemeen 

vir die genus is (Looby & Doyle, 1944b; Buchholz, 1941). Wat 

daartoe aanleiding gee dat die S-selle verleng en verder ont

wikkel terwyl die E-selle rustend bly, is 'nope vraag. 

Buchholz (1929) beweer dat die binukleere toestand van die 

E-selle veroorsaak dat hulle vir 'n tyd lank nie verder deel 

nie. Elliott (1948) stel voor dat die verskynsel verband 

mag hou met die afwesigheid van ware primere suspensors en 

dat die binukle~re E-selle homoloog is aan die tweesellige 

eenhede wat oorsprong gee aan die embrio en prim~re suspen-

sors van ander Coniferales. Dit mag ook moontlik die invloed 

van differensiele hormone wees. 

Die E-selle word aan die chalasale kant deur 'n driehoekige 

sitoplasmakappie waarin geen kerne voorkom nie, beskerm (fig. 

4.26.1). Die sitoplasmakappie kom algemeen in die genus 

voor (kyk onder andere Chowdhury, 1962) maar ~s minder opval

lend by P. falcatus as by die ondersoekte Eupodocarpus-

spesies. 

Die pro-suspensors verleng en draai spiraal ommekaar soos in 

figuur 4.26.4 aangedui. 

Die term pro-suspensor ~s die eerste keer deur Buchholz 

(1929) gebruik om die groep verlengende selle wat by 

Podocarpus 3 en onder andere Librocedrus~ Cephatotaxus en Biota 

voorkom, te onderskei van die ware primere suspensors van 

ander Coniferales. By Pinus (Buchholz 1918, 1931) word die 

suspensorselle van die embrioniese laag afgesny na die eerste 

wande neergele is, terwyl by Podocarpus en ander verwante 

genera, die selle wat dieselfde funksie het, naamlik die in

dra van die embrio-inisiale selle in die vroulike gametofiet 

as deel van die primere pro-embrio gevorm word. Hierdie 

pro-suspensors word dus deur Buchholz as kliewingseenhede van 
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FIGUUR 4.27 Pro-embrio's van P. latifolius 

1-2. Punte van sekondere pro-embrio's om aan te 

toon dat tetranukleere E-sel voorkom na pro

suspensorverlenging plaasgevind bet (1) en 

dat meer as een pro-embrio per saadknop ge

vorm word (argegoniale po1i-embrionie) waar

van een dieper as die ander in die gametofiet

weefsel voorkom. 

3. Twee sekondere pro-embrio's waarvan een nor

maal ontwikkel en die ander abnormaal is en 

aborteer. 

4-6. Punte van sekondere pro-embrio's om aan te 

toon dat waar twee E-selle voorkom, die moont

likheid bestaan dat een nie verder ontwikkel 

nie en die ander wel (4); een vinniger as die 

ander ontwikkel (5); twee E-selle ongeveer 

ewe vinnig ontwikke1 (6). 

ch, chalasale rigting; Cy, sitoplasmakappie; 

E, potensiele embrio; Ea, aborterende pro-embrio; 

E4, embrio-tetrade; E8, agt-sellige embrio; 

E16, sest.ien-sellige embrio; Ec, E-sel; 

Ect, tetranukleere E-sel; Ps, pro-suspensor; 

Ss, sekondere suspensor 

1-2, 4-5: skaal x; 3: skaal y; 6: skaal z 
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die embrio wat as suspensorselle funksioneer, beskou. 

Sommige van die pro-suspensorselle verbreek gedurende of na 

verlenging kontak met die E-selle. In sekere gevalle pro

lifiseer die punte van hierdie selle om aan groepies embrio

agtige selle oorsprong te gee. 

4.4.2 LAAT EMBRIOGENIE OF VORMING VAN DIE EMBRIO 

Nadat pro-suspensorverlenging voltooi ls, toon die E-selle 

hernude vitaliteit. Die sitoplasma kleur nie meer so in-

tens nie. Dit is makliker om die kerne te onderskei en die 

nukleoli is duidelik waarneembaar. Die twee kerne van 

elke E-sel deel ongeveer gelyktydig om aan vier kerne oar-

sprang te gee. Membrane word in die meeste gevalle onmid-

dellik tussen die kerne neergele sodat 'n enkel binukleere 

E-sel direk aan vier selle oorsprong gee - die embrio-tetrade 

(fig. 4.26.5) (kyk ook Looby & Doyle, 1944b; Doyle, 1954). 

By Phaerosphera word volgens Elliott (1950) 'n membraan tus

sen die twee kerne van die E-sel gevorm voor kerndeling, al

hoewel hierdie bewering deur Doyle (1954) in twyfel getrek 

word. Gedurende hierdie ondersoek is so 'n membraan nie 

waargeneem nie. 

By P. elongatus lS twee E-selle aangetref met vler vrye 

kerne. By P. latifolius is sulke E-selle gevind voordat en 

nadat pro-suspensor-verlenging ingetree het (fige 4.26.10; 

4.27.1) sodat dit moontlik is dat daar in sekere gevalle 'n 

rusperiode tussen kerndeling en membraan-neerlegging in die 

embrio-tetrade mag wees. In die literatuur is geen verwys

ing na so 'n rusperiode gevind nie, behalwe Buchholz (1941) 

se stelling dat "the wall between two binucleate cells (sic.) 

lS delayed until after this pair of spindles has given rise 

to four nuclei" maar hy gaan voort om te se: "The four-

celled stage in the terminal embryo lS therefore derived 

directly from the binucleate cell." 
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VERDERE ONTWIKKELING VAN DIE E-SELLE 

Die embrio-tetrade ontwikkel tot 'n terminale multisellulere 

groep wat die embrio verteenwoordig (fig. 4.26.5-9). 'n 

Apikale inisiaalsel kan aan die begin van ontwikkeling waarge

neem word, maar word na ongeveer die 8- tot 16-sel stadium 

deur die ander selle verdring. As gevolg van verlenging 

van sekere van die proksimale embrio-selle ontwikkel die 

embrio-buise of sekondere suspensors wat die ontwikkelende 

embrio dieper in die gametofietweefsel indra (fig. 4.26.9). 

4.5 POLI~EMBRIONIE 

Die vorming van meer as een embrio per vroulike gametofiet 

word poli-embrionie genoem en die term ~s volgens Dogra (1966) 

die eerste keer deur Robert Brown in 1844 gebruik. Poli-

embrionie kom so a1gemeen by die Gymnospermae voor dat dit as 

een van die mees onderskeidende kenmerke van die takson be-

skou kan word (Brownlie, 1953; Chamberlain, 1966). 

Ten spyte daarvart dat verskeie embrio's aanvanklik ontwikkel, 

is in die volwasse saad deurgaans slegs een embrio gevind wat 

potensieel voldoende ontwikkel bet om te kan ontkiem en 'n 

saailing voort te bring. Uit die tal1e sade van P. eZongatus~ 

P. henkeZii en P. ZatifoZius wat ondersoek is, is nooit meer 

as een volwasse embrio aangetref n~e. By P. faZeatus is 

uitsonderlik twee of selfs in 'n enkele geval drie embrio's 

aangetref wat 'n gevorderde stadium van ontwikkeling bereik 

het, maar een van hierdie embrio's is altyd grater as die 

ander. 

Die vorming van verskeie embrio's per saad kan op verskillende 

wyses geskied. 

4.5.1 ARGEGONIALE OF EENVOUDIGE POLI-EMBRIONIE 

Verskillende embrio's neem hul oorsprong uit verskillende 

bevrugte argegonia in een vrou1ike gametofiet en is derhalwe 
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afkomstig van aparte sigote. Eenvoudige po1i-embrionie 

(fige 4.26.4; 4.27.1-2) (kyk Webber, 1940) is die mees a1ge

mene tipe po1i-embrionie vir die genus (kyk onder andere 

Brownlie, 1953; Coertze, Van der Schijff & Schweickerdt, 1971). 

Die hoeveelhede ontwikkelende pro-embr 1"o's · per vroul1ke 

gametofiet vir die ondersoekte soorte word in tabel II weer

gegee. 

TABEL II: AANTAL ONTWIKKELENDE PRO-EMBRIO'S PER VROULIKE 

GAMETOFIET AS PERSENTASIE VAN ONDERSOEKTE SADE 

Aantal ontwikkelende 
pro-embrio's per vrou- P. elongatus P. henkelii P. latifolius P. falcatus 

like gametofiet 

1 76 69 24 45 

2 20 23 43,5 52 

3 4 5 24 2,5 

4 2 8,5 ,5 

5 1 

Aangesien die aantal embrio's wat as gevolg van eenvoudige 

poli-embrionie ontstaan tot 'n groat mate afhanklik is van 

die hoeveelheid stuifmeel wat beskikbaar is, word nie veel 

waarde aan hierdie syfers geheg nie. 

Die pro-suspensors van die verskil1ende embrio's draai tot 

so 'n mate gedurende verlenging om mekaar dat hulle as 'n 

groep saam uitgedissekteer word (fig. 4.26.4). Die embrio's 

ontwikkel gewoonlik tot 'n gevorderde stadium saam, voordat 

.een embrio die dominante posisie inneem en die ander verdring. 

Die pro-suspensor-sisteme van die onderskeie embrio's kan of 

ewe vinnig verleng sodat die ontwikkelende embrio's op onge

veer diese1fde diepte in die vroulike gametofiet voorkom, of 

meer a1gemeen, le een pro-embrio 'n varierende afstand agter 

die ander (fige 4.26.4; 4.27.1-2). Pro-embrio's hou inver-

ski11ende stadia van ontwikkeling op met groei, naam1ik in 

die vrye kerndeling-stadium of as primere of sekondere pro-

embrio's. Een pro-embrio kan normaal ontwikkel en 'n ander 
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FIGUUR 4.28 Pro-embrio's, embrio's en punte van pro-s~tspensors 

van P. latifolius. 1-5. Punte van sekondere pro-

embrio's om verskil1ende stadia in die ontwikke

ling van die E-selle van 'n pro-embrio met twee 

E-selle aan te toon, waar 1aasgenoemde aanvank1ik 

ewe vinnig ontwikkel. 

1 • Tw ee E- s e 11 e ( Ec) . 

2. Twee embrio-tetrades (E4). 

3. Twee agt-se11ige stadia (E8). 

4. Twee sestien-sellige stadia (E16). 

5. Twee potensiele embrio's (E). Die een dieper 

in die vroulike gametofiet-weefse1 ontwikke1 

vinniger as die ander. 

6-16. Punte van pro-suspensorse1le wat kontak met die 

embrio-se11e verbreek het,met b1aasvormige uit

stulpsels (6-8); een dwarswand (9 & 16); twee 

dwarswande (14 & 15); vier dwarswande (13); 

potensiele embrio's (10-12) (Pro-suspensorpoli

embrionie). 

17. Punt van gedisorganiseerde pro-suspensorsisteem 

met een sekondere embrio (SE) wat in 'n mikropi

lere rigting buig. 

Ps, pro-suspensor; Ss, sekondere suspensor 
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so abnormaal dat dit klaarblyklik nie lewensvatbaar 1 s 

(fig. 4.27.3). Na bevrugting word dus nie noodwendig 

lewensvatbare embrio gevorm nie. 

n1e 

'n 

Die vraag is waarom een sigoot aan 'n volwasse embrio oar

sprang sal gee, terwyl 'n ander met dieselfde potensiaal op 

een of ander stadium van ontwikkeling ophou groei. Dit is 

moontlik dat hormone of eksterne of interne omgewingsfaktore 

'n invloed op die ontwikkelende embrio het. Aangesien die 

eksterne faktore tot 'n groot mate vir die verski11ende 
. .. . ' potens1ele embr1o s homogeen is, bet interne faktore waar-

skynlik die grootste invloed, byvoorbeeld die weefsel wat 

die potensie1e embrio's omring en die relatiewe dieptes wat 

die potensiele embrio's in die vroulike gametofiet gebed le. 

4.5.2 KLIEWINGSPOLI-EMBRIONIE 

Kliewingspoli-embrionie is die gevo1g van die verde1ing of 

k1iewing van die derivate van 'n enkele sigootkern {Buchholz, 

1926; Webber, 1940). Die verde1ing van die terminale em-

briona1e eenheid in soveel dele as wat oorspronk1ik E-se11e 

aanwesig is, is 'n a1gemene verskynse1 vir die fami1ie 

Podocarpus (kyk onder andere Buchholz, 1926, 1929, 1933, 

1936, 1941; Brownlie, 1953; Coertze, Vander Schijff & 

Schweickerdt, 1971; Doyle & Brennan, 1971 & 1972). Die 

embrio-tetrade afkomstig van afsonderlike E-selle ontwikkel 

elk in 'n potensiele embrio (fige 4.27.5-6; 4.28.1-5). 

Geen k1iewing kom voor in embriona1e eenhede wat hul oorsprong 

uit een E-se1 neem n1e. By P. eZongatus word dus slegs een 

potensie1e embrio per sigoot gevorm. Indien twee of meer 

E-se11e voorkom kan afsonderlike groepe se11e gevorm word 

wat elk 'n poten·siele embrio is. Die groepe selle is steeds 

van mekaar te onderskei en die terminale embrionale eenheid 

sien gelob daaruit, en die aantal lobbe stem ooreen met die 

oorspronklike hoeveelheid E-sel1e. Op hierdie wyse kan dus 

by P. latifoZius van een tot drie,by P. henkelii van een tot 

vyf en by P. falcatus een tot nege potensie1e embrio's per 
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sigoot ontstaan. Alhoewel daar nie definitiewe bewys voor 
g evind is nie, is d1"t w k l"k d · aars yn 1 at die embrio met d1e 

vinnigste groeitempo die suksesvolste is. Buchholz (1926), 

wat poli-embrionie in die Coniferales ondersoek bet, kom tot 

die gevolgtrekking dat "the embryo possessing the greatest 

growth vigor usually wins in the competition. The more 

speedily an embryo becomes multicellular and of larger 

diameter than its neighbors, the sooner will it be able to 

push out a stiff multicellular suspensor." Dit is moontlik 

dat slegs een sel of enkeles van 'n groep E-selle uit die 

staanspoor verder ontwikkel (fig. 4.27.4) of dat een E-sel 

uit die staanspoor vinniger verder ontwikkel as die ander 

(fig. 4.27.5) of dat twee E-selle aanvanklik ewe vinnig ont

wikkel (fig. 4.27.6), maar dat die produk van die een die van 

die ander op 'n later stadium verdring (fig. 4.28.1-5). 

Dat kliewingspoli-embrionie wel by P. faleatus voorkom (fig. 

4.25.7) is noemenswaardig en is nie deur Osborn (1960) gemeld 

nie. Dit kom ook by P. graeilior (Konar & Oberoi, 1969a) 

en waarskynlik by P. usambarensis (Buchholz, 1941) voor, al

hoewel Buchholz (1936) beweer dat dit nie by die soort voor-

kom nie (kyk oak Doyle & Brennan, 1971 ) . In teenstelling 

met bogenoemde drie spesies van die seksie Afroearpus kom 

kliewingspoli-embrionie nie by P. andinus (Looby & Doyle, 

1944b), P. spieatus en P. ferrugineus (Buchholz, 1936) van 

die verwante seksie Staehyearpus 3 voor nie. Kliewingspoli-

embrionie soos deur Buchholz (1933) geillustreer in sy 

figuur 9 waar sekondere suspensors sekere embrio-inisiaalselle 

asook die pro-suspensor wegstoot sodat twee embrio-sisteme 

een bo die ander voorkom, geskei deur 'n stelsel van sekon

dere suspensors, is nie gedurende hierdie studie waargeneern 

nie. 

4.5.3 PRO-SUSPENSOR-POLI-EMBRIONIE 

Een of meer van die pro-suspensorselle mag van die ander as-

ook van die E-selle loskorn. Dwarswande ontstaan om 'n 

groepie selle te vorrn wat die potensialiteit besit om aan 'n 
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IOO.um 

Em 

2. 

FIGUUR 4.29 Embrio's van P. latifolius wat abnormaal ontwikkel. 
1. Sekondere suspensor-prolifikasie sonder dat E-sel verder 

ontwikkel. 
2. Pote.nsiele embrio's in kontak met enkel pro-suspensors. 
3. Potensiele embrio buig in mikropile·.re rigting. 

Ec, E-sel; Em, potensiele embrio; Ps, pro-suspensor; 
SE, sekondere embrio; SS, sekondere suspensor 

 
 
 

 

©©  UUnniivveerrssiittyy  ooff  PPrreettoorriiaa  

 



269 

embrio wat deur Buchholz (1941) 'n sekond~re embrio genoem 

word (fig. 4.28.9-16) oorsprong te gee. Sl3gs by P. falcatus 

is waargeneem dat 'n embrio wat op hierdie wyse ontstaan die 

dominante posisie kan inneem. By P. elongatus en 

P. Zatifolius kom hierdie tipe po1i-embrionie nie so uitge

breid voor as by P. henkelii soos beskryf deur Coertze, 

Van der Schijff & Schweikerdt (1971) nie. By P. elongatus 

en P. latifolius is geen aanduidings gevind van embrio's in 

enige gevorderde stadium van ontwikkeling wat op hierdie 

wyse ontstaan het nie. Pro-suspensorse11e wat vrykom neem 

wel verski11ende vorms aan en kan byvoorbee1d b1aasvormig 

uitstu1p (fig. 4.28.6-8). 

Indien die pro-suspensorsisteem disorganiseer sodat groat 

aanta11e pro-suspensors van mekaar loskom, ontwikkel sekon-

dere embr1o's wel (fige 4.28.17; 4.29.2). Dan is dit moei-

lik om tussen embrio's wat uit E-selle en die wat uit pro

suspensorselle ontstaan het, te onderskei, behalwe indien 

die sitoplasmakappie van die E-sel nog aanwesig is. 

Een embriosisteem is by P. latifolius waargeneem waar die 

sekondere suspensors geprolifiseer het, terwyl die E-sel nie 

verder ontwikkel bet nie (fig. 4.29.1). Potensiele em-

brio's wat terugbuig en in 'n mikropilere rigting groei 

(fige 4.28.12; 4.29.3) is ook waargeneem. 

4.6 DIE VOLWASSE EMBRIO 

Vanaf die tydstip wanneer die E-se11e verder begin ontwikkel 

totdat die embrio vo1wasse is, verloop by al vier die onder

soekte soorte 3~ tot 5 maande. 

Die vo1wa.sse embrio besit twee saad1obbe, is in die saad 

endoskopies georienteer en varieer in lengte by P. latifolius 

van 3 tot 5 mm, by P. elongatus v~n 3 tot 8 mm, by 

P. falcatus van 6 tot 12 mm en by P. henkelii van 12 tot 

18 mm. Die embrio van P. henkelii is, soos ook die vrou-

like gametofiet, liggroen van k1eur terwyl die van die 
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ander drie soorte liggeel van kleur is. 

4.7 BESPREKING 

1. Die embrionale ontwikkeling van die vier Suid-Afrikaanse 

Podocarpus-spesies verloop in hoofsaak soos die van ander 

ondersoekte Podocarpus-soorte. Die van P. elongatus
3 

P. henkelii en P. Zatifolius stem ooreen met die embrionale 

ontwikkeling van P. nivalis (Boyle & Doyle, 1954)> oak van 

die seksie Eupodocarpus 3 en die embrionale ontwikkeling 

van P. falcatus stem ooreen met die van P. gracilior 

(Konar & Oberoi, 1969a) ook van die seksie Afrocarpus. 

2. Uit die embriologiese ondersoek, waartydens reduksie en 

spesialisasie as gevorderde kenmerke beskou is, blyk daar 

'n progressiewe filogenetiese lyn by die vier Suid-Afri

kaanse Podocarpus-soorte herkenbaar te wees. 

3. Die vorming van triades tydens megasporogenese (p.l96) is 

meer gevorderd as tetrades. Hiervolgens is P. falcatus 

die mees primitiewe soort (slegs tetrades aangetref), ge

volg deur P. henkelii (meesal triades) en P. Zatifolius 

(meesal triades, maar dikwels tetrades), met P. elongatus 

die mees gevorderde soort, (meesal triades). 

4. Vier mitotiese sporofitiese delings van die sigootkern 

(p.249) en die vorming van 16 vrye pro-embrionale kerne 

voor selwandvorming is meer gevorderd as vyf delings en 

die vorming van 32 vrye pro-embrionale kerne. Hiervol

gens is P. falaatus (32 kerne) meer primitief as die drie 

Eupodocarpus-spesies (16 kerne). Binne die Gymnospermae 

is daar egter variasie. Selwandvorming vind by Sequoia 

(Buchholz, 1939) en Gnetum (Maheshwari & Vasil, 1961) na 

die eerste deling van die sigoot plaas en by Cupressus na 

die tweede deling. By die Cycadales vorm egter 64 tot 

selfs 1,000 vrye kerne (Sporne, 1969). 

5. Min E-selle (p.255) is meer gevorderd as baie. Hiervol-

gens sou die filogenetiese lyn wees: P. falcatus (1-9 
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P. henkelii (1-5 E-se11e), P. latifolius (1-3, 

P. elongatus (1 E-se1). 

A1hoewe1 die aantal E-se11e per sekondere pro-embrio tak

sonomies be1angrik is, kan hierdie kriterium nie sondermeer 

gebruik word om die fi1ogenetiese posisie van 'n soort te 

bepaa1 nie. So byvoorbee1d bet P •. maerophyllus 1 tot 2 

E-se11e (Coker, 1902; Tahara, 1941) wat dit in 'n 

meer gevorderde posisie p1aas as byvoorbee1d P. latifolius 

met 1 tot 3 en P. henkelii met 1 tot 5 E-se11e. As die 

vrou1ike strobi1usmorfo1ogie egter ook in aanmerking ge

neem word, is 1aasgenoemde twee soorte meer gevorderd as 

P. maerophyllus (kyk ook Morvan, 1971). 

6. Min S-selle (p.254) is meer gevorderd as baie. Hiervo1-

gens sou die filogenetiese lyn wees: P. faleatus (20 tot 

27 S-selle), P. henkelii (9 tot 14), P. latifoZius ( 7 tot 

14 ) , P. e tong a tu s ( 7 to t 1 3) • 

7. Min argegonia (p.221) is meer gevorderd as baie. Hier

vo1gens sou die fi1ogenetiese 1yn wees: P. faleatus 

( 1 0 tot 2 4 a r g ego n i a) , P • hen ke l, i i ( 7 to t 15 ) , en 

P. elongatus en P. tatifolius (3 tot 10). 

Volgens Boyle & Doyle (1953) sou daar in die genus 

Podoearpus 'n progressiewe filogenetiese neiging tot toe-

name in argegonium-aanta1 wees. By P. andinus, 

P. spieatus en P. ferrugineus (a1 drie van die seksie 

Staehyearpus) kom twee tot drie argegonia voor (Sinnott, 

1913; Looby & Doyle, 1944b), terwyl argegoniumaanta1le 

van lede van die seksie Eupodoearpus van vyf tot 15 wissel 

(Coker, 1902; Stiles, 1912; Coertze, Van der Schijff & 

Schweickerdt, 1971; asook vasgestel tydens hierdie na-

vorsing). By P. faleatus (seksie Afroearpus) wat na ver-

want is aan die soorte van die seksie Staehyaarpus, kom 

egter 10 tot 24 argegonia voor. Konar & Oberoi (1969a) 

meld 22 argegonia vir P. graoiZior (ook van die seksie 

Afroearpus). Volgens ander kenmerke, onder andere vrou

like keel-uitbeelding, is soorte wat tot die seksie 
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Afrocarpus behoort meer primitief as die wat tot die 

Eupodocarpus-seksie behoort, maar moontlik meer gevorderd 

as die van die Stachycarpus-seksie. Binne die Eupodocar

pus-seksie kom by P. henkelii 3 wat volgens ander kenmerke 

meer primitief is as P. elongatus en P. latifolius~ oor 

die algemeen meer argegonia as by laasgenoemde twee soorte 

voor. 

Boyle & Doyle se gevolgtrekking ~s dus waarskynlik foutief 

en argegonium-aantal kan blykbaar nie as kriterium vir die 

bepaling van die filogenetiese posisie van 'n Podocarpus

soort gebruik word nie. 

Die argument dat kort, stomp argegonia meer gevorderd is 

as lang en gepunte argegonia (Boyle & Doyle, 1953) sluit 

hierby aan. Die vorm van die argegonia van P. falcatus 

stem meer ooreen met die van P. elongatus en P. latifolius 

(p.221) as wat dit met die van P. henkelii ooreenkom. 

Laasgenoemde het lang, gepunte argegonia wat op bulle 

beurt meer soos die van P. andinus lyk. 

8. 'n Swak ontwikkelde of ontbrekende tapetum (p.l96) is meer 

gevorderd as 'n goed ontwikkelde tapetum. Hiervolgens 

is P. falcatus meer primitief as die Eupodocarpus-soorte. 

9. Die ventraalkanaalkern van P. falcatus word vroe~r in die 

ontwikkeling van die argegonia gevorm en verdwyn gouer as 

die van die Eupodocarpus-spesies. By P. elongatus word 

die ventraalkanaalkern gevorm wanneer die sentrale sel 

reeds gevakuoleerd is. Dit vergroot tot die grootte van 

die eierkern en bly selfs tot na bevrugting bestaan (p.224). 

Dit herinner aan die toestand by Ephedra (Eames, 1952; 

Martens, 1971) waar die rol van die ventraalkanaalkern so 

in belangrikheid toegeneem het dat dit selfs met een van 

die manlike gamete mag versmelt in die sogenaamde 'dubbele 

bevrugting'. Hierdie versmeltingsproduk mag 'n aantal 

delings ondergaan, alhoewel 'n embrio nie daaruit ontwik

kel nie (Khan, 1943). 
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10. Die eierkern neem progressief in gemidde1de grootte by 

die vier soorte toe. By P. falcatus is dit 20 tot 40 ~m 

in deursnee, by P. henkelii en P. Zatifolius 30 tot 50 ~m 

en by P. eZongatus 60 tot 80 ~m (p.224). Funksione1e 

spesialisasie van die eierkern is moont1ik. Dit kom 

egter binne 'n argegonium voor waarmee die stuifmee1buis 

in direkte kontak kom. Daar is dus nie 'n klaarb1yk1ike 

rede waarom 'n grater eierkern voordelig sou wees om be-

vrugting te bewerkstellig nie. Dit is dus te betwyfe1 

of die variasie van eierkern-grootte van fi1ogenetiese 

belang is. 

11. Manlike gamete wat deur 'n membraan van mekaar geskei 

word,verteenwoordig 'n meer primitiewe toestand as man-

like gamete wat vry in die sitop1asma voorkom. Hier-

volgens is P. falcatus meer primitief as die 

Eupodocarpus-spesies. 

12. Buchholz & Gray {1948 a, b & c) en Gray (1953 tot 1962, 

soos in die literatuurlys aangedui, bet in hu1 hersiening 

van die genus Podocarpus agt seksies erken (p.4). Hu11e 

bet hul hersiening vera1 op geografiese verspreiding, 

morfologiese en anatomiese blaarkenmerke en tot mindere 

mate op die uitbeelding van die vroulike strobilus ge-

grond. Buchholz & Gray bet onder andere die sub-genus 

Stachycarpus Engl. van Pilger (1926b) in drie seksies 

verdeel, naamlik Stachycarpus Endl., Afrocarpus Buchholz 

& Gray en Sundacarpus Buchholz & Gray. Ongelukkig is 

daar saver vasgestel kon word, nie embriologiese in1ig

ting oor die monotipiese Sundacarpus-seksie {P. amaratus 

Bl.) bekend nie, maar die skeiding van die twee grater 

seksies Afrocarpus en Stachycarpus is volgens embriolo-

giese gegewens beslis geregverdig. Die volgende ver-

skille kom tussen die twee taksa voor: 
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10-24 relatief kort, stomp argegonia 

Ge1aagde E-selle kom slegs as uit

sondering voor 

Kliewingspo1i-embrionie kom voor 

4.8 GEVOLGTREKKING 

STACHYCARPUS End1. 

8-16 nekse11e 

2-3 relatief lang, gepunte ar

gegonia 

Ge1aagde E-selle algemeen 

Geen kliewingspoli-embrionie 

nie 

1. By die Eupodoearpus-spesies tree 'n enke1e sub-hipodermale 

nusellus-sel as argesporiumsel op en gee aan die megaspoor-

moederse1 oorsprong. By P. faleatus kom argesporiumweef-

se1 voor wat 'n groep sentraa1 ge1ee nusellusselle is wat 

van die ander nusellusselle aan hul digter site-plasma 

onderskei kan word. Een van hierdie groep se11e en we1 

die een wat ongeveer sentraal in die argesporiumweefsel 

gelee is, gee aan die megaspoormoedersel oorsprong. 

2. Tydens megasporogenese word liniere triades of tetrades 

gevorm. 

3. Die chalasale megaspoor is funksionee1. 

4. Aan die mikropilere kant van die vroulike gametofiet 

differensieer die argegonium-inisiaalsel wat aan 'n sen-

trale sel en primere neksel oorsprong gee. Laasgenoemde 

verdeel om vier tot agt nekselle te vorm. Die sentrale 

sel verdeel om 'n eierkern en ventraalkanaalkern te vorm. 

Laasgenoemde is meer prominent by Podoearpus elongatus 

as by P. falcatus. 

5. Die aantal argegonia wissel van 10 tot 24 by P. falcatus, 

van 7 tot 15 by P. henkelii en van 3 tot 10 by 

P. latifolius en P. etongatus. 

6. Die mikrospore besit twee vlerke. 
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7. Twee manlike gamete, wat in grootte verskil, word tydens 

mikrosporogenese gevorm en tesame met die steriele man

like kerne deur 'n stuifmeelbuis in die argegonium gestort. 

8. Slegs een manlike gameet neem aan bevrugting deel. 

9. By die Eupodocarpus-spesies word 16 en by P. falcatus 32 

vrye sporofitie.se pro-embrionale kerne gevorm. 

10. 'n Tweelagige primere en 'n drielagige sekondere pro-em

brio word gevorm. 

11. Die binukleere embrio-inisiaalsel of E-sel gee na die 

eerste deling aan 'n vier-sellige embrio, naamlik die 

embrio-tetrade oorsprong, wat tot die volwasse embrio 

ontwikkel. 

12. Argegoniale, kliewings- en pro-suspensor-poli-embrionie 

word aangetref. 

13. P. henkeZii besit relatief die grootste en P. falcatus 

die kleinste volwasse, endoskopies georienteerde, twee

saadlobbige embrio. 

14. Die embriologiese prosesse verloop sander 'n noemenswaar-

dige rusperiode. Strobili word gedurende die lente 

(Julie/Augustus) geinisieer en ryp fertiele organe met 

volwasse embrio's is teen Mei van die daaropvolgende jaar 

gevorm. 

15. Volgens embriologiese gegewens word 'n progressiewe filo

genetiese lyn binne die genus herken, vanaf P. faZcatus 

wat die primitiefste soort is, deur P. henkelii en 

P. ZatifoZius tot die gevorderdste soort, P. elongatus. 
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HOOFSTUK 5 

ALGEMENE GEVOLGTREKKING 

Die vroulike strobilus van die ondersoekte Podocarpus-soorte 

verteenwoordig 'n beblaarde sytak. Dit is 'n saamgestelde 

vertakkingsisteem, homoloog aan 'n bloeiwyse. By 

P. elongatus3 P. henkelii en P. latifolius bestaan dit uit 

die proksimale pedunkel; die podokarpium, wat by P. elongatus 

en P. Zatifolius in volwassenheid vlesig is; en die distale 

een of twee fertiele eenhede. Die vroulike strobilus van 

P. falcatus behels 'n beblaarde fertiele sytak wat distaal 

een of twee fertiele eenhede dra. Die fertiele eenheid 

word by al vier soorte deur die fertiele skutblaar en fer

tiele orgaan, wat die saadknop met epimatium verteenwoordig, 

gevorm. 

In die epimatium (sensu lato) kan die dorsale deel, die 

ventro-laterale dele en die apikulus onderskei word, wat af-

sonderlike telome verteenwoordig. Elkeen toon tot 'n 

mindere of meerdere mate stingelagtige en blaaragtige ken

merke. 

Na die evaluering van filogenetiese, morfologiese en onto

genetiese gegewens is besluit dat die dorsale dele van die 

epimatium (sensu lato) 'n sekondere sytak in die oksel van 

die fertiele skutblaar verteenwoordig, wat, afgesien van 

enkele transfusieweefselelemente wat daarin voorkom, uit-

gesproke stingelagtige kenmerke toon. Die ventro-laterale 

epimatium-dele, of epimatium (sensu striata), verteenwo~r-

dig blaaragtige telome (fillome). Die epimatium (sensu 

stricto) van P. falaatus word uit 'n grater aantal fillome 

gevorm as di€ van die Eupodoaarpus-spesies. 

Die saadknop word op die stingelagtige dorsale epimatiumdeel 

gedra. Hierdeur toon Pod6carpus 'n nader verwantskap met 

 
 
 

 

©©  UUnniivveerrssiittyy  ooff  PPrreettoorriiaa  

 



277 

die Taxaceae as met die Pinaceae. Die enkele integument 1s 

van sub-dermale oorsprong. Die enkele integument van 

Podocarpus is waarskynlik homoloog aan die buitenste integu-

ment van die Angiospermae. By die Eupodocarpus-spesies tree 

'n enkele sub-hipodermale nusellus-sel as argesporiumsel op 

en gee aan die megaspoormoedersel oorsprong. By P. faLcatus 

kom 'n argesporiumweefsel voor wat 'n groep sentraal gelee 

nusellusselle is wat van die ander nusellusselle aan hul 

digter sitoplasma onderskei kan word. Een van hierdie groep 

selle en wel die een wat ongeveer sentraal in die argesporium

weefsel gelee 1s, gee aan die megaspoormoedersel oorsprong. 

Die ontstaan en ontwikkeling van die gametofiete en embrio 

verloop sander noemenswaardige rusperiode sodat die strobili 

in laat Julie of vroeg Augustus ontstaan. Bestuiwing vind 

ongeveer 6 weke en bevrugting ongeveer 3 maande later plaas 

en die fertiele orgaan en embrio word in Maart tot Mei van 

die daaropvolgende jaar ryp. 

Tydens megasporogenese word lini~re triades of tetrades ge-

vorm en die chalasale megaspoor is funksioneel. In die 

vroulike gametofiet differensieer die argegoniuminisiaalsel 

en gee aan 'n sentrale sel en primere neksel oorsprong. 

Laasgenoemde verdeel om vier tot agt nekselle te vorm. Die 

sentrale sel verdeel om 'n ventraalkanaalkern en eierkern te 

vorm. Die ventraalkanaalkern by P. faLcatus verdwyn kort 

nadat dit gevorm is, terwyl dit by P. elongatus vergroot en 

tot selfs na bevrugting bly bestaan. Die eierkern van 

P. elongatus is groter (60 tot 80 ~m) as die van P. henkelii 

en P. Zatifolius (30 tot 50 ~m) en die van P. faZcatus 

(20 tot 40 ~m). Die aantal argegonia wissel van 10 tot 24 

by P. faZcatus 3 17 tot 15 by P. henkeZii en 3 tot 10 by 

P. Zati[oZius en P. elongatus. 

Tydens mikrosporogenese word 2 tot 6 protalliumselle gevorm, 

' n b u i s s e 1 , ' n s t e r i e 1 e s e 1 en t w.e e man 1 ike game t e . D i e 

een manlike gameet is grater as die ander en slegs die 
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grater gameet neem aan bevrugting deel. Na bevrugting word 

by die Eupodocarpus-spesies 16 en by die Afroaarpus-spesie 

32 vrye sporofitiese pro-embrionale kerne gevorm, waaruit 

'n drielagige sekond~re pro-embrio ontstaan. Nie alle ge-

vormde vry pro-embrionale kerne neem aan die vorming van die 

pro-embrio deel nie. 'n Wisselende aantal pro-embrionale 

kerne word uitgestoot, en word relikte kerne genoem. 

Die sekondere pro-embrio bestaan uit 'n laag wat aan die 

mikropilere kant oop is, die 0-laag, en wat spoedig na 

dit gevorm is degenereer; 'n middel- of S-laag, wat na 

verlenging aan die pro-suspensors oorsprong gee; en 'n 

embrio-inisiaal-laag of E-laag. Laasgenoemde bestaan uit 

binukle~re embrio-inisiaalselle of E-selle. By P. elongatus 

kom een E-sel per sekondere embrio voor, by P. latifolius 

1 tot 3 E-selle, by P. henkelii 1 tot 5 en by P. fatcatus 

1 tot 9. Die E-sel vorm 'n embrio-tetrade wat na herhaal-

de seldelings aan die volwasse, twee-saadlobbige embrio 

oorsprong gee. Argegoniale, kliewings- en p=o-suspensor-

poli-embrionie word aangetref. 

Volgens morfologiese, ontogenetiese en filogenetiese ken

merke van die vroulike strobilus, asook volgens embriolo

giese gegewens word 'n progressiewe filogenetiese lyn binne 

die genus onderskei, vanaf P. faZcatus wat die primitiefste 

soort is, deur P. henkelii en P. Zatifolius tot die gevor

derdste spesie, P. elongatus. 
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SAMEVATTING 

DIE MORFOLOGIE VAN DIE VROULIKE STROBILUS EN EMBRIOLOGIE 

VAN DIE GENUS PODOCARPUJ L'HERIT. EX PERS. IN 

SUID-AFRIKA 

PROMOTOR 

MEDE-PROMOTOR 

DEPARTEMENT 

GRAAD 

deur 

-ELZABE SCHOONRAAD 

Prof. dr. H.P. van der Schijff 

Prof. dr. N. Grobbelaar 

Plantkunde 

Doctor Scientiae 

Die vier inheemse Suid-Afrikaanse Podocarpus-soorte is 

bestudeer, naamlik P. elongatus~ P. falcatus~ P. henkelii 

en P. ZatifoZius. Die ontogenie van die vroulike stro

bilus met betrekking tot uitwendige bou sowel as weefsel

uitbeelding van ontwikkelende strukture, die uitwendige 

en inwendige morfologie van die vroulike strobilus, voor, 

tydens en na bestuiwing asook alle embriologiese prosesse 

is nagegaan. 

Die vroulike strobilus verteenwoordig 'n beblaarde sytak. 

Dit is 'n saamgestelde vertakkingsisteem, homoloog aan 'n 

bloeiwyse. By P. elongatus, P. henkelii en P. Zatifolius 

bestaan dit uit die proksimale pedunkel; die podokarpium, 

wat by P. elongatus en P. Zatifolius in volwassenheid vlesig 

is; en die distale een of twee fertiele eenhede. Die 

vroulike strobilus van P. falaatus behels 'n beblaarde fer

tiele sytak wat distaal een of twee fertiele eenhede dra. 

Die ferti'ele eenheid word by al vier soorte deur die fer

tiele skutblaar en fertiele orgaan, wat die saadknop met 

epimatium verteenwoordig, gevorm. 

In die epimatium (sensu lato) kan die dorsale deel, die 

ventro-laterale dele en die apikulus onderskei word, wat 
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afsonderlike telome verteenwoordig. Elkeen toon tot 'n 

mindere of meerdere mate stingelagtige en blaaragtige 

kenmerke. 

Na die evaluering van filogenetiese, morfologiese en onto

genetiese gegewens is besluit dat die dorsale dele van die 

epimatium (sensu Zato) 'n sekondere sytak in die oksel van 

die fertiele skut~laar verteenwoordig, wat, afgesien van 

enkele transfusieweefselelemente wat daarin voorkom, uit-

gesproke stingelagtige kenmerke toon. Die ventro-laterale 

epimatium-dele, of epimatium (sensu stricto), verteenwoordig 

blaaragtige telome (fillome). 

Die saadknop word op die stingelagtige dorsale epimatium-

deel gedra. Die enkele integument is van sub-dermale oar-

sprang. By die Eupodoearpus-spesies tree 'n enkele sub-

hipodermale nusellus-sel as argesporiumsel op en gee aan 

die megaspoormoedersel oorsprong. By P. faleatus kom 'n 

argesporiumweefsel voor wat 'n groep sentraal gelee nusellus

selle is wat van die ander nusellusselle aan hul digter 

sitoplasma onderskei kan word. Een van hierdie groep selle 

en wel die een wat ongeveer sentraal in die argesporium

weefsel gelee is, gee aan die megaspoormoedersel oorsprong. 

Die ontstaan en ontwikkeling van die gametofiete en embrio 

verloop sander noemenswaardige rusperiode sodat die strobili 

in laat Julie of vroeg Augustus ontstaan. Bestuiwing vind 

ongeveer 6 weke en bevrugting ongeveer 3 maande later plaas 

en die fertiele orgaan en embrio word in Maart tot Mei van 

die daaropvolgende jaar ryp. 

Tyd ens me.gas po ro genese word 1 ini ere tria des of tetrad es 

gevorm en die chalasale megaspoor is funksioneel. In die 

vroulike gametofiet differensieer die argegoniuminisiaalsel 

en gee aan 'n sentrale sel en primere neksel oorsprong. 

Laasgenoemde verdeel om vier tot agt nekselle te vorm. 

Die sentrale sel verdeel om 'n ventraalkanaalkern en eierkern 
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te vorm. Die aantal argegonia wissel van 10 tot 24 by 

P. falcatus~ 7 tot 15 by P. henkelii en 3 tot 10 by 

P. latifolius en P. elongatus. 

Tydens mikrosporogenese word 2 tot 6 protalliumselle gevorm, 

'n buissel, 'n steriele sel en twee manlike gamete wat in 

grootte verskil en waarvan slegs een aan bevrugting deelneem. 

Na bevrugting word by die Eupodocarpus-spesies 16 en by 

die Afrocarpus\spesie 32 vrye sporofitiese pro-embrionale 

kerne gevorm, waaruit 'n drielagige sekondere embrio ont

staan. 

Die binukleere embrio-inisiaalsel of E-sel, vorm 'n embrio

tetrade wat na herhaalde seldelings aan die volwasse, twee-

saadlobbige embrio oorsprong gee. Argegoniale, kliewings-

en pro-suspensorpoli-embrionie word aangetref. 

Volgens morfologiese, ontogenetiese en filogenetiese ken

merke van die vroulike strobilus asook volgens embriologiese 

gegewens word 'n progressiewe filogenetiese lyn binne die 

genus onderskei, vanaf P. falcatus wat die primitiefste 

soort is, deur P. henkelii en P. Zatifolius tot die ge

vorderdste spesie, P. eZongatus. 
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SUMMARY 

THE MORPHOLOGY OF THE FEMALE STROBILUS AND EMBRYOLOGY OF 

THE GENUS PODOCARPUS L'HERIT. EX PERS. IN 

PROMOTOR 

CO-PROMOTOR 

DEPARTMENT 

DEGREE 

SOUTH AFRICA 

by 

ELZABE SCHOONRAAD 

Prof. dr. H.P. van der Schijff 

Prof. dr. N. Grobbelaar 

Botany 

Doctor Scientiae 

The four indigenous South African Podocarpus species were 

studied, viz. P. elongatus~ P. falcatus~ P. henkelii en 

P. latifolius. The ontogeny of the female cone which 

included its external and internal morphology from initia

tion to stages before, during and after pollination, as well 

as all embryological processes were investigated. 

The female strobilus is a modified leafy shoot. It is a 

compound branched system homologous with an inflorenscence. 

In P. elongatus~ P. henkelii and P. latifolius it consists 

of a proximal peduncle, then a podocarpium which is fleshy 

when ripe in P. elongatus and P. latifolius and one or two 

distal fertile units. The female strobilus of P. falcatus~ 

however, consists of a leafy fertile shoot which carries 

one or two fertile units distally. The fertile unit in all 

four species comprises the fertile bract and the fertile 

organ which consists of an ovule and an epimatium. 

The epirnatium (sensu lato) can be divided into the dorsal 

part, the ventro-lateral parts and the apiculus, each of 

which is a separate telome each displaying cauline or foliar 

characteristics to a greater or lesser degree. 
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As a result of the evaluation of phylogenetic, morphological 

and ontogenetic data it was determined that the dorsal part 

of the epimatium (senso Zato) represents a secondary branch 

1n the axil of the fertile bract which shows, except for a 

few transfusion tissue elements, purely cauline characteris

tics. The ventro-lateral epimatium or the epimatium 

(sensu stricto) represents leafy telomes or phyllomes. 

The ovule is borne on the cauline dorsal part of the 

epimatium and the single integument is of sub-dermal origin. 

In P. elongatus~ P. henkelii and P. Zatifolius the megaspore 

mother cell originates from a single sub-hypodermal nucellar 

archesporia! cell. In P. falcatus a group of nucellar cells 

differentiates to form the archesporia! tissue of which only 

one develops into the megaspore mother cell. 

The origin and development of the gametophytes and embryo 

takes place without a significant rest period at any stage. 

The strobili are initiated during late July or early August, 

pollination occurs after about six weeks and fertilization 

about three months later. The fertile organ and embryo 

reach maturity during March to May of the following year. 

During megasporogenesis linear triads or tetrads are 

produced and the chalazal megaspore is functional. In the 

female gametophyte the archegonial initial cell differentiates 

superficially and produces a central cell and primary neck 

cell. The latter divides to form 4 to 8 neck cells. The 

central cell divides and produces a ventral canal nucleus 

and an egg cell. 

Ten to 24 archegonia occur in P. falcatus, 7 to 15 in 

P. henkelii and 3 to 10 in P. Zatifolius and P. elongatus. 

During microsporogenesis 2 to 6 prothallial cells are 

produced, a tube cell, a sterile cell and two male gametes 

of unequal size only one of which participates in fertiliza-

tion. After fertilization 16 free sporophytic pro-embryonic 

 
 
 

 

©©  UUnniivveerrssiittyy  ooff  PPrreettoorriiaa  

 



284 

nuclei are produced 1n the Eupodocarpus species and 32 in 

the single Afrocarpus species, from which a three-layered 

secondary embryo is formed. 

The bi-nuclear embryo initial cell or E-cell forms an 

embryo-tetrad which, after repeated cell divisions, produces 

the adult dicotyledonous embryo. Archegonial cleavage and 

pro-suspensor poly-embryogeny occur. 

According to morphological, ontogenetic and phylogenetic 

characteristics of the female cone as well as embryological 

data, a progressive phylogenetic line can be distinguished 

within the genus from the most primitive P. falcatus~ 

through P. henkelii and P. Zatifolius 3 to the most advanced 

P. elongatus. 
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NOMMERS VAN MIKROPREPARATE WAT VIR ILLUSTRASIES GEBRUIK IS 

Fig. 3.5 1. 194.8 2. 339.3 3. 280.7 4. 353.3 
3.6 1. 353.C3 2. 477.E4 
3.10 2. 852.A2 4. 853.A1 
3.11 853.8 
3.13 853A1.10 
3.14 4. 821.11 5. 821 . 2 
3.16 1. 804.01 2. 659.A3 3. 821 . I 1 
3.17 1. 820.812 2. 820.A11 3. 804.01 4. 821.!39 

5. 821 . E17 6. 82l.C15 7. 820.Cl3 8. 804.6 
3.18 3.447.A3 4. 447.A3 
3.19 2. 477.E4 
3. 21 3. 752.A1 4. 752.1 
3.22 1 . 821 . L 1 2. 804.2 
3.23 659.3 

3.24 659.2 

3.25 1 . 659.30 2. 619.03 
3.26 1 • F2.80 2. 659.14 3. 659.31 

3~27 1 • F2.42 2. Fl.21 

3.32 1 • 199.51 2. 280.37 

3.33 1 . 199.5 2. 44.A3 

3.34 1 * 280.37 2. 619.4 3. 195.03 4. 711 . F3 

3.36 1 . 271 . C2 2. 404 3. 47.4 4. 428.A2 

3.37 1 . 44.14 2. 47.4 3. 54.8 4. 416.C2 

3.44 1 . L8.65 2. L8.74 3. LB.6 

3.45 1. E2.20 2. 671.57 3. L8.56 4. F3. 74 

3.46 311.3 

3.47 1 . 336.21 2. 336.47 3. 336.21 

3.48 1 . 54.8 2. L7.79 3. E2.27 

3.49 1 . F5.51 2. F5.90 3. 311.11 4. 101.6 

3.50 1 • L8.55 2. F4.66 

3.52 210 

3.53 208 
3.54 1. 210.1 2. 210.11 3. L3.12 4. L3. 12 

5. 210.17 6. 101 7. 280.7 8. 411 • 01 

3.55 210 

3.56 411 

3.57 316 
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Fig. 3.58 l. LS .12 2. 101N6 3. E2.29 
3.60 l. LB.6 2. L7.90 3. E2.53 4. SH.81 
3.61 1. L7.77 2. E2.54 3. E2.61 4. L6.48 
4.1 l. 659.30 2. H1.27 
4.2 1. E1 .42 2. E1.45 3. El. 56 4. E6. 1 

5. E6 .1 6. E7.78 7. E7. 14 8. E7. 13 
9. £7.28 10. E7. 10 11. £10.78 12. £8.22 

13. E8 .37 14. E8.37 15. E8.39 16. E7 .10 
17. E8.25 18. E8.7 19. £8 .12 

4.3 1. F .11 2. Fl. 17 3. F6.26 4. F13.4 
5. F13 .64 6. F13. 61 7. F14.4 8. Fl3. 61 
9. Fl3.61 10. F15. 34 11. F13. 61 12. F13 .36 

13. F16.6 
4.4 1. F2.40 2. F1.37 3. 280.36.2 
4.5 1. 195.A2 2. 195. C1 3. 194.G2 

4. 195. B1 5. 203.11 6. 44.B2 
7. 208.B3 8. 48.24 9. 213 .11 

10. 208.85 11. 208 . B7 12. 88.GB1 
13. 91GC 14. 101. GC1 15. 10l.GC1 
16. 108.GA 17. 113 .GEl 18. 108 .A 1 
19. 108.GB1 

4.6 1. F7.2 2. E1. 56 
4.7 1. El. 21 2. £4.8 
4.8 1. E6.4 2. F13.59 3. F13.36 

4.9 1. Fl3 . 15 2. F13.64 3. L91 • Bl 4. E6 .1 

4.1 0 1. H2.59 2. H2.67 

4.11 1. E8.34 2. E8.11 3. E8.22 4. E8.22 

5. E8 .38 6. E8.50 7. E8.50 

4.12 l. E7.82 2. E7.28 3. E7.51 4. F13.24 

4.13 1. E7.52 2. E7 .10 3. L11.6 

4.14 1. F17.97 2. F15.31 3. F14.65 4. F17.95 

5. F17.20 6. F17.95 7. F18.34 8. F14.75 

9. F15. 12 10. F17.26 11. Fl7 .47 12. F17 .60 

13 . Fl7.54 14. F17.22 
4.15 1. 193.44 2. 193 

4.16 1. st .2 2. st.3 3 - 5. st.65 6. st.93 

7 - 8. st.65 9. st.93 10 - 12. st.65 

4.18 1. Fl3.55 2. Fl3.43 3. F13.43 4. L9.54 

4.19 1. L12.10 2. F17.20 
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Fig. 4.20 1 . 110 .GC3 2. 113. GA 1 3. 113. GC1 4. 98.GE 
5. 105. GI 1 6. 98.GE1 7. 113. GFl 8. 117.GB2 
9. 119. GGl 10. 110.GA3 11 . 110. GA3 12. 110. GGl 

13. 119.82 14. 119.GB2 
4.21 1 . 113.GA 1 2. 110.GC1 3. 126.GK1 4. 119. B1 

5. 110.C2 6. 117.G3 7. 105.GD1 8. 126.GC3 
9. 124 .GD2 

4.22 1 . Ll0.17 2. L9.46 
4.23 1 . £8.25 2. £8.25 3. L11.5 4. E8. 19 
4.24 1 • L11.6 2. L 11 .6 3. L10.5 4. Ll0.5 
4.25 1 • F17.22 2. F17.22 3. F17.65 4. Fl7.65 

5. F17.80 6. F18.1 7. TF 
4.26 1. 181.£12 2. 185.E7 3. 177.£2 4. TL.6 

5. EL.67 6. 186.El 7. EL.69 8. 18l.E6 
9. 185.E3 10. 151 .GFl 

4.27 1 • 18l.E3 2. 182.E5 3. TL .14 4. 177.£11 
5. 190.£11 6 .. 234.E3 

4.28 1 . 185.El0 2. 185.95 3. 185.11 4. 185.58 
5. 185.E4 6. 185.51 7. 185.51 8. 177.E6 
9. 177.£6 1 o. 209.E4 11 . 209.E3 12. 185.51 

13. 177.EC 14. 185.51 15. 293.£3 16. 185.51 

17. 185. E3 
4.29 1. 185.62 2. 181.£10 3. 190.£14 
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