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1 Der Kormus / Die Kormophyten

Die Vorlesung befal3t sich mit Morphologie, Anatomie, Anpassung und Funktion
der verschiedenen Teile vor allem der sog. Kormophyten (= Kormobionta, = Ge-
fasspflanzen). Hierzu zéhlen wir alle diploiden Landpflanzen. Ihr Vegetations-
korper, der Kormus, zeigt typischerweise eine Gliederung in die drei sog. Grund-
organe namlich die Achse, die Blatter und die Wurzel.

1.1 Die Stellung der Kormophyten im System der Pflanzen

Zu den Kormophyten (Gefal3pflanzen) z&hlen wir heute die Abteilungen der Farn-
gewachse (Psilophytatae, Psilotatae, Lycopodiatae, Equisetatae, Marattiatae und
filicatae), der Progymnospermermen (Archaeopteridatae) und die Samenpflan-
zen (Spermatophyta). Die Spermatophyten kdnnen weiter eingeteilt werden in die
klassen der ,Gymnospermen® (Cycadatae, Ginkgoatae, Pinatae und Gnetatae)
sowie die Angiospermen (Magnoliatae). Die Magnoliatae, welche vor allem Inhalt
dieser Vorlesung sind, werden in demn neueren Systematiken in die
(kategorielosen) Gruppen der ,Basalen Ordnungen®, der ,Monokotyledonen und
-Eudicotyledonen® eingeteilt.

1.2 Die Entstehung des Kormus

Obwohl man alle genannten Gruppen als Kormophyten bezeichnet, besitzen vor
allem einige Fossilien noch nicht die typische Gliederung in Achse, Blatt oder
Wurzel - kurz - es haben "noch" nicht alle typische Blatter. Man fragt sich also
zunachst, wie denn diese Blatter entstanden sind und ob denn die "Blatter" nur
einmal in der Evolution entstanden (monophyletisch) sind oder ob sie sich nicht
auch vollig unabhangig voneinander mehrfach entwickelt haben konnten (poly-
phyletisch). Zur "Entstehung" des Kormus gibt es naturlich eine ganze Anzahl
von Theorien, wobei je nach Theorie mehr morphologische oder phylogenetische
Aspekte im Vordergrund stehen. Hier seien zwei dieser Theorien vorgestellt.

1.2.1 Enationstheorie

Die Enationstheorie beschreibt die Entstehung der Blatter aus Emergenzen (=
Enationen). Am Anfang der Ableitungsreihe stehen nackte Formen wie etwa
Rhynia (Psilophytatae). Psilotum (Psilotatae) besitzt Emergenzen (Blattchen), die
aber nicht innerviert sind. Bei dem fossilen Asteroxylon (Psilophytatae) zweigt in
Hohe des "Blattchens"” vom Achsenleitblindel ein seitliches Leitbiindel ab, wel-
ches aber "noch" nicht in das Blatttchen hineinreicht. Bei den Barlappen (auch
deren fossilen Vorfahren) findet sich schliesslich eine vollstandige Innervierung
der Blattchen.
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Alle Blatter, die man sich auch diese Weise entstanden denkt, bezeichnet man
als sog. Mikrophylle. Sie kommen vor bei den Psilophytatae, den Psilotatae, den
Lycopodiatae und den Equisetatae (?).

(Tafelzeichnung) Enationstheorie

1.2.2 Telomtheorie

Die Telomtheorie "erklart" die Entstehung der Blatter und anderer Organe durch
die 5 sog. Elementarprozesse aus einfachen Endverzweigungen (= Telomen) der
urspringlichen Landpflanzen wie etwa Rhynia (Psilophytatae).

Die Elementarprozesse sind die
- Ubergipfelung
- Planation
- Verwachsung
- Einkrimmung
- Reduktion

Die Blatter der Filicatae und der restlichen Landpflanzen, also der Gymnosper-
men und der Angiospermen kann man sich durch Planation und Verwachsung
von urspringlich rAumlich verzweigten Wedeln entstanden denken.

(Tafelzeichnung) Elementarprozesse der Telomtheorie

O Protopteridales (Strasburger 743)

O Entstehung der Makrophylle nach der Telomtheorie [Foster, A.S., Gifford, E.M.jr. 1974:
3-12]

1.3 Evolution der Kormophyten

In Kirze kann die Evolution der (diploiden) Landpflanzen folgendermalRRen zu-
sammengefasst werden.

Zu Ende des Silurs traten mit den Psilophytatae die ersten Landpflanzen auf. Zu
dieser Gruppe gehoren Pflanzengruppen mit schon sehr verschiedenem Er-
scheinungsbild, die nackten, blattlosen Rhyniales oder Trimerophytales und auf
der anderen Seite die Asteroxylales und Zosterophylales mit zahllosen kleinen
Blattchen.

Die heute noch lebenden Pteridophytengruppen der Lycopodiatae und eventuell
der Equisetatae haben sich hdchstwahrscheinlich aus den letzgenannten Grup-
pen entwickelt.

Die Psilotatae, die Filicatae und die Samenpflanzen entstanden aus den blattlo-
sen Formen. Die friiher zu den sog. Primofilices oder auch noch zu den
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Psilophytatae gerechneten Aneurophytales (= Protopteridales) stellt die Basis-
gruppe fir die weitere Entwicklung der Filicatae und der Samenpflanzen dar.
Zusammen mit den Archaeopteridales und der kleinen Gruppe der Protopityales
zahlt man sie heute zu den Progymnospermen.

Aus diesen Progymnospermen haben sich dann die Gymnospermen in drei
mehr oder weniger unabhangigen Linien herausgebildet, und zwar hin zu den
Ginkgoatae, den Pinatae und den Lyginopteridatae.

Aus den Lyginopteridatae entwickelten sich die heutigen Gnetatae (Gnetum,
Welwitschia, Ephedra), die Cycadatae und die Magnoliatae.

Rhyniopsida [Foster, A.S., Gifford, E.M.jr. 1974: 7-1]
Psilotum triquetrum; Habitus

Lycopodium clavatum; Habitus

Equisetum telmateia; Habitus

Archaeopteris (Foster, A.S., Gifford, E.M.jr. 1974: 14-5)
Baumfarn (H.B. San Francisco)

Ginkgo biloba; Habitus

Taxodium distichum; Habitus

Welwitschia mirabilis; Habitus

Dioon edule; Habitus

Asteroxylon, Protolepidodendron [Foster, A.S., Gifford, E.M.jr. 1974: 9-14]

Ooooooooooao
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2 Morphologie der Achse

Die (Spro3-) Achse ist eines der den Kormus aufbauenden sog. Grundorgane.
Zusammen mit den Blattern bildet sie den Sprof3, welcher die Gesamtheit der
oberirdischen Teile darstellt.

(Tafelzeichnung) Schema einer Dicotylen [Rauh 1959: 88]

2.1 Der Embryo

Im Samen befindet sich die aus der Zygote gebildete junge Pflanze in Form des
Embryos, der in seinem einfachen Bau schon die typische Gliederung des Kor-
mus erkennen lasst. Bei den Magnoliatae, den "Zweikeimblattrigen", besitzt der
Embryo - wie der Name sagt - zwei Kotyledonen (= Keimblatter), bei den Liliatae,
den Einkeimblattrigen, nur einen Kotyledo.

(Tafelzeichnung) zwei- und einkeimbléattriger Embryo; Meristeme, die die drei Grundorgane
aufbauen

O  Arachis hypogaea (Erdnuss, Fabaceae); Frucht

O Arachis hypogaea (Erdnuss, Fabaceae); ausgewachsener Embryo
O  Allium cepa (Zwiebel, Alliaceae); Zwiebel

O  Allium cepa (Zwiebel, Alliaceae); Embryo [Rauh 1959: 18]

2.2 Keimpflanze
An einer jungen Keimpflanze schlief3lich erkennt man den vollstédndigen Grund-
bauplan der Samenpflanzen.

(Tafelzeichnung) Keimblatter und Plumula, Hypocotyl, Radicula
(Tafelzeichnung) epi- und hypogaeische Keimung

2.2.1 epigadische Keimung

Bei der sog. epigdischen Keimung (z.B. bei Ricinus communis) wird der Same
und die darin evtl. noch enthaltenen Keimblatter (Cotyledonen) durch Streckung
des Hypokotyls tber den Erdboden gehoben.

O Ricinus communis (Euphorbiaceae); Same
O Ricinus communis (Euphorbiaceae); Samenkeimung [Rauh, 1959: 17]

2.2.2 hypogéaische Keimung

Demgegentuber bleibt bei der hypogaischen Keimung (z.B. bei Phaseolus
multiflorus, Feuerbohne) der Same im oder auf dem Boden. Das erste gestreckte
Internodium ist das Epikotyl.

0O Phasaeolus multiflorus (Feuerbohne, Fabaceae); hypogaeische Keimung (Rauh, W. 1950:
19)
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2.3 Internodienstreckung und Wuchsform

Wahrend die Pflanze weiter wachst, bildet sie weitere Blattorgane, bis sie in vie-
len Fallen schliesslich bluht. Die Lange der zwischen den Ansatzstellen der
Blattorganen (Nodien) liegenden Bereiche, die Internodien, andert hierbei in cha-
rakteristischer Weise ihre Lange.

O Centaurium erythraea (Tausendguldenkraut); Internodienlangen [Troll 1973: 36]

Ebenso wie sich die Internodienlange in der Ontogenie andert, kann diese aber
auch artspezifisch sein. Allein anhand dieses Internodienwachstums kann man
einige typische Wuchsformen unterscheiden.

2.3.1 Rosettensprosse

Bleibt die Hauptachse einer Pflanze gestaucht, bilden die Blatter eine meist ba-
sale Rosette aus. Die Rosettenpflanzen unterscheiden sich in ihre Lebensweise.

(Tafelzeichnung) Rosettenpflanzen: Grundblatter, Stengelblatter, Schaft

Die Halbrosettenpflanzen sind meist zweijahrige Pflanzen. Sie bilden im ersten
Jahr eine vegetative Rosette und im zweiten Jahr dann unter
Internodienstreckung einen gestreckten Laubsprof3 mit einem terminalen Bliten-
stand. Diese Wuchs- oder Lebensweise bezeichnnet man als hapaxanth-bienn.
Als Beispiele seien hier der Salat (Lactuca sativa var. sativa), der Rettich
(Rhaphanus sativus var. niger), der Chicoree (Cichorium intybus var. foliosum),
das Radieschen oder die Futter- und Zuckerriibe genannt.

Die im Mittelmeergebiet angepflanzte Agave (Agava americana) ist ebenfalls
eine Halbrosettenpflanze. Sie bildet aber erst nach mehreren Jahren einen
Infloreszenzschaft.

O Lactuca sativa var. sativa (Salat); Keimpflanze

O Lactuca sativa var. sativa (Salat); Habitus einer Halbrosettenpflanze
0O  Cichorium intybus var. foliosum (Chicoree); Habitus einer Halbrosettenpflanze

Die Ganzrosettenpflanzen wachsen zeitlebens rosettig, ihre Lebensweise wird
als pollakanth-pluriell bezeichnet. Zur Blite bildet die Hauptachse unterhalb der
Terminalblute bzw. des terminalen Blutenstandes einen unbebléatterten Schatft.
Ganzrosettenpflanzen mit begrenzter Entwicklung wie etwa die Erdbeere
(Fragaria vesca) bilden ebenfalls eine(n) terminal(n) Blute(nstand) aus. lhre Wei-
terentwicklung muss also wie die der Halbrosettenpflanzen aus seitlichen Knos-
pen der Rosettenblatter erfolgen. Die Ganzrosettenpflanzen mit unbegrenzter
Entwicklung brauchen ihren Vegetationspunkt nicht zur Bildung einer Inflores-
zenz auf, sondern wachsen an der Spitze mehrere Jahre vegetativ. Die wie etwa
bei Lowenzahn (Taraxacum officinale) oder Wegerich (Plantago sp.) in Mehrzahl
gebildeten Infloreszenzen werden also seitlich in der Laubblattachseln gebildet.
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Fragaria moschata; Ganzrosettenpflanze mit begrenzter Entwicklung
Agava americana; blihende Halbrosettenpflanze

Taraxacum officinale; Ganzrosettenpflanze mit unbegrenzter Entwicklung
Plantago lanceolata; Ganzrosettenpflanze mit unbegrenzter Entwicklung

Ooooad

2.3.2 Zwiebelsprosse

Eine Zwiebel ist ein meist unterirdischer Rosettensprof3, bei dem die Blattbasen
oder ganze Niederblétter verdickt sind und Nahrstoffe speichern. Sie dienen der
Uberwinterung der Pflanzen, die deshalb beziglich ihrer Lebensform als Zwie-
belgeophyten bezeichnet werden.

Die Achse einer Zwiebel ist stark gestaucht und wird als "Zwiebelkuchen" oder
"Zwiebelscheibe" bezeichnet.

(Tafelzeichnung): Zwiebelkuchen
(a) Schalenzwiebel
Bei der sog. Schalenzwiebel, z.B. von der Kiichenzwiebel Allium cepa, sind die
Basen der Blatter fleischig angeschwollen. Sie umgeben die gestauchte Achse
schalenférmig. Die Kiichenzwiebel ist eine Ganzrosettenpflanze. Die im ersten
Jahr kurz bleibende Hauptache der Zwiebel streckt sich im 2. Jahr zu einem
Infloreszenzschaft. Die Fortfihrung der Verzeigung erfolgt durch Knospen aus
der Achsel von 1 bis 2 der obersten Zwiebelblatter.

O  Allium cepa (Kiichenzwiebel, Alliaceae); Zwiebel
O  Allium cepa (Kiichenzwiebel, Alliaceae); Zwiebel [Troll 1973: 105]

(b) Schuppenzwiebel

Bei der sog. Schuppenzwiebel, z.B. bei Lilium candidum oder L. martagon, sind
die basalen Niederblatter des Sprosses zu Speicherorganen angeschwollen. Sie
uberdecken einander dachziegelartig.

Zwiebeln kennen wir hauptsachlich von Monocotyledonen. Ahnliche Bildungen
kommen aber ebenso bei Dikotyledonen vor, wie z.B. beim Knollenfenchel
(Foeniculum vulgare var. azoricum).

O Foeniculum vulgare var. azoricum (Knollenfenchel, Apiaceae); Habitus
2.3.3 orthotrope Sprof3knollen

In der "Langsachse" der Pflanze folgen aufeinander die Hauptwurzel, die
Hypokotylregion und die Hauptachse. Diese drei Zonen kdénnen einzeln oder ge-
meinsam zu verdickten Speicherorganen heranwachsen.

(Tafelzeichnung) Riben und Knollen

"Knollen" definieren wir dabei als Verdickung eines der genannten Bereiche, also
entweder der Achse, des Hypokotyls oder der Wurzel. Bei der orthotropen



Sprof3knolle ist also lediglich die Hauptachse oberhalb der Kotyledonen zu einem
verdickten Speicherorgan umgebildet.

Das bekannteste Beispiel hierfur ist der Kohlrabi (Brassica oleracea convar. ace-
phala var. gongyloides). In der Jugendentwicklung sieht man deutlich die Entste-
hung der Verdickung oberhalb der Kotyledonen. An der ausgewachsenen Kohl-
rabi stehen auf3erdem noch die Laubblatter, was ebenso den Achsencharakter
der Kohlrabi zeigt. Die ersten 3-4 Internodien der Keimpflanze verlangern sich,
danach bleibt die Langenentwicklung im Bereich der spateren Knolle gehemmit.
Der Scheitel der Pflanze ist sogar etwas eingesenkt. Die Verdickung selbst ent-
steht durch starkes Priméares Dickenwachstum des Marks. Zur besseren Nahr-
stoffversorgung werden im Mark markstandige Leitbtindel gebildet. Bilden diese
Bundel Scheiden aus verholzten Sklerenchymzellen aus, so wird die Kohlrabi
"holzig". Der Kohlrabi bildet im zweiten Jahr einen terminalen Blltenstand, ist
also eine bienne Rosettenpflanze.

O Brassica oleracea convar. acephala var. gongyloides (Kohlrabi, Brassicaceae); Habitus

O Brassica oleracea convar. acephala var. gongyloides (Kohlrabi, Brassicaceae); Verdi-
ckung der Knolle [Troll 1973: 113]

2.3.4 Sproflribe

Bei der Sprofribe sind im Gegensatz zur Sprof3- oder Hypokotylknolle alle drei
Bereiche in die Verdickung mit einbezogen, also die Achse, das Hypokotyl und
die Wurzel.

Besonders gut sieht man dies an der Kohlriibe (Brassica napus var.
napobrassica), die friiher ein wichtiges Nahrungsmittel darstellte. Die Kohlrtibe ist
eine hapaxanth-bienne Pflanze. Deutlich erkennt man an der Ribe die Beteili-
gung von Achse, Hypokotyl und Wurzelbereich. Dem Achsenabschnitt, kenntlich
an den Blattnarben, folgt der glatte Bereich des Hypokotyls, und an der Basis zei-
gen die Seitenwurzeln, dal3 es sich hier um den Wurzelabschnitt handelt. Die
Verdickung erfolgt zum gréR3ten Teil durch starke Holzbildung im Wurzel- und
Hypokotylbereich. Im kurzen Sprol3abschnitt Gberwiegt der zentrale Markkoérper.

Der Knollensellerie (Apium graveolens var. rapaceum) zeigt &uf3erlich die gleiche

Zonierung. Die Verdickung beruht hier jedoch insgesamt hauptsachlich auf einem

stark vergroRerten Markkdrper, der von zahlreichen Leitblindeln durchzogen ist.
0O Brassica napus var. napobrassica (Kohlriibe, Brassicaceae); Habitus

O Apium graveolens var. rapaceum (Knollensellerie, Apiaceae); Habitus
O Apium graveolens var. rapaceum (Knollensellerie, Apiaceae); Sprof3riibe [Rauh 1959: 140]
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2.3.5 Hypokotylknolle

Eine Hypokotylknolle ist ein Speicherorgan, welches durch Verdickung allein des
Hypokotylbereiches entsteht. Beispiele sind etwa das Radieschen (Rhaphanus
sativus var. radicola) oder die Rote Beete (Beta vulgaris var. conditiva,
Chenopodiaceae).

Beim Radieschen (Rhaphanus sativus var. radicola) die Verdickung durch sekun-
déres Dickenwachstum mit iberwiegendem Xylemteil zustande. Die Primére Rin-
de wird dabei gesprengt, an der fertigen Knolle sieht man also die durch Antho-
cyan rot gefarbte Sekundare Rinde. Werden die Radieschen zu spét geerntet, so
sind sie durch Bildung von Interzellularen "pelzig" geworden.

O Radieschen (Rhaphanus sativus var. radicola, Brassicaceae); Hypocotylknolle

O Radieschen (Rhaphanus sativus var. radicola, Brassicaceae); Hypocotylknolle [Rauh
1959: 42]

Die Rote Beete (Beta vulgaris var. conditiva, Chenopodiaceae) verdickt den
Hypokotylbereich durch ein anomales Sekundares Dickenwachstum mit aufein-
anderfolgenden konzentrischen Kambien. Andere Beispiele fur Arten mit
Hypocotylknollen sind der Knollenkerbel (Chaerophyllum bulbosum, Apiaceae)
und Bunium bulbocastanum (Apiaceae). Die Knollen auch dieser Pflanzen sind
essbar.

O Beta vulgaris var. conditiva (Rote Bete, Chenopodiaceae)

O Chaerophyllum bulbosum (Apiaceae)
O  Bunium bulbocastanum (Apiaceae)

Ausdauernde Hypokotylknollen bilden das Alpenveilchen (Cyclamen persica) und
der Winterling (Eranthis hiemalis).

O Cyclamen persica (Alpenveilchen); Hypocotylknolle
O Eranthis hiemalis (Winterling, Ranunculaceae); Hypocotalknolle)

2.3.6 Windesprosse

Windesprosse bilden in inrem Primarsprof3 langgestreckte Internodien. Die Ach-

sen weisen nur eine geringe Verdickung auf und erlangen dadurch Stabilitat, dal3
sie sich um eine Stitze winden. Die kreisenden Bewegungen (Circumnutationen)
der Sprof3spitze kommen durch ungleichmassiges Langewachstum in der Achse
zustande. Die Sprof3spitzen beschreiben bei ihrer Bewegung einen Kreis von bis
zu 150 cm (Hoya carnosa).

Die meisten Windepflanzen sind "linkswindend" (in Aufsicht entgegen dem Urzei-
gersinn, z.B. die Feuerbohne Phaseolus coccinea) und umschlingen ihre Unter-
lage in einer Rechtsschraube.

0O Phaseolus coccinea (Feuerbohne, Fabaceae)
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Der Hopfen (Humulus lupulus) und der Geissklee (Lonicera periclymenum) sind
"rechtswindend". Sie bilden mit ihrem Sprof3 eine Linksschraube.

O  Humulus lupulus (Hopfen); Blutenstande
O Humulus lupulus (Hopfen), Habitus

2.4 Die Verzweigung der Achse
2.4.1 dichotom (gabelig)

Eine Verzweigung ohne Blattbezug kommt heute nur bei den Pteridophyten vor.
Spaltet sich das Scheitelmeristem dabei in zwei identische Teile, so liegt eine
dichotome oder gabelige Verzweigung vor. Sie wird als isotom bezeichnet, wenn
zwei gleich starke Gabeldste entstehen und anisotom, wenn sich diese in ihrer
Starke unterscheiden.

O Verzweigung bei Lycopodien [Strasburger, E. 1978: 110]
2.4.2 seitlich

Bei den Gymnospermen und Angiospermen erfolgt die Verzweigung stets in Be-
zug zu einem Blatt (phyllomkonjunkte Verzweigung).

(Tafelzeichnung) axillare und metatope Verzweigung
(a) axillar
Die Verzweigung erfolgt im "typischen" Falle direkt in der Achsel eines Tragblat-
tes.

0O Datura sp. (Solanaceae); Achselspro3

(b) metatop

Haufig erfolgt aber die Verzweigung etwas in Richtung der Achse oder des Blat-
tes hin "verschoben". Man spricht dann von Wachstumsverschiebungen oder
Metatopien.

Bei der konkauleszenten Verschiebung (z.B. bei der Walnuss Juglans regia oder
in der Infloreszenz der Solanaceae) liegt die Knospe etwas oberhalb der eigent-
lichen Blattachsel. Sie ist "morphologisch” am Sprofl3 hinaufgewachsen.

O Juglans regia (Walnuss, Juglandaceae); konkauleszenze Knospen

O Solanum tuberosum (Kartoffel, Solanaceae); Blitenstand
O Solanum tuberosum (Kartoffel, Solanaceae); Blitenstand (Strasburger: 170)

Bei der Rekauleszenz (z.B. beim Bergflachs Thesium sp.) scheint die Knospe auf
die Blattflache oder den Stiel des eigenen Tragblattes hinaus verschoben.

O Thesium alpinum; Habitus
O Thesium bavarum; Blitenstand
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2.4.3 Beisprosse

AulRer der einen Achselknospe kénnen sich in der Blattachsel noch weitere
Knospen befinden. Sie werden als Beiknospen bezeichnet und kénnen in unter-
schiedlicher Anordnung vorliegen.

(Tafelzeichnung) Achselknospen und Metatopien

- seriale Beisprosse

Seriale Beiknospen bilden eine Langsreihe an der Achse. Ihre Entwicklung er-
folgt entweder aufsteigend (z.B. bei der Heckenkirsche Lonicera xylosteum) oder
absteigend (z.B. bei der Eschenblattrigen Fligelnuss Pterocarya fraxinifolia).

O Lonicera xylosteum (Heckenkirsche, Caprifoliaceae; seriell aufsteigende Beiknospen

O Pterocarya fraxinifolia (Eschenblattrige Fligelnuss, Juglandaceae); Habitus

0O Pterocarya fraxinifolia (Eschenblattrige Fligelnuss, Juglandaceae); seriell absteigende
Beiknospen

Solche Beiknospen werden bei der Walnuss (Juglans regia) schon am Embryo in
der Frucht und zwar in der Achsel der Cotyledonen gebildet.
O Juglans regia (Walnuss); Zweig mit Friichten

O Juglans regia (Walnuss); Frichte
O Juglans regia (Walnuss); Embryo mit serial absteigenden Beiknospen

- kollaterale Beiknosse

In einer oder mehreren Querreihen stehende Beiknospen werden als kollateral

bezeichnet. Auf einer solchen Beiknospenbildung beruht die Anordnung der Ba-

nanenfriichte (Musa x paradisiaca) oder der Knoblauchzehen (Allium sativum).
O Musa x paradisiaca (Banane, Musaceae); Handelsware

O Musa x paradisiaca (Banane, Musaceae); Bliitenstand, kollaterale Beiknospen
0O  Allium sativum (Knoblauch, Alliaceae); kollaterale Beiknospen

2.4.4 Zusatzsprosse

Wenn aul3er diesen, allesamt auf Blattachseln zurtickzufiihrenden Seitensprosse
noch zusatzlich Verzweigungen entstehen, welche mit keinem Tragblatt in Ver-
bindung gebracht werden kdnnen, so spricht man von Zusatzsprossen.

(a) Wurzelsprosse

Viele Pflanzen kdnnen direkt aus der Wurzel neue Sprosse bilden. Besonders
lastig ist diese Fahigkeit bei einigen Gartenunkrautern wie die Ackerkratzdiestel
(Cirsium arvense), die man deshalb kaum ausrotten kann. Die Robinie (Robinia
pseudacacia) wird wegen dieser Fahigkeit auch zur Befestigung (und natdrlich
zur Stickstoffanreicherung) von Bdoden benutzt. Ausgerottet werden kann diese
Pflanze danach aber kaum mehr. Weitere Beispiele sind der Kleine Sauerampfer
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(Rumex acetosella) sowie Arten der Gattungen Rosa, Rubus, Corylus und
Populus.

O Rumex acetosella (Kleiner Sauerampfer); WurzelsproRbildung [Troll 1973: 369]

(b) Blattsprosse

Wenige Pflanzen vermdgen an ihren Bléattern der vegetativen Vermehrung die-
nende Tochterpflanzen zu bilden. Bekannt ist dies vom Brutblatt (Kalanchoe sp.
= Bryophyllum sp.) oder von Begonia hispida var. cucullifera.

O Kalanchoe sp. (Bryophyllum); Blattsprosse

O Begonia hispida var cucullifera; Blattsprosse
O Begonia rex (Begoniaceae); Blattsprosse

2.4.5 Adventivsprosse

Adventivsprosse entstehen an den verschiedensten Stellen des Pflanzenkérpers.
Ausgelost wird ihre Bildung etwa durch eine aulR3ere Verletzung. Der Stockaus-
schlag nach dem Féllen eines Baumes ist eine solche adventive Sprof3bildung.
Er wurde fruher fur die sog. Niederwaldwirtschaft benutzt (z.B. Fraxinus excel-
sior, Fagus sylvatica).

O Fraxinus excelsior (Esche); Stockausschlag
O Fagus sp. (Buche, Fagaceae); Stockaussschlag

2.5 SeitensprofB3bildung und Wuchsform

2.5.1 Anordnung der Seitensprosse

Jede Pflanze hat die Fahigkeit, sich in der geschilderten Weise zu verzweigen.
Die Verzweigung kann selbstverstandlich nicht gleichzeitig aus allen Knospen
erfolgen. Die verschiedenen Wuchsformen der Pflanzen unterschieden sich viel-
mehr durch die Forderungsweise der SeitensprofRbildung.

In longitudinaler Richtung am Sprof3 unterscheiden wir eine basitone, akrotone
oder mesotone Férderung der Knospen. Diese Bezeichnungen gelten sowohl fur
einen orthotropen HauptsproR3 als auch fir plagiotrope Seitenachsen.

Bei plagiotropen Seitenachsen kénnen die an der Oberseite, an der Unterseite
oder die beiden Flanken stehenden Knospen geférdert sein. Man bezeichnet
diese Forderung jeweils als epiton, hypoton und amphiton (= lateroton).

(Tafelzeichnung) orthotroper Hauptspro3 mit basitoner, akrotoner oder mesotoner Férderung
der plagiotropen Seitenknospen

(Tafelzeichnung) Seitensprof? in der Achsel eines Tragblattes mit epitoner, amphitoner (= la-
terotoner) und hypotoner Férderung



Die Wuchsform von Baumen, Strauchern und Stauden kommen nun durch eine
ganz spezifische Kombination dieser Férderungen von Haupt- und Seitenachsen
zustande.

2.5.2 Baume

Bei standigem Weiterwachsen der Hauptachse einer Pflanze oder bei deutlicher
und fortwahrender Acrotonie der Verzweigung ergibt sich die Wuchsform eines
Baumes. Je nach Verhalten der Terminalknospe unterscheidet man monopodiale
und sympodiale Baume.

Monopodial sind etwa die Nadelbaume, die Esche (Fraxinus excelsior), die Eiche
(Quercus sp.) oder die Rotbuche (Fagus sylvatica), sympodial die Linde (Tilia
sp.), die Ulme (Ulmus sp.) oder die Kastanie (Castanea sativa).

Die Ahornarten (Acer sp.) und die Rosskastanie (Aesculus hippocastanum) zei-
gen zunachst monopodialen und nach Erreichen der Blihreife sympodialen
Wuchs der Hauptachse.

O  Araucaria heterophylla (Zimmertanne); Monopodialer Baum

O Fraxinus excelsior (Esche); monopodialer Baum]
O Tilia platyphyllos (Sommerlinde); sympodialer Baum

2.5.3 Straucher

Strauchartiger Wuchs entsteht grundsétzlich bei basitoner Férderung der Seiten-
knospen durch Schdsslinge an der Basis letztjghriger Treibe. Die weitere Ver-
zweigung dieser Triebe kann nun wiederum einer unterschiedlichen Férderung
unterliegen. Bei acrotoner (acroton-hypotoner) Férderung ergibt sich ein aufrech-
ter Wuchs. Dies ist der Fall bei der Hasel (Corylus avellana), der Linde (Tilia sp.)
oder der Ulme (Ulmus sp.; Beispiele nach Rauh 1950). Bei meso-epitoner Forde-
rung entsteht eine bogige Form dieser Triebe. Dies ist typisch fur den Hollunder
(Sambucus nigra), die Berberitze (Berberis vulgaris) und die Rosa-Arten (Rosa

sp.).

(Tafelzeichnung) Férderung der Verzweigung bei Hasel und Hollunder
O Corylus avellana (Hasel); Wuchsform
O Sambucus nigra (Hollunder, Caprifoliaceae); meso-epitone Forderung der Seitenzweige

2.5.4 Stauden

Ebenso wie bei den Strauchern unterliegt auch bei den Stauden (= "mehrjahrige
Krauter") die Hauptachse einer basitonen (und hypotonen) Foérderung. Die jewei-
ligen oberirdischen Teile sterben bei den Stauden im Winter vollstandig ab. Er-
neuerungsknospen befinden sich entweder dicht iber dem Boden
(Hemikryptophyten) oder in der Erde (Krypto- oder Geophyten).
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O Staude; Rauh 1959: 128
O Urtica dioica, Habitus

2.5.5 Langtrieb/Kurztrieb-Organisation

Bei vielen Pflanzen findet man besonders gestauchte Seitenachsen oder Kurz-
triebe, die oft auch im Dienste der Fortpflanzung stehen. Hier kann man von ei-
ner Langtrieb/Kurztrieb-Organisation sprechen.

Bei vielen Vertretern der Rosaceae bilden ausschliesslich die Kurztriebe Bliten,
wie wir es etwa von der Birne (Pyrus communis) oder der Kirsche (Prunus avium)
her kennen. Bei der Larche (Larix decidua) werden z.B. die Zapfen und die
mannlichen Bliten ausschliesslich an den Kurztrieben gebildet.

(Tafelzeichnung) Kurztrieb/Langtriebbildung bei Beerenstrauchern
O  Pyrus communis (Birne); Kurztrieb
0O Larix decidua (Larche); Kurztriebe

2.5.6 Auslaufersprosse

Auslaufersprosse oder Stolonen dienen meist der vegetativen Ausbreitung der
Pflanze. Es handelt sich um orthotrop wachsende Seitensprosse mit meist ge-
streckten Internodien und reduzierten Blattorganen (Niederblatter).

(a) oberirdisch
Oberirdisch wachsen diese Sprosse z.B. beim Giinsel (Ajuga reptans) oder bei
der Erdbeere (Fragaria vesca).

O Ajuga reptans (Kriechender Giinsel, Lamiaceae); oberirdische Auslaufer
O Fragaria moschcata; oberirdische Auslaufer

Bei der Erdbeere (s. Troll 1957: 135; "Prakt. Morph. I; Rauh 1950: 57) werden die
Auslaufer in der Achsel der obersten der rosettig angeordneten Laubblatter ge-
bildet. Sie besitzen zwei stark verlangerte Internodien und meist zwei Knoten mit
Niederblattern, die Ihrer Stellung nach die Vorblatter sind. Nach den beiden Vor-
blattern bildet der Auslaufer am Ende eine sich aufrichtende Achse mit einer
neuen Laubblattrosette. Die orthotrope, erstarkende Rosette bildet an den Kno-
ten sprof3birtige Wurzeln und wird so von der Mutterpflanze unabhangig. Die
einzelnen Auslaufer kénnen sich aus den Achseln der Vorblatter verzweigen.

Die jeweils gebildeten Blattrosetten schliessen ihr Wachstum erst im folgenden
Jahr mit der Bildung einer terminalen Infloreszenz ab. Die dann neben der Inflo-
reszenz stehenden Laubblatter gehéren zu neuen, aus der Achsel der letztjahri-
gen Laubblatter austreibenden Seitentriebe (bei der Wildform nur ein Trieb). Die-
se seitlichen Rosetten bilden dann ihrerseits neue Auslaufersprosse.
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Eine Besonderheit stellen die sog. Wandersprosse der Brombeeren (Rubus
fruticosus) dar. Die bei Kulturformen bis 3-5 m langen Triebe neigen sich im Lau-
fe ihres Wachstums bogig nach unten. In Bodennahe werden bei wenig ver-
langerten Internodien nur noch Niederblatter gebildet. In Spitzenndhe werden
ausserdem zahlreiche sproRblrtige Wurzeln angelegt, die bei Bodenbertihrung
austreiben und die sich nun negativ geotrop aufrichtende Endknospe mehrere
Zentimeter in den Boden hineinzieht. Im nachsten Frihjahr wéchst die Endknos-
pe zu einem neuen Trieb aus und bildet auch an ihrer Basis weitere Seiten-
schosslinge. Die Blutenbildung erfolgt an jedem Trieb erst im darauffolgenden
Jahr. Die abgebluhten Triebe sterben jeweils ab.

O Rubus fruticosus (Brombeere); Wandersprossen im Schema [Rauh 1950: 68]
O Rubus fruticosus (Brombeere); Bewurzelte Triebspitze [Rau 1950: 67]

(b) unterirdisch

Bei der Heidelbeere (Vaccinium myrtillus) entstehen die unterirdischen,
sprof3burtig bewurzelten und mit Niederblattern versehenen Stolonen an den
basalen Knospen von Cotyledonartrieben. Die Auslaufer bilden nach Umstim-
mung zum orthotropen Wuchs einen acroton verzweigten, sympodialen Laub-
sprof3.

0O  Vaccinium myrtillus (Heidelbeere); Habitus
O  Vaccinium myrtillus (Heidelbeere); Auslaufer [Rauh 1950: 212]

Typische unterirdische Auslaufer bilden ebenso die Zaunwinde (Calystegia
sepium) und die Quecke (Agropyrum repens). Durch diese Auslaufer sind diese
Pflanzen als "Unkrduter" schlecht ausrottbar.

(c) Auslauferknollen

Seitensprosse kénnen auch zu Speicherorganen anschwellen. Diese werden als
Auslauferknollen oder einfach als (plagiotrope) Sprof3knollen bezeichnet.

Bei der Kartoffel (Solanum tuberosum) entstehen sie in den Achseln von im un-
terirdisch liegenden Teil der Hauptachse gebildeten Niederblattern. Die Enden
der sprof3burtigen Wurzeln bildenden Auslaufer schwellen durch priméares Di-
ckenwachstum zur Kartoffel an. An der Kartoffel sind unscheinbare Niederblatter
mit ihren Achselknospen als sog. Augen sichtbar. In Kultur wird der Ertrag durch
das sog. Haufeln gesteigert. Hierdurch wird der unterirdische SproRteil und damit
die Zone der stolonenbildenden Niederblétter verlangert.

0O Solanum tuberosum (Kartoffel); Habitus
O Solanum tuberosum (Kartoffel); Knollenbildung [Rauh 1959: 69]

Auslauferknollen werden ebenso gebildet von der Knolligen Sonnenblume (He-
lianthus tuberosus), dem Knollenziest (Stachys tuberifera) und der Erdmandel
(Cyperus esculentus).
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2.5.7 Rhizomsprosse

Rhizome (oder Erdsprosse) sind "unterirdische, plagiotrop wachsende, verdickte
SproRRachsen, an denen Internodienstreckung unterbleibt” (Rauh 1950: 60). Sie
dienen der Nahrstoffspeicherung und sind anders als die plagiotropen Sprof3knol-
len mehrere Jahre lebensféahig. Die Rhizome wachsen an der Spitze kontinuier-
lich weiter und sterben im alten Bereich allmé&hlich ab. Aus diesem Grund besit-
zen sie auch keine Hauptwurzel, sind also homorrhiz bewurzelt. Rhizome wach-
sen monopodial oder sympodial.

O monopodiale und sympodiale Rhizome [Rauh 1950: 71]
(a) monopodial
Monopodialen Rhizome (z.B. von der Einbeere Paris quadrifolia) haben eine

durchgegende Hauptache. Knospen in den Achseln von Niederblattern an ihrer
Oberseite bilden einjahrige Laubsprosse aus.

O Paris quadrifolia (Einbeere); Habitus
(b) sympodial

Sympodiale Rhizome (z.B. bei Polygonatum multiflorum und Iris sp.) bilden jedes
Jahr einen sich im Fruhjahr aufwarts krimmenden Bluhsprol3 aus.

Das Rhizom wird bei Polygonatum sp. von einem und bei Iris sp. von zwei basa-
len Seitensprossen fortgesetzt. Man spricht deshalb von monochasialen und
dichasialen, sympodialen Rhizomen.

Weitere Beispiele von rhizombildenden Pflanzen sind das Buschwindréschen
(Anemone nemorosa, Ranunculaceae) und der Ingwer (Zingiber officinale,
Zingiberaceae).

O Polygonatum sp. (Salomonssiegel); Habitus mit Friichten

O Polygonatum verticillatum; Rhizom

O  Zingiber offizinale (Ingwer, Zingiberaceae); Rhizom

O Asparagus officinale (Spargel, Asparagaceae); Habitus

2.5.8 Rankensprosse

Rankensprosse sind mit unscheinbaren Hochblattern besetzte oder blattlose,
langgestreckte Achsen, die dem Festhalten der Pflanze an einer Unterlage die-
nen.

Der Wein (Vitis vinifera, Vitaceae) bildet einen sympodial verzweigten Sprof3 aus.
Jedes Sympodialglied, vom Winzer als "Lotte" bezeichnet, endet in einer termina-
len, verzweigten Ranke. Unterhalb der Lottentriebe stehenden als absteigende
Beiknospen die sog. "Geizen". Diese Knospen werden nach dem Austreiben
ausgebrochen ("Ausgeizen").
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O  Vitis vinifera (Weinrebe, Vitaceae); Sprossenden [Rauh 1959: 74]

O Passiflora edulis (Passionsblume, Grenadille, Passifloraceae); Sprof3ranke
Als weiteres Beispiel einer Sprof3ranken bildenden Pflanze sei die Grenadille
(Passiflora edulis, Passifloraceae) genannt.

Beim Wilden Wein (Parthenocissus sp., Vitaceae) sind die Rankenenden zu Haft-
organen umgebildet.

0O Parthenocissus sp. (Wilder Wein, Vitaceae); Haftranken
2.5.9 Kurztriebdornen

Dornen sind zu Spitzen umgebildete Achsen, Blatter oder Wurzeln. Im Gegen-
satz zu den Stacheln, die Emergenzen darstellen, sind an ihrer Bildung also stets
ganze "Grundorgane" beteiligt.

Kurztriebdornen haben etwa der Weissdorn (Crataegus monogyna, Rosaceae)
oder die Schlehe (Prunus spinosa, Rosaceae). An rudimentaren Hochbléattern
kann man erkennen, daf3 es sich hier um umgewandelte Sprosse handelt.

O Crataegus monogyna (Weissdorn, Rosaceae);
O Prunus spinosa (Schlehdorn, Rosaceae); Habitus mit SproRdornen

Verzweigte Kurztriebdornen bildet der Stechginster (Ulex europaea, Fabaceae).

O  Ulex europaeus (Stechginster, Fabaceae); verzweigte Kurztriebdornen

2.5.10Flachssprosse s.l. (Kladodien)
(a) Platykladien

Bei den Flachsprossen im engeren Sinne - oder Platykladien - sind Haupt- und
Seitenachsen stark abgeflacht. Die Beblatterung ist reduziert, und die "grinen"
Achsen Ubernehmen die Photosynthese. Beispiele sind die Gattungen Opuntia
(Cactaceae), Homalocladium (Muehlenbeckia, Liliaceae).

O Opuntia vulgaris (Cactaceae); Habitus

O Homalocladium platycladium (Muehlenbeckia, Liliaceae); Habitus
0O Homalocladium platycladium (Muehlenbeckia, Liliaceae); Platycladien

(b) Phyllokladien

Phyllokladien sind abgeflachte Seitenachsen, die ausserlich wie Blatter aussehen
und deren Assimilationsfunktion ibernehmen. Das bekannteste Beipiel ist der im
Mittelmeergebiet vorkommende Mausedorn (Ruscus aculeatus, Ruscaceae). Im
jungen Entwicklungsstadium der Zweige erkennt man hier noch die hinfélligen
Tragblatter der Phyllokladien. Die Bliten entstehen hier scheinbar auf einem
"Blattorgan”.

O Ruscus aculeatus (Mausedorn, Ruscaceae); Habitus
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Ganz ahnliche Phyllokladien bildet die Gattung Semele (Semele androgyna,
Liliaceae) aus.

O Semele androgyna (Liliaceae); Zweig mit Phyllokladien

Phyllanthus angustifolius (Euphorbiaceae) hat lanzettliche Phyllokladien, an de-
ren Kanten die zahlreichen Bliten(stande) stehen.

O Phyllanthus angustifolius (Euphorbiaceae); Zweig mit Phyllokladien
2.5.11 Bulbillen

Bulbillen (s. Troll 1937 S. 563) sind zu vegetativen Diasporen umgewandelte

Achselknospen. Aufgrund ihrer Funktion stellen sie eine kleine, gestauchte

Pflanze dar mit einem Achsen-, Blatt- und Wurzelabschnitt. Man kann sie danach

benennen, welcher Teil zur Speicherung der Nahrstoffe angeschwollen ist
(Tafelzeichnung) Formen von Bulbillen

(a) Blattbulbillen (Brutzwiebeln)

Blattbulbillen (= Brutzwiebeln) speichern die Nahrstoffe in angeschwollenen

Blattorganen, die an einer gestauchten Achse inserieren (z.B. bei Lilium bulbi-
ferum oder bei der Zwiebel-Zahnwurz Dentaria bulbifera).

Bei der Zwiebel-Zahnwurz (Dentaria bulbifera, Brassicaceae) werden sie in den
Blattachseln unterhalb der oft reduzierten Infloreszenz gebildet.

O Dentaria bulbifera (Zwiebel-Zahnwurz, Brassicaceae); Habitus
0O Dentaria bulbifera (Zwiebel-Zahnwurz, Brassicaceae); Blattbulbillen [Troll 19?7?: 440]

Saxifraga granulata bildet die Brutzwiebeln in den Achseln der basalen Laubblat-
ter des Blutenstengels.

O Saxifraga granulata [Troll 19??: 439]
(b) Wurzelbulbillen

Bei den Wurzelbulbillen etwa vom Scharbockskraut (Ranunculus ficaria) ist die
(homorrhiz entstandene) Wurzel stark angeschwollen. Sie befinden sich in den
Achseln der Laubblatter.

O Ranunculus ficaria (Scharbockskraut, Ranunculaceae); Habitus
0O Ranunculus ficaria (Scharbockskraut, Ranunculaceae); Wurzelbulbillen [Troll 19?7?: 443]

(c) Achsenbulbillen

Am seltesten sind die Achsenbulbillen, bei denen also der Achsenteil der Bulbille
besonders verdickt ist. Bei Polygonum viviparum und P. bulbiferum stehen sie im
unteren Teile der Infloreszenz, wobei die Blitenbildung auch ganz unterdriickt
sein kann.

O  Polygonum viviparum (Polagonaceae) [Troll 19@ @: 441]

2-14



Bei einigen Dioscorea-Arten (D. batatas, D. macroura) werden an den oberirdi-
schen Achsen "Luftknélichen” gebildet. Diese besitzen mehrere Knospen, die
serial-absteigenden Beiknospen (! bei Monokotyledonen) entspechen.

Bei einigen Grasern (z.B. bei Poa alpina var. vivipara, Poaceae) werden in den
Ahrchen des Bliitenstandes vegetative Knospen gebildet, die der vegetativen

Ausbreitung dienen.

O Poa alpina var. vivipara (Poaceae); Brutknospenbildung

2.6 Stichworte

Kormus

Embryo

epigaeische und hypogaeische
Keimung

Nodium, Internodium
Rosettenpflanze
Halbrosettenpflanze
Ganzrosettenpflanze mit begrenzter
und unbegrenzter Entwicklung
Zwiebel

Schalenzwiebel, Schuppenzwiebel
Orthotrope Sprof3knolle
Sprof3riibe

Hypokotylknolle

Windesprof3

Verzweigung

Dichotomie

Axillare Verzweigung

Beisprol3

Metatopie

Konkauleszenz

Rekauleszenz

Zusatzsprof3

Adventivsprof3

Akrotonie, Basitonie, Mesotonie,
Epitonie, Hypotonie, Laterotonie
Baum

Strauch

Staude
Langtrieb-Kurztrieb-Organisation
Auslaufersprol3

Rhizom

Rankensprof3

Dorn (Seitensprof3dorn)
Flachsprol3

Platycladium

Phyllocladium

Bulbille
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3 Anatomie der Achse

3.1 Der Primare Bau

Die Gewebe, die durch unmittelbare Téatigkeit des Sprof3scheitelmeristems ent-
stehen, bilden die sog. Primére Achse. Nach Sachs (1870) kann man anatomisch
grundsatzlich folgende Gewebesysteme unterscheiden: das Abschluss- oder
Hautgewebe, das Leitgewebe und das Grundgewebe. Sie sind in einem Quer-
schnitt durch eine junge Achse deutlich sichtbar.

Topographisch kann man auf einem Querschnitt unterschieden: Epidermis, Rin-
de (= Grundgewebe aul3erhalb des Leitblindelringes), Markstrahlen (= Grundge-
webe zwischen den Leitblindeln), Mark (= Grundgewebe zwischen den Leitbin-
deln) und die Leitbindel.

O Ranunculus repens; Auslaufer quer, primére Achse

Die drei Gewebesysteme werden in den Bildungsgeweben oder Meristemen ge-
bildet. An dieser Stelle sei deshalb eine allgemeine Charakterisierung und Ter-
minologie der Bildungsgewebe (Meristeme) des gesamten Pflanzenkdrpers ein-
gefugt.

3.1.1 Bildungsgewebe (= Meristeme)

(a) Einteilung der Bildungsgewebe

- nach Produkten

Diese Einteilung in Primare und Sekundéare Meristeme wird in der Literatur unter-
schiedlich gehandhabt. Am einfachsten benutzt man die Begriffe zur Einteilung
nach dem, was aus den jeweiligen Meristemen hervorgeht. Primare Meristeme (=
etwa Ur- oder Promeristem) sind danach diejenigen Meristeme, die den primaren
Pflanzenkorper aufbauen. Eine haufig benutzte, aber etwas unsaubere Definition
ware auch die folgende: Meristeme, die sich direkt von den Meristemen des
Embryos herleiten lassen.

0O Biophytum dendroides; Emryoentwicklung [Strasburger: 98]

Zu den primaren Meristemen gehoéren die Apikalmeristeme von Achse, Blatt und
Wurzel und die Restmeristeme. Restmeristeme sind solche Meristeme, die in
kontinuierlichem Zusammenhang mit den Apikalmeristemen stehen und noch in
alteren Pflanzenteilen téatig sind. Dies ist der Fall bei den sog. interkalaren Meris-
temen z.B. an den Stengelknoten der Graser oder im Karpophor der Erdnuss.
Ebenso wird das faszikulare Kambium zu den Restmeristemen gezéahlt. Manch-
mal wird auch das gesamte Prokambium als Restmeristem bezeichnet.
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Sekundéare Meristeme oder Folgemeristeme bauen demgegeniber den sekunda-
ren Pflanzenk6rper auf. Es gehéren hierzu das interfaszikulare Kambium und das
Korkkambium bzw. die Korkkambien.

Nicht ganz in dieses Schema passen die sog. Meristemoide. Hiermit werden sol-
che Zellen bezeichnet, die weitab vom Scheitel "wieder meristematisch werden".
Die Bezeichnung wird oft verwendet fur die Spalt6ffnungsmutterzellen oder fur
Zellen, die Trichome bilden.

- nach der Topographie

Topographisch unterscheiden wir Apikalmeristeme und laterale Meristeme. Zu
den Apikalmeristemen gehoren die Scheitelmeristeme von Achse und Wurzel
und das Blattrandmeristem des Blattes. Sie befinden sich terminal an den ge-
nannten Organen und erméglichen das Spitzenwachstum bzw. beim Blatt das
Randwachstum. Zu den Lateralmeristemen gehoren alle sog. Kambien der Ach-
se und der Wurzel, also das Kambium, welches das sekundare Dickenwachstum
bewirkt und alle Korkkambien. Die Kambien haben in der Achse und der Wurzel
eine zylindrische Form.

(b) Cytologische Charakterisierung

Die sog. "typische" meristematische Zelle bezeichnet man auch als "eumeri-
stematisch" (Kaplan 1937) oder als "ur"'meristematisch. In histologischen Schnit-
ten wird sie meist dunkler als die umliegenden Zellen angefarbt.

O Lepidium sativum; meristematische Zelle aus der Wurzelspitze [Gunning & Steer 1980:
Taf. 2]

Die Zellen sind charakterisiert durch:

e wenig ER

e wenigstrukturierte Mitochondrien
e grossen Zellkern

e dinne Zellwand

¢ hohe Peroxidaseaktivitat

o Proplastiden

e Fehlen ergastischer Einschliisse

Ausnahmen gibt es aber auch hier. So kénnen z.B. Korkkambien Chloroplasten,
Strahlinitialen Starke und Gerbstoffe, und Embryonen ebenfalls Starke enthalten.

(c) Der Scheitel der Pteridophyten

Die Pteridophyten besitzten am SprofR3scheitel eine Scheitelzelle oder mehrere
Apikalinitialen ("Scheitelzellgruppe").

3-2



Dreischneidige Scheitelzellen sind in ihrer Form meist pyramidal, sie kommen vor
bei Equisetatae, Lycopodiatae p.p., Psilotatae, den meisten leptosporangiaten
Filicatae und den eusproangiaten Filicatae p.p.

Zweischneidige Scheitelzellen sind lenticulat, sie kommen vor bei Wasserfarnen
und beim Adlerfarn (Pteridium aquilinum).

Scheitel mit Apikalinitialen kommen vor bei Lycopodiatae p.p. (Selaginella mit 2-5
Initialen), eusporangiaten Filicatae p.p. und leptosporangiaten Filicatae p.p..

(Tafelzeichnung) 1 bis 5-schneidige Scheitelzellen

O pyramidale und lenticulare Scheitelzellen [Esau, K. 1969: 21]

O  Scheitel der Pteridophyten [Fahn, A. 1974: 27]

O  Asplenium bulbiferum; Scheitel [Foster, A.S., Gifford, E.M. 1974: 13-2]
O  Adianthum cuneatum; Scheitel [Hagemann, W. 1964: 2]

(d) Der Scheitel der Samenpflanzen

Zonierung nach Hagemann (1971)

Nach Hagemann (1971) kann man in Sprof3scheiteln folgende Zonierung bzw.
Meristemanordnung beobachten. Den distalen Bereich des Scheitels nimmt die
Initialzone ein. Sie zeigt wenig Teilungsaktivitat und entspricht dem schon ge-
nannten Ruhezentrum. An den Stellen, an denen gerade ein neues Blatt am
Scheitel ausgegliedert wird, ist an den Flanken der Initialzone ein Bereich erhdh-
ter Teilungsaktivitat, das Flankenmeristem zu erkennen. Der Bereich um die Initi-
alzone, in welchem dieses Flankenmeristem und damit die Ausgliederung eines
Blattes auftreten kann, bezeichnet man deshalb auch als die Zone der Primaren
Morphogenese. An den Bereich des Flankenmeristems schliessen sich nun basal
diejenigen Meristeme an, ndmlich das Markmeristem, das Rindenmeristem und
das Prokambium, aus welchem sich gréf3tenteils das Leitgewebe differenziert.
Hinzu kommt noch die au3erste Meristemschicht der Pflanze, das Dermatogen,
welches die Epidermis bildet. Die genannten vier Meristeme bilden zusammen
die gewebebildende oder histogenetischen Zone. Das Rindenmeristem und be-
sonders das Markmeristem zeigen deutlich die Bildung von longitudinalen Zell-
reihen, sind also ein Beispiel fur ein sog. "Rippenmeristem".

Initialzone und die Zone der Primaren Morphogenese bezeichnet man zusam-
men auch als Vegetationspunkt, alle drei genannten Zonen als Vegetationskegel
oder Sprof3scheitelmeristem.

In der histogenetischen Zone haben wir also die Meristemgewebe vorliegen, wel-
che die eingangs erwahnten Gewebesysteme des Primaren Pflanzenkdrpers
hervorbringen, namlich das Hautgewebe, das Leitgewebe und das Grundgewe-
be.

(Tafelzeichnung) SproRscheitelorganisation nach Hagemann (1971)
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O Liriodendron tulipifera (Tulpenbaum, Magnoliaceae); Habitus

O Liriodendron tulipifera; Scheitelorganisation [Hagemann, W. 1960: 5 und 6b]
Das Schema von Hagemann (1971) entspricht etwa dem von Buvat (1952) mit
den folgenden Bezeichnungen: das méristéme d'attente (welches sozusagen auf
die reproduktive Phase "wartet" und wenig Zellteilungsaktivitat zeigt, der anneau
initiale, der das Blatt, das Prokambium und die Rinde bildet und das méristeme
médullaire, welches das Mark bildet.

Das méristeme d'attente wurde spater von Clowes (1961) an Hand von Unter-
suchungen an Wurzelscheiteln als "Ruhezentrum" (quiescent centre) bezeichnet.

Tunika-Korpus- Theorie (SCHMIDT 1924)

Die Tunika-Korpus-Theorie wurde an Angiospermenscheiteln entwickelt. Hier-
nach umgibt eine Tunika-Schicht mit ausschliesslich Antiklinalteilungen eine wei-
ter innen liegende Korpus-Schicht, die sich in unterschiedlichen Ebenen teilt.
Jede Tunika-Schicht und der darunterliegende Korpus haben ihre eigenen Initia-
len. Die Theorie macht keine Aussage Uber die Beziehung der Zellschichten und
den spateren Geweben.

Die Mehrzahl der Samenpflanzen mit einer Tunika-Korpus-Schichtung im Schei-
tel besitzen 2 Tunika-Schichten. Die Variationsbreite reicht von 1 (Opuntia) bis 5
Tunika-Schichten. Bei Gymnospermen fehlt eine Schichtung bei Torreya
(Taxaceae). Ebenso fehlt sie bei Saccharum (Poaceae).

(Tafelzeichnung) Tunika/Korpus-Organisation des Scheitels
O Salix sp., Opuntia sp, Torreya sp.; Scheitelmeristeme [Esau, K. 1969: Taf. 16]

Bildung von Seitensprossen

Die Bildung von Seitensprossen erfolgt in unterschiedlicher Entfernung vom
Scheitel durch eine Kombination antiklinaler Teilungen in einer oder mehrerer
Oberflachenschichten und mehr oder weniger deutlich periklinal gerichteter Tei-
lungen in darunterliegenden Schichten. Durch die Periklinalteilungen entsteht
manchmal eine geordnete, konkav gekrimmte Schicht flacher Zellen, die sog.
Muschelzone ("shell zone", Cloves 1961).

0O Agropyron repens; Seitenknospentwicklung [Esau, K. 1969: 28]

O Alternanthera philoxeroides, Hydrocharis morsus-ranae, Seitensprof3bildung [Cutter, E.G.
1971: 3.8]

Grosse, Form- und Formwechsel

Die Grdsse der Scheitel ist bei den verschiedenen Arten und Pflanzengruppen
sehr verschieden. Mif3t man den Durchmesser der Scheitel an der Stelle der
jungsten Blattanlage, ergeben sich folgende Werte:

Mais 130 uym
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Fichte 280 um

Phoenix 500 um
Dryopteris 1000 pm
Cycas revoluta 2000 - 2300 ym

Die Form der Scheitel ist ebenfalls recht unterschiedlich. Sie reicht von spitz-
kegelig (z.B. bei der Wasserpest Elodea canadensis) bis flach (z.B. bei Drimys
winteri). Bei den sog. eingesenkten Scheiteln kann aber der eigentliche
Vegetationpunkt ebenfalls kegelférmig sein (z.B. bei der Palme Washingtonia).
Man findet sie ebenso bei den sukkulenten Euphorbiaceae oder Cactaceae, aber
auch bei vielen Rosettenpflanzen wie etwa dem Wegerich (Plantago).

O Polemonium caeruleum (Himmelsleiter, Polemoniaceae); Scheitel im REM

O SprofRRscheitel von Hippuris, Zea, Nuphar lutea und Perilla nankinensis [Cutter, E.G.

1971:3.4]
O Drimys sp. und Washingtonia; Scheitel Iangs [Esau, K. 1969: Taf. 18]

O Echinocactus grusonii; Habitus
O Plantago lanceolata; Habitus

Der Vegetationsscheitel besitzt allerdings nicht wahrend der gesamten Ent-
wicklung einer Pflanze dieselbe Form. Bei vielen Pflanzen der gemassigten Brei-
ten unterliegt sie einer jahreszeitlichen Schwankung. Wéahrend der starken
Wachtums im Frihjahr ist der Scheitel von der Tanne (Abies) hoch aufgewdélbt
und von geringem Durchmesser. In der winterlichen Ruhephase ist der Scheitel
flacher und zeigt insgesamt eine undeutlichere Meristemzonierung.

Besonders bei kleinen Scheiteln kommt es auch wahrend der Blattausgliederung
zu einem starken Formwechsel. Solche sog. "pendelnden Scheitel" hat z.B.
Peperomia glabella (s. Hagemann 1960). Bei dieser Pflanze ist der Scheitel nur
schwach gewolbt. Nach einer Blattausgliederung, die hier sehr nahe am Scheitel
erfolgt, wird er vollkommen abgeflacht und schrag auf die jeweilige Blattbasis
"verlagert".

(e) Interkalare Meristeme

Interkalare Meristeme sind Restmeristeme, die dem Sprof3 auch in Scheitelferne
noch ein Langenwachstum ermoglichen. Sie liegen zwischen Zonen stéarkerer
Ausdifferenzierung. Da sie sozusagen mechanisch instabile Zonen darstellen,
befinden sie sich meist direkt oberhalb der Knoten, geschiitzt und gestiitzt von
den Blattern. Histologisch erkennbar sind die Meristeme durch die Anordnung
der Zellen in Langsreihen.

Besonders bekannt sind die interkalaren Meristeme an den Knoten der Graser
und in vielen Frucht- oder Blutenstielen.

O Secale cereale (Roggen, Poaceae); Interkalare Meristeme [Esau 1969: 19]
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In einigen Fallen kdnnen sie von betrachtlichem Ausmal sein, wie etwa in den
Blutenstielen von der Teichrose (Nuphar advena).

O Nuphar advena (Teichrose); interkalares Meristem im Bliitenstiel [Cutter, E.G. 1971: 3.10]

In den Fruchtstielen (Karpophoren) der Erdnuss (Arachis hypogaea) erreicht das
Meristem eine Ausdehnung von ca. 5 mm. Da es dazu dient, die Frucht in das
Erdreich zu schieben, befindet es sich, wie bei vielen anderen Arten, dicht unter-
halb der Blute bzw. Frucht.

O  Arachis hypogaea (Erdnuss); Vetreilung der Wachstumszonen im Halm [Esau 1969: 19]

(f) Priméares Dickenwachstum

Wir bezeichnen diejenigen Wachstumsvorgange, welche den primaren Pflanzen-
kérper in seiner endgultigen Dicke entstehen lassen als primares Dicken-
wachstum.

O (Tafelzeichnung) priméares Dickenwachstum medullarer und coricaler Form
parenchymatische Form

In der sog. parenchymatischen Form kommt es vor bei Dikotyledonen und Gym-
nospermen. Es handelt sich um eine Zellvermehrung in den Grundgeweben (also
in Mark oder Rinde) in Scheitelnéhe, aber auch in Scheitelferne, was dann aller-
dings von vielen Autoren schon als Sekundéres Dickenwachstum bezeichnet
wird.

Es umfasst im Allgemeinen sowohl das Mark als auch die Rinde. Einige Pflanzen
verdanken ihre besonders starke Verdickung der besonders starken Zell-
vermehrung nur eines Bereiches, also entweder des Markes (medullares paren-
chymatisches Dickenwachstum; z.B. beim Kohlrabi) oder der Rinde (cordicales
parenchymatisches Dickenwachstum; z.B. bei sukkulenten Kakteen).

kambiale Form

Viele Monocotyledonen (z.B. Yucca, Zea mays) zeigen direkt im Scheitelbereich

ein starkes Primares Dikenwachstum, welches Merkmale einer Kambiumtatigkeit
zeigt. Man bezeichnet dieses Meristem als sog. "PTM" (primary thickening meris-
tem).

O Zea mays; Entstehung des PTM [Esau, K. 1969: Taf. 58]
(Tafelzeichnung) Dickenwachstum bei Monocotyledonen
Primares Dickenwachstum bei Monocotylen [Esau, K. 1969: 114]
Yucca filamentosa (Yucca, Yuccaceae); Habitus [HB Dusseldorf]
Yucca whipplei; PTM [Diggle, P.K., DeMason, D.A. 1983: 1-6]
Yucca whipplei; PTM [Diggle, P.K., DeMason, D.A. 1983: 11-14]

Ooo0oOooaod

Die in allen Fallen wahrend der Ontogenie erfolgende Anderung der Dicke des
primaren Pflanzenkoérpers bezeichnet man als Erstarkungswachstum. Es fihrt
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dabei zu einer umgekehrt kegelférmigen Gestalt der Achse. Bei der Bildung des
Bluhsprosses kann der Achsendurchmesser wieder abnehmen. Man spricht dann
auch von einer sog. "negativen Erstarkung”.

O Zea mays; Erstarkung
O Howeia forsteriana, Sprof3basis

Vor allem bei Dicotylen kann die so entstehende Form der Achse spéter in unter-
schiedlichem Maf3e durch Sekundéres Dickenwachstum maskiert werden.

(Tafelzeichnung) Erstarkung und Maskierung der primaren Achse durch SDW bei Dicotyle-
donen

(g) Priméres Langenwachstum

Die internodiale Streckung erfolgt - wie auch schon beim Primaren Dicken-
wachstum erwahnt - in unterschiedlichem Verhéltnis von Zellteilung und Zellstre-
kung. Sind es vor allem Zellteilungen, so kann man von einem interkalaren Me-
ristem (s.0.) sprechen.

Das Wachstum erfolgt allermeist symplastisch (Priestley1930). Hierbei bleiben
die Wande zweier benachbarter Zellen wahrend ihrer Entwicklung in stetem Kon-
takt, ungeachtet davon, ob sich die beide Zellen weiter teilen oder ob sich nur
Teile der Zellwand strecken. Beim intrusiven Wachstum (Sinnott und Bloch 1939)
oder Interpositionswachstum (Schoch-Bodmer 1945) werden demgegentber die
wande zweier Zellen voneinander geldst. Die wachsende Zelle, etwa eine Faser,
dringt in den entstandenen Raum ein. Dabei kommt es nicht wie friher angenom-
men zu einem gleitenden Wachstum der gesamten Zellwand, sondern die sich
streckende Zelle wachst lediglich an ihren Spitzen in den Interzellularraum ein.
Hierbei werden neue Plasmodesmata (und Tupfel) zu den Nachbarzellen gebil-
det. Ein eindrucksvolles Beispiel hierfir sind baumférmige Liliaceae, deren se-
kundére Tracheiden 15 - 40 mal langer sind als ihre jeweiligen Initialen.

3.1.2 Die Epidermis

Durch die beschriebenen Meristemtatigkeiten und primaren Wachstumsvorgange
entsteht der primare Achsenkdorper, der aus den drei Grundgewebesystemen,
namlich dem Abschlussgewebe, dem Grundgewebe und dem Leitgewebe aufge-
baut ist.

O Cucurbita sp; Sprof3 quer

Morphologisch - topographisch definiert ist die Epidermis (Name: epi = auf, der-
ma = Haut) die &ul3erste Zellschicht aller Teile des primaren Pflanzenkdrpers. Sie
fehlt nur an der Wurzelhaube und wird bei der Wurzel allerdings meist als Rhizo-
dermis bezeichnet wird.
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Ontogenetisch leitet sich die Epidermis aus dem Dermatogen ab. Dieses be-
zeichnet als morphologisch - topographischer Begriff die aul3erste Zellschicht des
Vegetationspunktes.

Ihre Funktionen sind der Transpirationsschutz, der mechanische Schutz und der
Gasaustausch. Als "untypische" Funktionen kénnen hinzukommen die Photosyn-
these, Sekretion und Absorption; realisiert sind diese Zusatzfunktionen meist in
besonders spezialisierten Zellen, den Idioblasten.

Die Epidermis besteht aus

e Epidermiszellen i.e.S.

e Stomata

e Trichome und Emergenzen

e externe sekretorische Einrichtungen

(a) Die ,,typische” Epidermiszelle
Zellform

Die typischen Epidermiszellen sind im Querschnitt meist tafel- oder plattenférmig.
Bei vielen Samenschalen kdnnen sie davon abweichend auch palisadenférmig
sein.

In der Aufsicht kénnen sie annahernd isodiametrisch aber auch gestreckt sein.
Hierbei ist die Form abhangig von der Lage am Pflanzenorgan. So kdnnen sich
die Zellen der Blattober- bzw. -unterseite in ihrer Form betrachtlich unterschei-
den.

O Vitis sp. u. Iris sp.; Formen der Epidermiszellen in Aufsicht [Esau, K. 1969: 41]

Langlich ist die Zellform haufig in gestreckten Organen wie Stengeln, Blattstielen,
Blattrippen und bei Monocotyledonenblattern auf der gesamten Blattflache.

Typisch fur viele Laub- oder auch Blutenblatter ist ein gewellter oder gebuchteter
Verlauf der Antiklinalwande, der sich auch auf den duReren Bereich beschranken
kann. Dies trifft oftmals besonders fiir die Blattunterseite zu. Oft wird umgekehrt
eine Zelle mit diesem ,wellig-buchtigen“ Wandverlauf einfach als ,epidermal”
bezeichnet.

Die Epidermisaussenwand ist flach oder gewdlbt. Bei leichter Wolbung bezeich-
net man die "Auswuichse" als Mamillen oder Papillen, wenn sie noch langer sind
als Haare. Die durch die Wandwdlbung hervorgerufene Form der Au3enwand
bezeichnet man als die Priméarskulptur der Epidermis.

Eine Epidermiszelle kann mehr als eine Ausstilpung oder Einsenkung haben. So
besitzen die Zellen der Petalen der Cistrose (Cistus monspeliensis, Cistaceae)
bis zu 10 Papillen.
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0O Petrorhagia ssp.; Epidermis des Samens [Cutter, E.G. 1978: 7.10]
O Cistus monspeliensis (Petalum) u. Loasa coronata (einzelliges Haar) [Barthlott 1981: 1-4]

Die Epidermiszellen grenzen in der Regel liickenlos aneinander. Die Inter-
zellularen bei einigen Blutenblattern scheinen von einer Cuticula abgedichtet zu
sein.

Zellinhalt

Epidermiszellen enthalten allermeist keine Cloroplasten, wohl aber Leucoplasten;
Chlorophyllreste sind aber nachweisbar. Ausnahmen bilden zahlreiche Wasser-
pflanzen (Ranunculus fluitans) und die Farne.

O Ranunculus fluitans; Epidermis [Cutter, E.G. 1978: 10.8]
Zellwand und Cuticula

Die AuRenwand der Epidermiszellen ist meist dicker als die Radial- oder die In-
nenwand. Durch dicke Sekundarwéande bleibt oftmals nur ein kleines Lumen b-
rig (z.B. bei Pinus nigra).

0O Pinus nigra; Nadelquerschnitt
O Beispiele unterschiedlicher Wanddicken der Epidermis (Troll, W. 1973: 228)

Die Radial- und Innenwande haben meist priméare Tupfelfelder (ebenso die Au-
Benwande). Plasmodesmen finden sich jedoch nur in Radial- und Innenwénden.
In den Aulzenwanden kdnnen sich sog. "Ektodesmen™ befinden, ihre plasmati-
sche Natur ist allerdings bislang nicht bewiesen.

Die Cuticula bedeckt die gesamte Epidermis, anscheinend manchmal auch das
Apikalmeristem und die Wurzelhaube. Sie steht durch die Stomata mit der inne-
ren Cutinschicht in Verbindung.

(Tafelzeichnung) Agave americana, Cuticula (Wattendorff, J. 1980: 1)
Die gesamte cutinhaltige Auflage auf der eigentlichen Cellulosewand der

Epidermiszellen bezeichnet man als Cuticularmembran (s. Wattendorff 1980). Sie
gliedert sich in die eigentliche Cuticula und die darunterliegende Cuticularschicht.

Die Cuticula zeigt einen lamellarer Aufbau aus sich abwechselnden Wachs- und
Cutinschichten.

Die darunterliegende Cuticularschicht besteht ebenfalls aus Cutin und Wachsen,
sie enthalt aber auch Polysaccharide in submikroskopischen Fibrillen, die Trans-
portwege fur Wasser und darin geldste Stoffe darstellen. Die Verteilungsdichte
dieser Fibrillen nimmt nach innen hin zu. Im Alter kann die Cuticularschicht von
innen her verdickt werden. Im TEM erscheint sie homogen.

O Plantago major; Epidermiszellwand [Cutter, E.G. 1987: 4.10]
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Zwischen den cutinhaltigen Schichten (= Cuticularmembran) und der Zellwand
befindet sich besonders reichlich Pektin.

Die Skulpturierung der Cuticula bildet die sog. Sekundarskulptur. Diese kann
glatt oder gefaltet sein und kann insgesamt Streifen- oder Netzmuster bilden.

0O Viscaria vulgaris (mikropapillat), Thelocactus bicolor, Anthemis tinctoria (Falten), Aztekium
ritteri (Samenschale mit Falten), Sekundéarskulptur [Barthlott, W. 1981: 5-8]

Epicuticulare Wachse

Auf die Cuticula kbnnen zusatzlich epicuticulare Wachse aufgelagert sein. Sie
bilden die sog. Tertiarskulptur (Barthlott& Ehler, 1977, Amelunxen, Mergenroth &
Picksack, 1977). Die Wachse kénnen Granula, Filamente oder Schuppen bilden
oder die Cuticula als geschlossene Schichten Uberdecken.

O Humulus lupulus; Blattoberflache [Cutter, E.G. 1978: 7.12]

O Pelargonium sp. u. Pisum sp.; Wachsausscheidungen der Cuticula [Esau, K. 1969: Taf.

24]

0O Saccharum officinarum; Wachsstabchen auf dem Blatt [Strasburger 109]
Epicuticulare Wachsschichten kénnen eine betrachtliche Dicke erreichen, so dal3
die Wachse technisch genutzt werden kénnen.

Bei Klopstockia cerifera bis 5 mm (andine Wachspalme) dicke Wachsschichten.

Copernicia cerifera (Carnaubapalme) liefert Carnaubawachs. Die
Carnaubawachspalme oder Brasilian Wax Palm (Arecaceae) ist in Nordbrasilien
beheimatet. Sie besitzt eine Héhe von bis zu 15m und bildet bis 2m lange F&-
cherblatter. Das Wachs wird besonders an jungen Blattern als Transpirations-
schutz in Form feiner Schuppen ausgeschieden. Zur Gewinnung des Wachses
werden in der Trockenzeit im Abstand von 2 Monaten je 6-8 Blatter abgeschnit-
ten. Beim Trocknen lockern sich die Wachsschupppen und werden durch Klopfen
und Schaben gewonnen. Pro Blatt gewinnt man so 5-8g, pro Baum und Jahr
120-160g Wachs. Eine maschinelle Entwachsung bringt einen héheren Ertrag.
Das Wachs wird durch Kochen in Wasser gereinigt. Es dient zur Kerzenherstel-
lung, zum Glatten von Papier, und wird als Beimischung fur Polier- und Bohner-
wachs verwendet.

Lebensdauer

Die Epidermis der Achse ist meist sehr kurzlebig; in einigen Fallen folgt sie aber
der SprofRverdickung durch Dilatationswachstum, so bei Sassafras officinale
(Beispiel nach Jurzitza 1987), und bei den sukkulenten Kakteen und Sukkulenten
aus anderen Pflanzenfamilien.

O Sassafras officinalis; Endodermisdilatation [Jurzitza, G. 1987: 9]
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Bei Acer striatum (De Bary 1877) kann die Epidermis bis 20 Jahre lang mit-
wachsen, wobei der Stamm einen Durchmesser von 20 cm erreicht.

Bei vielen Fruchten (z.B. dem Apfel) wéachst die Epidermis ebenfalls bis zur
Fruchtreife weiter.

0O  Apfel (Frucht); Epidermisdilatation
O (Beispiel) Cercidium torreyanum (Caesalpiniaceae) (Roth 1963; zit. nach Esau 1969: 110)

3.1.3 Das Grundgewebe

Die Benennung der unterschiedlichen Typen des Grundgewebes erfolgt im ein-
zelnen nach der Funktion der Zellen, die selbstverstandlich eng mit der Zellform
und auch der physiologischen Differenzierung zusammenhangt.

(a) Parenchym

Ganz allgemein bezeichnet man das wenig spezialisierte Grundgewebe auch als
Parenchym. Will man etwas genauer die Funktion bzw. die histologische Dif-
ferenzierung des Gewebes kennzeichnen, kann man die folgenden Bezeichnun-
gen verwenden.

Chlorenchym oder Assimilationsparenchym

Das Assimilationsparenchym oder Chlorenchym ist das "normale" Gewebe der
Rinde. Die Zellen fiihren zahlreiche Chloroplasten und haben eine relativ dinne
Zellwand sowie ausgedehnte Interzellularen.

O Retama raetam (Fabaceae); Spro3querschnitt [Fahn, A. 1974: 97]
Aerenchym

Besonders bei submers lebenden Pflanzenteilen (z.B. bei Hippuris vulgaris oder
Nymphaea sp., aber auch in den Blattern von Juncus) kommt es zu einer Ver-
grosserung der Interzellularraume. Solche Gewebe mit grossen luftgefillten La-
kunen werden als Aerenchym bezeichnet.

Clematis sp., Sprol3 quer

Juncus sp.; Sternzellen im Mark

Hippuris vulgaris; Habitus

Hippuris sp.; Entstehung der Interzellularréume
Nymphaea x daubenyana (Seerose); Blite
Nymphaea sp.; luftgefiilite Interzellularrdume

OoOooooao

Speicherparenchym

Sind die Zellen besonders stark mit Amyloplasten angeftillt, so spricht man von
einem Speicherparenchym.
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(b) Kollenchym

Das Kollenchym (Muller 1890) ist das Festigungsgewebe des primaren Pflan-
zenkorpers. Es ist charakterisiert durch lebende Zellen mit ungleichen Primar-
wandverdickungen. Die Kollenchymzellen sind im Sprof3langsschnitt von ge-
streckter Form.

Typen

Beim Ecken- oder Kantenkollenchym (angular collenchyma) sind die Zellwande
besonders in den Ecken der Langswande verdickt (z.B. im Sprof3 von Coleus
blumei und Cucurbita pepo).

O Kollenchymtypen, Cucurbita pepo (a, Kantenkollenchym), Sambucus nigra (b, Plattenk.),
Monstera deliciosa (c, Lickenk.), Coleus blumei (d, Kantenk.) [Jurzitza, G. 1987: 2]

Beim Plattenkollenchym (tangential collenchyma) zeigen die tangentialen Wéande
eine solche Primarwandverdickung (z.B. Scharzer Hollunder, Sambucus nigra) in
den periklinen Zellwanden.

Das Luckenkollenchym oder lacunare Kollenchym (meist in den deutschen Lehr-
bichern nicht als eigener Typ aufgefihrt) ist dadurch gekennzeichnet, daf im
Bereich von Verdickungen, die etwa denen des Kantenkollenchyms entsprechen,
besonders grolie Interzellularen gebildet werden.

Das sog. annulare Kollenchym (annular collenchyma) ist durch vollkommen abge-
rundete Zellumina gekennzeichnet. Man kdnnte diesen Kollenchymtyp, der in
deutschen Lehrbichern nicht vorkommt, als einen Spezialfall des Kantenkol-
lenchyms auffassen.

Verteilung

Das Kollenchym kann entweder nur in Einzelstrédngen in der Achse verlaufen
oder aber einen geschlossenen Ring bilden.

O (Tafelzeichnung) Kollenchymverteilung (siehe Metcalf, C.R., Chalk, L. 1983: 6.1)

Hierzu einige Beispiele. Beim Fenchel (Foeniculum officinale, Apiaceae) bildet es
subepidermale Strange oberhalb der Leitbiindel, beim Efeu (Hedera helix,
Araliaceae) einen geschlossenen subepidermalen Ring, bei Piper carpunya
(Piperaceae) einen ebenfalls geschlossenen Ring in tieferen Schichten der Rin-
de, bei Medicago sativa (Luzerne, Lamiaceae) subepidermale Strange oberhalb
der Leitblindel und zusatzlich "Kappen" auf den Leitblindeln und bei Podostemo-
naceae die Leitbindel umgebende, geschlossenen Scheiden.

O Salvia pratensis; Achsenquerschnitt mit Kollenchym in den Stengel"kanten"

3-12



(c) Sklerenchym

Das Sklerenchym ist ein Gewebe aus in ausdifferenziertem Zustand toten Zellen,
die mehr oder minder gestreckt sind. Sie bilden eine Sekundarwand aus, die
teilweise verholzt sein kann. Im Gegensatz zu den plastisch verformbaren Zellen
des Kollenchyms sind die Zellwande des Sklerenchyms elastisch.

Die Ausnahmen von dieser Charakterisierung sind folgende: im Holz kommen
lebende Fasern vor, und Parenchymzellen kann nachtraglich verholzen (skle-
rifizieren).

Zum Sklerenchym z&hlt man Zellen recht unterschiedlicher Form, namlich Fa-
sern, Fasersklereiden und Sklereiden.

Fasern
O Wachstum und Differenzierung primarer Phloemfasern [Esau, K. 1969: 62]

Fasern sind langgestreckte, sog. prosenchymatische Zellen. Die Fasern der Pri-
maren Achse wachsen zunéchst symplastisch und danach intrusiv in die Lange.
Sie erreichen dadurch eine grossere Lange als die sekundaren Fasern derselben
Pflanze, da diese in Regionen entstehen, die nicht mehr dem Streckungswachs-
tum unterliegen. Diese Fasern verlangern sich nach ihrer Entstehung aus den
Fusiforminitialen nur noch durch intrusives Wachstum (Beispiel: Hanf, Cannabis
sativa; Lange der primaren Fasern 13 mm, der sekundaren 2mm).

Noch wahrend des intrusiven Wachstums der Spitzen beginnt im mittleren Teil
der Fasern die Bildung von Sekundarwandlamellen, deren Bildung spitzenwarts
fortschreitet. Hierbei erreichen nicht alle Lamellen die Zellspitze. Haufig ist eine
typische Dreiteilung der Sekundarwand (S1 - S3).

O Sekundarwand von Steinzellen und Fasern [Esau, K. 1969: 10]

Allgemein kann man Fasern nach ihrer Lage einteilen in

e Xylemfasern

e Extraxylare Fasern
o priméare Rindenfasern
o Perivascularfasern
o Phloemfasern

In der primaren Achse befindet sich oft ein mehr oder weniger geschlossener
Zylinder aus extraxylaren Fasern, der allerdings in seinem Entstehungsort ver-
schieden sein kann. Die Typen der extraxylaren Fasern gehen dabei kontinuier-
lich ineinander Uber, eine klare Abgrenzung ist daher eigentlich nicht méglich.
Dies mag an folgenden Beispielen deutlich werden:

1.) hypodermal
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Bei einigen Pflanzen, so nach Thielke (1957) bei Carex sp., entsteht durch Peri-
klinalteilung der Epidermiszellen eine hypodermale Sklerenchymschicht.

2.) Sklerenchymzylinder unterhalb der Epidermis in der Primaren Rinde

Bei Monocotyledonen entsteht oft direkt unter der Epidermis ein geschlossener,
im Querschnitt [angsgerippter Sklerenchymzyinder. Teilweise besteht dieser Zy-
linder aus einzelnen Fasergruppen, welche durch sklerifizierte Rindenzellen (=
Steinzellen, s.u.) miteinander verbunden sind.

O  Triticum sp., Sklerenchym

3.) als geschlossener Ring ausserhalb des Phloems, aber noch innerhalb einer
Starkescheide:

Bei Aristolochia entsteht der geschlossene Sklerenchymring in der Priméaren Rin-
de, deutlich ausserhalb des Phloems aber noch innerhalb einer Starkescheide.
Diese Fasern werden deshalb auch manchmal als Perizykelfasern bezeichnet.

O Aristolochia sp., sekundare Achse
4.) Phloem und Fasern aus dem gleichen Meristem

Bei Pelargonium entsteht der Sklerenchymring noch weiter im Zentrum der Ach-
se. Phloem und Fasern gehen hier aus dem gleichen Meristem hervor, weshalb
hier eigentlich nicht angegeben werden kann, ob es sich hier um Rindenfasern
oder um Phloemfasern handelt. Diese Unterscheidung ist damit wenigstens fur
diesen Fall unsinnig.

O Pelargonium sp.; Fasern der Primaren Achse
5.)"Primare Phloemfasern"

Auch beim Flachs (Linum usitatissimum, Linaceae) kann man nicht exakt ange-
ben, ob die Fasern ontogenetisch zur Rinde oder zum Phloem gehdoren.

O Linum usitatissimum (Flachs); primare Phloemfasern (9 - 70 mm lang) [Esau, K. 1969: 61]
O  Linum usitatissimum; Entwicklung der Primaren Phloemfasern [Esau, K. 1969: 60]

Als weitere Beispiele fur Pflanzen, deren Fasern der Primaren Achse wirtschaft-
lich genutzt werden seien

¢ die Ramiepflanze (Boehmeria nivea, Urticaceae),

e der Dekkanhanf-Pflanze (Hibiscus cannabinus, Malvaceae) und

e die Jute (Corchorus capsularis, Tiliaceae) genannt.
Der technische Begriff der Faser bezeichnet hier einen ganzen Faserstrang. Die
technischen Fasern kdnnen (z.B. bei der Jute) eine Lange von bis zu 3 m errei-
chen. In allen Fallen handelt es sich dabei mehr oder weniger um
"Phloemfasern”. Die Lange der einzelnen Faserzellen reicht von ca. 5 - 55 mm
beim Hanf bis zu 50 - 250 mm bei Boehmeria.
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Boehmeria nivea (Ramie, Urticaceae); Habitus, Fasern 5 - 55 mm lang

Hibiscus cannabinus (Rosselahanf, Malvaceae); Habitus

Hibiscus cannabinus (Rosselahanf, Malvaceae); Blite

Hibiscus sabdariffa (Dekkanhanf od. Kenaf, Malvaceae); Habitus [Briicher, H. 1977: 111.9]
Hibiscus sabdariffa (Dekkanhanf od. Kenaf, Malvaceae); Hibisci flos [Droge 44]
Corchorus olitorius (Langkapsel-Jute, Tiliaceae); Habitus

O Corchorus capsularis (Rundkapsel-Jute, Tiliaceae); Habitus, Fasern 50 - 250 mm lang

OoOooooadg

Die Fasern der genannten Pflanzen werden durch eine sog. Rotte oder Roste
gewonnen. Bei der Wasserroste, die beim Lein, dem Flachs und bei der Jute
angewandt wird, werden die geernteten Pflanzen fir mehrere Tage in Wasser
eingelegt. Bei diesem Vorgang werden die Mittellamellen durch pektinzehrende
Bakterien und Pilze zerstort und der Zellverband dadurch aufgeldst. Die Rotte
wird abgebrochen, bevor die Zellen der Faserbiindel voneinander getrennt wer-
den. Bei der Nessel (Urtica dioica, Urticaceae) kann der Zellverband nur durch
Kochen in Laugen zerstért werden. Man nennt diesen Vorgang chemische Réste.

O Corchorus sp. (Jute, Tiliaceae); Wasserroste
Fasersklereiden

Als Fasersklereiden werden solche Sklerenchymzellen bezeichnet, die sich we-
der genau als Fasern oder genau als Sklereiden bezeichnen lassen. Es handelt
sich also um einen "Ubergangsbegriff".

Sklereiden

Sklereiden schliesslich sind kiirzere sklerifizierte Zellen. Die Definition, nach der
Sklereiden durch eine sekundare Verdickung bzw. Verholzung zunachst
parenchymatischer Zellen entstehen, erwies sich als nicht haltbar (s. Esau 1969
p. 160. Die Sklereiden werden benannt nach Form, Grosse und Wandbeschaf-
fenheit.

Im priméren Sprof3 finden sich fast nur die sog. Brachysklereiden oder Steinzel-
len. Bei Aristolochia sipho (Aristolochiaceae) werden die Liicken im beim Dilata-
tionswachstum zerrissenen Sklerenchym von Parenchym aufgefillt, welches
spater verholzen kann.

O Aristolochia sipho; sekundérer SproR quer; sklerifizierte Parenchymzellen

Auf die restlichen Typen der Sklereiden wird bei der Behandlung des Blattes
und/oder der Friichte einzugehen sein.

3.1.4 Interne Sekretionseinrichtungen

Sekretion im strengeren Sinne ist die Abscheidung von Stoffen, die an der Pflan-
zenoberflache irgendeine physiologische Funktion austiben (z.B. Enzyme oder
Nektar). Exkretion dagegen ist die Abscheidung von Stoffwechselabfall-
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produkten. Beide werden entweder in den Interzellularraum oder aber in Zell-
kompartimente abgegeben. Da Exkretion und Sekretion aber nicht scharf zu
trennen sind, sei hier Sekretion als Ubergeordneter Begriff verwendet (s. Esau
1969: 226).

Intracellulare Exkretabscheidung: Die Produkte liegen direkt im Cytoplasma
oder in Organellen. Beispiel: Kautschukpartikel in Milchrohren.

Intracellulare Exkretausscheidung: Die Produkte verlassen den Protoplasten,
nicht aber die Zelle. Beispiel: Ausscheidung von &therischen Olen bei Araceae,
Zingiberaceae, Piperaceae u.a. in extraplasmatische Taschen, den sog. Ol-
beuteln. Ebenso gehort hierzu der Transport von Ausscheidungsprodukten in
die Vakuole.

Granulocrine Ausscheidung: Die Sekrete werden nach der Bildung in Cytoplas-
ma oder Organellen in Vesikeln transportiert, die vom ER, dem Dictyosom
oder dem Vacuom gebildet werden. Sie wandern dann von Membranen um-
hillt an die Zelloberflache und werden durch Extrusion freigesetzt. Beispiel:
viele Stoffe werden so sezerniert.

Eccrine Ausscheidung: Die Substanz wird direkt durch die Plasmalemma nach
aulRen abgegeben. Beispiel: ein Teil der Zellwandsubstanzen, Nektar p.p.,
Wasser bei der Guttation.

Holocrine Ausscheidung: Die Substanzen werden durch Auflésung ganzer Zel-
len (= lysigen) frei. Beispiel: lysigene Exkretraume der Citrus-Arten.

Tab.1: Zellularen Mechanismen der Sekretion (nach Ziegler in Strasburger 1983:
370)

(a) Sekretraume

Sekretraume sind schizogen, lysigen oder schizolysigen entstehende Interzel-
lularrdume, die mit Sekreten angefullt sind.

Schizogen entstehen sie durch Auseinanderweichen der Zellwénde an der Mit-
tellamelle, wie bei der Entstehung der Interzellularen. So besteht auch ein konti-
nuierlicher Ubergang von normalen Interzellularen bis hin zu den Sekretraumen.
Bei Lysimachia, Myrsine, Ardisia wird harziges Material in normale Interzellularen
entlassen.

Rundliche Sekretraume findet man z.B. bei den Myrtaceae (Eucalyptus), den
Burseraceae (Boswellia sacra, Weihrauch), Fabaceae, Rutaceae, Myoporaceae
und Hypericaceae.

O  Eucalyptus ssp.; Entstehung von Oldriisen [Cutter, E.G. 1978: 11.15]
O  Myrthus communis; Sekretrdume im Blatt
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Langgestreckte Sekretrdume haben z.B. die Anacardiaceae, Araliaceae, Astera-
ceae, Apiaceae. Harzgefillte Sekretraume wie die der Koniferen werden als
Harzkanale bezeichnet.

O Pinus resinosa u. Citrus sp.; Harzkanal und Sekretraum [Cutter, E.G. 1978: 11.14]

Die Sekrettropfen entstehen in den Epithelzellen der Harzkanéle und gelangen
spater in den Sekretkanal.

Lysigene Sekretbehdlter entstehen durch Auflésen von Zellen, welche in ihrem
Innern das Sekret bilden (z.B. Citrus).

O  Citrus sinensis; Frucht

Bei den schizolysigenen Sekretbehéltern erfolgt die Aufldésung zuerst schizogen,
dann lysigen. Beispiele fur diesen Mechanismus sind die Sekretgéange der Man-
go (Mangifera indica, Anacardiaceae) und die Sekretraume der Weinraute (Ruta
graveolens, Rutaceae).

O Ruta graveolens; Habitus
(b) Milchréhren

Milchréhren sind Zellen oder Reihen von miteinander verschmolzenen Zellen, die
fluissigen Milchsaft enthalten.

O Ficus religiosa; gegliederte Milchrohre [Jurzitza, G.1987: 55]

Der Milchsaft enthéalt

in Losung: Kohlenhydrate, Organische Sauren, Alkaloide,
dispergiert: Terpene, Ole, Harze, Gummi,

Organellen: z.B. Starkekérner bei Euphorbia

Enzyme: z.B. Papain bei Carica papaya.

Der Milchsatft stellt also lebendes Cytoplasma dar und keinen toten Vakuolensaft.
Folgende Beobachtungen belegen dies. So wurde bei Papaver in vitro innerhalb
von 10 Minuten markiertes Tyrosin in 3 Alkaloide eingebaut. Bei Ficus carica
konnte man die Synthese von Gummipartikeln im Cytoplasma beobachten.

Auch hier gibt es zwischen "normalen” milchsaftfihrenden Zellen (Parthenium
argenteum) und den gegliederten und schliesslich den ungegliederten Milch-
rohren alle Ubergange. Schizogene Kanale konnen ebenfalls Milchsaft enthalten.

Bei ca. 12.500 Arten in 900 Gattungen (Van Die 1955; zit. nach Esau 1969) fin-
det man Milchsaft.

Gegliederte Milchréhren entstehen aus einer Kette von Zellen, deren Querwande
entweder vollstandig erhalten sein kénnen, oder perforiert (Nelumbo mit einfa-
cher Durchbrechung) oder vollstandig aufgeldst sein kdnnen. Die verschiedenen
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Milchrohren einer Pflanze kdnnen mit eineinander in Kontakt treten
(anastomosierend) oder nicht (nicht-anastomosierend).

O  Allium sativum; ungegliederte nicht anastomosierendeMilchréhren [Esau, K. 1969: 93]
O Hevea brasiliensis (Parakautschuk); gegliederte anastomosierende Milchréhren [Rudall, P.
1987: 24 - 27]
O Lactuca serriola, gegliederte anastomosierende Milchrohren (a, b) und Nerium oleander,
ungegliederte verzweigte Milchréhren (c-e) [Esau 1969: Taf. 46]
Beispiele:

gegliedert nicht-anastomosierend

Liliaceae: Allium

Convolvulaceae: Ipomoea, Convolvulus, Dichandra
Papaveraceae: Chelidonium

Sapotaceae: Achras (z.B. Achras zapota, Breiapfel), Palaquium
(Guttapercha)

Musaceae: Musa

gegliedert anastomosierend

Euphorbiaceae: Hevea brasiliensis (Parakautschuk), Manihot glaziovii
(Cerakautschuk).

Cichoriaceae: Cichorium, Lactuca, Scorzonera (S. tau-saghyz zur Kau-
tschukgewinnung), Taraxacum (z.B. T. kok-saghyz zur Kautschukgewin-
nung)

Campanulaceae:

Lobeliaceae:

Caricaceae: z.B. Carica papaya

Papaveraceae: Papaver, Argemone

Ungegliederte Milchréhren entwickeln sich aus Einzelzellen, welche durch stan-
diges Spitzenwachstum réhrenférmig werden, wobei sie sich verzweigen kdnnen.
Eine Fusion (= Bildung von Anastomosen) mit anderen Milchréhren erfolgt meist
nicht. Die Milchréhren sind vielkernig.

O Nerium oleander; ungegliedert verzweigte Milchréhren [Esau, K. 1969: 94]
O Euphorbia pugniformis (7) und Monadenium ellenbeckii (8); Milchréhren [Rudall, P. 1987:
7, 8]
O Euphorbia lathyris; Anbau zur Milchsaftgewinnung [Calvin, M. 1987: 3]
Beispiele:

ungegliedert verzweigt

Apocynaceae: Nerium oleander (28 Zellen)
Euphorbiaceae: Euphorbia (12 Initialen)
Asclepiadaceae: Asclepias, Cryptostegia

Moraceae: Ficus (F. elastica, Assamkautschuk), Maclura

ungegliedert nicht-verzweigt
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e Apocynaceae: Vinca

e Urticaceae: Urtica

e Cannabinaceae: Cannabis
In der Achse sind die Milchréhren meist mit dem Phloem assoziiert (z.B. bei
Lactuca serriola, Asteraceae), oder sie sind Uber den ganzen primaren Sprof3
verteilt (z.B. bei Nerium oleander, Apocynaceae).

O Lactuca serriola (a) und Nerium oleander (b); Verteilung der Milchréhren im Priméaren
Sprof} [Esau, K. 1969: 96]

(c) Sekretzellen

Zellen, welche sich mehr oder weniger vom Parenchym unterscheiden, kénnen
viele unterschiedliche Substanzen enthalten, Balsame, Harze, Ole, Gerbstoffe,
Schleime, Gummi, oder Kristalle. Unterscheiden sich die Zellen auffallig vom um-
gebenden Gewebe, so bezeichnet man sie auch als Sekretidioblasten.

O Umbellularia (Lauraceae); Blatt mit Ol in einem intracellularen Kompartiment [Esau, K.

1969: Taf. 71]
O Impatiens (Kronblatt; Rhaphidenidioblasten), s.o.

3.1.5 Das Leitgewebe

Das Leitgewebe der piméaren Achse differenziert sich aus dem Prokambium. Die-
jenigen Elemente des Leitgewebes, die sich wahrend der Achsenstreckung diffe-
renzieren und auch ihre Funktion aufnehmen, bezeichnet man als "Protoelemen-
te" (Protoxylem und Protophloem), diejenigen Elemente, die sich wahrend des
Streckungswachstums zwar schon differenzieren, aber erst danach in Funktion
treten als "Metaelemente” (Metaxylem und Metaphloem).

O F Ranunculus repens; Leitbundel
(a) Das Xylem
(Xylon = Holz, N&ageli 1885; auch Hadrom oder Holzteil)

Da das Xylem bei Fossilien stets gut erhalten ist, kommt den Elementen eine
besondere Bedeutung bei der phylogenetischen Interpretation zu. Diese Bedeu-
tung wird unterstrichen durch die Bezeichnung Tracheophyten flr die Pterido-
phyten, Gymnospermen und Angiospermen (Cheadle 1956).

Leitelemente

Das Xylem besteht aus den Leitelementen Tracheiden und Tracheen, sowie den
Fasern und Parenchymzellen.

Tracheiden sind nicht-perforierte Leitelemente. Es sind langgestreckte, im ausdif-
ferenzierten Zustand tote Zellen, die untereinander durch Tupfel verbunden sind.
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Sie stellen die phylogenetisch altesten Leitelemente dar und haben sich wahr-
scheinlich mehrfach in der Evolution zu Tracheengliedern entwickelt.

Die Tracheenglieder sind also phylogenetisch jinger. Sie sind ebenfalls ausdif-
ferenziert tot. Sie stehen untereinander durch Perforationen in den mehr oder
weniger schrag gestellten Endwanden (= Perforationsplatten) in Kontakt und bil-
den dadurch die Tracheen oder Gefasse. An den Stellen der spateren Perforati-
onen bleibt wahrend der Ontogenie die Wand frei von Sekundarwandmaterial.
Sie ist hier meist durch Quellung der Interzellularsubstanz dicker und lést sich
dann auf.

Tracheiden und Tracheenglieder haben charakteristische Sekundarwandverdi-
kungen. Bei den Protoxylemtracheiden sind diese ring- (annular) oder schrau-
benférmig (helicoid), da sie sich im noch streckenden Gewebe befinden. Im Me-
taxylem sind die Verdickungen, wie auch die der Tracheenglieder netzférmig (re-
ticulat), oder die Sekundéarwand ist lediglich von Tupfeln durchbrochen. Die An-
ordnung der Tupfel untereinander kann bei Tracheen und Tracheiden leiterférmig
(scalariform), opponiert ("gegenstandig") oder alternierend ("auf Licke") sein.

O Entstehung der Perforation einer Trachee (Esau, K. 1969: 68)

O Aristolochia sp.; Proto- und Metaxylem langs [Esau, K. 1969: 69]
O Intertracheale und -tracheidale Tlpfelung [Esau, K. 1969: 14]

Fasern
Parenchym

Als weitere Elemente des Xylems sind die aus Tracheiden entstandenen Fasern
und die Parenchymzellen zu nennen.

Transversale Xylemdifferenzierung

Ein Leitbindel wird als endarch bezeichnet, wenn die Protoxylemelemente bezo-
gen auf den Achsenguerschnitt am Innenrand des Leitblindels liegen wie etwa
bei den Leitblindeln der Angiospermenachsen. Die Entwicklung ist zentrifugal
bzgl. des Achsenquerschnittes.

Ein Leitbindel wird als exarch bezeichnet, wenn die Protoxylemelemente aul3en
liegen wie bei der Angiospermenwurzel. Die Entwicklung ist zentripetal bezogen
auf den Achsen- bzw. Wurzelquerschnitt.

Mesarche Leitbiindel haben ihr Protoxylem im Zentrum, die Entwicklung schreitet
also bezlglich des Leitbindelquerschnittes in zwei oder mehrere zentrifugale
Richtungen fort. Diesen Entwicklungsmodus kann man bei den Pteridophyten
beobachten.

(Tafelzeichnung) exarche, endarche und mesarche Leitbiindel
O Asparagus sp.; Proto- und Metaxylem [Esau, K. 1969: 108]
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(b) Das Phloem

Die Bezeichnung Phloem stammt von Nageli (1858). Im Deutschen sind auch die
Bezeichnungen Leptom und Siebteil gebrauchlich.

Siebrohrenelement und Geleitzelle

Die Siebelemente wurden entdeckt von Hartig (1837). Die Siebelemente stehen
Uber mit spezialisierten Tlpfeln (= Siebporen) versehene Siebplatten miteinander
in Verbindung und bilden so die Siebréhren. Die Siebplatten sind entweder ein-
fach oder aus mehreren Siebfeldern zusammengesetzt.

Bei den Angiospermen grenzen die Siebréhrenelemente an sog. Geleitzellen,
beide Zellen entstehen durch indquale Teilung aus einer gemeinsamen Mutter-
zelle.

O Nicotiana tabacum; zusammengesetzte Siebplatte [Esau, K. 1969: 80]

0O Cucumis sp.; Leitbtindel
O  Cucumis sp.; Phloem mit Siebplatte

(Tafelzeichnung) Ontogenie, Entstehung der Siebréhre und der Geleitzelle
O Cucurbita maxima [Fahn 1974: 56]

Cytologisch sind die Siebelemente durch Prozesse charakterisiert, die man mit
dem Begriff der selektiven Autophagie beschreibt.

o Der Kern wird aufgelost, und die Steuerungsfunktion ibernehmen die Ge-
leitzellen, was man auch daran erkennt, daf3 beide Zellen zur gleichen
Zeit absterben.
e Der Tonoplast wird aufgelést.
An den gemeinsamen Kopfwénden entwickeln sich aus primaren Tupfelfeldern
die typischen Durchbrechungen (Poren). An den Stellen von Plasmodesmata
bilden sich sog. Calloselinsen (3-1,3 Glucose). Unter ihnen beginnt im Bereich
der Mittellamelle die Bildung der Durchbrechung. Im Alter werden die Poren voll-
standig mit Callose verstopft, wobei auch die ganze lbrige Wand mit einer
Calloseschicht bedeckt werden kann.

(Tafelzeichnung) Siebréhrenelemente mit einfacher und zusammengesetzter Siebplatte, Sieb-
felder, Seibporen

(Tafelzeichnung) Bildung der Poren

O Robinia sp. u. Cucurbita sp.; Entwicklung der Siebporen [Esau 1969: Taf. 39]

Besonders von systematischem Interesse sind die Plastiden. Sie lassen zwei
Grundtypen erkennen. Die P-Typ Plastiden enthalten immer Proteinkérper und
manchmal auch Starke, die S-Typ Plastiden nur Starke.

O Centrospermen mit P-Typ Plastiden [Behnke 1977: 19-22)
O Tilia americana (S-Typ); Plastiden [Evert 1984: 8-10)

Siebzellen
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Bei den Gymnospermen findet man die sog. Siebzellen. Sie stehen untereinan-
der durch Siebfelder an den sehr schragen Wanden miteinander in Verbindung.
Die verbindenden Poren entstehen ohne Calloselinse und stellen nur wenig er-
weiterte Plasmodesmakanéle dar.

Die Siebzellen werden von sog. Albuminzellen (= Strasburgerzellen) begleiten,
die dieselbe Funktion wie die Geleitzellen der Angispermen haben. Beide Zellen
entstehen aber nicht aus einer gemeinsamen Initiale wie die Siehréhrenelemente
und Geleitzellen der Angiospermen.

Albuminzellen (= Strasburgerzellen)

Die Albuminzellen entsprechen funktionell den Geleitzellen, stehen aber mit den
Siehbzellen in keinem ontogenetischen Zusammenhang. Sie dienen der Aufla-
dung der Siebzellen mit Assimilaten. Auch Strahlzellen kénnen als Albuminzellen
differenziert sein.

Fasern
Wie oben unter Skerenchym besprochen.
Parenchym

Die Leitbtndel sind oft von einer sklerenchymatischen Leitbtindelscheide umge-
ben. Sie entsteht entweder ebenfalls aus dem Prokambium oder aber aus be-
nachbartem Gewebe (sofern man dies Uberhaupt genau trennen kann).

(c) Differenzierungsrichtung

Das Phloem differenziert sich in acropetaler Richtung aus dem Prokambium, das
(Proto-) Xylem bidirectional von der Blattprimordienbasis aus in die Achse und in
das Blatt hinein und zwar zeitlich nach der Differenzierung der ersten Siebréhren.

(Tafelzeichnung) Differenzierungsrichtung von Prokambium, Xylem und Phloem
(d) Leitbindeltypen
Je nach Anordnung von Xylem und Phloem unterscheidet man verschiedene
Leitbiindeltypen.

Bei den kollateralen Leitbliindeln stehen sich aussen das Phloem und innen das
Xylem gegenlber. Sie werden als offen bezeichnet, wenn sich zwischen ihnen

ein Kambium befindet (bei den Dikotyledonen) und als geschlossen, wenn dies
nicht der Fall ist (bei den Monokotyledonen).

Die bikollateralen Leitblindel besitzen auf der Innenseite des Xylems einen weite-
ren Phloembereich (z.B. Cucurbita sp.).

Bei den konzentrischen Leitblindel umgibt entweder das Xylem das Phloem kon-
zentrisch (konzentrisch mit Innenphloem; = leptozentrisch, leptos = dunn; =
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perixylematisch) oder das Phloem das Xylem (konzentrisch mit Innenxylem; =
hadrozentrisch, hadros = dick, stark; = periphloematisch). Leptozentrische Leit-
bindel findet man bei den Monokotyledonen, hadrozentrische bei den Pterido-
phyten.

Bei den radialen (= zentralen) Leitbtindeln stehen Phloem und Xylem neben-
einander auf "Radien”. Es sind dies die typischen Leitbundel der Wurzel.

Ranunculus repens; kollateral offenes Leitbtndel

Zey mays; kollateral geschlossenes Leitbundel

Cucurbita pepo; bikollaterales Leitbtindel

Pteridium aquilinum; konzentrische Leitbundel mit Innenxylem
Convallaria sp., konzentrisches Leitbiindel mit Innenphloem
O Ranunculus repens, Wurzelleitblindel

OO0o0oono

(e) Leitbundelverlauf bei Dicotyledonen

Bezuglich der raumlichen Anordnung findet man bei den Samenpflanzen drei
verschiedene Leitblindelsysteme, namlich das sog. offene, intermediére und das
geschlossene.

Beim offenen Leitblndelsystem wird der Sprof3 von mehreren unabhéngigen
Leitblindeln durchzogen. Diese Anordnung bei beiPflanzen mit schraubiger
Beblatterung haufig. Der intermediére Typ ist haufig anzutreffen bei zweizeiliger
Beblatterung. Nur jeweils zwei (oder mehrere) Leitbiindel sind hier miteinander
vernetzt. Das geschlosse Leitblindelsystem bildet ein Netzwerk von Leitbindeln.
Dieser Fall ist bei gegenstandiger Beblatterung haufig.

Die Evolution des Leitgewebesystems (bei Dikotyledonen und Gymnospermen)
kann an Hand von fossilem Material der Progymnospermen (Archaeopteridatae)
und der Lyginopteridatae rekonstruiert werden. Sie hat sich allem Anschein nach
ebenfalls mehrfach in der Evolution vollzogen.

Die ursprunglichen Landpflanzen hatten ein im Zentrum der Achse liegendes
Leitbiindel mit einem zentralen Xylemteil (Protostele). Dieser war zunachst rund
(Haplostele), dann aber im Querschnitt gelappt (Aktinostele). Unter Bildung eines
Markes trennte sich dann das Xylem in einzelne Streifen auf. Die Abzweigung
der Blattleitbtindel (Blattspuren) erfolgte dabei zunachst weiterhin in direkter, ra-
dialer Richtung. Spater zweigten die Blattbiindel in tangentialer Richtung ab und
bogen erst dann radial zur Blattbasis hin ab.

O offenes und geschlossenes Leitbiindelsystem (Troll 1973: 273)

O Ranunculus repens; Achse quer
O Telomtheorie [Foster & Gifford 1974: 3-14]
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(f) Leitbindelverlauf bei Monocotyledonen

Bei den Dicotyledonen findet eine primére Verdickung der Achse durch Teilungs-
tatigkeit eines Mark- und/oder eines Rindenmeristems statt. Dabei ist das Wachs-
tum so abgestimmt, dal3 die in der Achse verlaufenden Leitblindel stets eine ring-
formige Anordnung beibehalten.

Die meisten Monocotyledonen zeigen eine mehr oder weniger zerstreute Leit-
blindelanordnung. Diese wurde friiher als "Atactostele" bezeichnet, und man er-
kannte lange Zeit keine "Ordnung" im deren Leitbiindelverlauf.

Kurz zusammengefal3t kommt diese scheinbar regellose Leitblindelverteilung
dadurch zustande, daf sich erstens noch wahrend der Achsenverdickung die
Blatter mit ihren Basen um die Achse herum verbreitern und zweitens dabei an
ihren Flanken neue Leitbiindel anlegen. Wéhrend dieses Umgreifens verdickt
sich der SplroRRscheitel primar (priméres Verdickungssystem = PTM - primary
thickening meristem).

Besonders gut ist der Leitbtindelverlauf untersucht bei der Palme Rhapis excelsa
Arecaceae). Jedes Leitbundel Stamm zeigt im Stamm in Langsrichtung einen on-
dulierenden Verlauf. Die zuerst angelegten Leitblindel aus der Mittenregion eines
jeden Blattes ("Hauptleitblindel") verlaufen hierbei bis weit ins Zentrum der Ach-
se, wahrend die spater an der Blattperipherie angelegten Bindel ("Nebenleitbln-
del") nur wenig zur Achsenmitte vorstof3en. Dieser Unterschied ist einfach durch
den Wachtumsmodus von Achse und Blatt zu erklaren. Die "Hauptleitbiindel”
werden namlich zu einer Zeit angelegt, wo das Blatt noch jung ist und die Sprof3-
spitze noch relativ schmal ist. Da sich die Achse schon verdickt, wahrend sich
das Blatt noch an seiner Basis die Achse umgreifend verbeitert und dabei weitere
"Nebenleitbindel" bildet, verlaufen diese spater angelegten Bindel weiter in der
Peripherie.

Die grossen "Haupt"-Leitblindel teilen sich in Langsrichtung nur relativ selten, die
"Neben"- Leitblndel 6fter in ein Achsenleitbiindel und ein in das Blatt einziehen-
de Blattleitbiindel. Die sog. Blattkontaktdistanz der "Hauptleitbtindel" ist also
grosser als die der "Nebenleitblindel".

Alle Leitbiindel in der Achse sind durch sog. Briickenblindel miteinander vernetzt.
Bezogen auf den Querschnitt zeigen alle Bindel einen schraubigen Verlauf.

In der auRReren Peripherie der Achse verlaufen noch sog. (nicht-leitende) Faser-
bindel, die aber mit den inneren Blndeln in keinem Kontakt stehen. Sie enden
blind in der Achse.

Insgesamt besitzt die Achse also ein inneres und ein dusseres Leitbiindelsystem,
welche beide unabhéngig voneinander sind. Dieser dizyklische Bau des

3-24



Monocotyledonenleitbiindelsystems wurde schon von Gouillaud (1878) an
Acorus calamus (Araceae) entdeckt. Der ondulierende Langsverlauf der Biindel
wurde zum ersten Mal von v. Mohl (1824) beschrieben.

Bei anderen Monokotylenfamilien liegt zwischen dem zentralen und dem corti-
calen System noch eine "Zwischenzone". Diese ist als Leitbtindelgeflecht,
Sklerenchym oder meristematische Zone differenziert und geht aus der meri-
stematischen Kappe im SproR3scheitel hervor, in der sich auch die Prokambi-
umstrange differenzieren.

O Bibliographische Evolition des Leitgewebes der Monocotyledonen (Tomlinson 1970: ??)

(Tafelzeichnung) Leitblindelverlauf und -bau bei Rhapis

3.2 Der Sekundare Bau
3.2.1 Das Kambium

Das Kambium verlauft als geschlossener Zylinder n der Sprof3achse und erzeugt
nach innen sekundares Xylem (= Holz) und nach aufl3en sekundéres Phloem (=
Bast). Ein solches, nach zwei Seiten Zellen produzierendes Kambium nennt man
dipleurisch. Topographisch gesehen ist das Kambium ein Lateralmeristem.

Im priméaren Zustand der Achse besteht wohl bei allen Dikotyledonen das Leitge-
webesystem aus einzelnen Blundeln. Hieraus bildet die Pflanze einen geschlos-
senen Meristemzylinder, das Kambium. Von der Entstehung her ist es also hete-
rogen. Der sog. faszikulare Teil des Kambiums ist ein priméres Meristem
(Restmeristem) und der interfaszikulare Teil ein sekundéares Meristem.

Nach gangiger Lehrmeinung gibt es eine einzige Initialenschicht, was nicht aus-
schlief3t, daf’ auch in den Kambiumderivaten noch weitere Teilungen auftreten
kdnnen. Die sog. Fusiforminitialen bilden alle langgestreckten Zellen von Holz-
und Bast, die Strahlinitialen die kiirzeren Strahlzellen.

Der jahreszeitliche Aktivitatswechsel fihrt in den gemafigten Breiten im Xylem
zur Bildung von Jahresringen. Diese Jahresringe kénnen zur archéologischen
Altersbestimmung (Dendrochronologie) benutzt werden.

Beziglich des Einsetzens des Sekundaren Dickenwachstums kann man folgen-
de Typen unterscheiden. Der Unterschied dieser in den Lehrblichern darge-
stellten Typen ist allerdings aulRerst gering. In allen Fallen handelt es sich darum,
daR friher oder spater durch Anlegung eines interfascicularen Kambiums ein ge-
schlossener Kambiumring entsteht. Der Unterschied liegt dabei also lediglich
darin, wie gut und wie lange man die primaren Bindel erkennen kann.

e Avristolochia-Typ: Bei vielen Lianen wie z.B. Aristolochia oder Vitis bleiben
die breiten Markstrahlen in der Entwicklung lange erhalten. Dies begins-
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tigt die Torsionsfahigkeit dieser Achsen. Man kann hier besonders deut-
lich die Bildung des Interfascicularkambiums beobachten. Der Kambium-
zylinder schlief3t sich ausgehend vom bestehenden Biindelkambium.

e Ricinus-Typ (auch Coniferen, Prunus): Beim sog. Ricinus-Typ, der bei
den Coniferen oder z.B. bei Prunus (s. Esau 1969) vorkommt kann man
zunachst ebenfalls einzelne Bundel unterschieden. Sekundare Gewe-
bebildung setzt dann auf breiter Front ein, und es bleiben nur schmale,
wenigzellige Strahlen von geringer Hohe Ubrig. Nach Jurzitza (1987) trifft
dieser Typ allerdings fir Ricinus selbst nicht zu; Ricinus verhélt sich wie
Helianthus.

e Linum-Typ (auch Tilia): Bei Linum, Nicotiana, Veronica und Syringa bildet
schon das primare Leitgewebe einen schon -fast- geschlossenen Zylin-
der.

Vergegenwartigt man sich noch einmal das fur die Stelenanatomie der Dicoty-
ledonen wie der Coniferen gesagte, so wird klar, daf3 es sich bei den genannten
drei Typen lediglich um graduelle Unterschiede handelt.

Schema eines holzigen Stammes (Fahn, A. 1974: 5)

Aristolochia brasiliensis; Anlegung des interfascicularen Kambiums

Typen des Zustandekommens eines geschlossenen Kambiumringes (Rauh 1950: 81)
verwittertes Holz

3.2.2 Das Holz

Oo0Ogao

Das Holz oder sekundare Xylem muss in seiner Gesamthiet die Funktionen der
Wasserleitung, der Festigung und der Speicherung erfillen. Die im Holz vorhan-
denen Zelltypen sind hierzu in ihrem Bau einzeln in unterschiedlichem Mal3e an-
gepasst.

3.2.3 Tracheiden

Tracheiden sind nichtperforierte Leitelemente des Holzes. Sie sind im ausdiffe-
renzierten Zustand tot und stehen durch Hoftupfel, vor allem in den Radialwan-
den, miteinander in Kontakt. Axiale Interzellularen sind in tracheidalem Gewebe
selten.

Holz, bei welchem das leitende Gewebe ausschlie3lich aus Tracheiden besteht,
findet man besonders bei den Gymnospermen.

Die Tracheiden haben idealerweise die Form eines 14 (-18 -22) - Flachners mit
spatelformigen Enden. Die ZellgroRe reicht von ca. 0,5 - 11 mm. Die Zellen sind
vor allem in den radialen Wanden getupfelt, in den Tangentialwdnden nur im
Spatholz.
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Die Form der Tupfel ist kreisformig oder oval. Die Tupfel stehen einzeln, oppo-
niert (im weitlumigen Friihholz von Pinaceae und Taxodiaceae) oder alternie-
rend. Die alternierende Tupfelung kommt bei den Araucariaceae vor und wird
deshalb auch als araucarioid bezeichnet.

Ein Torus in den Hoftlpfeln fehlt meist in den Gattungen Gnetum, Welwitschia,
Cycas revoluta und Encephalarthos.

Lediglich aus Tracheiden bestehende Hdlzer gibt es ebenso bei einigen Familien
der Angiospermen, namlich bei den Amborellaceae, Chloranthaceae, Tetracen-
traceae, Trochodendraceae und bei einigen Vertretern der Winteraceae.

Die Zellgrosse liegt hier bei 0,7 - 6 mm, sie ist also kleiner als bei den Gymnos-
permen. Die Tupfel sind meist kreisrund (circular) oder langlich scalariform (Tro-
chodendron und Tetracentron). Sie stehen alternierend oder scalariform (Winter-
aceae); dies selten und oft am Ende, wo die Zellen sich tberlappen. Ein Tupfel-
kontakt erfolgt hier auch tber die Jahres-

ringgrenze hinweg.

O Pinus radiata; Tracheiden [Meylan, B.A,,
Butterfield, B.G. 1972: 11]

O Larix decidua; opponierte Tiupfelung im
Frihholz [Braun, H.J. 1970: 6]

O Agathis australis; alternierende Tupfelung
[Meylan, B.A., Butterfield, B.G. 1972: 17]

O Hoftipfel (Esau 1969: 12)

O Drimys winteri; Habitus

O  Drimys winteri; Holz [Jurzitza, G. 1987: . . .
133] 3-1 Hoftupfel mit Margo, Picea abies

O Drimys winteri; Leitertracheiden (Jurzitza,
G. 1987: 63)

(a) Fasertracheiden

Fasertracheiden sind faserférmige Tracheiden, deren behofte Tupfel eine schré-
ge, schlitzférmige Apertur besitzen. Sie stellen einen Ubergang zwischen den
typischen Tracheiden und den typischen Fasern dar.

Ihr Lumen ist enger als das der Tracheiden, und sie besitzen relativ dickere
Wande. Als Ausnahme kdnnen die Fasertracheiden bei Tamarix oder Tevorium
im ausdifferenzierten Zustand auch lebend bleiben.

0O Ephedra californica; Elemente des Holzes [Esau, K. 1969: 73]
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(Tafelzeichnung) Hoftlpfel mit schrager Aper-
tur

(b) Fasern

Fasern (Libriformfasern) sind langge-
streckte Zellen, deren Tupfel keinen Hof
haben. Die Aperturen der Tupfel sind
schlitzformig schrag, wobei die beiden
Aperturen eines Tupfelpaares zueinander
gekreuzt stehen.

Fasern haben im Ubrigen recht unter-

schiedliche Zellwanddicken. Der Ver-

gleich von "Eisenholz" (z.B. Lophira

procera, Bongossi; 1,0 g/cm?) und von ['3-2 Bau eines Hoftupfels |
"Korkholz" (z.B. Ochroma bicolor, Bal-

saholz; 0,1 g/cm3) verdeutlicht dies. Wahrend ihrer Entwicklung verlangern sich
die Fasern durch intrusives Wachstum auf meist etwa das 4-fache der Initialen-
lange (1,5 - 9,5 fache Verlangerung).

Fasergewebe ist als Stitzgewebe in solchen Holzern entwickelt, in denen das
GefalRsystem am weitesten entwickelt ist.

Folgende Sonderdifferenzierungen kommen vor: In einigen hochentwickelten
Holzern (z.B. Acer pseudoplatanus) gibt es lebende Fasern. Sie dienen der Star-
kespeicherung und Gbernehmen die Funktion des hier fehlenden axialen Paren-
chyms.

Die sog. septierte Fasern sind oftmals nicht von einer Parenchymzellreihe zu un-
terscheiden. Die Septen entstehen nach der Sekundarwandbildung, bestehen
nur aus der Mittellamelle und der Primarwand und sind nicht lignifiziert. Sie spei-
chern Stéarke und besitzen oftmals Kristalle in der Vakuole; ob sie phylogenetisch
abgeleitet sind oder nicht, ist unklar.

Beilschmedia tawa; Tupfelpaare von Fasern [Meylan, B.A., Butterfield, B.G. 1972: 19]
Acer pseudoplatanus; Holz quer mit lebenden Fasern

Aristolochia brasiliensis; Elemente des Holzes [Esau, K. 1969: 74]

Lophira procera, "Eisenholz" [Braun, H.J. 1970: 17]
O Ochroma bicolor, "Korkholz" [Braun, H.J. 1970: 16]

(c) GefaRRglieder

Gefaliglieder sind die Elemente der Tracheen oder Gefalie; sie bilden longitudi-
nale Reihen, die zusammen ein GefalRnetz bilden.

Ooo0ogao
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Sie sind unabhéngig entstanden bei den Angiospermen, bei den Gnetales (Gym-
nospermen), bei einigen Farnen (z.B. Adlerfarn) und bei Selaginella (Moosfarn,
Lycopodiatae) und Equisetum (Schachtelhalm).

In der Evolution der Gefassglieder haben also wahrscheinlich folgende Prozesse
stattgefunden:

e Verkirzung der Geféassglieder
e Entwicklung von schrégen zu waagerechten Endwanden
e Entwicklung von multipler zu einfacher Durchbrechung

Perforationsplatten

Bei der Differenzierung der Tracheenglieder aus den Fusiforminitialen des Kam-
biums bleiben die die Perforationen bildenden Kopfwénde frei von Sekundér-
wandmaterial. Hier sind die Wande zunachst meist dicker durch Quellung der
Interzellularsubstanz. Spater erfolgt die Bildung der Perforation(en) und die Auf-
[6sung des Protoplasten.

Die durchbrochenen Endwénde der Zellen stellen die Perforationsplatten dar. Im
primitiven Falle sind diese multipel und zwar scalariform oder reticulat, im abge-
leiteten Zustand einfach. Bei wenigen Familien findet man eine sog. ephedroide,
aus runden Hoftlpfeln hervorgegangene Perforation.

Gefallliedlange
Bei dieser Entwicklung haben sich die Gefal3 verklrzt.
intertracheale (und intertracheidale) Tupfelung

Im sekundéren Xylem ist die gesamte Wand sekundéar verdickt. Nur dort, wo die
Leitelemente untereinander gemeinsame Wande haben, sind diese durch Tupfel
unterbrochen. Deren Anordnung ist entsprechend der phylogenetischen Entste-
hung aus schraubigen und netzformigen Wandverdickungen zunachst leiterfor-
mig (scalariform), im abgeleitenen Fall opponiert oder alternierend.

O  Griselinia littoralis; reduzierte Tupfel zwischen Geféss und Faser (Meylan, B.A., Butter-
field, B.G. 1972: 27)

O Rhopalostylis sapida; reticulate Perforationsplatte (Meylan, B.A., Butterfield, B.G. 1972:
28)

O Gnetum sp.; Gefassdurchbrechungen (Muhammad, A.F., Sattler, R. 1982: 22-23)

O Knightia excelsa; einfache schrage Durchbrechung (Meylan, B.A., Butterfield, B.G. 1972:
26)

O Ulmus sp.; einfache Durchbrechung, Ringwulst (Meylan, B.A., Butterfield, B.G. 1972: 29)

O (Tafelzeichung) Gefassgliedlange und -durchbrechung und Tipfelanordnung der Leitele-
mente.

O intertracheale Tupfelung (Metcalf, C.R., Chalk, L. 1983: PI. 1)

sonstige Tupfelung

3-29



Zu Parenchymzellen werden einseitig behdéfte und teils sehr gro3 (Fenster-) Tip-
fel (zu Strahlparenchymzellen) gebildet.

Anordnung

Die GefaR bilden ein Netzwerk, welches entweder nur die einzelnen Jahresringe
(jahresringeigene Gefal3netze) oder aber mehrere Jahresringe durchzieht (jah-
resringiibergreifende Gefalinetze).

0O Gefassnetz (Esau 1969: 77)

Entsprechend der physiologischen Anforderung eines schnellen Wassertranspor-
tes im Fruhjahr bilden einige Holzer besonders im Friihjahr eine grofl3e Anzahl
von GefalRen, die Im Holz auch schon makroskopisch als ein Ring von kleinen
Poren sichtbar sind. Solche Hoélzer werden als ringporig den zerstreutporigen
Holzern gegenibergestellt.

O Fagus sp.; zerstreutporiges Holz quer
O Quercus sp.; ringporiges Holz quer

(d) Parenchym

Parenchymzellen liegen meist in longitudinalen Reihen zwischen den Leitele-
menten. Sie werden zwischen den Tracheiden als paratracheidal, zwischen Fa-
sern als interfibrillar und direkt an Tracheen als paratracheal bezeichnet. Bei ab-
geleiteten Holzern werden die GefalRe vollstéandig von einer Scheide aus paratra-
chealem Parenchym eingehdillt.

O Fraxinus excelsior; parenchymatische Vollscheiden
(Tafelzeichnung) Parenchymentstehung und -anordnung

(e) Sekundare Strahlen

Sekundéare Strahlen entstehen allermeist durch inaquale Teilung einer langge-
streckten Kambiuminitiale, wobei die sog. Kopfzelle entsteht. Durch weitere Un-
terteilung dieser Kopfzelle oder durch Hinzukommen weiterer Initialen entstehen
mehrere Zellreihen Ubereinander. Durch radiale Teilungen kénnen werden mehr-
zellreihige Strahlen gebildet werden.

Ein Teil der Strahlzellen kann bei einigen Gymnospermen tracheidal differenziert
sein. Man spricht dann bezuglich der Zellart von heterogenen Strahlen im Ge-
gensatz zu homogenen Strahlen.

(Tafelzeichnung) sekundérer Strahl

(f) Verkernung

Nicht alle Bereiche des sekundaren Xylems bleiben wéhrend des Lebens eines
Baumes funktionsfahig. Leitelemente verlieren frih ihre Funktionsfahigkeit,
parenchymatische Zellen sterben spéater ab.
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Als Splintholz bezeichnet man den auf3eren, funktionsfahigen Teil des Holzes.
Hierbei unterscheidet man manchmal noch zwischen dem Leitsplint (alle leiten-
den oder festigenden Elemente) und dem Speichersplint (= Parenchym).

Demgegenuber ist das Kernholz der Teil, in dem alle Zellen tot bzw. funktions-
unfahig und dementsprechend strukturell oder chemisch verandert sind. Wah-
rend des Vorganges der Verkernung gibt das Holz Wasser und Speicherstoffen
ab und lagert dafuir organischen Stoffen wie Ole, Gummi, Harze, Gerbstoffe,
Farbstoffe (Haematoxylon campechianum) meist in die Zellwande ein. Auch an-
organische Stoffe kénnen eingelagert werden, so z.B. Calciumcarbonat bei
Ulmus minor oder amorphe Kieselsaure beim Teakholz (Tectona grandis). Eine
Dunkelfarbung ds Holzes erfolgt meist durch Oxidationsprodukte der Gerbstoffe,
die sog. Phlobaphene.

0O Acacia raddiana und Quercus boissieri, Splint- und Kernholz (Fahn 1974: 158)
O Haematoxylon campechianum; Holz

Anatomisch kommt es zum Verschluss der Tracheidentipfel und zu einer Inkru-
stierung der Schliesshéute mit Lignin und anderen Stoffen.

Die Tracheen kénnen auch durch die sog. Thyllen verschlossen werden. Es sind
dies Auswuchse von benachbarten Axial- und Strahlparenchym (= Fllzellen).
Die Zellwande der Thyllen bleiben diinn oder bilden verholzte Sekundarwéande
(Sklereiden) aus. Thyllenzellen kénnen sich ihrerseit weiter teilen (unterteilte
Thyllen).
O Vitis vinifera; Thyllenbildung (Esau, K.
1969: Taf. 37)
O Robinia pseudacacia; Thyllen [Fahn, K.
1974: 155]
O Metrosideros robusta; Thyllen im Quer-
schnitt [Meylan, B.A., Butterfield,B.G.
1972: 47]
O Metrosideros robusta; Thyllen im Lan-
gsschnitt [Meylan, B.A., Butterfield,B.G.
1972: 48]

Das Ausmass der Verkernung ist bei
den Baumarten verschieden. Sie beginnt
im Alter von 20 - 40 Jahre. Je nach
Ausmass und Verteilung von Splint- und
Kernholzbereich im Holz kann man die
Baume auch bezeichnen als:

e Kernholzbaume (der Uberwie-

gende Teil des Qu_erschnitts wird 3-3 Holzbautypen nach Braun 1970: Le-
vom Kernholzbereich einge- gende
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nommen): Eibe, Kiefer, Larche, Ei-
che, Edelkastanie, Robinie, Kirsche,
Nuf3baum, Mahagoni (Swietenia ma-
hagoni), Palisander, Teakholz
(Tectona grandis), Ebenholz
(Diospyros sp.),

o Kernreifholzbdume: Esche, Rister

o Reifholzbdume (kein farblicher Unter-
schied der beiden Bereiche; keine
Impragnierung des abgestorbenen
Kernbereichs, daher oft durch Pilzbe-
fall hohl): Birne, Feldahorn, Fichte,
Linde, Rotbuche, Tanne,

¢ Splintholzbdaume (keine Verthyllung
oder Verkernung, tberall gleicher
Wassergehalt): Pappel, Bergahorn,
Birke, Erle, Spitzahorn, WeiRbuche.

(g) Organisationsstufen des Holzes (nach
Braun 1970)

Tracheidenstufe

Das Grundgewebe ist homogen. Es besteht
aus Tracheiden, die mit Tupfeln untereinan-
der in Verbindung stehen. Bei Pinus erfolgt
der radiale Transport tber die Jahresring-
grenze hinweg aber nur Uber die Quertra-
cheiden der Holzstrahlen.

Parenchym kann vollstandig fehlen (Pinus
oder Picea) oder es kommt in einzelnen Zel-
len (diffuses paratracheidales P.) oder Klei-
nen Aggregaten (diffus-aggregiertes
paratracheidales P.) vor (Podocarpus,
Trochodendron).

3-4 Holzbautypen nach Braun 1970:
Tracheidenstufe: Picea abies

3-5 Holzbautypen nach Braun 1970:
Tracheiden-Gefal3-Stufe: Fagus
svlvatica

Die Funktionen der Leitung und Festigung wird in diesen Holzern allein von den

Tracheiden erfullt.

Beispiele: Picea abies, Pinus nigra, gefasslose Angiospermen

Tracheiden-Gefafl3stufe

Das Grundgewebe besteht aus (Faser-) Tracheiden, die untereinander mit Tlp-
feln, auch Uber die Jahrenringgrenze hinweg, in Verbindung stehen. Sie haben
meist den Charakter von Fasertracheiden. Typische Tracheiden befinden sich
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nur an der Jahresringgrenze im Spétholz und
stehen dort in TUpfelverbindung mit Frih-
holztracheen.

Die Gefasse haben einen geringen Durch-
messer und meist eine vielfach durchbro-
chene Perforationsplatten. Sie liegen ver-
streut und bilden jahresringeigene Netze.

Paratracheidales Parenchym kommt diffus
und im Spéatholz in wenigzelligen Aggregaten
(diffus-aggregiert) vor. Paratracheales Paren-
chym begleitet in Einzelstrangen die Trache-
en.

Die Leitung erfolgt in allen Richtungen durch
Tracheiden und Tracheen, Gber die Jahres-
ringgrenze hinweg aber nur durch Trachei-
den. Die Festigung wird vor allem durch die
Tracheiden sichergestellt.

Beispiele: Alnus glutinosa, Tilia cordata,
Fagus sylvatica

Eingeschrankte Tracheiden-Gefalistufe

Das Grundgewebe ist heterogen. In den
Tracheidenkomplexe befinden sich (Faser-)
Tracheiden und (einfach durchbrochene)
Gefasse; sie kbnnen beide die Jahresring-
grenze Uberbriicken (bei Quercus ist das Ge-
falnetz nur jahresringeigen, bei Rhamnus
jahresringuberschreitend).

Die Holzfaserkomplexe bestehen aus leben-
de oder tote Fasern mit Interzellularen und
wenigem Tupfelkontakt zu den Tracheiden.

3-6 Holzbautypen nach Braun 1970:
Eingeschrénkte Tracheiden-Gefaf-
Stufe: Rhamnus cathartica

3-7 Holzbautypen nach Braun 1970:
Eingeschrankte Tracheiden-Gefaf-
Stufe: Quercus robur

Paratracheidales Parenchym ist wenig vorhanden. Paratracheales Parenchym
umhdllt in schwachen (1/4) Scheiden unvollstandig die Gefal3e und interfibrillares
Parenchym ist diffus verteilt oder bildet schmale Streifen an der Jahresringgrenze

im Spatholz (terminales P.).

Die Leitung erfolgt in allen Richtungen durch Tracheen und Tracheiden, bei eini-
gen Uber die Jahresringgrenze auch durch Tracheen. Der Festigung dienen das

3-33



Leitgewebe und die nichtleitenden Fasern,
die an diese Funktione besonders angepasst
sind.

Beispiel: Quercus robur, Rhamnus cathartica
GefalR-Holzfaserstufe

Das Grundgewebe ist homogen und besteht
aus (lebenden oder toten) Fasern; nur die
Radialwénde der Faserzellen sind schwach
getupfelt, eine jahresringiberschreitende,
tangentiale Tupfelung ist nicht vorhanden
und die Zellen bilden wenige, enge luftgefill-

te Interzellularen aus 3-8 Holzbautypen nach Braun 1970:

. . . . GefaR-Holzfaser-Stufe: Aesculus
Die Tracheen sind einfach durchbrochen, sie  pi5hocastanum

bilden jahresringliberschreitende Netze aus
und stehen nur in geringem Tlpfelkontakt zum angrenzenden Fasergrund-
gewebe.

Paratracheales Parenchym ist nur wenig ausgebildet, es begleitet in nur schma-
len Strangen die Gefalie. Interfibrillares Parenchym liegt zerstreut und in termina-
len Bandern.

Die Leitung ist in diesem Holz vollstandig auf die Tracheen lbergegangen. Die
Fasern stehen zwar mit den Gefassen in geringer Tupfelverbindung, sie dienen
aber hdchstens der Wasserspeicherung. Die Festigung wird demgegeniiber von
den Fasern wahrgenommen.

Beispiel: Aesculus hippocastanum
GefalRstufe

Das homogene Grundgewebe besteht aus toten oder lebenden Holzfasern, wel-
che nur radial schwach getipfelt sind und zum Fasergewebe des jeweils nachs-
ten Jahres keine Tupfel ausbilden. Interzellularen sind in hier relativ haufig. Die
Gefalde sind einfach durchbrochen und bilden jahresringibergreifende Netze.
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Parenchymatische Scheiden hullen die Gefalie vollstandig ein. Bei Fraxinus ex-
celsior sind es Vollscheiden aus paratrachealem Parenchym, bei Acer
pseudoplatanus bestehen sie aus lebenden Fasern. Interfibrillares Parenchym ist
zerstreut, in grosseren Verbanden oder terminal angeordnet.

Die Leitung erfolgt nur durch die Tracheen. Die oft luftgeflllten toten Fasern die-
nen hier allein noch der Festigung.

Beispiel: Fraxinus excelsior, Acer pseudoplatanus
Zusammenfassung:

Folgende Entwicklungstendenzen lassen sich in der dargestellten Reihe der Or-
ganisationsstufen feststellen:
e Ubergang der Leitfunktion vom "Universalelement" Tracheide auf die Ge-

falke, die mit ihrem weiteren Lumen und den Perforationen eine wesent-
lich schnellere Leitung ermoglichen.

e Ubergang der Festigung auf die hierfiir geeigneteren Elemente, die Fa-

3-9 Holzbautypen nach Braun 1970: 3-10 Holzbautypen nach Braun 1970:
GefaR-Stufe: Fraxinus excelsior GefaR-Stufe: Acer pseudoplatanus

sertracheiden und schlie3lich die Fasern, die am Ende der gezeigten Rei-
he lufterflllt und damit vollstandig aus dem wasserfiihrenden System
ausgeschieden sind.

e Ausbildung von Tupfelverbindungen zwischen den Gefassen an den Jah-
resringgrenzen und Reduktion solcher Verbindungen bei den nicht mehr
der Leitung dienenden Fasern.

3.2.4 Der Bast

Der Bast ist definiert als sekundéares Phloem. Das gesamte Gewebe aul3erhalb
des Kambiums bezeichnet man als (sekundare) Rinde (= bark).
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Das sekundare Phloem ist weniger bekannt als das sekundéare Xylem, weil es
nicht in demselben Mal3e nutzbar ist wie das Holz. Ebenso ist die Evolution des
Bastes weniger bekannt, da es fossil weniger erhalten ist.

Der Bast entsteht wie das Holz aus dem Kambium. Aus den Fusiforminitialen
entstehen

e Siebréhrenelemente,

e Siebzellen,

o Geleitzellen,

e Fasern,

e Parenchym (incl. Strasburgerzellen)

und aus den Strahlinitialen die

e Baststrahlen
O Tilia cordata; Holzquerschnitt

Die mehr parenchymatischen Zellen, also Siebrohrenelemente und Siebzellen,
die Geleitzellen und Strasburgerzellen und das Parenchym selbst, werden insge-
samt als Weichbast bezeichnet. Dem Weichbast werden als sog. Hartbast die
Bastfasern gegenubergestellt. Diese Bastfasern sind kuirzer als die primaren
Phloemfasern. Sie wachsen apikal intrusiv, sind meist verholzt und besitzen ein-
fache Tupfel. Sie kdnnen wie die Holzfasern auch lebend und/oder septiert sein.

Baststrahlen sind aus parenchymatischen Zellen aufgebaut. Das Strahlparen-
chym (und das axiale Phloemparenchym) besitzt unverholzte Primarwande, im
inaktiven Phloem ist aber eine nachtragliche Sklerifizierung méglich. In einigen
Fallen wie etwa bei der Linde (Tilia sp.) erfolgt in den Strahlen eine deutliche Di-
latation.

(a) Der Bast der Gymnospermen

Bei den Gymnospermen ist der Bast nicht etagiert, und die Zellen zeigen nur in
geringem Mal3e intrusives Wachstum. Die Zellabfolge ist meist sehr regelmalig.

Bei den Pinaceae-Abietoideae wechseln sich Parenchym und Siebzellen (mit
Sekundarwand) sehr regelméssig ab. Bei den Pinaceae-Thujoideae ist es dage-
gen die Abfolge: Siebzelle / Parenchymzelle / Siebzelle / Faser u.s.w..

O Thuja occidentalis; Bast [Esau, K. 1969: 84]
O Thuja occidentalis; Bast

Der Bast ist wie der tbrige Pflanzenkdrper von Harzkanélen durchzogen.
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(b) Der Bast der Angiospermen

Der Angiospermenbast zeigt nicht eine solche regelmassige Zellabfolge wie der
der Gymnospermen. Wohl aber kann man hier teils markante Unterschiede in der
Verteilung der Fasern beobachten. Bei vielen Arten bilden die Fasern, in ihrer
Gesamtheit als Hartbast bezeichnet, bandartige, radial ausgerichtete Komplexe
(z.B. bei Robinia pseudacacia, Tilia cordata oder Vitis vinifera). Bei Nicotiana
oder Laurus liegen die Fasern demgegenuber einzeln vor, und sie fehlen voll-
standig bei Aristolochia.

O Robinia pseudacacia; Bander von Bastfasern [Esau, K. 1969: Taf. 43]

O Vitis vinifera; Bander von Bastfasern [Esau, K. 1969: Taf. 44]
O Aristolochia sp.; Sekundére Achse

Entsprechend der Anordnung der Fasern kénnen auch die Siebréhren tangentia-
le bandartige Bereiche bilden; bei Vitis vinifera stehen die Siebrohren in diesen
Bereichen in radialen Reihen.

O Vitis vinifera; Bast [Esau, K. 1969: 86]
Von den Fasern sind die Siebrhren meist durch Parenchym getrennt.

(c) Lebensdauer

Die Siebrohren sind bei laubwerfenden Dicotyledonen nur ein Jahr, bei ausdau-
ernden oft zwei Jahre funktionsfahig. Bei Tilia kdnnen sie sogar bis 10 Jahre alt
werden (Holdheide 1951).

Die Lebensdauer der Palmen ist noch weit groRer. Bei den Arten der Gattung
Roystonea und Palmetta kénnen sie bis Giber 100 Jahre alt werden.

Bei den zwei bis mehrere Jahre lebenden Siebréhren kommt es in unseren Brei-

ten nach Ende der Vegetationsperiode zur Bildung von sog. Winterkallose. Hier-

bei wird die gesamte Siebplatte von einer Kalloseauflage bedeckt. Zu Beginn des
neuen Austriebs entstehen wieder funktionierende Siebporen.

O Vitis vinifera; Verschluss der Siebporen im Winter [Esau, K. 1969: Taf. 40]

Das funktionierende, ,leitende” Phloem hat also nur eine Dicke von 0,2 - 1 mm.
Das funktionsunféahig gewordene, ,nichtleitendes"” Phloem besitzt in den Sieb-
réhren reichlich Callose (sog. definitive Callose) oder baut die Callose vollstandig
ab. Die Zellen kénnen kollabieren und sind dann teils luftgefillt. Es wechseln sich
dann im Querschnittsbild oft Bander aus abwechselnd turgeszentem Parenchym
und kollabierten Siebréhren ab. Ahnlich wie im Holz kann es auch im Bast zu
thyllenahnlichen Bildungen kommen.

O  Vitis vinifera; Bast (Esau, K. 1969: Taf. 49C]
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3.2.5 Das Periderm

Das Periderm ist das sekundare Abschlu3gewebe der Achse. Es besteht aus
einem Korkkambium oder Phellogen, welches nach auf3en den Kork oder das
Phellem bildet und aus einer bis wenigen Schichten nach innen produzierter Zel-
len, dem Phelloderm.

(a) Zellkomponenten

Das Phellogen besteht im Gegensatz zum Phloem und Xylem bildenden Kam-
bium aus nur einem Zelltyp. Die Zellen haben im Querschnitt und Langsschnitt
etwa rechteckige Form, sie sind radial flach und in tangentialer Richtung etwas
gestreckt. Das Phellogen produziert fast nur Zellen in Richtung der Achsenaus-
senseite und ist daher als monopleurisches Kambium zu bezeichnen.

Wie ihre Initialen, die Phellogenzellen, sind auch die Phellemzellen idealerweise
14-Flachner. Sie sind ohne Interzellularen aneinandergefiigt und zeigen durch
radiale Reihung ihre Herkunft aus einem Kambium.

Der Schutz beruht auf der Einlagerung von Suberin (weil3 ') noch wahrend des
Zellwachstums in Form einer Lamelle, welche auf die primare Zellulosewand auf-
gelagert wird. Sie zeigt eine Schichtung, bei der sich Suberin- und Wachsschich-
ten abwechseln. Darauf folgt zum Zellinnern hin nochmals eine Celluloseschicht.
Die beiden cellulosehaltigen Schichten der Wand kdnnen lignifiziert sein. Die
Waénde besitzen wahrscheinlich Plasmodesmata. Im ausdifferenzierten Zustand
sind die Phellemzellen tot und lufterfllt.

Als Phelloderm werden alle Zellschichten bezeichnet, die vom Phellogen in Rich-
tung des Achseninneren produziert werden. In vielen Fallen wird Uberhaupt kein
Phelloderm gebildet. Meist sind es ein bis zwei, seltener mehrere Zellschichten.
Die Anzahl kann sich auch mit dem Alter der Achse andern.

O Prunus sp. (A, B), Betula sp. (C, D) und Quercus sp. (E), Entwickung des Periderms

[Esau, K.1969: Taf. 4]
O verkorkte Zellwand [Esau, K. 1969: 98]

(b) Initialperiderme

Das erste in der Pflanze entstehende Periderm wird als Initialperiderm be-
zeichnet. Das erste Korkkambium kann in unterschiedlicher Gewebetiefe des
Sprosses gebildet werden. Es kann epidermal entsteht (Nerium oleander, Pyrus
communis), direkt subepidermal (Prunus, Pyrus), in der 2. oder 3. Rindenschicht
(Ribes) oder direkt am Leitgewebe oder sogar innerhalb des Phloems (Solanum
dulcamara oder Vitis vinifera). Zur Umfangerweiterung teilt sich das Korkkam-
bium gelegentlich auch antiklinal.
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Gewdhnlich entsteht das erste Periderm parallel zur Oberflache. Pro Jahr kbnnen
2 - 20 Zellen Kork gebildet werden. Bei mehrjahrigen Peridermen blattern die
alten Schichten ab, so daf? die Korkschicht immer gleich dick ist. Bleiben die
Korkschichten am Sprof3, so kénnen Korkleisten entstehen (z.B. bei der
Korkulme oder der Korkeiche). Beim Pfaffenhitchen (Euonymus europaeus) be-
ruht die Entstehung der Korkleisten allerdings auf einer ungleiche Tatigkeit des
Korkkambiums.

Auch Tiefenperiderme kdnnen langlebig sein bei, wie z.B. bei Ribes, Berberis
oder Punica.
O Pyrus sp. (A, B) u. Prunus sp. (C, D); Entstehungsort des Initialpeiderms [Esau, K. 1969:
100]
O Ribes sp. (a) u. Solanum dulcamara (b); Entstehungsort des Initialperiderms [Cutter, E.G.

1971: 4.23]
O Vitis vinifera (A, B), Tiefenperiderm [Esau 1969: Taf. 49]

(c) Korkwarzen

Korwarzen oder Lenticellen (von lat. Lens = Linse) sind besonders strukturierte
Teile des Periderms mit locker geordneten Zellen, die dem Gasaustausch die-
nen. In ihrem Bereich werden vom sog. Lenticellenphellogen au3er Korkzellen
sog. Fullzellen oder Komplementérzellen gebildet. Letztere kdnnen suberinisiert
oder nicht-suberinisiert sein. Bei subepidermaler Entstehung liegen sie oft unter
den Stomata. Besonders massive Lenticellen findet man im Handelskork (! quer-
liegend im Flaschenhals).

O Sambucus nigra; Lenticelle, Aufsicht [Jurzitza, G. 1987: 33]

O Sambucus nigra; Lenticelle
0O Sambucus nigra (1) u. Prunus avium; Lenticellen [Fahn, A. 1974: 181]

3.2.6 Die Borke

Das Initialperiderm wird meist nach kurzer Zeit durch tieferliegende Folge-
periderme ersetzt, was man sich z.B. bei der Flaschenkorkgewinnung zu Nutze
macht. Sind nacheinander mehrere Peridermschichten gebildet worden, so be-
zeichnet man dann das gesamte Rindengewebe, welches aul3erhalb des jeweils
innersten Korkkambiums liegt, ungeachtet seiner Gewebekomponenten als Bor-
ke (= Rhytidom; rhytidos = Runzel).

Bezueglich der Geometrie der aufeinanderfolgenden Periderme unterscheidet
man die folgenden Grundtypen der Borkenbildung:

Schuppenborke: Die aufeinanderfolgenden Periderme schneiden schup-
penférmige Gewebebereiche aus der sekundaren Rinde aus (Pinus, Platanus).
Bei der Linde ist die Borke faserhaltig, sie bildet deshalb eine netzartige Struktur.
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Streifenborke: Ringférmig die Achse umgebende Korklagen sind von Parenchym-
streifen unterbrochen (Lonicera, Clematis, Vitis).

Ringelborke: Ringférmige Korkkambien umgeben die Achse vollstandig (Betula
sp.).

Lage der Borke im sekundaren Phloem [Esau, K. 1969: 99]
Robinia pseudacacia; Rhytidom [Cutter, E.G. 1978: 12.6]
Platanus orientalis; Schuppenborke

Avristolochia sp.; Streifenborke

0O Betula sp.; Ringelborke

Ooooaog

(Tafelzeichnung) Zustandekommen von Schuppen-, Streifen- und Ringelborke

3.2.7 Anormales sekundares Dickenwachstum

Im Idealfall bildet das Kambium der Achse nach allen Seiten die gleiche Menge
an Xylem bzw. Phloem. Es resultiert ein im Querschnitt kreisrunder Stamm, in
dessen geometrischen Zentrum sich das Mark befindet. Diese Geometrie kann
nun in unterschiedlicher Weise verandert sein, etwa durch ungleiche Teilungsak-
tivitait des Kambiums, durch die Tatigkeit mehrerer aufeinanderfolgender Kam-
bien oder andere Wachstumsvorgénge.

Von den in der Literatur zitierten (siehe Pfeiffer, H. 1929) und mit Namen beleg-
ten Formen des anomalen sekundéaren Dickenwachstums seien im Folgenden
die bekanntesten und haufigsten vorgestellt.

(a) Corpus lignosum fasciatum

Der verbreiterte Holzkdrper ist eine haufige und eher ,normale” Erscheinung.
Jeder plagiotrope Ast zeigt eine exzentrische Lage des Marks, und eine un-
gleichméRige Holzbildung auf dem SproRumfang. Auch die Stammbasis der
meisten Baume sind nicht kreisrund, was etrem bei den sog. ,Brettwurzeln® zu
sehen ist.

(b) Corpus lignosum lobatum

Beim gelappten Holzkdrper produziert ein ringférmig geschlossenes Kambium
auf seinem Umfang Holz mit verschiedener Intensitat. Das Xylem zeigt daher
einen gelappten Querschnitt, der aber von entsprechender Phloemproduktion zu
einem kreisrunden Stammaquerschnitt ausgeglichen wird.

(c) Corpus lignosum interruptum

Beim unterbrochener Holzkérper zerreisst das Kambium in einzelne Streifen mit
unterschiedlicher Bildungsrate von Sekundérem Xylem. Diese Form des anoma-
len Sekundaren Dickenwachstums ist typisch fiir viele Vertreter der Bignoniaceae
(z.B. Doxantha unguis-cati). Bei Passiflora glandulosa (Passifloraceae) beginnt
der Stamm mit funf Stellen geringer Holzbildung. Wéahrend der Stamm dicker
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wird, wird immer wieder ein Bereich geringerer Holzbildung eingeschoben, so
daf schlieflich ein treppenférmiges Kambium mit abgestufter Teilungsintensitat
entsteht.

O Doxantha unguis-cati, corpus lignosum interruptum [Cutter, E.G. 1971: 4.19]

(d) Corpus lignosum circumvallatum

Beim umkleideter Holzkorper folgen mehrere Kambien und damit mehrere Xy-
lem- und Phloemschichten konzentrisch aufeinander. Beispiele hierfir sind etwa
Boerhavia diffusa (Nyctaginaceae) oder die Wurzel von Beta vulgaris (Cheno-
podiaceae). Auch abgeflachte Stamme kdénnen durch eine Aufeinanderfolge
mehrerer Kambien entstehen, so bei Machaerium (Fabaceae), Anomospermum
(Menispermaceae) oder Securidace (Polygalaceae).

O Wurzel von Beta vulgaris
O Bauhinia sp.; Corpus lignosum fasciatum (Johnston 1949: PI. VI)

(e) Corpus lignosum compositum

Ein zusammengesetzter Holzkérper entsteht dadurch, dal? die Uber weite Strecke
in der Rinde verlaufende Blattspuren mit einem eigenen Kambium umgeben und
ihrerseits einen Holzkdrper bilden (z.B. Serjana).

O Serjana sp.; corpus lignosum compositum [Cutter, E.G. 1971: 4.22]
3.2.8 Dickenwachstum der Monocotyledonen

Sekundares Dickenwachstum ist bekannt bei z.B. Dracaena, Cordyline, Yucca,
Aloe. Bei diesen Monokotyledonen kann das Priméare Verdickungsmeristem
(PTM) seine Teilungstatigkeit wieder aufnehmen. Es wird dann Sekundares Ver-
dickungsmeristem genannt (STM). Im Querschnitt sieht man, dal3 in der kambia-
len Zone neue Leitbindel in sog. konjunktivem, parenchymatischen Gewebe ge-
bildet werden. Die sekundar entstehenden Leitblindel sind konzentrisch mit In-
nenphloem.

(Tafelzeichnung) Zusammenhang von PTM und STM
O Dracaena draco; Habitus
O Musa sp., Aloe arborescens u. Dracaena sp., PTM und STM (Fahn, A. 1974: 188)
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4 Morphologie des Blattes

Das Blatt ist das zweite sog. Grundorgan des Kormus. Die Achse hatten wir in
Hinblick auf die Funktionen von Transport, Stiitze und Speicher behandelt. Die
wichtigste Aufgabe des Blattes ist demgegeniber die Photosynthese.

Entsprechend ihrer phylogenetischen Entstehung unterscheidet man Microphylle
und Macrophylle. Die Microphylle der Lycopodiatae, Psilotatae, Equisetatae
sind wahrscheinlich als Emergenzen oder sog. Enationen (Enationstheorie) ent-
standen. Die sog. Macrophylle der Farne (Filicatae) und Samenpflanzen kann
man sich nach der Telomtheorie durch Planation und Verwachsung von einfa-
chen Gabeléasten ("Raumwedel") entstanden vorstellen.

O Enationstheorie [Foster, A.S., Gifford, E.M.jr. 1974: 3-9; Enationstheorie]

O Rhapis vinifera (Arecaceae); Blatt
O Telomtheorie [Foster, A.S., Gifford, E.M.jr. 1974: 3-14; Telomtheorie]

4.1 Terminologie
4.1.1 Gliederung

Ein typisches (Laub-) Blatt der Dikotyledonen zeigt friih in seiner Entwicklung
eine Gliederung in einen schmalen Endteil, das sog. Oberblatt, und eine breitere
Basis, das sog. Unterblatt. Im ausgewachsenen Zustand besteht dann das
Oberblatt aus dem Blattstiel (Petiolus) und der Spreite (Lamina), bzw. bei gefie-
derten Blattern aus der Rhachis (Fiederachse) und den Fiederblattchen
(Foliola). Das Unterblatt bildet den Blattgrund aus, der eine Scheide bilden kann
und dem seitlich Nebenblatter (Stipeln) aufsitzen kénnen.

Die der Achse zugewandte Seite des Blattes bezeichnen wir als seine abaxiale,
ventrale oder seine Oberseite, die der Achse abgewandte Seite entspechend als
abaxiale, dorsale oder Unterseite.

(Tafelzeichnung) Bau des einfachen Laubblattes

Die Blatter haben nicht am gesamten Sprol3 bzg. in jedem Alter der Pflanzen die
gleiche Form und Gréf3e. Vielmehr folgen in der Ontogenie der Pflanze ver-
schiedene typische Blattformen aufeinander.

(a) Kotyledonen (Keimblatter)

Die ersten an der Pflanze gebildeten Blatter sind die Keimblatter oder Kotyledo-
nen. Sie sind meist stark reduziert. Wenn sie der Nahrstoffspeicherung dienen,
bleiben sie klein und entfalten sich nicht (Vicia faba, Fabaceae). Sie kdnnen aber
auch flachig entwickelt sein und assimilieren (Ricinus communis,
Euphorbiaceae).

4-1



0O Ricinus communis; ausgebreitete epigaeische Keimblatter [Rauh 1959: 9]
O Vicia faba; kleine hypogaeische Keimblatter [Rauh 1959: 21]

(b) Niederblatter (Kataphylle)

Niederblatter oder Kataphylle sind alle reduzierten, schuppenférmigen Blatt-
organe am vegetativen Teil der Achse.

Am HauptsprolR kénnen sie auf die Kotyledonen zwischen den Keimblattern und
den Laubblattern folgen (Vicia faba). Besonders treten sie an allen unterirdischen
Achsen wie Auslaufern, Rhizomen oder Auslauferknollen auf. Bei jeder Verzwei-
gung werden von der Seitenachse zunachst ein oder zwei sog. Vorblatter oder
Prophylle gebildet. Das eine Vorblatt der Monokotyledonen steht adaxial oder
adossiert, die beiden Vorblétter der Dikotyledonen in transversaler Stellung. Die
Knospenschuppen oder Tegmente stellen ebenfalls Niederblatter dar.

(Tafelzeichnung) transversale und adossierte Vorblatter

O Malus baccata; Knospenschuppen und Laubblétter an Seitenzweigen [Strasburger 1978:
206]

(c) Laubblatter

Auf die Kotyledonen folgen am Sprol3 die Laubblatter. Die ersten Laubblatter
oder Primarblatter sind haufig im Vergleich zu den spater gebildeten sog. Fol-
geblattern in ihrer Spreitenentwicklung etwas reduziert.

0O Helleborus foetidus (Stinkende NieRwurz, Ranunculaceae); Habitus
O Helleborus foetidus, Blattfolge [Strasburger 1978: 207]

(d) Hochblatter (Hypsophylle)

Im Infloreszenz- und Blitenbereich werden die Blatter wiederum in ihrer Grol3e
verringert und ihrer Form vereinfacht. Man bezeichnet sie als Hochblatter oder
Hypsophylle.

4.1.2 Blattformen

Nach der Form bzw. Unterteilung der Spreite kann man mehrere Blattformen un-
terscheiden.

Einfache Blétter haben eine einfache, also ungeteilte Spreite.

Die Formen der geteilten Blatter haben demgegeniber eine in einzelne Blatt-
chen aufgeteilte Spreite. Sitzen diese Blattchen an einer langgestreckten Fieder-
spindel oder Rhachis, so werden die Blatter als gefiedert (pinnat) bezeichnet.
Die Fiederung ist paarig (= ohne Endfieder) oder unpaarig (= mit Endfieder), ein-
fach oder mehrfach (= "gefiederte Fiedern"). Bei den gefingerten oder digitaten
Blattern (z.B. Aesculus hippocastanum) gehen die Fiedern nahezu von einem
Punkt aus, und bei den fussférmigen oder pedaten Blattern (z.B. Helleborus
foetidus) sitzen sie einer quasi transversal gestreckten Rhachis auf. Schildfor-
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mige oder peltate Blatter besitzen eine mehr oder weniger runde Spreite, an de-
ren Unterseite der Blattstiel zu entspringen scheint (z.B. Tropaeolum majus, Ka-
puzinerkresse). Als schlauchformig oder ascidiat bezeichnet man ein Blatt, bei
dem auf dem Blattstiel eine tlitenformige oder lang schlauchférmige Spreite auf-
sitzt.

Blattformen [Rauh 1950: 94]

Peucedanum officinale; Habitus

Aesculus hippocastanum; gefingertes Blatt

Schefflera actinophylla (Araliaceae); Blatter

Tropaeolum majus (Kapuzinerkresse); Blatter
Nepenthes sp.; Kannenblatt

4.1.3 Anisophyllie

Ooooooadg

Unter Anisophyllie versteht man die Ausbildung ungleich grosser, aber sonst
gleichgestalteter Laubblatter an ein und derselben ausgewachsenen Pflanze.

Induziert (= modifikatorisch), also durch dussere Einflisse bewirkt, ist eine sol-
che Anisophyllie bei dorsiventralen Achsen, wo die Blatter der Ober- und Unter-
seite unterschiedliche Grosse haben kdnnen.

Erblich fixiert oder habituell ist die Ungleichheit der Blatter z.B. bei den Moosfar-
nen (Selaginella). Bei den Arten der Gattung Selaginella werden an jedem Kno-
ten ein kleineres, sog. Oberblatt und ein grosses, sog. Unterblatt ausgebildet.

O  Acer platanoides (Spitz-Ahorn) [Strasburger 1978: 204]

4.1.4 Heterophyllie

Heterophyllie ist die Ausbildung ungleich gestalteter Blatter an ein und demsel-
ben Sprof3.

Induziert ist die Heterophyllie z.B. bei solchen Wasserpflanzen (z.B. Ranunculus
peltatus), bei denen unterschiedliche Schwimm- bzw. Wasserblatter ausgebildet
werden.

Eine habituelle Heterophyllie findet man z.B. beim Leberblimchen Heparica
nobilis, wo an den plagiotrop wachsenden Achsen abwechselnd kleine Nieder-
blatter und normale Laubblatter gebildet werden. Ein weiteres Beispiel ist
Salvinia natans, die an jedem Knoten zwei flachige Schwimmblatter und ein ins
Wasser ragendes, zerschlitztes Wasserblatt entwickelt.

O Ranunculus peltatus; Schwimm- und Wasserblatter. Hepatica nobilis; Beblatterung

[Strasburger 1978: 205]
O Salvinia natans; Heterophyllie
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4.2 Blattstellung

Die Blatter sind an der Achse nicht zuféllig verteilt, sondern sie folgen hierbei je-
weils einer gewissen Symmetrie.

Zwei Regeln kann man bzgl. der Verteilung der Blatter an der Achse bzw. am
Knoten angeben, nach denen sich die Pflanzen in ihrer Beblatterung richten: die
Aquidistanzregel, nach der die Blatter immer eine gleichmaRige Verteilung auf
dem Knoten zeigen und die Alternanzregel, nach der die Blatter benachbarter
Knoten miteinander alternieren.

4.2.1 wirtelig und gegenstandig

Stehen an einem Knoten an der Sprof3achse mehr als ein Blatt, so liegt eine wir-
telige (oder bei zwei Blattern am Knoten gegensténdige) Blattstellung vor.

Entsprechend der Anzahl der Blatter kann man die Wirtel als polymer (mit vielen
Blattern; z.B. Hippuris vulgaris) oder trimer (mit drei Blattern; z.B. Juniperus
communis) bezeichnen. Bei Pflanzen mit "dimeren" Wirteln stehen die Blatter
aufeinanderfolgender Wirtel nach der Alternanzregel "auf Liicke". Diese Blattstel-
lung wird daher allgemein als kreuzgegenstandig oder dekussiert bezeichnet.
Die Blatter stehen hierbei in vier sog. Geradzeilen oder Orthostichen.

Hippuris vulgaris; Habitus

Hippuris vulgaris; Blattwirtel und Sprof3spitze [Troll 1973: 35]

Juniperus communis; Habitus
Ajuga genevensis; Habitus

Ooooaog

4.2.2 wechselstandig

Bei der wechselsténdigen Beblatterung befindet sich an jedem Knoten nur ein
einziges Blatt. Stehen sich die Blatter von aufeinanderfolgenden Knoten genau
gegenuber, bilden sie also genau einen Winkel von 180°, so resultiert eine zwei-
zeilige oder distiche Beblatterung (1/2 Blattstellung; Allium porrum, Ravenala ma-
dagascariensis). Bei allen anderen Winkeln der aufeinanderfolgenden Blatter ist
die Blattstellung schraubig oder dispers. Die Blattstellung kann durch einen
Bruch angegeben werden, bei dem der Zahler die Anzahl der Umlaufe um die
Achse angibt, nach denen wieder ein Blatt direkt unter einem anderen derselben
Orthostichen zu stehen kommt und der Nenner, wieviele Blatter in diese Anzahl
der Umlaufe hineinpassen. Ein Beispiel: bei der 2/5 Blattstellung stehen 5 Blatter
in zwei schraubigen Uml&ufen um die Achse, das 1. und das 6. Blatt stehen ge-
nau Ubereinander. Von der Pflanze werden anscheinend bestimmte Blattstellun-
gen bevorzugt.
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Zwischen der Blattstellung und dem sog. Divergenzwinkel, also dem Winkel, in
dem zwei aufeinanderfolgende Blatter zueinander stehen, besteht folgender Zu-
sammenhang:

1/2 180° Poaceae, Ravenala, Iris

1/3 120° Cyperaceae

2/5 144° Rosa, Corylus

3/8 135° Aster, Plantago

5/13 128° 27 Sempervivum, Pinus strobus Zapfen

137° 28' 30" = Limitdivergenzwinkel

Zahler und Nenner bilden hierbei je eine sog. Fibonacci-Folge, also eine solche
Folge, bei der jede Zahl die Summe der beiden vorangegangenen ist.

Insgesamt stellt diese Blattstellungsfolge die sog. Schimper-Braun'sche Haupt-
reihe der Blattstellung dar. Bei diesen Blattstellungen stehen die Blatter an der
Achse in sog. Orthostichen (Geradzeilen), deren Anzahl dem Nenner im Blattstel-
lungbruch entspricht.

Der Divergenzwinkel strebt in dieser Reihe dem sog. Limitdivergenzwinkel von
137° 28' 30" zu. Bei dieser Blattstellung steht theoretisch kein Blatt direkt Gber
einem anderen, was eine ideale Ausnutzung der Sonnenbestrahlung bedeuten
wirde.

Im Realfall weichen die Blattstellungen meist etwas von diesen idealen Zahlen
der Hauptreihe ab. Es bilden sich daher an der Achse keine Geradlinien oder
Orthostichen, sondern Schragzeilen oder Parastichen.

Allium porrum (Lauch); Habitus

Ravenala madagascariensis (Baum der Reisenden); distiche Beblatterung

Plantago media (Mittlerer Wegerich); Blattstellung [Strasburger 1978: 158]
Aeonium tabuliforme; Habitus

Ooooao

4.3 Blattranken

Ganz oder in Teilen umgebildet zu Ranken, kdnnen auch die Blatter der Befesti-
gung des Sprosses an einer Unterlage dienen.

Bei Pisum sativum und Lathyrus pratensis sind es Fiederblattranken. Die End-
fieder und die obersten Seitenfiedern sind hier zu Ranken umgebildet. Bei
Lathyrus aphaca ist es das gesamte Oberblatt. Die Stipeln stellen hier den ein-
zigen assimilierenden Teil des Blattes dar. Bei Gloriosa rothschildiana dient die
verlangerte Blattspitze der Festheftung.
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O Lathyrus pratensis; Fiederblattranken

O Pisum sativum und Lathyrus aphaca; Fiederblattranken und Oberblattranke [Rauh 1959:
97]

O Gloriosa rothschildiana; Blite

O Gloriosa rothschildiana; Ranke

4.4 Blattdornen

Ebenso wie zu Ranken, konnen Blatter auch in ihren Teilen oder als Ganzes zu
Blattdornen umgestaltet sein.

Bei Berberis vulgaris bildet nur der Primarsprol3 an seiner Basis normale Laub-
blatter. Bei den folgenden Blattern ist in fortschreitendem Mal3e die
Spreitenbildung unterdrickt. Die Photosynthese wird ibernommen von in den
Achseln der meist dreispitzigen Dornbléatter stehenden, sylleptischen (im selben
Jahr gebildete) Kurztrieben mit normalen Laubblattern.

Bei vielen sukkulenten Euphorbiaceae, bei Acacia und etwa bei Robinia findet
man Nebenblattdornen (= Stipulardornen).

Die Blatter von Astragalus sempervirens kommt es zur Ausbildung von Rha-
chisdornen. Die Blatter werden zunéachst als normale Fiederblatter gebildet.
Spater fallen die Blattfiedern ab, und die verdornende Blattrhachis bleibt erhalten.

Berberis vulgaris; Blattverdornung [Strasburger 1978: 222]

Berberis vulgaris; Blattdornen und belaubte Kurztriebe

Euphorbia virosa; Habitus

Euphorbia grandicornis; Nebenblattdornen

Astragalus sempervirens (Fabaceae, Tragant); Habitus mit Rhachisdornen

Ooo0ooo
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5 Anatomie des Blattes

Wie bei der SprofRachse, kann man auch beim Blatt die 3 Grundgewebesysteme
unterscheiden, namlich Abschlu3gewebe, Grundgewebe und Leitgewebe. Die
Gewebe des Blattes konnen entsprechend der Hauptfunktion Photosynthese
beschrieben werden in Hinblick auf Lichtgewinn, Gasaustausch und Transpira-
tion. Bei der Achse standen demgegenuber die Funktionen Stofftransport, Festi-
gung und Speicherung im Vordergrund.

5.1 Ausgliederung

Neue Blatter entstehen an der jungen Sprol3spitze in der der Initialzone unmittel-
bar folgenden Zone der Primaren Morphogenese. Der Ort einer jungen Blattanla-
ge wird im histologischen Bild erkennbar durch eine starkere Anfarbbarkeit und
durch Zellteilungsaktivitat an der Flanke der Initialzone im Sprof3scheitel-
meristem. Dieser Bereich der Blattanlegung wird deshalb als Flankenmeristem
bezeichnet. Die ersten Zellteilungen werden meist in der ersten subepidermalen
Schicht sichtbar.

Die Entstehung des jungen Blattes selbst kann man beschreiben als eine Meri-
stemfraktionierung: vom Scheitelmeristem der Achse wird ein Teil abgespalten,
der das Blatt aufbaut. Das auf diese Weise entstandene Blattmeristem ist direkt
nach seiner Fraktionierung aus dem Sprof3scheitel ein nur eng begrenzter Be-
reich. In dem er benachbartes Gewebe in das Meristem aufnimmt, verbreitert er
sich zur den Scheitel mehr oder weniger weit umgebenden jungen Blattanlage.
Durch dieses Umgreifen, welches wir auch als Meristeminkorporation be-
schreiben kdnnen, entsteht ein das Blatt subepidermal umgebendes Randmeri-
stem. Es ist dies sozusagen das "Scheitelmeristem" des Blattes.

Nach diesem Ausgliederungsvorgang und der Bildung des Blattrandmeristems
kann es am Blatt zu weiteren morphogenetischen Prozessen kommen. In einigen
Fallen, so z.B. bei der Bildung von geschlossenen Blattscheiden (z.B. bei Caltha
palustris), kdnnen die meristematischen Rander des Blattes miteinander ver-
schmelzen. Dieser Vorgang wird als Meristemfusion bezeichnet.

Eine solche Meristemfusion kann aber auch zwischen den Randmeristemen ver-
schiedener Blatter erfolgen. Man nennt diesen Vorgang "Gamophyllie". Als Bei-
spiele seien hier die basal miteinander verwachsenen, gegenstandigen Blatter
von Dipsacus fullonum genannt. Wenn nur die Stipeln "verwachsen" wie z.B.
beim Hopfen (Humulus lupulus), spricht man von "Interpetiolarstipeln”.

O Polemonium coeruleum; VP mit Blattausgliederung im REM
0O Caltha palustris [Hagemann 1970: 6]
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O Dipsacus laciniatus; Habitus mit gamophyllen Blattbasen
O Dipsacus fullonum; Gamophyllie [Hagemann, W. 1970: 19]
O Lonicera prolifera; Gamophyllie der Hochblatter
O  Humulus lupulus; Blatter mit Interpetiolarstipeln

Auch Blattrander von Blattern aus unterschiedlichen Knoten kénnen sich ga-
mophyll vereinigen. Das bekannteste Beispiel hierfur sind die "Flugorgane" der
Frichte der Hainbuche (Carpinus betulus). Sie entstehen durch Vereinigung der
Vorblatter erster und zweiter Ordnung der weiblichen Teilblltenstande.

Drei Prozesse sind also fur die primare morphogenetische Zone aber auch fur
das Blattrandmeristem selbst charakteristisch, die Meristemfraktionierung, die
Meristeminkorporation und die Meristemfusion.

5.2 Spreitenentwicklung

Nach der Ausgliederung wéachst das Blatt, noch bevor es deutlich flachig wird,
zunachst an der Spitze mittels eines Randmeristems, welches hier zunachst di-
cker ist. Ausserdem verdickt sich der Blattzapfen durch meristematische Tatigkeit
der Ventralseite mittels eines Ventralmeristems. Die zapfenférmige Blattanlage
entspricht dem spéteren Stiel bzw. der Mittelrippe. Nach Erreichen der sog. Kriti-
schen Lange von knapp unter 1 mm setzt das deutliche Flachenwachstum ein.
Besonders bei relativ diinnen Blattern wie denen von einigen Wasserpflanzen -
kann man am Blattrand ein deutliches regelméssiges Teilungsmuster der Zellen
feststellen. Ein lokal begrenztes Randmeristem kann besonders bei sehr dicken
Blattern nicht immer festgestellt werden, da die Blatter selbstversténdlich durch
das Zusammenspiel von Zellteilungen und Zellstreckungen wachsen.
Alternanthera philoxeroides; Ventralmeristem [Cutter, E.G: 1971: 5.7]

Drosophyllum lusitanicum; akroplastes Spreitenwachstum (Hagemann, W. 1970: 14)
Magnolia yunan (Hagemann 1970: 17)

Nicotiana tabacum (Esau 1969: 136)
Wasserpflanzen mit Spreitensaumbildung (Troll 1973: 326)

Ooo0oOooaod

5.3 Fiederung
5.3.1 Dicotylentyp

Die gefiederten, pedaten oder digitaten Blatter der Dikotyledonen und einiger
Monokotyledonen entstehen dadurch, daf® das Randmeristem in einigen Berei-
chen nicht tatig wird, was wir als eine Meristemfraktionierung des Randmeris-
tems beschreiben konnen. Die einzelnen Meristemfraktionen wachsen zu den
Blattfiedern heran.

Ausserlich treten die jungen Fiederanlagen an der Blattanlage als kleine Vorwol-
bungen hervor. Ihre Bildung kann in unterschiedlicher Richtung erfolgen, was am
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ausgewachsenen Blatt allerdings nicht mehr zu sehen ist. Je nachdem, ob die
Fiederbildung spitzenwarts, in Richtung der Blattbasis oder von der Blattmitte
beginnend nach beiden Seiten hin fortschreitet, unterscheidet man eine
acropetale, eine basipetale oder eine divergente Fiederbildung.

Die beschriebene Art der Fiederbildung ist auch bei einigen Monocotyledonen
(z.B. Zamioculcas zamiifolia) zu finden.

(Tafelzeichnung) Meristemfraktionierung bei Fiederblattbildung
O Polemonium caeruleum, Astragalus cicer, basipetale und acropetale Fiederbildung (Jur-
zitza 1987: 150)

5.3.2 Monokotylentyp

Bei den Monocotyledonen entstehen die Fiederblatter demgegentiber durch
nachtraglichen Gewebeschwund in einer zunachst einheitlichen Spreite. So zei-
gen etwa die Blatter der Araceae-Gattung Monstera einen unterschiedlichen
Grad der Blattzergliederung von einzelnen auf diese Weise entstandenen L§-
chern bis zu einer vollstandigen Fiederung.

Bei den Palmen (Arecaceae, z.B. Chamaedorea oder Chrysalidocarpus) entste-
hen die gefiederten oder gefingerten Blatter ebenfalls durch einen Gewebe-
schwund. In der frihen Ontogenese schon faltet sich das junge Blatt entspre-
chend der spateren Anordnung der Fiedern ein, wobei der Blattrand allerdings
glatt bleibt. Spater sterben schmale Gewebestreifen zwischen den Fiedern und
am Blattrand ab. Der schmale Streifen am Blattrand ist oftmals noch bei der
Blattentfaltung zu sehen.

Monstera ssp.; Blattformen [Kaplan, D.R. 1984: 3]

Monstera deliciosa; Blattentwicklung [Kaplan, D.R. 1984: 4]

Chamaedorea sp.; junges Blatt [Kaplan, D.R. 1984: 7]
Chrysalidocarpus lutescens u. Rhapis excelsa; Fiederblattbildung (Kaplan 1984: 6)

O0oogao

5.4 Peltationen

Peltationen entstehen bei der Bildung sog. Querzonen. Die Querzonen entste-
hen durch eine Meristeminkorporation des Blattrandmeristems auf die Blattflache
der Ober- oder der Unterseite und anschliessender Meristemfusion. Der Vor-
gang der "Inkorporation vom Rand her" ist allerdings nicht immer auch sichtbar,
vielmehr kann auch die Querzone auf der gesamten Blattober- oder -unterseite
gleichzeitig sichtbar werden.

Wird eine Querzone oberhalb der Blattstielzone gebildet, so entsteht je nach Ab-
gleich von Rand- und Flachenwachstum ein peltates oder ascidiates Blatt. Die
Blatter von Tropaeolum majus bilden in jungen Entwicklungsstadien zunéachst
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eine pedate Form. Die Spreitenbildung verlauft danach aber so, daf3 schliesslich
ein fast runder Blattumfang resultiert.

Wird die Querzone unterhalb der Blattstielzone gebildet, so entstehen Medi-
anstipeln bzw. Ligulae (z.B. bei Hottuynia cordata u. Poaceae) und, wenn zu-
satzlich das Blatt den Sprol3 vollstandig umgreift, Ochreae (z.B. bei Caltha
palustris).

(Tafelzeichnung) Querzone oberhalb und unterhalb der Stielzone

O Tropaeolum majus; Blatter

Tropaeolum majus; Querzonenbildung [Hagemann, W. 1970: 30]
Nepenthes sp., Kannenblatt

Brassaia actinophylla; digitate Blatter

Brassaia actinophylla; Medianstipel

Poa trivialis; Ligula

Piper betle; Ontogenie der Ochrea (Rohweder, K., Endress, P. 1983: 32)

Ooooooag

5.5 Die Gewebe
5.5.1 Epidermis

(a) Schliel3zellen

Stomata im engeren Sinne sind Offnungen in der Epidermis. Sie wird umgeben
von zwei SchlielRzellen. Meist werden aber die SchlieRzellen und die Offnung
zwischen ihnen zusammen als Stoma bezeichnet. Die Schlie3zellen werden
entweder von "normalen” Epidermiszellen, den Nachbarzellen, umgeben, oder
sie unterscheiden sich in ihrer Form von den Ubrigen Epidermiszellen und wer-
den dann als Nebenzellen bezeichnet. Alle Zellen zusammen bilden den
Stomakomplex oder Spaltéffnungsapparat.

Im Querschnitt sind die Schliel3zellen meist so gestaltet, dal3 sie zwischen sich
auf beiden Seiten der engsten Stelle durch die Ausbildung einer &uf3eren und
inneren Randleiste einen sog. Vorhof und einen Hinterhof bilden.

(Tafelzeichnung) Spalt6ffnung in Aufsicht: Nachbarzelle, Nebenzelle (in Form von den Ubrigen
Epidermiszellen unterschieden), Stoma, SchlieRzelle, Stomakomplex, Spaltéffnungsapparat

Funktionstypen

Bei den folgenden, in den Ublichen Lehrbiichern genannten Spaltéffnungstypen
handelt es sich um Funktionstypen.

Beim sog. Mnium-Typ 6ffnen sich die Stomata durch eine einfache Abrundung
der SchliefRzellen im Querschnitt ducch eine Turgorerh6hung. Beim Helleborus-
Typ sind besonders die Periklinalwé&nde der SchlieRzellen verdickt. Die anderen
Wande sind dinn. An der Grenze zu den Nebenzellen befindet sich eine relativ
dunne Stelle in der AuRenwand, so dal3 bei Turgorzunahme die Schliel3zellen an
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diesem Art Gelenk zuriickweichen kann. Bei Gramineen-Typ haben die beiden
Schlie3zellen eine hantelférmige Gestalt. Bei Druckerhéhung der diinnwandige-
ren Zellenden riicken die Zellen mit ihren starren Mittelteilen etwas voneinander
ab.

0O  Adianthum capillus-veneris, Spalt6ffnung vom Mnium-Typ (A); Helleborus niger (B)
[Strasburger, E. 1978: 125]
O Zea mays; Spaltéffnung vom Gramineen-Typ [Strasburger, E. 1978: 126]

morphologische Typen
AulRer diesen "Lehrbuchtypen” gibt es eine groRe Anzahl von Spaltéffnungsty-
pen, die entweder rein morphologisch zu verstehen sind oder aber auch eine

ontogenetische Aussage beinhalten. Die Benennung erfolgt je nach Anzabhl,
Form und Lage der die Schlie3zellen umgebenden Neben- oder Nachbarzellen.

Die meist rein morphologisch zu verstehenden Stomatatypen sind folgende:
Die 4 klassischen Typen (VESQUE 1889)

e Ranunculaceen-Typ (= anomocytisch oder irregular-celled)
Die in vielzahl vorhandenen Nachbarzellen sind in ihrer Form von den restlichen
Zellen der Epidermis in Grosse und Form nicht unterschieden.

¢ Cruciferen-Typ (= anisocytisch oder inequal-celled)
Die SchlieRzellen sind von drei Nachbarzellen umgeben, eine ist deutlich kleiner
als die beiden anderen.

¢ Rubiaceen-Typ (= paracytisch oder parallel-celled)
Die SchlieRzellen sind auf jeder Seite von einer oder mehreren Nebenzellen par-
allel zu ihrer Achse umgeben.

e Caryophyllaceen-Typ (= diacytisch oder cross-celled)

Die SchlieRzellen sind von einem Paar Nebenzellen umgeben, deren gemeinsa-
me Wand senkrecht zur Achse der Schlie3zelle steht.

Zu diesen Typen kommen weitere.

e actinocytisch (METCALF & CHALK 1950)

Die Schlie3zellen sind von einem Ring aus mehr als vier radial gestreckter Zellen
umgeben.

o tetracytisch (METCALF 1961)

Die SchlieRzellen besitzen insgesamt vier Nebenzellen, von denen die sog. late-
ralen Nebenzellen parallel, die zwei polaren Nebenzellen rechtwinklich zur
Schlie3zellenachse liegen.
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e cyclocytisch (STACE 1963)

Die Schlief3zellen sind von einem oder mehreren Ringen von vier oder mehr
schmalen Nebenzellen umgeben.

ontogenetische Typen

Fur die Systematik wichtiger ist eine Typifizierung nach morphologischen und
ontogenetischen Gesichtspunkten.

Die Stomabildung ist stets verbunden mit einer inaequalen Zellteilung. Je nach-
dem, ob und wieviele Nebenzellen aus der durch indquale Teilung hervorgegan-
genen Stomainitiale entstehen, unterscheidet man nach PANT (1965) folgende
ontogenetische Typen. Als mesogen (= syndetocheil, FLORIN 1933) werden sol-
che Stomata bezeichnet, bei denen die Schlie3zellen und alle diese umgeben-
den Zellen aus der Stomainitialen entstehen. Beim mesoperigenen Typ entste-
hen die Schlie3zelle und eine oder mehrere der umgebenden Zellen aus der Ini-
tialen, und beim perigenen (= haplocheil, FLORIN 1933) sind es nur die Schliel3-
zellen selbst.

Verteilung der Stomata

Stomata kénnen sich an allen oberirdischen griinen Pflanzenteilen befinden. Bei
chlorophylifreien Landpflanzen wie Monotropa oder Neottia und an Wurzeln fin-
det man in der Regel keine Stomata. An Rhizomen kénnen sie aber ebenfalls
vorhanden sein.

Bezlglich der Verteilung auf der Blattober- und -unterseite unterschiedet man
hypostomatische (Normalfall), epistomatische (bei Arten mit Schwimmblattern)
und amphistomatische Blatter (z.B. bei Pinus sp. oder Zea mays).

O Pinus sp.; amphistomatisches Blatt
O Zea mays; amphistomatisches Blatt

Anzahl pro mm?2

Die Anzahl der Stomata pro Flacheneinheit schwankt betréchtlich. Bei Sedum-
Arten sind es ca. 20, bei der Buche (Fagus sylvatica) 340 und bei Bergahorn
(Acer pseudoplatanus) bis 860 pro mmz,

Metamorphosen

Stomata kénnen bei einigen Pflanzen im Dienst der Sekretion umgewandelt sein.
Als Beispiele seine hier nur die Wasserspalten (= Hydathoden) z.B. an den Blat-
tern der Kapuzinerkresse (Tropaeolum majus) genannt oder die Kalk abschei-
denden Driisen bei den Plumbaginaceae Armeria maritima und Plumbago ge-
nannt.

O Tropaeolum majus; Guttation (Fahn 1979: 2)
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0O Physocarpus opulifolius; Hydathode (Jurzitza, G. 1987 : 45)

(b) Trichome

Wie bereits gezeigt wurde, besitzen Epidermiszellen gewolbte Aul3enwande. Von
solchen Mamillen oder Papillen fiihrt ein kontinuierlicher Ubergang zu Haaren
oder Trichomen. Ebenso ist der Ubergang vom Trichom zu Emergenzen gleitend,
weil sich manche Haare auf Sockeln entwickeln, an deren Bildung subepiderma-
les Gewebe beteiligt ist.

Haare sind also im ausdifferenzierten Zustand lebende oder tote Auswiichse der
Epidermis. Sie kbnnen eine Drusenfunktion haben oder nicht.

Ungeachtet der Unterscheidung tot/lebend und drisig/nicht-driisig unterscheidet
man folgende fiinf morphologische Haartypen (s. Theobald, W.L., Kruhulik, J.L. &
Rollins, R.C. 1979):

einfache Haare (unverzweigt) (simple (unbranched) trichomes)

Als einfach bezeichnet man unverzweigte, aus einer oder mehreren, einreihig
oder mehrreihig angeordneten Zellen bestehende Haare. Sie sind mit Ubergan-
gen mit den Papillen verbunden. lhre Form kann insgesamt kurz, lang, breit oder
dunn sein. Ihr Ende kann spitz oder mit einer Képfchenzelle versehen sein wie
etwa bei vielen Driisenhaaren.

2-5-armige Haare (two- to five-armed trichomes)

Als 2-5-armig bezeichnet man sitzende oder gestielte, einzellige oder mehrzellige
Haare, die in einer zwei bis finf armigen Verzweigung enden (z.B. Humulus
lupulus). Besonders die zweiarmigen Haare besitzen oft diagnostischen Wert.

Sternhaare (stellate trichomes)

Sternhaare sind gestielte oder sitzende, mehrzellige Haare, die in einer mehr als
funf-armigen Verzweigung enden. Die Endzellen kénnen sternférmig in alle Rich-
tungen gehen oder wie bei Schuppenhaaren in einer Ebene liegen.

Schuppenhaare (scales)

Schuppenhaare sind einzellige oder vielzellige, sitzende oder gestielte Haare,
deren Endverzweigungen in einer Ebene liegen, wobei die einzelnen Zellen oder
Verzweigungen einer Zelle bis mindestens zur Halfte ihrer La&nge verwachsen
sind. Selbstverstandlich gibt es hier Ubergange zu den Sternhaaren.

Beispiel: Olweide (Elaeagnus sp., Elaeagnaceae)
Baumchenhaare (dendritic (branched) trichomes)

Baumchenhaare sind einzellige oder mehrzellige, einzellreihige oder mehrzellrei-
hige, an verlangerter Achse mehrfach verzeigte Haare.
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Beispiel: Konigskerze (Verbascum sp., Scrophulariaceae)

Trichomes, simple (unbranched) [Metcalf, C.R., Chalk, L. 1979: 5.2]
Humulus lupulus; Hakenhaar

Trichomes, stellate [Metcalf, C.R., Chalk, L. 1979: 5.4]

Elaeagnus sp.; Schuppenhaar

O Verbascum sp.; Baumchenhaar

Oo0Ogao

(c) Emergenzen

Emergenzen sind (nicht blatthomologe) Epidermisauswuichse, an deren Bildung
ausserdem noch subepidermales Gewebe mit beteiligt ist. Als bekannteste Bei-
spiele seien die Brenn"haare" der Brennessel (Urtica dioica) oder die Stacheln
der Rose genannt. Von einigen der oben genannten Haartypen gibt es Ubergan-
ge zu Emergenzen, wenn z.B. das Blatt auf einem Gewebesockel sitzt oder wenn
es sich um ein dickes, mehrzellreihiges Haar handelt.

Emergenzen kdnnen die verschiedensten Funktionen haben; sie kdnnen spitz
sein und dann den eigentlichen Dornen gleichen oder auch Drusenfunktion ha-
ben.

O Urtica dioica; Brennhaar
O Rosa sp.; Stachel

5.5.2 Mesophyll

Als Mesophyll bezeichnet man topographisch alles Gewebe zwischen den Epi-
dermen eines Blattes.

(a) Schwamm- und Palisadenparenchym

Besonders bei mesomorphen Dicotyledonen ist das Mesophyll in Palisaden- und
Schwammparenchym differenziert. Das Palisadenparenchym besteht aus
rechtwinklig zur Epidermis meist gestreckten Zellen; sie kdnnen von fast
isodiametrisch bis mehrfach langer als breit sein. Wenn sie "gegabelt" aussehen,
werden sie als Armpalisadenzellen bezeichnet. Das Palisadengewebe grenzt
direkt an die Epidermis, au3er in den Fallen, in denen eine besondere Hypoder-
mis differenziert ist. Bei mehrschichtigen Palisadengeweben (z.B. Pyrus com-
munis) sind die aulRersten Zellen meist die langsten.

Die Zellen des Schwammparenchyms sind isodiametrisch bis sehr unregelma-
Big geformt, haufig sind sie in epidermisparalleler Richtung gestreckt.

Die Trennung von Palisaden- und Schwammparenchym kann unterschiedlich
scharf sein. Der Differenzierungsgrad unterscheidet sich je nach Pflanzenart,
Standort und auch Lage des betreffenden Blattes an der Pflanze. So haben Son-
nenblatter mehr Palisadengewebe als Schattenblatter. Xeromorphe Blatter haben
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meist eine starker entwickelte Palisadenschicht als mesomorphe oder hygro-
morphe.

Auler in ihrer Zellform unterscheiden sich die beiden Gewebe auch cytologisch.
Die Palisadenzellen enthalten etwa bei Ricinus 82% der Plastiden und sie besit-
zen eine bis zu 3,5 mal gréf3ere freie Oberflache als das Schwammparenchym.

Je nachdem, ob sich eine Palisadenparenchymschicht nur an der Blattoberseite
oder nur an der Blattunterseite befindet, unterschiedet man bifaciale oder invers
bifaciale Blatter. Bifacial sind die ,normalen" Laubblatter der meisten Pflanzen.
Invers bifacial sind z.B. die Blatter von Thuja und Allium ursinum. Als aquifacial
(= isolateral) bezeichnet man solche Blatter, bei denen im Querschnitt kein ana-
tomischer Unterschied zwischen einer Blattober- und Unterseite zu erkennen ist.
Solche aquifacialen Blatter konnen wie bei Hakea oder Allium rund sein
(»aquifaciales Rundblétter) oder wie bei Iris abgeflacht (,aquifaciale Flachblat-
ter").

Es sei an dieser Stelle darauf hingewiesen, daf? der Begriff ,unifacial" mit dieser
anatomischen Differenzierung primar nichts zu tun hat. Es handelt sich hierbei
um einen veralterten ,morphologischer” Begriff fir bestimmte Blattformen.

Pyrus communis; mehrschichtiges Palisadengewebe im Blatt (Esau, K. 1969: 122)
Hakea suaveolens; Habitus

Hakea sp., Differenzierung des Mesophylls [Cutter, E.G. 1971: x.y]

Allium sp.; aquifaciales Rundblatt quer

Oo0Ogao

5.5.3 Festigungsgewebe

(a) Kollenchym

Das Kollenchym des Blattes ist nicht so stark entwickelt wie das der Achse. Die
Blattspreite wird hauptsachlich gestitzt vom Leitblindelnetz. Entlang der Nerven,
die bis zur Epidermis reichen konnen, ist die Ausbildung von Kollenchym mdog-
lich. Besonders findet man Kollenchym auch in den Blattstielen.

O Humulus sp. (A), Cucurbita sp. (B); Verteilung von Kollenchym im Blattstiel [Esau, K.
1969: 55]

(b) Sklereiden

Sklereiden finden sich in den Bléattern vor allem bei tropischen Arten. In der Ach-
se sind besonders die Brachysklereiden (= Steinzellen) haufig; diese Form der
Sklereiden kommen allem Anschein nach nur selten in Blattern vor.

Es seinen im Folgenden einige Beispiele genannt, wobei zu bemerken ist, dal3
die genannten Typen durch Ubergénge miteinander verbunden sind.

Osteosklereiden ("knochen"- oder hantelférmige Sklereiden) haben Saulenform
mit verbreiterten Enden. Sie kommen vor in Samenschalen und Blattern vieler
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Dikotyledonen. Bei Mouriria (Melastomataceae) reichen die an den Enden stark
verbreiterten und teils verzweigten Sklereiden von Epidermis zu Epidermis.

Astrosklereiden oder "Sternsklereiden" (z.B. im Blatt von Trochodendron,
Nuphar oder Boronia).

Fadensklereiden (filiforme Sklereiden) sind faserdhnliche Zellen im Blattgewebe.
Beim Olbaum (Olea europaea) entwickeln sie sich direkt aus den Mesophylizel-
len im Palisaden- wie im Schwammparenchym. Ein anderes Beispiel ist
Rhaphidophora (Araceae).

0O Trochodendron sp.; Osteosklereiden im Blatt [Esau, K. 1969: 65]

O Nuphar variegatum; Astrosklereiden im Blatt [Cutter, E.G. 1978: 5.3]
O Rhaphidophora sp.; Fadensklereiden

(c) Fasern

Fasern treten oft in Verbindung mit Leitgewebe auf, wobei wieder (unnétig) ge-
fragt werden kann, ob es jeweils Xylemfasern oder extraxylére Fasern sind. Sie
treten besonders haufig bei Monocotyledonen auf, oftmals in Streifen, die bis zur
Epidermis reichen und so dem Blatt hohe Festigkeit verleihen. Als Beispiele sei-
en der Mais (Zea mays, Poaceae) und der Neuseelander Flachs (Phormium
tenax, Phormiaceae) genannt.

Die in den unterschiedlichen Teilen des Blattes vorkommenden Fasern werden
oder wurden teilweise wirtschaftlich genutzt.

Bei den Fasern der Faserbanane Musa textilis handelt es sich um Fasern der
Blattscheiden. Der sog. Manilahanf ist schwer verrottbar und wird fir Schiffs-
taue, Fischernetze, Sacke und Bindfaden verwendet.

Die Blattstiele der brasilianischen Palme Leopoldinia piassaba (Arecaceae) sind
von starken Sklerenchymschichten umgeben. Hierdurch ist die Pflanze in der
Lage, die bis 7m lange und bis 50 kg schweren Blatter zu tragen. Das als
"Piassava" bezeichnete Material wird zur Herstellung von Besen und Birsten
verwendet.

Blattspreitenfasern der Sisalagave (Agave sisalana, Agavaceae) liefern den
sog. Sisalhanf. Die Pflanze besitzt 1-2 m lange und 8-15 cm breite Blatter, von
denen jedes Jahr 15 - 20 gebildet werden. Die Fasern werden frisch gewonnen,
gewaschen und getrocknet. Die Fasern werden verwendet fiir Bindegarn, Taue,
Seile, Netze, Mobelstoffe und Teppiche. Aus Spreitenfasern besteht auch der
Neuseelander Flachs (Phormium tenax, Phormiaceae) und das aus der Palme
Chamaerops humilis gewonnene Polstermaterial.
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Beim géartnerischen Bindebast von Rhaphia forinifera (= Rh. ruffia), dem Rha-
phia-Bast handelt es sich anatomisch um Epidermis und Hypodermis aus Blatt-
fiedern noch nicht entfalteter Blatter.
O  Triticum sp., Zea mays, Phormium tenax; Blattquerschnitte mit Sklerenchym [Esau, K.
1969: Taf. 70]
O Agave sisalana; Sisalhanf

O Phormium tenax (Liliaceae); Neuseelander Flachs
O Chamaerops humilis; Habitus

5.5.4 Leitgewebe

Die Leitblindel treten am Blatt meist als vorstehende ,Nerven" auf. Diese Blatt-
nerven bestehende teils aus einem, teils aus mehreren Leitbliindeln und dem
»zugehorigen" nichtleitenden Gewebe. Die Anordnung dieser Nerven bezeichnet
die ,Venation" oder ,Nervatur".

Ganz allgemein unterscheidet man meistens die offene und die geschlossene
Nervatur. Offen, also ohne eine Vernetzung der Leitbiindel ist etwa die Nervatur
bei Ginkgo biloba, bei den Farnen und bei relativ urspriinglichen Dikotyledonen
wie Kingdonia (Ranunculaceae) oder Circaeaster (Circaeasteraceae).

Bei der geschlossenen Nervatur kbnnen die Hauptnerven parallel oder netz-
formig angeordnet sein. Parallelnervig sind die Blatter der meisten Monoco-
tyledonen, netznervig die der Dicotyledonen. Ausnahmen sind auf der einen Sei-
te etwa der Wegerich (Plantago, Plantaginaceae) oder der Bocksbart (Tra-
gopogon, Asteraceae) und die Arten Gattung Arum, Smilax, Tacca, und der
Orchidaceae auf der anderen Seite.

Die Nerven bilden ein immer feineres Netz, deren kleinste Felder als Interkostal-
felder bezeichnet werden. Die Gesamtlange aller Nerven kann bis zu 102 cm pro
cm? betragen. Die Orientierung der Leitgewebeteile entspricht der Anordnung in
der Achse. Der Xylemteil befindet sich also der Blattoberseite und der Phloemteil
der Blattunterseite zugewandt.

O Ginkgo biloba, Kingdonia sp. (Ranunculaceae), Circaeaster sp. (Circaeasteraceae); dicho-

tom offene Nervatur [Esau, K. 1969: 124]
O Blattnerven und erweiterte Biindelscheiden (Esau, K., 1969: 127)
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6 Morphologie der Wurzel

Die Wurzel ist das dritte sog. Grundorgan des Kormus. Sie kommen bei den
meisten Hoheren Pflanzen vor, sie fehlen primar bei Psilophyten, aber auch se-
kundar bei Wasserpflanzen wie Ceratophyllum (Hornblatt) oder Utricularia (Was-
serschlauch) oder bei der Orchideengattung Corallorhiza (Korallenwurz). Wurzeln
sind charakterisiert - und damit von der Achse unterschieden - durch das Fehlen
seitlicher Anhangsorgane (Blatter), durch eine Wurzelhaube, ein zentrales (=
radiales) Leitbinde und eine endogene Verzweigung.

O  Psilotum triguetrum; Habitus

O  Utricularia vulgaris; bliihend
O Corallorhiza trifida, Wurzelstock (VDIA 23 051/6)

6.1 Radikation (Bewurzelungstypen)

Als Radikation bezeichnet man die Bewurzelung der Pflanze als Ganzes unter
Berticksichtigung des Vorhandenseins und der Lebensdauer der
Primérwurzeund der Ausbildung sprol3burtiger Wurzeln.

Bei der primar homorrhizen Radikation (= primare Homorrhizie) besteht die ge-
samte Bewurzelung von Anfang an aus gleichartigen, sprof3birtigen Wurzein.
Dieser Radikationstyp kommt bei den Pteridophyten (auf3er Psilotatae) vor. Diese
besitzen einen Embryo mit seitlicher, angeblich endogen entstehender ,Priméar"-
wurzel, die man deshalb als sprof3birtig auffasst. Alle weiteren Wurzeln sind
ebenfalls sproRbirtig, ihre Bildung geht der SproRRbildung einher.

Bei der sekundar homorrhizen Radikation (= sekundare Homorrhizie) wird zu-
nachst eine Primarwurzel gebildet, die aber friihzeitig abstirbt. Danach besteht -
sekundar- die gesamte Bewurzelung aus gleichen, spro3birtigen Wurzeln. Die-
ser Radikationstyp ist typisch fur die Monokotyledonen. Sie besitzen einen bipo-
laren Embryo, dessen Primarwurzel frih oblitteriert. Wahrend der Erstarkung
werden an jedem Knoten zahlreiche sprof3birtige Wurzeln gebildet, ebenso beim
teilweise auftretenden sekundaren Dickenwachstum.

Bei allorrhizen Pflanzen besteht das Wurzelsystem aus der ausdauernden
Hauptwurzel, die sich mehr oder weniger stark verzweigt. Dieser Radikationstyp
kommt vor bei den Coniferophytina, den Cycadophytina und den Dikotyledonen.
Sie besitzen einen bipolaren Embryo, dessen Primarwurzel mehr oder weniger
langlebig ist. Es bildet sich ein System von Haupt- und Seitenwurzeln.

(Tafelzeichnung) Primé&re und Sekundére Homorrhizie und Allorrhizie
O Zea mays; Bewurzelung
O Howeia forsteriana; Bewurzelung
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6.2 Wurzelsysteme

Als Wurzelsystem bezeichet man die Gesamtheit der aus einer Hauptwurzel her-
vorgegangenen Wurzeln inklusive der Férderungserhéltnisse in der Verzwei-

gung.
Pflanzen, die in ihrem Wurzelsystem eine dominierende Hauptwurzeln entwi-
ckeln, bezeichnet man als Pfahlwurzler (z.B. Quercus, Lupinus, Pinus) und sol-

che, bei denen die Hauptwurzel nicht gefordert ist, die Seitenwurzeln dagegen
besonders stark entwickelt sind als Flachwurzler (z.B. Picea).

6.3 Die Hauptwurzel

Die Primarwurzel entwickelt sich mehr oder weniger stark und tief in den Boden,
bei Holzgewachsen bis zu mehreren Metern. Bei Tamarix wurden Wurzeln bis in
eine Tiefe von 30 m gefunden.

6.3.1 Pfahlwurzeln

Oft ist die Verzweigung der Hauptwurzel gehemmt, und es enstehen ausgespro-
chenen Pfahlwurzeln mit oft nur wenigen Nebenwurzeln (z.B. Taraxacum
officinale, Asteraceae). Diese besonders der Stoffspeicherung dienenden Wur-
zeln werden in einigen Fallen wirtschaftlich genutzt.

Genannt seien hier die Schwarzwurzel (Scorzonera hispanica, Asteraceae) und
der Meerrettich (Armoratia lapathifolia, Brassicaceae).

O Scorzonera sp., Brassica sp., Capsicum sp.; Wurzelsysteme [Rauh, W. 1950: 30]
O Taraxacum officinale; Habitus

6.3.2 RlUben

Eine Ribe ist eine Hauptwurzel, die zum Zweck der Speicherung besonders
verdickt ist, und bei der in die Verdickung zusatzlich noch ein basaler Teil der
Achse mit einbezogen ist, mindestens aber das Hypokoty (auf die Abgrenzung
von Spof3knolle, Sprof3riibe und Ribe wurde schon im Kapitel ,Achsenanatomie
eingegangen).

Bei Pflanzen mit Riben kann man hinsichtlich der Lebensform zwischen Riben-
pflanzen und Riubengeophyten unterscheiden. Ribenpflanzen sind hapaxanthe,
meist bienne (2-jahrige) Gewdachse. Sie bilden im ersten Jahr ihrer Entwicklung
meist eine Blattrosette und eine Riibe. Erst im zweiten Jahr wird mit der Ausbil-
dung einer Infloreszenz die Entwicklung abgeschlossen. Beispiele fiir solche RU-
benpflanzen sind unter den Nutzpflanzen die Karotte (Daucus carota, Apiaceae),
die Arten der Gattung Beta (Chenopodiaceae) und der Rettich (Rhaphanus
sativus var. nigra, Brassicaceae).
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Riubengeophyten sind dagegen pollacanthe, perennierende Pflanzen. Sie bilden
an den Riben in jeder Vegetationspleriode Erneuerungsknospen. Beispiele hier-
fur sind etwa die Kermesbeere (Phytolacca americana, Phytolaccaceae), die
Zaunrtbe (Bryonia dioica, Cucurbitaceae) oder der Gelbe Enzian (Gentiana
lutea, Gentianaceae).

Knollen und Ruben [Rauh 1950: 138]
Wuchsformen der Ribenpflanzen [Rauh 1950: 128a]
Daucus carota

Beta vulgaris ssp. vulgaris var. alba
Beta vulgaris ssp. vulgaris var. altissima
Rhaphanus sativus var. niger; blihend
Phytolacca americana; bliihend
Phytolacca americana; Ribe

Bryonia dioica; blihend

Bryonia alba; Ribe [@@ @, 19@@: 99]
Gentiana lutea; blihend

Ooooooooooao

6.4 Spofl3blrtige Wurzeln

Werden bei den Dicotylen am Sprol3 zusatzliche Wurzeln (= spro3burtige Wur-
zeln, Neben- oder Beiwurzeln) gebildet, so kdnnen diese unterschiedliche Form
und Funktion haben.

Bei der Erdbeere (Fragaria vesca, Rosaceae) oder von Oxalis (Oxalidaceae)
dienen sie der Ernahrung der durch Auslaufer sich vegetativ vermehrenden
Sprosse.

6.4.1 Wurzelknollen

Ebenso haufig ist eine Verdickung der sprof3burtigen Wurzeln in Dienst der Stoff-
speicherung als sog. Wurzelknollen.

Als Beispiel seien hier die Dahlie (Dahlia sp., Asteraceae) genannt sowie die als
Nahrungsmittel verwendete Batate (Ipomoea batatas, Convolvulaceae), die Zu-
ckerwurz (Sium sisarum, Apiaceae), der Maniok (Manihot utilissima,
Euphorbiaceae) und die Yamswurzel (Dioscorea batatas, Dioscoreaceae).

Lathyrus tuberosus u. Sium sisarum, adventive Speicherwurze[Rauh 1950: 137]
Ipomoea batatas; adventive Speicherwurzeln [Rauh, W. 1950: 135]

Manihot utilissima u. Dioscorea batatas [Rauh, W. 1959: 136]

Dioscorea esculenta; Anbau in Trinidad [Bricher, H. 1977: 1.47]

Dioscorea sp.; Landsorten [Bricher, H. 1977: 1.46]

Ooo0ogooao
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6.5 Adventivwurzeln

Als Adventivwurzeln werden solche Wurzeln bezeichnet, die auf Grund eines
ausseren Reizes, z.B. einer Verletzung, entstehen, z.B. an Blattstecklingen oder
bei einer Gallbildung (z.B. bei einigen Poa-Arten).

6.6 Wurzeln mit besonderer Funktion

Wie die Achse, so bilden auch die Wurzeln Differenzierungen aus, deren Haupt-
funktion weder die Speicherung noch die reine Stoffversorgung oder die bloRRe
Verankerung im Boden ist.

6.6.1 Zugwurzeln

Zugwurzeln dienen bei zwei- oder mehrjahrigen Stauden dem Schutz der Er-
neuerungsknospen, die durch eine Wurzelverkirzung in Bodennahe oder unter
die Erdoberflache gezogen werden. Junge Rhizome oder Zwiebeln werden nach
der Keimung durch solche Wurzeln unter die Erdoberflache gezogen.

O Petroselinum crispum (Mill.) Nym. ssp. tuberosum Soo, Riben Foeniculum vulgare u.
Gentiana lutea, Rilbenwurzeln mit Kontraktionsringen [Rauh, W. 1950: 32]

AuRerlich sind die Zugwurzeln an einer starken Querringelung der Primarwurzein
ihrem proximalen Abschnitt zu erkennen, bei ,Riben" kann das Hypocotyund das
Epicotyl mit einbezogen werden. Die Verkurzung kann 10 - 25 % betragen. wer-
den.

Bei Rhizom-, Zwiebel- oder Knollengeophyten werden die Speicherorgane der
jungen Pflanze in die endguiltige Wuchstiefe unter der Erdoberflache gezogen.
Das Rhizom des Spargels (Asparagus officinalis, Asparagaceae) wachst in einer
Tiefe von 20 - 40 cm. Es erreicht diese endgiiltige Tiefe erst nach ca. 3-4 Jahren.
Als weitere Beispiele seinen die Turkenbundlilie (Lilium martagon, Liliaceae; mit
Zwiebel), der Aronstab (Arum maculatum, Araceae; mit Sprol3knolle) und der
Krokus (Crocus sp., Iridaceae) genannt.

O Asparagus officinalis, Rhizom [Rauh 1950: 72]

O Lilium martagon; Zugwurzeln [Trol1937/43: 1946]
O  Arum maculatum; Zugwurzeln [Troll, W. 1973: 106]

6.6.2 Haft- und Rankenwurzeln

Ebenso wie die Achse kann auch die Wurzel zur Festheftung der Pflanze an eine
Unterlage zu einer Ranke oder einem Haftorgan umgebildet sein. Es handelt sich
hierbei meist um sprol3birtige Wurzeln.

Haftwurzeln bilden etwa der Efeu (Hedera helix, Araliaceae) oder einige
Tillandsia-Arten (Bromeliaceae). Die Vanille (Vanilla planifolia, Orchidaceae) bil-
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det an ihren Sprossen ausser Rankenwurzeln noch starkere Nahrwurzeln aus.
Bei Philodendron werden ebenfalls zwei verschieden differenzierte Wurzeln aus-
gebildet (= Heterorhizie), Haftwurzen und Nahrwurzeln.

O Vanilla planifolia; Rankenwurzeln [Troll, W. 1937-43: 2009] Rhizophora sp. u. Pandanus

pacificus, Stelzwurzeln; Philodendron bipinnatifidum, Haftwurzeln; Gymnocactus
man-dragona, Wasserspeicherwurze[Jurzitza, G. 1987: 105]

6.6.3 Stelzwurzeln
Stelzwurzeln ermdéglichen oder erhdhen die Standfestigkeit der Pflanze.

Bei einigen Mangrovepflanzen sind es bogig (Rhizophora) oder schrég
(Pandanus) abwarts wachsende, sprof3birtige Wurzeln.

Bei den sog. Wurgerfeigen (Ficus sp., Moraceae) bilden sich lange, dem Boden
zustrebende Luftwurzeln, die im Verlauf ihrer Entwicklung durch reichliche Sym-
physen einen Scheinstamm bilden kénnen. Der Wirtsbaum wird dabei vollstdndig
umwachsen und stirbt schliesslich ab.

Bei Ficus bengalensis u.a. bilden sich an den weit ausladenden Asten
sproRburtige Wurzeln, die sich ihrerseits stammartig verdicken und die Aste ab-
stlitzen. Es entsteht so ein ganzer, von nur einem Individuum gebildeter ,Wald".
Exemplare von Ficus bengalensis kdnnen einen Kronendurchmesser von 120 m
und einer Grundflache von 2,2 ha haben.

O Ficus sp. auf Adansonia [Trol1973: 351]

O Ficus bengalensis [Trol1937/43: 2123]
O Ficus bengalensis; Stelzwurzeln

6.6.4 Atemwurzeln

Einige im Sumpf oder in der Mangrove lebende Pflanzen bilden sog. Atemwur-
zeln aus, die Uber die Wasseroberflache ragen und durch Ausbildung eines
Durchliftungsgewebes einen Gasaustausch ermdglichen.

Diese Atemwurzeln kommen durch unterschiedliche Entwicklungen zustande.

Bei Sonneratia handelt es sich einfach um negativ geotrope Seitenwurzeln. Die-
se bilden an der Basis abwartgerichtete "Ankerwurzeln" und dicht unterhalb des
Substates flach streichende Nahrwurzeln.Bei Jussieua repens (Onagraceae),
einer Staude, werden an plagiotropen Seitenzweigen, die entweder auf der Was-
seroberflache liegen oder sich unter Wasser befinden, negativ geotrope,
sprof3burtige Wurzeln gebildet. Diese Pneumatorrhizen besitzen ein umfangrei-
ches Aerenchym, wérend ihnen die Rhizodermis vollstandig fehlt (Troll 1943:
2292). Bei der Sumpfzypresse (Taxodium sp., Taxodiaceae) und bei Ceriops
roxburghiana kommt es zur Bildung von sog. Wurzelknien. Es sind dies durch
einseitiges sekundares Dickenwachstum der Wurzel entstandene Zapfen.
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O Sonneratia caseolaris Engler; Atemwurzeln
O Taxodium distichum; Habitus
O  Taxodium distichum; Wurzelknie

6.6.5 Assimilationswurzeln

Einige epiphytische Orchideen (z.B. Chiloschista luniferus oder Taeniophyllum
glandulosum) bilden nur noch kleine, schuppenférmige Blatter an den Inflores-
zenzen aus. Die Assimilation wird vollstandig von den griinen und oft bandartig
abgeflachten Wurzeln tbernommen.

O Chiloschista luniferus; Assimilationswurzeln
O Taeniophyllum glandulosum

6.6.6 Sprof3bildende Wurzeln

Wie schon im Kapitel ,Wurzelbirtige Sprosse" besprochen, sind einige Wurzeln
in der Lage, neue Sprosse zu bilden. Diese sprof3bildenden Wurzeln dienen der
vegetativen Vermehrung. Bei der Robinie (Robinia pseudacacia), bei der Acker-
kratzdistel (Cirsium arvense) oder dem Ampfer (Rumex acetosella) bewirkt dies,
daf3 diese Pflanzen in Kultur schwer auszurotten sind, da oft auch kleine Wurzel-
reste einen neuen Sprol3 bilden kdnnen. Bei der Batate (Ipomoea batatas,
Convolvulaceae) erfolgt die Vermehrung in Kultur durch Auspflanzen der Wurzel-
knollen. Diese bilden ihrerseits dann aus Wurzelknospen mehrere neue Sprosse.

O Rumex acetosella; Wurzelsprosse [Troll, W. 1973: 369]
O Euphorbia cyparissias; Wurzelsprosse [Troll, W. 1973: 370]

6.6.7 Wurzeldornen

Bei einigen Palmen, z.B. Acanthorrhiza oder Mauritia sind kurze, sprof3brtige
Wurzeln am Stamm zu Dornen umgebildet. Die Festigkeit beruht auf einer
Sklerifizierung der Wurzelrinde. Die Calyptra wird bei in der Entwicklung abge-
stossen.
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7 Anatomie der Wurzel

Wie bei der Achse kann man auch bei der Wurzel die drei Gewebesysteme un-
terscheiden, das AbschluRgewebe, das Grundgewebe und das Leitgewebe. To-
pographisch nimmt man auf einem Querschnitt durch eine Wurzel die Einteilung
in Rinde und Zentralzylinder vor. Die aul3en liegende Rinde ist zum zentralen
Leitgewebe hin durch ein "inneres" Abschlu3gewebe abgegrenzt, die Endoder-
mis.

(Tafelzeichnung) Querschnitt durch Primare Wurzel: Epidermis, Rinde, Endodermis, Zentral-
zylinder mit Perizykel und Leitgewebe

O Ranunculus repens, Wurzel quer

7.1 Bildungsgewebe

Wie die SproRRachse und das Blatt wachst auch die Wurzel mittels eines Api-
kalmeristems. Diese Bezeichnung wird verwandt, obwohl das Meristem im Ge-
gensatz zu dem der Achse genaugenommen subapikal gelegen ist, namlich un-
terhalb der Kalyptra, der Wurzelhaube. Das Apikalmeristem der Wurzel ist ein
primares Meristem, denn es laft sich direkt vom embryonalen Gewebe des Em-
bryos ableiten und - wenn man die andere Definition benutzt - es baut die ,prima-
re" Wurzel auf.

7.1.1 Scheitelzellen

Die meisten Farne haben Scheitel mit einer einzelnen Scheitelzelle. Diese kann
4-schneidig sein, die Calyptra ist dann undeutlich abgetrennt. Ist sie wie bei
Azolla 3-schneidig, so besitzt die Calyptra eine eigene Initiale. Als Aushnahme
unter den Pteridophyten kommen bei den Marattiaceae auch Scheitel mit mehre-
ren Initialen vor.

(Tafelzeichnung) Langsschnitt durch eine Farnwurzelspitze
O Dennstaedtia sp.; Wurzelspitze mit vierschneidiger Scheitelzelle [Esau, K. 1969: 32]

7.1.2 Geschlossene Scheitel

Nach Guttenberg (1960) bezeichnet man einen solchen Scheitel als geschlos-
sen, bei denen eine oder mehrere Geweberegionen auf gesonderte Initialen-
gruppen zuriickverfolgt werden kénnen.

Geschlossene Scheitel kommen bei den Dikotyledonen und den Monokotyledo-
nen vor. Sie sind haufig charakterisiert durch drei Initialenlagen. Der sog.
Dikotylentyp und Monokotylentyp unterscheidet sich kurz gesagt darin, ob die
Rhizodermis aus den selben Initialen hervorgeht wie die Rinde oder ob sie auf
eine eigene Initiale zurtckzufihren ist.
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(a) Dikotylentyp

Bei sog. Dikotylentyp des geschlossenen Scheitels kdnnen tbereinander die fol-
genden drei Initialenlagen unterschieden werden. Diese liefern Zellen an das
Plerom (= junger meristematischer Zentralzylinder), welches den Zentralzylinder
bildet, an das Periblem (junge meristematische Rinde), welches die Rinde bildet
und an das Dermatocalyptrogen, aus dem die Rhizodermis und die Calyptra her-
vorgehen. Dieser Scheiteltyp ist haufig bei Dicotylen, kommt aber auch bei
Arecaceae vor.

(Tafelzeichnung) Langsschnitt durch eine Dicotylenwurzelspitze
O Nicotiana tabacum und Allium sativum; Wurzelvegetationspunkt [Esau, K. 1969: Taf. 20]

(b) Monokotyledonentyp

Die meisten Monokotylenscheitel besitzen demgegeniber ein Plerom, ein
Periblemodermatogen und ein Cylyptrogen. Hier gehen also die Rinde und die
Rhizodermis aus einer gemeinsamen Initialenlage hervor, und die Calyptra be-
sitzt ihre eigenen Initialen im Scheitel.

Dieser Bautyp ist h&ufig bei den Monocotylen; bei einigen monocotylen Was-
serpflanzen wie Hydrocharis, Lemna, Pistia entwickelt sich die Epidermis unab-
hangig von Rinde und Haube.

(Tafelzeichnung) Langssschnitt durch eine Monocotylenwurzelspitze
O Zea mays; Wurzelvegetationspunkt (Esau, K. 1969: Taf. 82]

(c) Gymnospermentyp

Einige Gymnospermen haben ebenfalls geschlossene Scheitel. Hier sind nur
diskrete Initialen flr den Zentralzylinder (Plerom) zu erkennen. Der Rest des
Wurzelgewebes inclusive der Calyptra entsteht aus einem mehr oder weniger
klar umrissenen Initialenkomplex.

(Tafelzeichnung) Langsschnitt durch eine Gymnospermenwurzelspitze

7.1.3 Offene Scheitel

Bei vielen Wurzeln fehlt allerdings eine klare Differenzierung von Initialen, denen
man die einzelnen Gewebe der Wurzel zuordnen kdnnte. Man bezeichnet solche
Scheitel - ebenfalls nach Guttenberg (1960) - als offene Scheitel. Bei diesen be-
steht eine ahnliche Organisation wie im Sprol3scheitel mit einer distalen Ruhe-
zone ,quiescent centre") und einer teilungsaktiveren peripheren Zone.

Offene Scheitel kommen vor bei einigen Familien der Dicotyledonen wie den
Proteaceae, Casuarinaceae, Fabaceae, Fagaceae, bei einem Teil der Gattungen
der Monocotyledonenfamilien Musaceae und Arecaceae und bei der Gattung Al-
lium sowie bei den Gymnospermen.
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0O  Allium sativum u. Zea mays; offene und geschlossene Wurzelscheitel bei Monokotyledo-
nen [Esau, K. 1969: 33]

O Ophioglossum lusitanicum und Pinus pinea; Wurzelscheitel (Fahn, A. 1974: 34)

0O Rhaphanus sativus; Histoautoradiogramm einer Wurzelspitze [Cutter, E.G. 1971: 2.6]

7.1.4 Primares Wachstum

Wie bei Sprof ist die Teilungsaktivitat nun nicht auf die unmittelbare Spitze be-
schrankt, sondern es finden Teilungen noch in betrachtlicher Entfernung vom
Scheitel statt. Das Maximum der Teilungsrate liegt z.B. bei Phleum in einer Ent-
fernung von 600 - 650 ym vom Scheitel. Bei Zea sind es 4 mm (bis 8-10 mm).
Die Mitoserate hat ein Maximum bei 1,2 mm und geht bei etwa 2,5 mm auf 0.

Auf die apikale Teilungszone folgt in der Wurzelspitze eine ausgedehnte Stre-
ckungszone. Diese ist gefolgt von der Differenzierungszone.

O  Allium cepa; Wurzelspitzenwachstum [Esau, K. 1969: 151]

7.2 Priméare Gewebe
7.2.1 Calyptra

Die Calyptra (gr. = Decke, Schleier) liegt als schiitzende Haube liber dem eigent-
lichen Scheitelmeristem der Wurzel. Sie erleichtert das Eindringen der Wurzel in
den Boden ihre durch schleimige Konsistenz der Aul3enwande. Ebenso ver-
schleimen die Wénde zwischen Protoderm und Calyptra. Die von der Calyptra
laufend abgegebenen Zellen bleiben noch eine Zeit lang turgeszent. Die meist
am distalen Zellende liegenden Starkekdrner dienen der Schwererezeption (sog.
Statolithenstarke). Diese Starke wird nur unter extremem Hungerzustand abge-
baut. Besonders dicke und widerstandsfahige Calyptren findet man bei den Luft-
wurzeln vieler tropischer Pflanzen (z.B. Pandanus oder Philodendron).

O Wurzelspitze mit Statholithenstérke in der Kalyptra; langs
O Pandanus sp.; Stelzwurzeln mit dicker Calyptra

7.2.2 Rhizodermis

Die Rhizodermis ist die Epidermis der Wurzel, welche entsprechend ihrer Funkti-
on nicht nur als Abschlu3gewebe, sondern auch besonders als Absorbtionsge-
webe differenziert ist.

(a) Entstehung

Sie entsteht, wie schon ausgefihrt, bei geschlossenen Scheiteln aus einem
Dermatocalyptrogen oder einem Dermatogen, oder bei geschlossenen Scheiteln
aus einem gemeinsamen Initialenkomplex zusammen mit Rinde und Calyptra.
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(b) Charakterisierung

Die Rhizodermis besteht aus lickenlos aneinanderschliessenden, leicht langsge-
streckten Zellen mit diinnen Wanden. Eine Cuticula ist angeblich moglich. Bei
luftexponierten und langlebigen Wurzeln vor allem der Monocotylen gibt es ver-
dickte Aulenwéande.

(c) Wurzelhaarbildung

Die Wurzelhaare werden unmittelbar hinter der Wurzelspitze gebildet, sie sterben
in den alteren Partien ab. Es sind rohrenformige Ausstilpungen der
Epidermisaul3enwand die nur nur selten verzweigt sind. Ihre Ladnge betragt 80 -
1500 um, ihr Durchmesser 5 - 17 ym. Die Zellen sind stark vakuolisiert, der Kern
liegt parietal.

Die Wasseraufnahme kann aber auch tber haarlose Zellen erfolgen. Die Ge-
schwindigkeit der Wasseraufnahme ist im Ubrigen nicht von der Haarlange ab-
héangig, kurze Haare nehmen sogar schneller Wasser auf als lange.

Durch die Haarbildung wird die Oberflache der Wurzel stark vergrof3ert. Eine
Wurzel des Roggens (Secale cereale) besitzt etwa 13.800.000 Wurzeln mit einer
Oberflache von 235 m? und 14.000.000.000 Wurzelhaare mit einer Oberflache
von 400 m2 in einem Erdvolumen von 1/22 m3. Die Oberflache der unterirdischen
Teile betragt somit das 130-fache der Oberflache aller oberirdischen Teile.

Die Wand der Wurzelhaare besteht aus Cellulose und Pektin. Verschiedene
Schichtungen sind hier im Einzelnen moéglich. Entweder besteht die Wand aus
einer Pektinmatrix mit Cellulusefibrillen, aus einem cellulosehaltigem Teil, wel-
cher von einer einer Pektinschicht umgeben ist oder insgesamt aus - von aussen
nach innen - einer Schleimschicht, der Cuticula, einer Pektinschicht und einer
cellulosehaltigen Pektinschicht.

Die Entwicklung der Wurzelhaare erfolgt akropetal hinter der Zone grof3ter Tei-
lungsraten als Ausstllpung am apikalen Zellende. Die Haare wachsen an der
Spitze, hier ist das Plasma dichter, und die Fibrillen sind unregelmassiger in ihrer
Anordnung.

Oft besteht in der Rhizodermis eine deutliche Differenzierung in Trichoblasten
und Atrichobasten, welche teils taxonomisch verwertbar ist (z.B. bei den Poace-
ae).

Die Lebensdauer der Wurzelhaare betragt meist wenige Tage. Die alten Haare
kollabieren, die Wéande verkorken oder verholzen wenn sie nicht ganz abge-
stossen werden. Es gibt aber auch ausdauernde Haare, die dickwandig und dann
funktionslos sind.

O Lepidium sativum; Wurzelspitze mit Wurzelhaaren [Jurzitza, G. 1987: 28]
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7.2.3 Rinde

(a) Exodermis (Hypodermis)

Charakteristisch fiir die Wurzel ist die Ausbildung einer besonders differenzierten
subepidermalen Zellschicht, der Exodermis, die im Normalfall nach Absterben
der Rhizodermis den Schutz der Wurzel tibernimmt. Sie stellt also das/ein se-
kundares AbschluRgewebe der Wurzel dar. In Ausnahmeféllen kann sie viel-
schichtig sein.

Die Zellwande besitzen in einigen Fallen einen Casparyschen Streifen. Haufiger
ist eine Suberinlamelle auf der Innenseite der Prim&rwand. Die Suberinlamelle ist
von Celluloseschichten bedeckt, welche verholzen kénnen. Die Protoplasten der
Zellen bleiben im ausdifferenzierten Zustand wohl erhalten. Der
Exodermiszylinder kann von einzelnen unverkorkten DurchlaRzellen unterbro-
chen sein.

O Smilax aspera; Exodermis [Esau, K. 1969: 148]
0O Smilax regeli; finfschichtige Exodermis [Jurzitza, G. 1987: 95]

(b) Rindengewebe

Bei Wurzeln von Gymnospermen und Dicotylen, welche ein sekundéares Dicken-
wachstum aufweisen, ist die Rinde meist homogen parenchymatisch entwickelt.
Entsprechend ihrer Entstehung im Apikalmeristem zeigen die Zellen oftmals eine
radiale Reihung und tangentiale Schichtung.

Die Differenzierung als Aerenchym ist haufig. Schizogene Interzellularraume
kénnen sehr friih an der Spitze der Wurzel entstehen, so beim Weizen nur 50 -
100 um hinter dem Meristem. Eine lysigene und rhexigene Entstehung ist eben-
falls moglich. Verbreitet ist die Aerenchymbildung bei Poaceae, Cyperaceae,
Arecaceae und vielen Sumpf- und Wasserpflanzen anderer Familien.

Auch die Bildung eines ausgesprochenen Chlorenchyms ist méglich, so bei blatt-
losen Orchideen oder anderer Epiphyten. Chlorophyll ist aber ebenso in vielen
anderen Wurzeln nachzuweisen, wenn diese dem Licht ausgesetzt sind.

Ein Sklerenchym ist oftmals dann ausgebildet, wenn die primare Rinde wie bei
den meisten Monokotyledonen erhalten bleibt. Es besteht meist aus einem meh-
rere Zellen dicken Zylinder direkt unter der Hypodermis oder Uber der Endoder-
mis. Die Zellen konnen langgestreckt oder fast isodiametrisch sein. Einige Pal-
men besitzen in der Primaren Rinde Fasern, die einzeln und zerstreut oder in
Strangen angeordnet sein kénnen. Sklereiden sind z.B. aus den Wurzeln von
Nymphaea bekannt.

Bei einigen Dikotylen-Familien (z.B. Rosaceae, Pyrus communis) kommen in der
Rinde Zellen mit bandartigen Verdickungen in den Radialwanden vor. Diese Zel-
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len werden nach der Form dieser Verdickung als "®"-Zellen bezeichnen und sind
der Definition nach als Kollenchym zu bezeichnen.
O Ranunculus repens; primare Wurzel quer mit Interzellularraumen

O Chiloschista luniferus; Habitus
O Nymphaea mexicana; Sklereide in der Wurzel [Cutter, E.G. 1987: 6.4]

(c) Endodermis

Die besprochene Rinde ist zum Zentralzylinder durch ein inneres Anschlu3ge-
webe angegrenzt, die Endodermis. Als inneres Abschlul3gewebe zeigt sie fol-
gende spezielle Anpassungen. Je nach Differenzierungsgrad, der von Alter und
Pflanzengruppe abh&ngt, kann man zwischen einer priméaren, einer sekundaren
und einer tertiaren Endodermis unterscheiden.

Die sog. priméare Endodermis besitzt in den Radialwénden einen mit Lignin und
Suberin impréagnierten Streifen, den sog. Casparyschen Streifen. Bei Angiosper-
men mit sekundarem Dickenwachstum der Wurzel ist dies der Endzustand der
Entwicklung, ebenso bei den Gymnospermen (nach Esau 1969).

Bei den Monokotyledonen geht die Entwicklung der Endodermis weiter. Hier wird
die gesamte Zellwand zusétzlich von einer Schicht Suberin bedeckt. Dieser Diffe-
renzierungsgrad, die sekundare Endodermis, ist dann der Entwicklungsendzu-
stand bei den Pteridophyten und bei den Gymnospermen (nach Brau-
ne/Lehmann/Taubert).

Bei den Monokotyledonen geht die Entwicklung noch weiter zur sog. tertiaren
Endodermis. Hier ist zusétzlich noch eine dicke Zelluloseschicht aufgelagert, die
im Querschnitt ,U"- oder ,,O0"-formig aussehen kann. Dementsprechend findet
man die Bezeichnungen ,U"- und ,0"-Endodermis. Alle Wandschichten kénnen
hier verholzen.

Die Differenzierung der Endodermis beginnt tiber dem Phloem. Uber dem Xylem
bleiben sog. DurchlaRzellen frei, die aber meist spater ebenfalls dicke Zellwande
entwickeln.

Schema einer Endodermiszelle [Esau, K. 1969: 144]

Cucurbita pepo; primére Endodermis [Jurzitza, G. 1987: 37 A, B]
Cucurbita pepo; Casparyscher Streifen [Jurzitza, G. 1987: 37 C, D]
Zea mays; tertidre Endodermis [Jurzitza, G. 1987: 38]

Ooooad

7.2.4 Zentralzylinder

Das Zentrum der Wurzel wird vollstandig vom Zentralzylinder eingenommen. Er
ist bei der Wurzel deutlicher von der Rinde abgesetzt als bei der Achse, da hier
die Rinde stets vom Zentralzylinder durch die Endodermis abgetrennt ist. Er be-
steht aus einem radialen (= zentralen) Leitblindel und grenzt aufRen mit
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parenchymatischem Gewebe, dem Perizykel, an die innere Abschluf3schicht der
Rinde, die Endodermis.

(a) Perizykel

Der Perizykel ist topographisch definiert als alles Gewebe zwischen dem Leitge-
webe und der Endodermis. Er ist meist einschichtig, bei vielen Monokotyledonen
aber auch einigen Dikotyledonen ist er mehrschichtig. Fir die Gymnospermen
sind mehrere Schichten typisch. Perizykellos kénnen Wasserpflanzen sein, oder
der Perizykel ist hier radial unterbrochen.

Meist ist er differenziert als dickwandiges Parenchym. Bei den dikotylen Angios-
permen und den Gymnospermen entstehen durch "Remeristematisierung" aus
diesem Gewebe die Seitenwurzeln, das Periderm und, beim Einsetzen des Se-
kundaren Dickenwachstums, ein Teil des Biindelkambiums.

Bei Monokotyledonen, die ja in der Wurzel kein sekundares Dickenwachstum
haben, wird der Perizykel haufig teilweise oder vollstandig sklerifiziert.

O Ranunculus sp.; Zentralzylinder der Wurzel
O Smilax sp.; Wurzel quer, mehrschichtiger sklerifizierter Perizykel

(b) Leitgewebe
Wie schon erwahnt, stellt das Leitgewebe in der Wurzel ein radiales Leitblindel
dar; Xylem- und Phloemteile wechseln sich in jeweils radialer Anordung im Zent-

ralzylinder ab. Im Zentrum des Blindels kann parenchymatisches Gewebe, also
eine Art "Mark", vorhanden sein.

Entsprechend der Anzahl der Protoxylempole werden Wurzeln als monarch,
diarch, triarch ... bis polyarch bezeichnet. Die Anzahl der Protoxylempole ist cha-
rakteristisch fur viele Pflanzengruppen. Sie ist allerdings nicht konstant, sondern
hangt offenbar von der Querschnittsflache des Leitzylinders ab, oftmals in ein
und derselben Wurzel.

Die Dikotyledonen besitzen meist zwei bis vier Protoxylempole, in seltenen Fal-
len treten auch héhere Anzahlen bis hin zu acht auf. Monarch sind die Wurzeln
von Trapa.

Bei den Monokotyledonen ist die Hauptwurzel &hnlich organisiert wie die Wurzeln
der Dikotyledonen. Die Nebenwurzeln besitzen aber meist eine grossere Anzahl
von Xylempolen (bis zu 100 bei den Palmen) und haben im Zentrum stets ein
Mark.

Das radiale Leitbtundel der Wurzel ist exarch, das heil3t, die Differenzierung des
Xylems erfolgt in zentripetaler Richtung. Das Phloem folgt derselben Differenzie-
rungsrichtung; der Begriff "exarch" wird hier allerdings nicht verwendet.
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O Ranunculus repens; Wurzel quer mit primarer Endodermis
O Ranunculus repens; Wurzel quer mit tertidrer Endodermis

7.2.5 Seitenwurzelbildung

In einiger Entfernung vom Apikalmeristem entstehen die Seitenwurzeln. lhre Bil-
dung wird eingeleitet durch peri- wie auch antiklinale Teilungen im Perizykel. Bei
vielen Pteridophyten entstehen die Seitenwurzeln in der Endodermis.

Wahrend die jungen Wurzelanlagen die Rinde durchwachsen, bilden sich ihre
Scheitel aus. Die Endodermis kann hierbei eine Zeit lang mitwachsen und wird
teilweise vielschichtig. Die Endodermis der Hauptwurzel bildet ein Kontinuum mit
der Endodermis der Seitenwurzel.

Das Rindengewebe, welches die junge Seitenwurzel umgibt, bleibt in einigen
Fallen noch langer an dieser hangen und trennt sich von der restlichen Rinde ab.
Man bezeichnet dieses Gewebe als Wurzeltasche. Besonders gross ist diese bei
Wasserpflanzen wie z.B. Hydrocharis, Lemna oder Eichhornia, denen eine Ca-
lyptra fehlt. Die Seitenwurzeln entstehen bei Dicotyledonen oft gegeniber den
Xylempolen. Uber den Phloempolen entstehen sie z.B. bei den Poaceae, Cype-
raceae und Juncaceae. Bei diarchen Wurzeln kénnen Seitenwurzeln auch zwi-
schen Phloem und Xylem entstehen, so dal’ insgesamt an der Wurzel vier
Langsreihen von Seitenwurzeln zu sehen sind (z.B. Daucus carota, Apiaceae).

O Daucus carota; Seitenwurzelbildung [Esau, K. 1969: 155]

O Lemna sp.; Wurzeltasche
O Schema der Seitenwurzelentstehung [Esau, K. 1969: 149]

7.3 Sekundarer Bau

7.3.1 Kambiumbildung

Das Kambium der Wurzel entsteht aus dem Perizykel und dem Parenchymgewe-
be zwischen den Xylem- und den Phloempolen des radidren Leitblndels. Die er-
sten Teilungen treten im letztgenannten Bereich auch. Durch zunéchst verstarkte
Teilungsaktivitat wird der im Querschnitt zunachst sternférmige Verlauf des Kam-
biums schnell ausgeglichen.

0O Ranunculus repens; Wurzel mit beginnendem Sekundéren Dickenwachstum [Esau, K.
1969: 152]

7.3.2 Das sekundéare Gewebe

Das sekundare Gewebe der Wurzel unterscheidet sich von dem der Achse meist
nur quantitativ. So wird z.B. in der Wurzel mehr Parenchym gebildet als in der
Achse, was wohl mit den verschiedenen Umweltbedingungen tber und unter der
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Erde zusammenhdangt, den unterirdische Achsen, also Rhizome, &hneln in ihrer
Differenzierung mehr den Wurzeln als den oberirdischen Achsen.

Verglichen mit der Achse (s. Esau 1969: 384) hat die Wurzel auRerdem einen
grolBeren Anteil von Rinde am Querschnitt, eine geringeren Faseranteil pro Rin-
denflache, weniger Fasern im Xylem, oft eine geringere Anzahl von Gefal3en, un-
deutlichere Zuwachszonen, bei Gymnospermen groRere Mengen an Strahlge-
webe, breitere und langere Tracheiden mit alternierender Tupfelung und mogli-
cher Tupfelung in den Tangentialwanden und mehr Speicherstarke.

0O Pinus sp.; Wurzel im Sekundaren Zustand
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8 Kormusanpassungen (,,Okomorphologie*)

Die drei "Grundorgane" des Kormus, Achse, Blatt und Wurzel, wurden bis hierher
meist nur in ihrer "normalen” Morphologie und Anatomie beschrieben. Im Folgen-
den werden sie speziell bezlglich ihrer Anpassungen an die jeweilige Umwelt un-
ter dem Einfluss von

- Wasser,

- Temperatur,

- Licht- und Wéarmeeinstrahlung,
- Gaswechsel und

- mineralischen Nahrstoffen

in ihrer Anatomie, Morphologie und Lebensweise betrachtet.

8.1 Hydrophyten (Wasserpflanzen)

Zu den Hydrophyten im weiteren Sinne, also Pflanzen mit Anpassungen an das
Leben "im" Wasser zahlen au3er den eigentlichen submerse Pflanzen die Was-
serpflanzen mit Schwimmblattern, die Schwimmpflanzen und die Sumpfpflanzen
(= Helophyten).

Zu den Anpassungen an Leitung, Festigung, Speicherung und Photosynthese
kommt bei den Wasserpflanzen besonders die spezielle Anpassung an die Gas-
und Nahrstoffversorgung.

- Sprof}

Bei untergetaucht lebenden Pflanzen kann die Stoffaufnahme mit der gesamten
Oberflache erfolgen. Dementsprechend ist die Oberflache oft durch Zerteilung
der Blatter und reiche Verzweigung vergrossert. Besonders gut zeigt dieses Phéa-
nomen der Vergleich der Blatter von nicht vollstandig untergetauchten Pflanzen
(Heterophyllie). Gleichzeitig besitzt die Pflanze auf diese Weise in stréthmenden
Gewassern einen geringeren Widerstand.

Zur schnellen Stoffaufnahme ist die Epidermis besonders angepasst. Die Epider-
miszellen sind chloroplastenreich, besitzen diinne Wéande und meist keine Cu-
ticula. Spaltoffnungen und Haare fehlen meist. Die Schwimmblatter einiger Was-
serpflanzen sind epistomatisch.

Das Mesophyll der Blatter ist meist diinn und einfach strukturiert, also ohne eine
Differenzierung in Palisaden- und Schwammgewebe. Dicke Blatter und die Sten-
gel ganz oder halb untergetaucht lebender Pflanzen sind von grof3en Interzellula-
ren durchzogen. Das Leitgewebesystem ist nur schwach entwickelt und befindet
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sich mehr im Zentrum der Achse (Anpassung an Zugbelastung). Festigungsge-
webe fehlt meist.

Ranunculus aqualis; Heterophyllie [Troll 1937/43: 1453]
Querschnitte von Wasserblattern [Troll 1973: 326]
Zanichellia palustris; Blatt quer [Strasburger 1978: 216]
Victoria cruciata; Habitus

Nymphaea sp.; epistomatisches Blatt quer

OO0o0ooano

- Wurzel

Das Wurzelsystem der Wasserpflanzen kann stark reduziert sein oder fast ganz
fehlen. Bei Sumpf- oder Mangrovenpflanzen kdnnen besondere Atemwurzeln
ausgebildet werden.

O Ceratophyllum sp.; Habitus

0O  Utricularia sp.; Habitus

O Salvinia auriculata; Habitus, habituelle Heterophyllie

O Lemna trisulca; Habitus
O Wolfia arhiza; Habitus

- Salzausscheidung

Die Mangovenpflanzen scheiden teilweise das uberschissige Salz durch beson-
dere Salzdriisen aus.

O Avicennia marina; Salzdriise [Fahn 1979: 23]

8.2 Hygrophyten (Feuchtpflanzen)

Im Gegensatz zu den Wasserpflanzen missen die Feuchtepflanzen Einrichtun-
gen zur Forderung der Transpiration haben. Besonders sind hier die in stets
feuchter Umgebung des tropischen Regenwaldes lebenden Schattenpflanzen
aber auch die teilweise emers lebenden Wasser- und Sumpfpflanzen zu beriick-
sichtigen.

Die Blatter sind meist dunn. lhre Epidermis hat eine nur schwach ausgebildete
Kutikula. Die Stomata sind zum schnelleren Gasaustausch oft emporgehoben.
eventuell vorhandene Haare sind meist lebend.

Zur aktiven Wasserausscheidung kénnen besondere Einrichtungen vorhanden
sein, die man als sog. Hydathoden zusammenfasst. Die Ausscheidung erfolgt
entweder bei den Trichomhydathoden durch Haare oder durch umgewandelte
Spaltéffnungen mit einem speziellen subepidermalen Gewebe (= Epithem) bei
den Epithemhydathoden.

O Hypoestes taeniata (Acanthaceae) [Hypoestes taeniata, Habitus]
O Ruellia portella (Acanthaceae) [Strasburger 1978: 217]
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O Helianthus annuus {1} u. Cucurbita pepo {2}, emporgehobenen Spaltéffnungen [Troll
1973: 234]
O Physocarpus opulifolius; (Jurzitza, G. 1989: 45)

(Tafelzeichnung) Epithemhydathode

8.3 Xerophyten

Trockenanpassungen findet man bei Pflanzen, die an wasserarmen Standorten

wachsen, aber auch bei Pflanzen sehr kalter Gebiete. Diese Pflanzen transpirie-
ren auch bei Minus-Graden, kdnnen aber bei diesen Temperaturen kein Wasser
aus dem Boden aufnehmen (Frosttrocknis).

8.3.1 Schutz vor Wasserverlust

Die Festigkeit des Pflanzengewebes wird sowohl von den Zellw&nden als auch
vom Zellinnendruck (Turgor) bewirkt. Die Pflanze hat also zwei Mdglichkeiten, die
Festigkeit der Pflanze bei niedrigem Wasserangebot bzw. hoher Verdunstung zu
erhalten, nadmlich durch Ausbildung von Festigungsgewebe und durch die Herab-
setzung der Verdunstung selbst. Ein Teil der Einrichtungen, die die Transpiration
herabsetzen, sind gleichzeitig als Schutz gegen zu starke Licht-und Warmestrah-
lung anzusehen.
(a) Festigungsgewebe
Eine Moglichkeit der Trockenheit zu begegnen ist der Schutz vor Verdunstung.
Dieser ist meist verbunden mit der Ausbildung von besonders viel Festigungsge-
webe (Hartlaubigkeit), damit die Organe nicht bei geringem Turgor kollabieren.
Die Epidermisaussenwande sind zu diesem Zweck meist stark verdickt. Skleri-
fizierte Hypodermen kommen vor bei den Nadelblattern der Gymnospermen.
Osteosclereiden, die von der unteren bis zur oberen Epidermis reichen, kénnen
das Blatt mechanisch verstarken (z.B. beim Tee Camellia sinensis).

O Pinus silvestris, Nadelblatt quer mit verdickten Epidermis- und Hypodermiswéanden [Pinus

sylvestris, Blatt quer]
O Camellia sinensis; Osteosklereiden zwischen den Epidermen [Troll 1973: 460]

(b) Transpirationsschutz

Die Pflanze transpiriert mit inrer gesamten, der Luft ausgesetzten Oberflache so-
wohl direkt Uber die Cuticula (= cuticuléare Transpiration) als auch tber die Sto-
mata (= stomatare Transpiration).

Zur Verminderung der cuticuldre Transpiration bilden die Pflanze teilweise mehr-
schichtige Epidermen mit stark verdickten Auf3enwande aus. Die aufliegende Cu-
ticula ist ebenfalls verdickt und mit dicker Wachsschicht Uberzogen. Zur Herab-
setzung der stomataren Transpiration kdnnen die Stomata einzeln eingesenkt
sein oder in "Blatthohlraumen”, den sog. Stomakrypten liegen.
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Pinus silvestris {3}, Klopstockia cerifera {3}; Epidermiswandverdickung und Wachsauflage-
rung [Troll 1973: 228]

Gasteria nigricans; einzelne eingesenkte Spaltéffnungen [Strasburger 1973: 218]

Nerium oleander; Blatt quer mit Stomakrypten

Calluna vulgaris; Habitus

Calluna vulgaris; Blatt quer, "Rollblatt”

Ooo0ogao

Alles zusammen, Aushildung von Festigungsgewebe und Einsenkung der Sto-
mata, ergibt die zum Beispiel bei vielen Pflanzen des Mittelmeers vorkommende
"Hartlaubigkeit" der Blatter wie z.B. beim Olbaum (Olea europaea), beim Lorber
(Laurus nobilis) und bei der Myrte (Myrtus sp.)

O Olea

Tote Haare kdnnen zusatzlich die Transpiration herabsetzen. Diese Haare erfiil-
len zugleich den Zweck, die hohe Einstrahlung zu verringern.

O Opuntia sp.; Habitus, Behaarung

(c) Oberflachenverringerung

- temporar

In wenigen Fallen ist diese Oberflachenverringerung nur temporarer Art. Die Blat-
ter sind bei Wassermangel eingerollt und kénnen sich bei guter Wasserversor-
gung wieder ausbreiten.

O Stipa sp.; auf dem Salzberg bei Oberweiden (Osterreich) 28.05.87
O Stipa capillata; echte Rollblétter [Strasburger 1979: 219]

- permanent

Mit dem Schutz vor Verdunstung geht oft eine Reduktion und Abrundung der
Blattflache einher (,Nadelblatter”). Da eine unterschiedliche
Mesophylldifferenzierung einer Blattober- und Unterseite dann keinen "Sinn"
mehr hat, sind die Blatter meist aquifacial gebaut, d.h. die Blattspreite zeigt keine
histologische Differenzierung in eine Ober- und Unterseite.

O Pinus silvestris

O Protea lorea; Habitus

i

Hakea suaveolens; Habitus
O Hakea sp.; aquifaciales Blatt [Cutter 1971: 5.34]

Mit der Verkleinerung und dem Schwund der Blatter nimmt natdrlich auch die
Photosyntheseaktivitat ab. Zur Kompensation dieses Verlustes tritt in den Sten-
geln Assimilationsparenchym auf. In diesem Fall sind die Sprof3achsen griin ge-
farbt. Oft bringt bei solchen Pflanzen eine Reduktion der Blatter eine Abflachung
oder sogar blattdhnliche Ausbildung der griinen Sprof3achsen mit sich. Sie kén-
nen dann die Assimilationsfunktion Gbernehmen. Solche blattartigen Sprosse
werden als Platycladien (Flachsprosse) bezeichnet.
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Wenn sie als Seitenachsen nur begrenzt wachsen, also hierdurch besonders
blattdhnlich sind, nennt man sie Phyllocladien (Flachkurzsprosse).

Bei vielen Acacia-Arten bilden sich die Fiederblatter zu sog. Phyllodien um. Dies
sind abgeflachte blattartige Strukturen, welche dem Blattstiel und der Rhachis
entsprechen.

Einige Eucalyptus-Arten bilden sichelférmige Folgeblétter aus. Diese hdngen an
den Zweigen senkrecht herab und entgehen so der extremen Sonneneinstrah-
lung. Aus diesem Grunde gibt es unter Eucalyptusbaumen wenig Schatten
("schattenlose Walder").

Ein weiteres Beispiel fir permanente Oberflachenvergrésserung ist die Dornen-
ausbildung. Dornen sind spitze starre Gebilde, die sehr viel Festigungsgewebe
haben. Sie sind durch Umbildung von Blattern, Spro3achsen oder in seltenen
Fallen von Wurzeln entstanden. Verdornung ist vor allem bei Pflanzen typischer
Trockengebiete (Wuste; Steppe) verbreitet, kommt jedoch als sehr guter Schutz
gegen Tierfrass auch bei einigen nicht xeromorphen Pflanzen vor.

Acacia heterophylla; Phyllodien [Troll 1937/43: 992]

Opuntia vulgaris; Habitus

Eucalyptus sp.; Blatter
Eucalyptus sp.; Habitus

Oooogoao

8.3.2 Wasserspeicherung

Viele Xerophten kdnnen nicht nur die Wasserabgabe stark einschréanken, son-
dern speichern au3erdem Wasser in besonderen Wassergeweben fir die oft
langen Diirrezeiten. Die speichernden Gewebe weisen eine fleischig-saftige Be-
schaffenheit (Sukkulenz) auf. Man nennt deshalb die wasserspeichernden Xero-
phyten auch Sukkculente.

(a) Wurzelsukkulenz

Wasserepeichernde Wurzeln liegen natirlich vor bei allen heimischen Riben-
pflanzen aus den Familien der Apiaceae, Cucurbitaceae, Asteraceae, oder As-
clepiadaceae. Bei einigen Cactaceae wird eine wasserspeichernde (Hauptwur-
zel-) Knolle ausgebildet.

O Chlorophytum comosum (Grunlilie, Liliaceae); Wurzeln
O Cacteen mit Wasserspeicher-(Haupt)Wurzelknolle

(b) Blattsukkulenz

Die Blattsukkulenten sind schon ausserlich an den starken Verdickungen der
Blatter zu erkennen. In der heimischen Flora findet man z.B. die Fetthenne (Se-
dum album, Crassulaceae) oder die Hauswurz (Sempervivum sp.). Als weitere
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Vertreter seinen genannt die Gattungen Aeonium (Crassulaceae), Agava
(Agavaceae), Aloe (Liliaceae) und Escheveria (Liliaceae).

Sedum album (Weisse Fetthenne, Crassulaceae); Habitus
Sempervivum sp. (Hauswurz, Crassulaceae)

Aeonium tabuilforme (Crassulaceae); Blattrosette
Echeveria secunda; Habitus

Agava americana (Agavaceae); Habitus

O Aloe so. (Liliaceae); Habitus

OO0o0ooano

Bei den Aizoaceae/Mesembryanthemaceae (Mitternachtsblumengewachse) lasst
sich eine Ableitungsreihe von reich verzweigten Vertretern (Glottiphyllum od. Car-
pobrotus) bis hin zu den stark reduzierten sog. "Lebenden Steinen" z.B. der Gat-
tung Lithops verfolgen.

0O  Glottiphyllum linguiforme; Habitus

O Lithops spsp.; Habitus

(Tafelzeichnung) Ableitung von Lithops aus Glottiphyllum
Zur Wasserspeicherung konnen im Blatt unterschiedliche Gewebe speziell aus-
gebildet sein. Bei der Gattung Peperomia (Peperomiaceae) ist es eine mehr-
schichtige Epidermis, bei Rhoeo discolor eine mehrschichtige Hypodermis und
bei der Gattung Aloe das Mesophyll. Viele Blattsukkulenten speichern allerdings
das Wasser gleichméssig im Blattgewebe ("Diffuser Wasserspeicher").

(c) Stammsukkulenz

Bei den Stammsukkulenten fungiert der gesamte Achsenkdrper als Wasserspei-
cher und weist deswegen einen meist erheblichen Umfang auf. Die Laubblatter
sind dagegen stark reduziert oder fehlen ganz. Die so erzielte Oberflachenverrin-
gerung wird oft noch dadurch gesteigert, dal’ die Sprosse ihr Langenwachstum
einschranken. Im Extremfall wird eine Kugelgestalt erreicht.

Die in ganz verschiedenen Verwandschaftskreisen als Anpassung an Trocken-
klimate entstandene stammsukkulente "Kaktusform" ist ein Beispiel flir Konver-
genz. Darunter versteht man gleichartige Entwicklung von systematisch ausein-
anderstehender Arten.

Als Beispiel fur eine solche Konvergenz seien hier Vertreter mehrerer Pflanzen-
familien vorgestellt, die eine sukkulente Achse und an den Sprof3spitzen einen
mehr ode weniger gedrangten Blattschopf haben: Pachypodium lamarei (Mada-
gaskarpalme, Apocynaceae), Pelargonium paniculatum (Geraniaceae), Senecio
sp. (Asteraceae), Alluaudia ascendens (Didiereaceae).
O Pachypodium lamarei (Madagaskarpalme, Apocynaceae); Habitus
Pelargonium paniculatum (Geraniaceae); Habitus

O
0O Senecio sp. (Asteraceae); Habitus
O Alluaudia ascendens (Didiereaceae); Habitus
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0O Binghamia melanostele (Cactaceae), Euphorbia cereiformis (Euphorbiaceae), Stapelia
grandiflora (Asclepiadaceae), Kleinia stapeliformis (Asteraceae) [Troll 1973: 462]

Besonders die Cactaceae und die Euphorbiaceae zeigen eine Reduktionsreihe
von konvergenten Formen. Bei den vor allem in Amerika beheimateten Cacta-
ceae gibt es mit Peireskia noch einen Vetreter mit "normaler” Beblatterung. Bei
einigen sukkulenten Formen werden Blatter noch in stark reduzierter Form an der
Sprof3spitze ausgebildet. Die Blatter der Seitenknospen sind zu Dornen reduziert
und bilden die sog. Dornpolster oder "Areolen”. Bei den vor allem afrikanischen
Euphorbiaceae findet man dieselben Habitusformen. Im Unterschied zu den
Cactaceae werden hier aber keine Dornenpolster gebildet. Die Seitenknospen
sind hier stark riickgebildet. Die reduzierten Blatter bilden an ihrer Basis Neben-
blattdornen (und Dorsalstacheln) aus.

Peireskia sp.; Cactacee mit Laubblattern, Habitus
Opuntia subulata u. O. cylindrica [Troll 1937/43: 684]
Cereus peruvianus u. C. jamacaru [Troll 1937/43: 703]
Keimpflanzen von Cereus-Arten [Troll 1937/43: 689]
Echinocactus grusonii; Habitus

Dolichothele longimamma u. Leuchtenbergia principis [Troll 1937/43: 698]
Lophophora williamsii; "Kugelkaktus" [Pajotl]
Euphorbia sp. (Euphorbiaceae); Habitus

Euphorbia triangularis; Habitus

Euphorbia grandicornis; Dornen

Euphorbia obesa; Habitus

Ooooooooooaod

8.4 Wuchs-und Lebensformen (Uberdauerungsformen)

Nach Raunkiaer kann man folgende Wuchs- oder Uberdauerungsformen unter-
scheiden, die im wesentlichen dadurch charakterisiert sind, in welcher H6he Uber
dem Erdboden sich die Erneuerungsknospen der betreffenden Pflanzen befin-
den. Im Folgenden wird ein System gegeben, welches zudem den Verholzungs-
grad mit einbezieht.

8.4.1 Holzpflanzen (Phanerophyten= Luftpflanzen)

Phanerophyten haben ihre Erneuerungsknospen mindestens 50 cm tber dem
Erdboden. Das gesamte oberirdische Verzweigungssystem ist verholzt und
Uberdauert in gemassigten Breiten den Winter. Hierzu gehéren demnach alle
Baume, Straucher, die Kletterpflanzen (Lianen) und die Epiphyten.

Verzweigungssysteme [Haller & Probst 1979: 1.5]

Die Zwergstraucher oder Chamaephyten haben die Erneuerungsknospen der
Definition nach in einer Hohe von 10 bis 50 cm tber dem Erdboden. lhre Knos-
pen kdnnen also z.T. arktischen Gebieten oder im Gebirge unter dem Schnee
geschitzt Uberwintern. Die Spalierstraucher haben ihre Knospen noch dichter am
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Erdboden (z.B. Vaccinium oxycoccus, Ericaceae). Polsterpflanzen in Gebirge
wie in Wistengebieten schiitzen ihre Knospen in einer dichten halbkugeligen
Verzweigung.

O  Vaccinium myrtillus (Heidekraut)
O Salix sp.; Habitus

8.4.2 Halbstraucher

Halbstraucher sind nicht in allen Teilen verholzt. Teile der Verzweigung sterben
im Winter ab. Die Erneuerungsknospen liegen tber der Erdoberflache. Beispiele
hierfir sind etwa der Lavendel (Lavandula stoechas) oder der Echte Salbei
(Salvia officinalis).

O Salvia officinalis; Habtius
O Lavandula stoechas; Habitus

8.4.3 Stauden

Stauden sind "mehrjahrige Krauter". Ihr (fast) gesamter oberirdischer Sprof3 stirbt
nach der Vegetationsperiode ab. Die Erneuerungsknospen liegen hier knapp
uber dem Boden oder unter der Erdoberflache.

(a) Hemicryptophyten (= Erdschurfepflanzen)

Bei den Hemicryptophyten liegen die Erneuerungsknospen liegen dicht am Bo-
den. Hierzu zahlt man die Rosettenstauden (z.B. Plantago lanceolata), die
Horstpflanzen (z.B. viele Gréaser), die Schaftpflanzen mit ihren aufrechten und
gestreckten Achsen (z.B. Brennessel, Urtica dioica), die Auslauferstauden (z.B.
die Erdbeere, Fragaria vesca), die Knollenstauden (z.B. das Alpenveilchen, Cy-
clamen persicum) und die Windenstauden (z.B. der Hopfen, Humulus lupulus).

O Plantago lanceolata; Habitus
O Urtica dioica; Habitus

(b) Cryptophyten

Bei den Geophyten befinden sich die Erneuerungsknospen unter der Erdoberfl&-
che. Je nach dem unterirdischen Uberdauerungsorgan kann man hierbei unter-
scheiden zwischen Rhizomgeophyten (z.B. die Einbeere, Paris quadrifolia),
Zwiebelgeophyten (z.B. die Zwiebel, Allium cepa), Ribengeophyten (z.B. der
Gelbe Enzian, Gentiana lutea) und den Knollengeophyten (z.B. der Winterling,
Eranthis hiemalis oder das Scharbockskraut, Ranunculus ficaria).

O Geophyten im Schema [Haller & Probst 1979: 11.2]

Zu den Cryptophyten zéhlen ebenfalls ein Teil der Sumpfpflanzen (= Helophyten)
und der Hydrophyten, insoweit ihre Erneuerungsknospen unterhalb der Wasser-
oberflache liegen.
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(c) Kréauter (= Therophyten)
Krauter sind ein- oder zweijahrig lebende Pflanzen, die aber nur einmal bliihen

und dann nur mit Samen Uberdauern (z.B. der Mohn, Papaver rhoeas, oder Poa
annua).

O Papaver rhoeas; Blute

8.5 Epiphyten

Pflanzen, die ,auf anderen" leben meist ohne diese zu schadigen bezeichnet
man als Epiphyten oder Ausitzerpflanzen. Im Folgenden seinen nur einige der
bekannteren Beispiele geschildert.

Viele Arten der Bromelien (Bromeliaceae) haben eine epiphytische Lebenswei-
se. Ihr Wurzelsystem ist stark reduziert und dient bei einigen Arten lediglich zum
Festheften der Pflanze auf der Unterlage. Die Stoff- und Wasseraufnahme erfolgt
hier Uber die sog. Saugschuppen auf den Blattern. Andere Arten bilden mit ihren
Blattern wasserspeichernde Cisternen.

Tillandsia sp.; auf Telegraphenleitung

Tillandsia braxhycaulos; Habitus

Tillandsia usneoides; Habitus

Tillandsia sp.; Saugschuppe
Bromeliaceae-Saugschuppe [Benzing et al. 1976: 13-17]
Nidularia procera; Habitus

OoOo0ooogao

Bei epiphytischen Orchideen haben teilweise Luftwurzeln, die ein besonderes
Wasserabsorptionsgewebe ausgebilden, das Velamen radicum. Hierbei handelt
es sich um eine multiple Rhizodermis, deren tote Zellwande durchléchert sind.

O Orchidee [Orchidee mit Luftwurzeln]
O Velamen radicum [Strasburger 1979: 129]

Einige epiphylle Farne bilden unterschiedliche Blattformen aus (Heterophyllie). In
dem Substrat anliegenden Blattern sammeln sie herabfallendes organisches Ma-
terial, aus welchem Wasser und geloste Stoffe durch die Wurzeln aufgenommen
wird. Beipiele hierfir sind die Geweihfarne (Platycerium sp.).

O Platycerium grande [Troll 1937/43: 1471]

Eine besondere Arte von Epiphyten sind die sog. Baumwirger der Gattung Fi-
cus. Diese Pflanzen beginnen ihr Wachstum als Epiphyten bzw. Lianen. Spéater
umschlingen sie mit ihren sproRblrtigen Wurzeln den Wirtsstamm, der schliel3-
lich abstirbt.

O Ficus bengalense
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9 Erndhrungsspezialisten

9.1 Bakterien
9.1.1 Bakterienkndllchen

Fast alle Fabaceen-Arten sind in ihren speziellen Wurzelknéllchen stickstoffbin-
dende Bakterien. Dieser Tatsache bedient man sich bei der Verbesserung
schlechter Béden mit einer sog. Grindiingung.

Die Bakterien werden zunachst durch bestimmte Stoffe der Wurzel (z.B. das
Protein Trifoliin beim Klee) angelockt und dringen dann durch einen Infektions-
schlauch aus Zellulose durch die Wurzelhaare in das Rindengewebe ein. Dort
bewirken sie durch B-IES eine Zellvermehrung und -vergrésserung des Wirtsge-
webes. Die Bakterien verandern ihre Gestalt zu den sog. Bakterioiden. Ein
Stickstoffaustausch erfolgt in Form von NH,4, welches von der Pflanze z.B. in As-
paraginsdure eingebaut wird. Spater werden die Protoplasten und die meisten
Bakterien (Restbakterien in Schleimfaden der Interzellularrdume) aufgeldst. Der
Rest der Bakterien gelangt nach dem Absterben der Wurzel ins Freie.

Die Erle ist mit dem Streptomyceten Frankia alni vergesellschaftet.

O Lupinus sp., Bakterienknollchen an Wurzeln [Lupinus sp., Bakterienknélichen]

O Leguminosenwurzeln mit Bakterienkndlichen [Schlegel 19?7?: 13.1]

O Frankenia alni (Streptomyces, Actinomycetes) bei Alnus [Alnus sp., Wurzel quer mit
Frankenia alni]

9.1.2 Bakterien in Blattern

Einige Vetreter der Coriariaceae (Actinomyceten), Dioscoreaceae und
Myrsinaceae sollen in den Blattern symbiotisch lebende Bakterien enthalten. Bei
den oft zitierten Rubiaceae-Gattungen Psychotria und Pavetta konnte eine Stick-
stofffixierung nicht nachgewiesen wreden. Bei den genannten Pflanzen erfolgt
eine sog. zyklische Symbiose, d.h. die Infektion erfolgt bereits auf der Mutter-
pflanze im Embryo.

O Dioscorea sp.; Blattspitzen mit symbiontischen Bakterien

9.2 Mycorrhizapflanzen

Die Symbiose mit Pilzen bezeichnet man als Mycorrhiza. Sie ist obligat bei Bu-
che, Bergahorn, Eiche, Weisstanne, fakultativ dagegen bei Linde, Ulme, Weide
und Pappel.
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9.2.1 VA-Mycorrhiza (vesicular-arbuscular-Mycorrhiza)

Die sog. VA-Mycorrhiza ist die verbreitetste Form der Mycorrhiza. Die Pilze der
Ordnung der Endogonales bilden hier in den Wirtszellen typische Vesikel und
baumchenartig verzweigte Arbuskeln. Die Wirtspflanze bekommt bei dieser Form
der Symbiose vor allem mineralische N&hrstoffe wie Phosphat und Spurenele-
mente geliefert und liefert dem Pilz vor allem Kohlenhydrate.

9.2.2 Ektotrophe Mycorrhiza

Die ektotrophe Mycorrhiza kommt besonders bei Baumen und Strauchern vor.
Hier dringen die Pilzhyphen lediglich zwischen die Rindenzellen des Wirtes ein.

O Buchenwurzel mit Pilzen, Rhizothamnienbildung [Weber 19?7?: 21]

Teilweise kdnnen die Pilze ihre Fruchtkdrper nur in Verbindung mit Wurzeln der
Wirtspflanzen bilden. Artspezifisch sind z.B. der Birkenpilz auf der, der Goldrohr-
ling auf der Larche und der Butterpilz auf Nadelhdlzern.

9.2.3 Endotrophe Mycorrhiza

Eine endotrophe Mycorrhiza haben z.B. fast alle Orchidaceae. Schon bei der

Keimung der winzigen Samen wird hier der Pilz benétigt. In der erwachsenen

Wurzel bilden die Pilze innerhalb der Zellen der Rinde Hyphenkné&uel, die aber in

tieferen Rindenschichten von der Wirtspflanze verdaut werden (Knduelverdauung

= Tolypohagie).

O Neottia nidus-avis (Nestwurz, Orchidaceae) [Neottia nidus-avis, Wurzel mit Mycorr-

hizapilzen]

Pflanzen, die ihren Nahrstoffbedarf nur teilweise mit Hilfe der vergesellschafteten

Pilze decken, aber selbst noch Photosynthese betreiben, bezeichnet man auch

als halbsaprophytisch. Beipiele hierfir sind die Rhododendren (Ericaceae), der

Wintergrin (Pyrola rotundifolia, Pirolaceae) oder viele Erdorchideen.

Rhododendron sp. (Ericaceae)

Pyrola rotundifolia (Rundblattriges Wintergriin, Pirolaceae); Habitus

Orchis morio (Orchidaceae, auch Keimmycorrhiza); Habitus

Beim Dingel (Limodorum abortivum oder bei der Korallenwurz (Corallorhiza trifida) ist der
Chlorophyllgehalt noch weiter reduziert.

O Lomodorum abortivum (Dingel) [Limodorum abortivum, Habitus]

O Corallorhiza trifida (Korallenwurz, wenige bis keine Wurzeln); Rhizom

Ooo0ogao

Die Nestwurz (Neottia nidus-avis, Orchidaceae) und der Fichtenspargel
(Monotropa sp., Pirolaceea) sind schlief3lich chlorophylifrei. Sie ernahren sich
ausschlie3lich von den symbiontischen Pilzen und werden deshalb auch als
Saprophyten bezeichnet.

O Neottia nidus-avis (Nestwurz, Orchidaceae); Habitus und Wurzelstock
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O Monotropa (Pyrolaceae, Fichtenspargel, nach Troll ectotroph) [Troll 1973: 420]

9.3 Parasiten

Parasiten erhalten die Nahrstoffe von ihren Wirtspflanzen durch besondere
Haustorialorgane. Konnen sich die Parasiten noch selbst wenigstens zum Tell
mittels Photosynthese ernahren, bezeichnet man sie als Halbparasiten, kdnnen
sie dies nicht mehr als Vollparasiten.

9.3.1 Sprol3parasiten

SproRRparasiten zapfen mit ihren Haustorialorganen die Achse oder das Blatt des
Wirtes an. Halbparasitische Beispiele findet man vor allen bei den Misteln aus
der Familie der Viscaceae/Loranthaceae, vollparasitische bei den Rafflesiaceae.
Die Kleeseide (Cuscuta sp.) stellt einen Ubergang dar.

Viscum album (Viscaceae/Loranthaceae); Habitus

Viscum album; Haustorialorgane, wohl auch Phloemanschluss
Amyema miquelii [Amyema miquelii, Habitus]

Cuscuta sp. (Cuscutaceae, Kleeseide) [Cuscuta sp., Habitus]
Pilostyles (Rafflesiaceae)

[ I 0 A B

9.3.2 Wurzelparasiten

Halbparasitische Wurzelparasiten findet man vor allem in der Familie der
Orobanchaceae (Euphrasia, Melampyrum, Rhinanthus; friiher Scrophulariaceae,
Rhinanthoideae).

Rhinanthus minor; Habitus

Euphrasia sp.; Habitus

Melampyrum cristatum; Haustorium quer
Thesium alpinum (Bergflachs, Santalaceae); Habitus

Ooo0ogao

Vollparasitisch leben z.B. die Sommerwurz (Orobanche sp., Orobanchaceae), die
Schuppenwurz (Lathraea squamaria, Orobanchaceae), Cytisus hypocistis
(Cytinaceae) und Rafflesia sp. (Rafflesiaceae).
O Orobanche (Sommerwurz, Orobanchaceae; nur hier --> Primérhaustorium, Keimung nur in
Kontakt mit Wirtswurzel an Schmetterlingsblitlern) [Orobanche sp., Habitus]
O Lathraea squamaria (Schuppenwurz, Scrophulariaceae; an Baumen, "Blutungssaftschma-
rotzer", nur Xylem wird angezapft) [Lathraea squamaria, Habitus]

O Cytisus hypocistis; Pflanze auf Wurzel von Cistus
O Rafflesia arnoldii (Rafflesiaceae); Habitus

9.4 Carnivoren

- Droseraceae

O Drosera rotundifolia; Habitus
O Drosera binata; mit Insekt



0O Dionaea muscipula; Habitus
- Lentibulariaceae

O Pinguicula sp.;
O  Utricularia vulgaris (Gemeiner Wasserschlauch); Schluckfalle
O Genlisea

- Nepenthaceae

O Nepenthes sp.; Kannenfalle
- Cephalotaceae

O Cephalotus
- Sarraceniaceae

O Sarracenia sp.; Habitus
O Darlingtonia
O Heliamphora
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10 Morphologie der Blltenstande

Als Blutenstand oder Infloreszenz bezeichnet man die der Blitenbildung dienen-
den Verzweigungssysteme einer Pflanze.

- Beblatterung

Die Beblatterung der Infloreszenzen ist typischerweise bracteos (= hochblattar-
tig). Ist sie laubblattartig, so bezeichnet man die Infloreszenz als frondos.

-Vorhandensein einer Endblite

Die Hauptachse der Infloreszenz kann mit einer (Terminal-) Blite abschliessen
(geschlossene Infloreszenz) oder aber "blind" enden (= offene Infloreszenz). Das
Vorhandensein oder Fehlen der Endblite kann fur gro3ere Verwandtschaftskrei-
se typisch sein. So besitzen etwa die Caryophyllaceae, Borraginaceae und
Solanaceae geschlossene und die Brassicaceae und Scrophulariaceae offene
Blutenstande.

- Art der Verzweigung

Die Infloreszenzen sind insgesamt als monopodiale Systeme angesehen. Die
Verzweigung der seitlichen Teilblutenstande ist unterschiedlich. Sie kann ihrer-
seits monopodial (= racemds) oder sympodial (= cymds) sein.

10.1 Einfache Infloreszenzen
Einfache Infloreszenzen haben nur Seitenzweige ersten Grades.
10.1.1 Traube (Botrys)

Der einfachste Typ einer einfachen Infloreszenz ist die Traube. Sie besitzt typi-
scherweise keine Endbliite, ist also eine offene Infloreszenz. Jede Seitenblite ist
hier deutlich gestielt.

Fuchsia sp.; Infloreszenz: frondose Traube

Chamaenerium angustifolium; Infloreszenz: brakteose Traube
Ribes rubrum; Infloreszenz: brakteose Traube

Erophila verna, Reduktion der Tragblatter im Blutenstand
Muscari comosum; Bliitenstand

Ooo0ogooao

Ist eine Endblite vorhanden, so spricht man dann von einer geschlossenen
Traube (Botryoid).

O Berberis vulgaris; fruchtend

Bei der Doldentraube ist die Infloreszenzachse gestaucht, so dafd die Seitenbli-
ten doldenartig angeordnet sind.
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O lberis umbellatus; Bliitenstand: Doldentraube
O  Ornithogalum umbellatum; Infloreszenz

10.1.2 Ahre (Spica)

Eine Ahre liegt dann vor, wenn die seitlichen Bluten ungestielt sind.
O Plantago media; Blutenstand: Ahre

Ist hier eine Endblite vorhanden, so nennt man den Bliitenstand eine geschlos-
sene Ahre (Stachyoid).

10.1.3 Kolben (Spadix)

Ein Kolben besitzt die Grundmerkmale einer Ahre, nur ist die Hauptachse hier
stark verdickt.

O  Anthurium sp.; Blitenstand: Spadix
10.1.4 Dolde (Umbella od. Sciadium)

Bei der Dolde ist die Infloreszenzhauptachse gestaucht, so dal3 die Seitenaste
fast von einem Punkt auszugehen scheinen.

O Malus domestica; Bliitenstand
O Primula veris; blihend

Ist eine Endblite vorhanden, so spricht man von einem Sciadioid.
O Chelidonium majus; bluhend
10.1.5 Kopfchen (Capitulum od. Cephalium)

Ist die Bllutenstandsachse wie beim Kolben verdickt und bleibt zudem gestaucht,
so resultiert ein Képfchen. An der Basis ist der Blitenstand oft von gedrangt ste-
henden Hochblattern, dem Hiillkelch (= Involukrum) umgeben.

O Helianthus annuus; Kdpfchen ohne Endblite

10.2 Komplexe Infloreszenzen

Bei den Komplexen Infloreszenzen geht die Verzweigung tber den ersten Grad
hinaus. Die genannten Verzweigungen wiederholen sich an den Seitenzweigen.

10.2.1 Partialinfloreszenzen racemos

(a) Doppeltraube
O Melilotus altissima; bliihend
O  Trifolium medium; képfchenartige Doppeltraube

(b) Doppelahre
O  Lolium multiflorum; Blitenstand
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(c) Doppeldolde

O Libanotis pyrenaica; Blutenstand

(d) Doppelkdpfchen
O Echinops sphaerocephala; kugeliger Blitenstand aus einblitigen Képfchen

(e) Rispe (Panicula)
Bei der Rispe verzweigen sich die Seitenaste ihrerseits wiederum racemds, wo-

bei im typischen Fall der Verzweigungsgrad von unten nach oben abnimmt. Eine
Endbliite ist typischerweise vorhanden.

O Sambucus racemosa; Blitenstand

Ordnen sich die Bluten wie bei einer Dolde in eine flach gewolbte Ebene ein, so
spricht man von einer Schirmrispe (Corymbus).

O Sambucus nigra; Blutenstand
O  Schirmrispe und Spirre [Weberling 1981: 111]

Bei der Spirre (Anagramm von Rispe, Anthela) sind die Férderungsverhaltnisse
umgekehrt; hier Gbergipfeln die weiter unten inserierenden Seitenzweige die wei-
ter oben liegenden.

0O  Filipendula ulmaria; blihend

10.2.2 Partialinfloreszenzen cymos: Thyrsus

Eine groRRere Vielfalt zeigen die Infloreszenzen mit cymdsen Partialinfloreszen-
zen (= Cymen). Sie werden allesamt als Thyrsus bezeichnet.

- Dichasium

Die einzelnen Formen der Thyrsen unterscheiden sich in der Verzweigung der
seitlichen Cymen. Bei den Dikotyledonen kann die Verzweigung aus den meist
transversal angeordneten, in Zweizahl vorhandenen Vorblattern erfolgen. Sind
beide Vorblatter fertil, so bezeichnet man die betreffende Cyme als Dichasium.

O Melandrium rubrum; Blitenstand méannlich
- Monochasium
Ist nur jeweils ein Vorblatt fertil, so resultiert ein Monochasium.
* Wickel (Cincinnus)

Bei einer Wickel ist abwechselnd das rechte und das linke Vorblatt fertil, es resul-
tiert eine "zickzack"-formige Anordnung der Bliten.

O Myosotis sp.; Blutenstand
O Silene sp., Wickeltendenz im Blutenstand

* Schraubel (Bostryx)
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Bei der Schraubel ist immer das Vorblatt derselben Seite fertil, so dass die kon-
sekutiven Sympodialglieder "schrauben"-formig angeordnet sind.

O Hypericum perforatum; Blitenstand

Bei der Doppelwickel und der Doppelschraubel setzt die monochasiale Verzwei-
gung erst nach einer ersten Verzweigung aus beiden vorhandenen Vorblattern
ein (Beispiele: Scrophulariaceae, Boraginaceae).

* Fachel (Rhipidium)
Bei den Monokotyledonen ist typischeweise nur ein (adossiertes) Vorblatt vor-
handen. Die Cymen sind hier also stets monochasial verzweigt. Erfolgt die
Sympodienbildung jeweils aus der Achsel dieses Vorblattes, so resultiert eine
Fachel (Beispiel: Iris)
* Sichel (Drepanium)
Bei einer Sichel verzweigen sich die Seitenachsen jeweils erst aus der Achsel
des auf das Vorblatt folgenden Hochblattes.

O Juncus tenuis; Blutenstand
- Sonderformen
* Cymoid

Eine Sonderform der Thyrsen sind die Cymoide. Sie werden so genannt, weil
hier der gesamte Blutenstand den Aufbau einer Cyme zeigt indem hier nur je-
weils ein oder zwei Partialinfloreszenzen unterhalb der Terminalblite ausgebildet
werden.

O Cymoid [Weberling 1981: 117]
* Doppelthyrsen

Der thyrsische Bau des Haupttriebes wird von einigen, basalen Seitentrieben
wiederholt.

O Salvia pratensis; Blutenstand
* Scheindolden (Doldenthyrsen)

Bei Scheindolden sind die Bliten trotz zugrundeliegendem Thyrsus ,doldig” an-
geordnet.

O  Solanum tuberosum; Blutenstand
O Sparmannia africana; Blutenstand
O Holosteum humbellatum; Bliitenstand
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10.3 Pseudanthien

Bei den Pseudanthien, Scheinbliiten oder "Blumen" handelt es sich um Inflores-
zenzen, die so stark modifiziert sind, dafd sie ihrerseits aussehen wie eine Ein-
zelblate. Ihnen liegt in den jeweiligen Pflanzenfamilien ein unterschiedlicher
Grundbauplan zugrunde.

Die Kopfchen der Compositen sind entstanden aus Ahren ohne Endbliite.
O Taraxacum officinale; Kopfchen

Bei den Pseudanthien der Sterndolde (Astrantia sp., Apiaceae) sind es Dolden.
O Astrantia sp.; Blitenstand

Die Kolbenférmigen Bllutensténde der Dipsacaceae (Kardengewéchse) sind ent-
standen aus Thyrsen ohne Endblite.

O Dipsacus laciniatus; Blutenstand

Die "Cyathien" genannten Pseudanthien z.B. der Gattung Euphorbia sind dage-
gen aus Thyrsen mit einer (weiblichen) Endblite.

O Euphorbia pulcherrima; bluhend
0O Euphorbia amygdaloides; bliihend
O Schema eines Cyathiums der Euphorbia-Arten [Hoppe, J. 1982: 1]
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11 Morphologie der Blute

Die Blute definiert man am einfachsten als ein Sprol3 begrenzten Wachstums,
dessen Blatter zu Fortpflanzungsorganen umgewandelt sind. Durch diese sehr
allgemeine Definition umgeht man im Ubrigen das generelle Problem der Ab-
grenzung gegen den "vegetativen" Bereich des Sprosses.

Die Blute besteht aus den Kelchblatter (= Tepalen), den Kronblatter (= Petalen),
den Staubblétter (oder Staub"gefassen”; = Stamina) und den Fruchtblatter (=
Karpelle).

Die Staub- und Fruchtblatter sind den Sporophyllen der Gymnospermen und Pte-
ridophyten homolog. Folgt man der oben gegebenen Definition, kann man auch
die Sporophyllstande einiger Béarlapp-Arten (z.B. Lycopodium clavatum), der
Schachtelhalme (Equisetum) und der meisten Cycadatae als Bluten bezeichnen.

11.1 Blitenbau
11.1.1 Organstellung

Die ursprungliche Stellung der Blutenteile ist schraubig, entsprechend der ur-
springlichen schraubigen Blattstellung im vegetativen Teil der Pflanzen. Durch
die Prozesse der Oligomerisierung (Abnahme der Organzahl) und Zyklisierung
(Bildung von Organkreisen) entstanden abgeleitete Bliten. Beztiglich der Organ-
stellung kann man so drei Blutentypen unterscheiden:

e azyklische oder schraubige Bluten, bei denen alle Blitenteile schraubig
angeordnet sind (z.B. bei einigen Magnolia-Arten);

e hemizyklische Bluten, bei denen einige Teile der Blite z.B. die Blutenhil-
le) wirtelig und andere (z.B. das Gynoeceum) schraubig angeordnet sind
(z.B. Geum urbanum oder Myosurus minimus);

o zyklische (wirtelig) Bluten, bei denen alle Blitenteile auf Kreisen angeord-
net sind (Pyrus communis).

Im Einzelfall ist es allerdings schwierig, zwischen schraubiger und echter wirteli-
ger Organstellung zu unterschieden. Eine schraubige Organstellung ist oftmals
noch durch eine Untersuchung der friihen Ontogenie nachzuweisen.

Magnolia sp., Bliute

Myosurus minimus; Bllte

Geum urbanum; Blite

O
g
|
O Pyrus communis (Birne); Blite
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11.1.2 Organzahl

Ein Wirtel (Organkreis) kann aus zwei bis vielen einzelnen Organen bestehen,
wobei der trimere Wirtel (mit 3 Organen) besonders fur die Monocotyledonen, der
pentamere Wirtel (mit 5 Organen) besonders fur Dicotylen typisch ist. Dimere (mit
2 Organen) und tetramere Wirtel (mit 4 Organen) sind vergleichsweise selten
anzutreffen.

Ist die Organzahl in allen Organkreisen gleich, so bezeichnet man die Blte ins-
gesamt als isomer, ist sie ungleich als anisomer.

11.1.3 Symmetrie

Unter Symmetrie versteht man die regelméssige Wiederholung von gleichen oder
ahnlichen Gliedern. Von den verschiedenen Symmetriearten sind bei den Bliten
die Drehsymmetrie, die Spiegelsymmetrie und die Translationssymmetrie von
Bedeutung.

¢ Radiarsymmetrische (= aktinomorphe, = strahlige, = polysymmetrische)
Bluten (z.B. von Geranium pratense) weisen mehrere Symmetrieebenen
auf und sind sowohl durch Drehung als auch durch Spiegelung zur Dec-
kung zu bringen.

e Monosymmetrische (= zygomorphe, = dorsiventral) (z.B. von Viola
tricolor) BlUten weisen nur eine Symmetrieebene auf, welche meist in der
Mediane (Linie durch Abstammungsachse und Tragblatt) verlauft und die
Blite in zwei spiegelbildlich gleiche Halften teilt. In einigen Féllen, wie et-
wa bei Fumaria, besteht eine sog. transversale Zygomorphie, die Symme-
trieebene ist also hier die Transversalebene der Blite. Ebenso kommen
schrage Zygomorphien vor wie bei Aesculus hippocastanum.

e Disymmetrische (= bilaterale) Bluten (z.B. von Dicentra spectabilis) wei-
sen genau zwei Symmetrieebenen auf, welche senkrecht aufeinander
stehen. Auch hier ist sowohl eine Drehung als auch eine Spiegelung még-
lich um die einzelnen Glieder zur Deckung zu bringen.

e Asymmetrisch sind die Bluten dann, wenn ihre Glieder weder durch Dre-
hung noch durch Spiegelung oder Translation zur Deckung gebracht wer-
den kénnen. Ein Beispiel hierfiir sind die Bluten der Cannaceae.

0O Geranium pratense, Viola tricolor, Fumaria schleicheri, Aesculus hippocastanum u.
Dicentra spectabilis; Symmetrien bei Bliten [Weberling, F. 1981: 5]

O Aesculus hippocastanum; Bluten

O Dicentra spectabilis; Bliten
0O Canna edulis (Cannaceae); asymmetrische Bliten
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Die einzelnen Merkmale und ihre Auspragung kdnnen im Blatendiagramm oder
in der Blutenformel zum Ausdruck gebracht werden.

11.2 Bliatenhulle (Perianth)

Das Perianth einer Angiospermenblite hat zwei wichtige Funktionen zu erflllen.
Die urspriingliche Hullfunktion zum Schutz vor Tieren wurde im Laufe der Ent-
wicklung durch Ausbildung eines gefarbten Schauapparates zur Anlockung von
bestaubenden Insekten erweitert.

11.2.1 Das einfache Perianth (= Perigon)

Das einfache Perianth besteht aus mehreren gleichartigen Gliedern, den Te-
palen, und wird als Perigon bezeichnet. Eine Unterscheidung in Krone und Kelch
ist nicht vorhanden. Bliten mit einem solchen Perigon bezeichnet man als
homoioclamydeisch.

Die einzelnen Tepalen kénnen sehr grof3 und auffallig gefarbt sein (= corollinisch,
petaloid; z.B. bei der Tulpe oder Anemone nemorosa), sie kdnnen aber auch
klein und unscheinbar (= prophylloid; z.B. bei Scheuchzeria palustris) sein.

Helleborus foetidus; Blattfolge [Weberling 1981: 21]
Tulipa sp.; Bluten

Anemone nemorosa; Blite

Scheuchzeria palustris; Bluten

Ooo0ogao

Beim choritepalen Perigon sind die Tepalen frei, beim syntepalen Perigon sind
die einzelnen, gleichartigen Tepalen untereinander verbunden. Hier kann man
zwischen einer Perigonréhre und einem Perigonsaum unterscheiden.

O  Muscari comosum; Blitenstand

Beim sog. heterotepales Perigon sind die Tepalen unterschiedlich ausgebildet.
So kdnnen bei den zwei 3-zahligen Wirtel, die eine Monokotylenbliite normaler-
weise besitzt, die Glieder der beiden Wirtel verschiedenartig gebaut sein (z.B. bei
Paris quadrifolia oder Iris pseudacorus).

O Paris quadrifolia; Bllte
O lIris pseudacorus; blihend

Oft geht dieser Unterschied so weit, dal3 der aul3ere Tepalenkreis bereits als
Krone bezeichnet wird wie etwa bei vielen Commelinaceae oder Bromeliaceae.

O Tradescantia sp.; blihend
11.2.2 Das doppelte Perianth

Das doppelte Perianth ist in Calyx (Kelch) und Corolla (Krone) differenziert. Der
Kelch Gbernimmt die Schutzfunktion, vor allem in der Knospe, wahrend die Krone
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mit ihren stark geféarbten Gliedern zur Anlockung von Bestdubern dient. Die Blat-
ter der Krone werden als Petalen, die Blatter des Kelches als Sepalen bezeich-
net. Bliten mit einem doppelten Perianth werden heteroclamydeisch genannt.

(a) Calyx (Kelch)

Die Sepalen (= Kelchblatter) dienen urspriinglich dem Schutz der Blitenknospe,
kénnen aber im abgeleiteten Falle die Lockfunktion der Petalen verstarken.

Bei chorisepalen (= freikelchblattrigen) Bluten sind die Kelchblatter untereinander
frei, bei gamosepalen (= synsepalen) Bluten dagegen verwachsen.

Bei einigen Pflanzen wie z.B. Eschscholzia californica (Papaveraceae) und bei
Eucalyptus-Arten werden "kapuzenférmige" Kelche, sog. Kalyptrakelche gebildet,
die bei der Blitenoffnung als Ganzes abgeworfen werden. Bei Eucalyptus befin-
det sich unter dem Kalyptrakelch zusatzlich noch ein hinfalliger Deckel der eben-
falls miteinander vereinigten Kronblatter (Petalenkalyptra).

Sinapis arvensis (Brassicaceae); Bliutenstand

Silene vulgaris (Gemeines Leimkraut, Caryophyllaceae); blihend

Eschscholzia californica (Papaveraceae); Blite
Eschscholzia californica (Papaveraceae); Blite

Oooogoao

In einigen Fallen bleiben die Kelche wie beim Leimkraut (Silene vulgaris) bis zur
Fruchtzeit erhalten ( persistierende Kelche). Bei Asteraceae und Valerianaceae
bilden die reduzierten bzw. umgestalteten Kelchblatter das als Pappus bezeich-
nete Flugorgan an der unterstandigen Frucht.

O Silene vulgaris; Kelch
O Taraxacum officinale; Frucht mit Pappus

- AuRRenkelch

Unterhalb des Kelches befinden sich oftmals noch weitere Wirtel von Blattorga-
en, die morphologisch meist aus dem Hochblattbereich abzuleiten sind.

Bei der Erdbeere (Fragaria vesca) entsprechen die Glieder des AulRenkelches
morphologisch den (Interfoliar-) Stipeln der Kelchblatter. Bei der Zaunwinde
(Calystegia sepium) sind es zwei Hoch- oder Vorblatter und beim Leberblimchen
sind die Bluten von jeweils drei Hochblattern umgeben. Man spricht in letztge-
nannten Fall auch von einem Hullkelch oder Involukrum.

O Fragaria vesca; Blute mit Aussenkelch

O Calystegia sepium (Echte Zaunwinde, Convolvulaceae)
O Hepatica nobilis; Bluten mit Hillkelch

(b) Corolla (Krone)

Die die Lockfunktion ibernehmenden Petalen unterscheiden sich durch zarten
Bau, grossere Flache und lebhafte Farbung deutlich von den Sepalen.
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Bei choripetalen (= freikronenblattrigen) Bliiten sind die Kronblatter untereinander
frei, bei sympetalen Bliiten dagegen verwachsen.

Bei einigen Familien zeigen die Petalen eine Gliederung und Nagel (unguis) und
Platte (lamina). Teilweise besitzen sie eine Ligula am Ubergang von Nagel zur
Platte, die gemeinsam eine Nebenkrone (= Paracorolla) bilden kénnen (z.B.
Melandrium rubrum).

O Viola tricolor (Violaceae); blihend

O Bauhinia tomentosa (Caesalpiniaceae); Blite

O

Melandrium rubrum; Bliite
O  Melandrium rubrum; Blute l&angs

Im Gegensatz zur Gamosepalie ist die Sympetalie fiir weite Verwandtschaftskrei-
se typisch, so zum einen fur die Primulales, Ebenales, Cornales, Ericales (=
"Sympetalae pentacyclicae") und zum anderen fir die Unterklasse der Lamiidae
und Asteridae (= "Sympetalae tetracyclicae").

O  Vaccinium uliginosum (Ericaceae); Blute

O Convolvulus arvenis (Convolvulaceae); Bliite
0O Salvia pratensis; Blute

(c) achlamydeisch

Als achlamydeisch bezeichnet man solche Bluten, bei denen ein phylogeneti-
scher Verlust von Kelch und Krone aufgetreten ist. Ein Beispiel hierfir ist die
Esche (Fraxinus sp., Oleaceae).

O Fraxinus sp. (Oleaceae) [Weberling/Schwantes: 37]

11.3 Das Androeceum
11.3.1 Bau des Staubblattes

Als Androeceum wird in der Blite die Gesamtheit der Staubblatter (Stamina) be-
zeichnet. Die Staubblatter befinden sich innerhalb des Petalen- bzw. Tepalen-
kreises. Ein Staubblatt gliedert sich in ein Filament und eine am Ende sitzende
Anthere. Diese wiederum unterteilt sich in zwei Theken, welche durch ein
Konnektiv miteinander verbunden sind. Jede Theke besteht aus je zwei Pollen-
sécke auf, in denen der Pollen gebildet wird.

O Salvia pratensis; Blute aufgeschnitten mit Thekenreduktion
O  Lilium sp., transversal orientierte versatile Antheren

- Fusion der Filamente

"Vereinigungen" von Staubblattern bezeichnet man als ,,Adelphien” und spricht je
nach der vorhandenen Anzahl von mon-, di-, tri- oder polyadelphischen Bliten.
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Die Vereinigung ist bei den Fabaceae seitlich. Bei Narcissus bilden die verwach-
senen Staubblattbasen eine Nebenkrone aus.

O Vicia sepium; Blite aufgeschnitten

O Narcissus sp.; Bliiten
Auler einer seitlichen Vereinigung von Staubblattern kommen auch Staubblatt-
bischel vor, bei Hypericaceae oder Myrtaceae.

O Eucalyptus sp.; polyadelphische Bliten
O  Hypericum sp.; triadelphische Bliiten

11.3.2 Anzahl und Stellung der Staubblatter

Urspringlichen Bliten besaRRen und besitzen (z.B. die der Magnoliaceae oder
Ranunculaceae) zahlreiche Staubblatter in schraubiger Stellung. Man bezeichnet
sie als primér polyandrisch.

O Anemone nemorosa,; Blite

Aus den primar polyandrischen Bliten haben sich mehrfach in der Evolution
durch Oligomerisation (Abnahme der Anzahl) und Zyklisierung (Wirtelbildung) die
sog. diplostemonen Bliten mit 2 Staubblattkreisen entwickelt. In diesen Bliten
alternieren die Staubblatter des aulReren Kreises - entsprechend der Organal-
ternanz bei Wirtelstellung - mit den Kronbléattern. Sie stehen also "vor" den Kelch-
blattern (episepal).

O Malus sylvestris; Bluten

Bei den obdiplostemonen Bliten ist diese Alternanz durchbrochen. Hier stehen
die auieren Stamina "vor" den Kronblattern, also epipetal. Typischerweise
obdiplostemon sind die Bliten z.B. der Caryophyllaceae, Crassulaceae oder der
Saxifragaceae.

Haplostemone Bliiten besitzen nur einen Staubblattkreis.
O Lamium album; Bliite

Im Laufe der Evolution hat sich die Anzahl der Staubblatter teilweise auch se-
kundar wieder vermehren kénnen. Bei solchen sekundar polyandrischen Bliiten
(Bltten mit einem sog. "komplexen" Androeceum) bilden sich in der Ontogenie
zunachst Primarhocker, die sich dann in weitere Einzelstamina gliedern (Dédou-
blement). Je nachdem in welche Richtung die Ausgliederung verlauft, unter-
scheidet man zwischen zentripetalem (z.B. bei Myrtaceae) oder zentrifugalem
(z.B. bei Hypericaceae) Dédoublement.

O Syzygium jambos (Myrtaceae); Bluten

O Hypericum perforatum; Bllte
O Hypericum perforatum; Blite aufgeschnitten
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Bei den sekundar polyandrischen Bliiten gibt es ebenfalls "Adelphien”. So sind
z.B. fur die "Columniferen" (Malvaceae, Bombacaceae, Sterculiaceae) Filament-
rohren typisch. Einige Euphorbiaceae wie der Ricinus bilden baumchenartig ver-
zweigte Staminabuschel.

O Malva sp.; Blute aufgeschnitten
O  Rhizinus communis (Euphorbiaceae); mannliche Bliten

11.4 Das Gynoeceum

11.4.1 Bau und Entwicklung der peltaten Fruchtblatter

Das Gynoeceum stellt die Gesamtheit der Karpelle (Fruchtblatter) einer Blute dar.
Bei manchen Pflanzen (z.B. Fabaceae) kann auch nur ein Karpell ausgebildet
sein.

Morphologisch stellen die Karpelle sog. ascidiate (= schlauchférmige) Blattorga-
ne dar. Diese bilden in der Ontogenie durch Ubergreifen des Blattrandmeristems
an der Basis der Spreitenzone eine sog. Querzone aus, so dal3 ein ringférmig
geschlossenes Randmeristem entsteht. Durch geeignetes Zusammenwirken von
Rand- und Flachenwachstum entwickelt sich dann die Schlauchform.

(Tafelzeichnung) Entstehung eines peltaten und ascidiaten Blattes durch Querzonenbildung
O Prunus serrulata; Bluten

Prunus serrulata; Karpelle

Nepenthes formosa; Kannenblatt

Aquilegia vulgaris; Blite

Aquilegia vulgaris; Karpellausgliederung [Heel, van 1981: 37-41]

Althenia filiformis u. Zannichellia palustris; Karpelle [Weberling 1981: 77 1 u. Il

Ooo0ooo

Die Karpelle sind aber allermeist keine nach oben offenen, schlauchférmigen
Blattorgane. Auf einen basalen schlauchférmigen (= ascidiaten) Abschnitt folgt
aufwarts ein Bereich, in dem sich die Karpellrander nur zusammengefaltet (=
plicater Bereich).

11.4.2 Das apokarpe (chorikarpe) Gynoeceum

Beim apokarpen Gynoeceum sind die einzelnen Fruchtblatter nicht miteinander
"verwachsen".

O (Tafelzeichnung) Bau eines Karpelles mit ascidiatem und plicatem Teil
O Helleborus foetidus; fruchtend
O Helleborus foetidus; Fruchtblatter [Weberling 1981: 75 1-1V]

11.4.3 Das coenokarpe Gynoeceum

Im coenokarpem Gynoeceum sind die Fruchtblatter miteinander mehr oder weni-
ger "verwachsen" und bilden ein gemeinsames Organ, den Stempel (= Pistill).
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Sein basaler, die Samenanlagen enthaltender Teil wird als Ovar oder Fruchtkno-
ten bezeichnet. Dem Ovar kann ein Griffel (Stylus) aufsitzen.

(Tafelzeichnung) Gliederung des coenokarpen Gynoeceums; pistill = ovarium (Fruchtknoten) +
stylus (Griffel) + stigma (Narbe); synkarper, parakarper und apokarper Bereich

O Capparis sp.; Blite
0O Capparis spinosa; Gynoeceumsentwicklung [Weberling 1981: 68]
O Capsicum annuum; Frucht

Sind die Karpelle komplett miteinander vereinigt, so spricht man von einem
coeno-synkarpen Gynoeceum. Es besitzt eine der Anzahl der beteiligten Karpelle
entsprechende Anzahl von Fruchtfachern oder Lokulamenten. Es ist auch mdg-
lich, dal3 die Karpelle zwar untereinander verbunden sind, die Rander der ein-
zelnen Fruchtblatter aber auf der Ventralseite nicht zusammenschliel3en. Hier-
durch entsteht eine einheitliche, zentrale Ovarhdhle. Es handelt sich dann um ein
coeno-parakarpes Gynoeceum.

11.4.4 Plazentation

Bei den meisten Pflanzen stehen die Samenanlagen im Fruchtknoten entlang der
Karpellrander (marginal oder submarginal). Diesen Bereich der Samenanlagenin-
sertion bezeichnet man als Plazenta.

Bei einige urspringlichen apokarpen Gynoeceen, wie etwa bei Butomus umbel-
latus (Butomaceae), stehen die Samenanlagen jedoch zerstreut auf der der
Blatttoberseite entsprechenden inneren Karpellflache. Man bezeichnet eine sol-
che Plazentation als laminal.

O Potamogeton alpinus, Zanichellia palustris, Amorpha fruticosa, Astragalus galegiformis;
Karpelle im apokarpen Gynoeceum [Weberling, F., 1981: 77]

O Butomus umbellatus; Blute

0O Butomus umbellatus; laminale Placentation [Weberling, F. 1981: 93]

O Clematis cirrhosa; U-formige Placenta [Weberling, F. 1981: 78]

Die Placentation im coenocarpen Gynoeceum ist zentralwinkelstandig wenn die
Placenten im zentralen Teil des Fruchtknotens in den Winkeln zwischen den
Scheidewanden liegen. Dies ist also der Fall beim coeno-synkarpen Gynoeceum.

O Nigella damascaena; Frucht
O Nigella damascaena; Frucht quergeschnitten

Liegen die Samenanlagen in einem coenoparakarpen Fruchtknoten - beztiglich
des einzelnen Karpell marginal - an der Wand des Fruchtknotens, so spricht man
von parietaler Placentation.

O Passiflora edulis; Frucht halbiert
O Passiflora edulis; Plazentation
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Bei der zentralen Placentation liegt die Placenta in der Mitte des Fruchtknotens.
Die Zentralplazenta entsteht entweder durch nachtraglichen Schwund von
Septen ("postgenital”, z.B. bei den sog. "Centrospermae" = Caryophyllales; z.B.
Agrostemma githago) oder dadurch, dal3 von vornherein Uberhaupt keine Septen
ausgebildet werden ("kongenital”; z.B. bei Primulaceae (z.B. Anagallis arvensis).

O Anagallis arvensis; Blite
O Anagallis arvensis; Frucht
O Agrostemma githago; Fruchtknoten halbiert

11.4.5 Stellung des Gynoeceums

Von besonderer Bedeutung fiir das Aussehen der Bliten ist auch die Stellung
des Gynoeceum. Urspringlich waren die Fruchtblatter in der Bliite ganz oben
oder bei flachem Receptaculum (= Blutenboden) innen angeordnet. Im Laufe der
Entwicklung kann das Gynoeceum aber auch mehr oder weniger tief in die Blu-
tenachse (Receptaculum) eingesenkt worden sein.

(Tafelzeichnung) Stellung des Gynoeceums

Das oberstandige Gynoeceum sitzt dem Receptaculum oben auf. Die restlichen
Blitenorgane liegen tiefer. Man spricht auch von einer hypogynen Blite.

O Anemone nemorosa; Blite

Das mittelstdndige Gynoeceum ist vom becherférmigen Blitenboden umgeben,
auf welchem die tGbrigen Organkreise inserieren. Die Bliite bezeichnet man als

perigyn.

O  Prunus sp.; Blute
O Rosa sp.; Frucht

Das halbunterstandige Gynoeceum ist teilweise in das Receptaculum einge-
senkt. Es handelt sich dann ebenfalls um eine perigyne Blite.

O Saxifraga granulata; Blute

Das unterstandige Gynoeceum ist vollkommen in das Receptaculum eingesenkt.
Man bezeichnet die Blite dieser Pflanzen als epigyne Bllte.

O Taraxacum sp.; fruchtendes Kdpfchen

Bilden Kelch und Krone eine gemeinsame Rohre, so bezeichnet man diese als
Hypanthium.

0O Fuchsia magellanica; Blite mit unterstandigem Gynoeceum
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12 Die Frucht

Die Frucht ist eine Blute im Zustand der Samenreife (Knoll 1939: 136). Diese
Definition ist deshalb sinnvoll, da an der Fruchtbildung nicht nur der Fruchtknoten
selbst, sondern oftmals auch noch andere Teile der Blite mit beteiligt sind.

Die im Folgenden angegebenen Fruchtformen stellen nur einen Teil der mogli-
chen Formen dar. Eine etwas eingehendere Darstellung, wobei besonders auf
die jeweiligen Diasporen Wert gelegt ist, kann dem am Ende des Kapitels beige-
fligten Schema entnommen werden.

12.1 Entstehung von Same und Frucht

12.1.1 Der mannliche Gametophyt

Das Archespor jedes Pollensackes (= Mikrosporangium) besteht aus einer gros-
sen Anzahl von Pollenmutterzellen (= Mikrosporenmutterzellen), die unter Reduk-
tionsteilung jeweils eine Pollentetrade (= Mikrosporentetrade) bilden. Aus jeder
Pollenzelle entwickelt sich noch vor der Offnung der Anthere das stark reduzierte
Mikroprothallium, das bei den Angiospermen zundchst auf zwei Zellen reduziert
ist, nédmlich der groRReren, siphonogenen Zelle (= Pollenschlauchzelle; = vegetati-
ve Zelle) und der kleineren, antheridialen Zellen (= generative Zelle). Meist erst
beim spateren Auswachsen des Pollenschlauches nach der Bestaubung wandert
die generative Zelle in den Pollenschlauch und teilt sich in die beiden Sperma-
kerne. Die Anzahl der Zellen bei der Bestaubung - zwei oder drei - ist ein syste-
matisch verwendbares Merkmal.

(Tafelzeichnung) Pollenmutterzelle, Reduktionsteilung, Pollen, Entwicklung des Gametophyten
mit vegetativer Pollenschlauchzelle und generativer Zelle, Spermazellen

12.1.2 Samenanlage und weiblicher Gametophyt

Eine Samenanlage besteht aus dem zentralen Nucellus (,Kern") und den diesen
umschlieBenden Integumenten. Die Integumente lassen eine Offnung frei, die
sog. Mikropyle. Der Stiel der Samenanlage wird als Funikulus bezeichnet.

Im Nucellus (= Megasporangium) wird durch Reduktionsteilung einer Embryo-
sackmutterzelle eine Tetrade von haploiden Embryosackzellen (= Megasporen)
gebildet, von denen aber in der Regel 3 zugrundegehen. Die einzige verbleiben-
de, primére Embryosackzelle entwickelt sich zum Embryosack (= Megaprothal-
lium). Sie wachst stark heran und teilt sich in 3 freien Kernteilungen in insgesamt
8 Kerne. Je drei umgeben sich an den schmalen Enden des Embryosackes mit
einer Membran. Der der Mikropyle zugewandte Eiapparat besteht aus der Eizelle
und den beiden Synergiden, am gegentberliegenden Pol liegen die drei Anti-
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poden. Die beiden zentral gelegenen sog. Polkerne verschmelzen zum diploiden
sekundaren Embryosackkern. Von dieser Entwicklung, dem sog. Polygonum-Typ
der Embryosackentwicklung, gibt es allerdings zahlreiche Abweichungen.

Die Angiospermen haben eine sog. doppelte Befruchtung. Von den beiden im
Pollenschlauch befindlichen Spermakernen verschmilzt einer mit der Eizelle zur
Zygote. Der andere verschmilzt mit der sekundaren Embryosackzelle zum triploi-
den Endospermkern.

(Tafelzeichnung) Bau der Samenanlage, Entwicklung des Embryosackes, Befruchtung

12-1 Lebenszyklus der Angiospermen
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12.1.3 Der Same

Der fertige Same besteht aus Embryo, Nahrgewebe und Samenschale (= Testa).

(Tafelzeichnung) Samen, Samenschale (= Testa), Perisperm, Endosperm, Embryo mit Spei-
cherkotyledonen oder Speicherhypokotyl, Differenzierung der Fruchtknotenwand zur Frucht-
wand

Als Nahrgewebe kdnnen unterschiedliche Gewebe des Samens dienen. Das sog.
primare Endosperm kommt bei den Gymnospermen vor. Es entspricht dem Pro-
thallium und ist ein schon vor der Befruchtung entstandenes, haploides Nahrge-
webe. Die Angiospermen besitzen demgegenuiber ein erst nach der doppelten
Befruchtung entstehendes, sekundéares Endosperm. Seine Zellen sind also trip-
loid.

Bei einigen Pflanzen kann auch Nucellusgewebe als Nahrgewebe differenziert
sein. Ein solches Gewebe wird als Perisperm bezeichnet. Es kommt z.B. vor
beim Pfeffer (Piper nigrum, Piperaceae).

Auch Teile des Embryos kénnen der Stoffspeicherung dienen. So bilden z.B. die
Fabaceae Speicherkotyledonen aus, und bei der Paranuss (Bertholletia excelsa,
Lecythidaceae) entspricht das Speichergewebe dem Hypokotyl.

O Arachis hypogaea (Erdnuss, Fabaceae); Embryo mit Speichercotyledonen
O Bertholletia excelsa (Paranuss, Lecythidaceae); Nuss

12.2 (Einzel-) Frichte

Einzelfriichte entstehen aus coenokarpen (verwachsenblattrigen) oder apokarp-
unikarpellaten Gynoeceen.

12.2.1 Spring- und Streufriichte

Offnen sich die Friichte zur Reifezeit und werden allein die Samen ausgebreitet,
so werden sie als Spring- oder Streufriichte bezeichnet.

(a) Balg

Der Balg ist eine Einblattfrucht, die sich an der Karpell-Bauchnaht 6ffnet. Haufi-

ger sind Balge allerdings in Sammelfrtichten, nur in wenigen Fallen findet man
sie auch einzeln, so z.B. beim Rittersporn (Consolida regalis, Ranunculaceae).

O Consolida regalis (Feld-Rittersporn, Ranunculaceae); Frucht
(b) Hulse
Im Gegensatz zum Balg 6ffnet sich die Hilse an der Bauch- und der Riickennaht

der Karpelle. Der deutsche Name "Hulsenfriichtler" deutet auf diesen Fruchttyp
bei den Fabaceae hin.

O Pisum sativum (Erbse, Fabaceae); Hulse
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(c) Kapsel
Kapseln sind (meist trockene), sich 6ffnende Mehrblattfriichte. Sie werden nach
ihrer Offnungsart benannt und eingeteilt.

- Spaltkapsel

Eine Spaltkapsel 6ffnet sich mit einem oder mehreren langs verlaufenden Off-
nungslinien (= Dehiszenzlinien). Diese Offnungslinien kénnen sich an der Bauch-
seite der einzelnen Karpelle (= ventricid), an der Riuckenseite der Karpelle (=
dorsizid, = fachspaltig), senkrecht zu vorhandenen Septen (= septifrag, = schei-
dewandbriichig) oder "in" den Septen (= septizid, = scheidewandspaltig) befin-
den. Kombinationen dieser Offnungsweisen sind maoglich.

Eine rein ventrizide Offnung der Karpelle kann nur bei solchen coenokarpen
Fruchtknoten zu einer Samenausstreuung fiihren, deren Karpelle einen mehr
oder weniger deutlichen apokarpen Abschnitt besitzen. Bei der Pimpernuss
(Staphylaea) ist dieser Bereich relativ kurz, beim Diptam (Dictamnus albus) sogar
grosser als der basale, fertile, coenokarpe Teil.

O Staphylaea; Frucht
0O Diptamnus albus; Frucht

Die Offnung wird als septizid bezeichnet, wenn die Langstrennung in den Septen
bzw. bei coenoparakarpen Fruchtknoten an den Verwachsungsnahten erfolgt
(z.B. bei Orchidaceae). Bei ausschliesslich septizider Trennung der Karpelle
ergibt sich bei rein coenokarpen Friichten nur dann eine Offnung, wenn diese
wenigstens einen kleinen apikalen parakarpen Abschnitt besitzen (z.B. Agro-
stemma githago, Caryophyllaceae).

O Agrostemma githago; Frucht

0O Cerastium arvense (Acker-Hornkraut, Caryophyllaceae); geschlossene Frucht
O Cerastium arvense (Acker-Hornkraut, Caryophyllaceae); getffnete Frucht

Funktionell am einfachsten, wenn auch phylogenetisch abgeleitet erfolgt die Off-
nung der Karpelle lokulizid, also auf den Karpellaussenflachen (z.B. bei Tulipa).

Septifrage Kapseln haben eine Spaltung in den Septen quer zur Vereinigungsfla-
che der Karpelle. Eine Offnung erfolgt nur in Verbindung mit einer Septizidie oder
eine Lokulizidie. Septizid-septifrag sind die Kapseln der Herbstzeitlose
(Colchicum autumnale, Colchicaceae), septifrag-lokulizid die von Iris oder
Aesculus.

O Iris pseudacorus; blihend

O  Iris pseudacorus; Frucht

O Iris foetidissima; Frucht

O  Colchicum autumnale (Herbst-Zeitlose, Colchicaceae); gedffnete Frucht
- Fensterkapsel
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Die Schote ist eine Sonderform der Kapsel. Hier |dsen sich Teile der
Karpellflachen von einem Rahmen (= Replum) aus den vereinigten
Karpellrandern und ihren Plazenten. Man kann diese Fruchtform auch als Fens-
terkapsel bezeichnen.

0O Capsella bursa-pastoris (Hirtentédschel, Brassicaceae); Schétchen (= "Fensterkapsel)
- Porenkapsel
Bei der Porenkapsel wird keine ausgedehnte Dehiszenzlinie gebildet sondern nur
einige begrenzte Poren (z.B. bei Papaver).

O Papaver sp. (Mohn, Papaveraceae); Porenkapsel
- Deckelkapsel
Bei einer Deckelkapsel verlauft die Dehiszenzlinie auf dem Umfang und in sich
selbst zurtick (z.B. bei Anagallis arvensis, Plantago)

O Anagallis arvensis; Deckelkapsel
O Plantago lanceolata; Deckelkapsel

12.2.2 Schliessfrichte

Die Schliessfriichte entlassen die Samen nicht, sondern sie werden als ganzes
ausgebreitet. Die Fruchtwand (das Perikarp) kann unterschiedlich differenziert
sein und zeigt im "typischen" Falle eine histologische Gliederung in Endo-, Meso-
und Exokarp (innere, mittlere, du3ere Fruchtwandschicht).

(a) Beeren
Bei der Beere ist das Perikarp vollstandig fleischig-saftig.

Bei vielen Beeren ist die aulRere Schicht allerdings lederig fest. Man bezeichnet
solche Frichte dann als Panzerbeeren. Beispiele hierfur sind etwa Gurke, Kir-
bis, Apfelsine (und andere Citrus-Arten; die Frucht wird auch als Hesperidium
bezeichnet) und die Banane (! aus unterstdndigem Gynoeceum).

Capsicum annuum; Beere
Lycopersicon lycopersicum; Beere
Viscum album; unterstandige Beere
Musa paradisiaca; unterstéandige Beere

Ooo0ogao

Eine Sonderform stellt die sog. ,Apfelfrucht" dar. Sie geht aus einem halbunter-
standigen Gynoeceum hervor, bei welchem die Karpelle untereinander frei, aber
an ihrer Dorsalseite mit der Blutenachse verwachsen sind. Das Fruchtfleisch des
Apfels geht aus diesem Achsengewebe hervor, das die pergamentartigen balg-
ahnlichen, sich aber nicht 6ffnenden Karpelle vollstandig einschlief3t.

O Malus sylvestris; Frucht [Rauh, W. 1950: 227]
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(b) Steinfriichte

Die Steinfriichte besitzen ein fleischiges (oder bei Cocos nucifera faseriges) Me-
sokarp und ein sklerifiziertes ("steiniges") Endokarp. Die Friichte besitzen ubli-
cherweise einen einzelnen Samen (z.B. bei Prunus), beim Hollunder (Sambicus
nigra, Caprifoliaceae) sind es dagegen mehrere Samen.

O  Prunus sp.; Steinfrucht

O Sambucus nigra: Steinfrucht mit mehreren Samen
O Cocos nucifera; Steinfrucht, Mesokarp faserig

(c) NuR
Bei den Nussen schlieflich ist das Perikarp vollstandig sklerenchymatisch. Die
Frucht enthélt in der Regel einen einzigen Samen.

Bei einigen Pflanzenfamilien haben die "Nisse" eine besondere Bezeichnung
erhalten. Die aus einem oberstandigen Gynoeceum gebildeten Flrchte der
Poaceae werden als Caryopse, die aus unterstandigen Gynoeceen gebildeten
Frichte der Asteraceae und Valerianaceae als Achaene bezeichnet. Es sei im
Uibrigen darauf hingewiesen, dass die "typische" NulR der Haselnuf3 (Corylus
avellana) ebenfalls unterstandig ist.

O Corylus avellana; Nuss
O Zea mays; Friichte
O Taraxacum officinale; Friichte

12.2.3 Zerfallfrichte (Spalt- und Bruchfrichte)

NuRartigen Schlie3friichte kbnnen auch in einzelne Ausbreitungseinheiten (=
Diasporen) zerfallen, die dann jeweils meist einen einzigen Samen enthalten.

(a) Spaltfrichte

Spaltfriichte (z.B. von Acer, Anthriscus oder Malva) spalten sich an der
Karpellnaht langs in einzelne Diasporen auf.

O Acer campestre; Frucht
O Anthriscus sylvestris; Frucht
O Malva sp.; Frucht

(b) Bruchfriichte
Die Bruchfriichte brechen dagegen quer in einzelne einsamige Diasporen.

O Hedysarum hedysaroides (Alpen-Sussklee, Fabaceae); Frucht

12.3 Sammelfrichte

Sammelfriichte entwickeln sich aus apokarpen Gynoeceum mit mehreren Karpel-
len. Die Perikarpdifferenzierung entspricht der der Einzelfiichte.
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Bei den Sammelbalgfriichten sind die einzelnen Teilfriichte als Balg ausgebildet.
O Caltha palustris; Sammelbalg

Die Sammelnul3frucht besteht aus einzelnen "Nusschen”. Diese sitzen bei der
Erdbeere (Fragaria vesca) einem fleischigen Bliitenboden auf. Bei der Rose sind
die einzelnen Fruchte urnenférmig von Achsengewebe umhiilit.

O Fragaria vesca; Sammelnussfrucht
O Rosa sp.; Hagebutte aufgeschnitten

Sammelsteinfriichte bestehen aus einzelnen Steinfriichten.

O Rubus idaeus (Himbeere, Rosaceae); Sammelsteinfrucht

12.4 Fruchtstand

Die Frichte eines Blitenstandes bilden eine Einheit. Sie werden als ganzes aus-
gebreitet.

Bei der Ananas (Ananas comosum, Bromeliaceae) handelt es sich um einen
"Beerenfruchtstand" mit unterstandigen Gynoeceen. Achse und Brakteen (Deck-
blatter) sind in die Bildung des fleischigen Gewebes mit einbezogen.

O Ananas comosum; Beerenfruchtstand [Rauh 1950: 229]

Bei der Feige (Ficus carica, Moraceae) ist die Blutenstandsachse urnenférmig
gestaltet, die einzelnen Frichte entwickeln sich zu Steinfriichten.

O Ficus carica; Steinfruchtstand

Bei der Maulbeere (Morus sp. Moraceae) werden die in zwei zweizéahligen Wir-
teln angeordneten Perigonblatter (Blitenhullblatter) zur Fruchtzeit fleischig und
umgeben die einzelnen Steinfriichte. Die Frichte eines Blutenstandes bleiben

zusammen.

O Morus sp. (Moraceae); Steinfruchtstand
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CarYOPSE ..vvvvvvvrvrvvrrrerererrrnrsssenerrnnrenennnnne
Casparyschen Streifen ..........cccccceevnneen. 7-12
Casparyscher Streifen..........ccccccoeeeneeee. 7-11
CentroSPErMAE. ........uuvveerreerreeerrenrrnennnnnns 11-9
Cerakautschuk
Chaerophyllum

bulbosum ... 2-5
Chamaedorea...........c.uuvvvvvvvevevevevennnnnnnnnnns 5-3
Chamaerops

humilis.......ccoo 5-10
Chelidonium ...........cevvvviviiiiiiiiiiiiiiiiiiiannns 3-18
Chemische ROStE ........cvvvvvvvviiiiiiiiiiiiinnns 3-15
Chloranthaceae ..........ccccooeveevicciinnenn, 3-27
Chlorenchym ................
Chlorenchyms
Choripetalie .........ccccceeiiiiii,
Chrysalidocarpus..........ccovevveiiiieeeiiiinennns 5-3
CiChOriUM ...ovvvveieiiiiieeeeeeree e 3-18
CiIrCaGASIEl .....vvvvvvevveeeveeeirreereerereareeeeenaens 5-11
Circumnutation ..............evvveveveeeeeeeereenennnn. 2-5
Cirsium

AIVENSE .ot 2-7
CiISIIOSE ..vvvvveieievieviveeeivereveereereraereaeneereeeeees 3-8
Cistus

MONSPENENSIS ....ooovviiiiiiiiiieiieee e, 3-8
(1 {1 T 3-16, 3-17, 12-5
ClemaALtis ......uvvvvivririieiiiiieriieirieeereerrenaaaann 3-40
Colchicum

autuMNale ......oooveeerieie e 12-4
Coleus

blumei ... 3-12
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Collenchym ........ooeviiiieiiieee e

Columniferen..............
Commelinaceae
Consolida

regaliS .....uveeiieeiiiee e 12-3
Convolvulaceae.........cccccccevvniiiinin. 3-18
ConVOIVUIUS.......cceeeeeiiiiiiieee e 3-18
Copernicia

cerifera.........ccccc 3-10
Corchorus

CaPSUIANIS....uveeiieei e 3-14
Cornales......cccccvvvviiiiiii 11-5
Corolla.....cooeeeeeeiiiiieeiiee e 11-3, 11-4
COIYIUS ..ot 4-5

] o PRSP 2-8
Corylus

avellana ...
Crassulaceae
Cryptostegia ......cceeeeiveivieieeeeeiiiciiieeeeeenn
Cucurbita........cccooo

91T 1o SR
Cuticula .......cooovveiiii
Cuticularmembran
Cuticularschicht
Cycadatae .......cceeeeiiiiiiiiieeeee e
Cycas

FEVOIULA ...vvveeie e 3-27
Cyclamen

PEISICA ..vveeeiireee et 2-5
CYIYPLIOGEN .. 7-8
CYPEraceae.........ccuvvuvvveeereeerannenes 7-11, 7-14

D
Daucus

(o= 1 (0] ¢- UUUU U USRS U S PRR
Deckelkapsel..............
Dédoublement
Dekkanhanf-Pflanze...........cccccvvvvvvvvvvnnns 3-14
Dendrochronologie.........cccovevvieeeiineeen. 3-25
Dermatocalyptrogen ..........ccccceeeeeeenineneenn. 7-8
Dicentra

spectabiliS ......ccccoovvieieiii 11-2
Dichandra.........cccvvveveviveieviieinieinierenenennn. 3-18
Dichotome Verzweigung

ANISOtOM ...evvieiieee et 2-6

(110 ] (] 1 1 2-6
Dictamnus

albus ... 12-4

DI€ e
Diospyros
Dipsacus

fullonum ... 5-1
Diptam ... 12-4
Divergenzwinkel ............cccccivinnnnnnns 4-5
Dorsiventralitdt ..........cccooceveiiiieeeiiiieenns 11-2
Doxantha

UNQUIS-CALI...evveeeeeieiiiiiiiiea e
Durchlasszellen

E

Ebenales ... 11-5
Eckenkollenchym ........cccccoeeeiiiiiiennnnn, 3-12

Ektodesmen
Elaeagnaceae
Elaeagnus
Elementarprozesse
EMbBryo ...,
Embryosack
Emergenz
Emergenzen.........ccccociiiiiiiiiiiiiiinnnnn. 3-8, 5-8
Enationstheorie .........cccoceeiviieeiniiicene 1-1
Encephalarthos ..........ccoocoveiiiieieiiincns 3-27
endarch ...,
Endodermis
Primar ........ccccoooeene
Sekundar
I (- LR
Endosperm
PrHMAre ..o, 12-3
Sekundare.......ccccceeeeviiiiiiiieee e, 12-3
Endospermkern .........cccoeceveiiiieeeiinieenns 12-2
Ephedra.......ccccccceeennnnns
Epidermis
"typische" Zelle.........cccccovviviinniciinnenn, 3-8
Interzellularen .........cccccoeeiiiiiiienneens 39
Lebensdauer.........ccccuveeeeiiiiiiiiieneeenn. 3-10
von Frichten ..., 3-11
Epidermis
Dilatationswachstum .............ccccceeeee. 3-10
Epidermiszellen .............cccccoviiieiiennnnns 3-8
Epipeltation.........cccocvveeiiieciiiiiee e 5-3
epistomatisch ........cccovveiviiiiee 5-6
EPItONIe ... 2-8
Equisetatae .........ccooeuieieiiiiiiiiiie s 1-2
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EQUISEIUM ....ooviiiiieeee e 11-1
Eranthis
hiemalis.........ccccoviiii e 2-5
Erdbeere .......ccooveeeviiiiiiiiiiiieieeee, 11-4, 12-7
ErdNUSS ....vvviviiiiiiiiiiiiiiiieievevevevevsvevevsrnnenees 3-6
Ercales .......uvvvviviiiiiieiiiniiiiiiinieisisnenennnnns 11-5
Erstarkung........cccovvvveeieeiiiiiiiecce e, 3-6
NEJALIVE ...ooeiiiiieiiiiie e 3-7

Eschscholzia
californica..........coevviiiiieniiiicie 11-4
Eucalyptus.......cccccveiviveeeiiiienen. 3-16, 11-4
S ettt 8-5
Euonymus
europaeus
Euphorbia...................

Exkretabscheidung
intracellular............ccooovveeiiiiciiiiee e, 3-16
Exkretausscheidung
intracellular............ccoccceiiinie 3-16
Exkretion
Exkretrdume
[YSIQEN ... 3-16
EXtraxylare ........ccooeveeeiiiiiiieiee e, 3-13

F

Fabaceae .........coooeeeeeiiiiininenceen,
Fadensklereiden
Fagus

SYIVALICA ... 2-8
Fagus

SYIVALICA ... 5-6
Faserbanane ..........cccccvvvvvvvvvnvvvnvenennnennns 5-10
Faserbindel

Fensterkapsel........cccooveeiiiieiiniieniieenn, 12-4
Festigungsgewebe

PHMEr ...
Feuerbohne

elastiCa......ccvvveveieiiiiiiiiiiiiieeeras 3-18
Ficus

(o= 14 (o7 NS URRPR 3-17
Ficus

(o7 1 (o NP PPPPPINt 12-7
Fiederbildung

acropetal

basipetal..........cooeveiiiiiii e,

divergent
Fiederblatter
Filamentréhren ..........ccooveeeeeiiiciiieeee, 11-7
Filicatae........ccccvvvvvviii 1-2
FIaCNS ..o 3-14, 3-15
Flankenmeristem..............c.ccccc, 5-1
FlaschenkorK..........ccocoovvieviiiiiiiiiiienee, 3-39
Fligelnuss
Foeniculum

officinale.........euvveieieiiiiiiiiiiiiins 3-12
Folgeblattern ..........ccoovveeeeeiiiiiiieeee e, 4-2
Folgeperiderm .........cccccovvieiiiieeeiiiieene 3-39
Foliolum........coc 4-1
Fragaria

VESCA..uuuiurnrnrnnnrnrnnnenrnnnnnnnnnnnnnnnes 11-4, 12-7
Fraxinus

EXCEISION.....evviiiiiiiiiiiiiieeeeeeeereaaes 2-8
Fraxinus.........ccccccviiiii, 11-5
Frucht ..., 12-1, 12-3
Friichte

Balg...ooveiiiieee

Beere ..o

Bruchfriichte

Caryopse.........cccuee..

Einzelfriichte

HUlse. ...

Kapseln ...,

NUSSE....coeiiriiieee et

Sammelfriichte

Schliessfriichte

Spalt- und Bruchfrichte ..................... 12-6

Spaltfrichte .......c.ooovviveiiiiec 12-6

Spring- und Streufrichte .................... 12-3

Steinfrichte.......vvvveeieiiiiiiiieeiiiiiins 12-6

Zerfallfrichte .......cccccoeoeiiiii, 12-6
Fruchtstand ..........cccccco 12-7
Fruchtstiele........cccco 3-6

Fumaria
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G
Gametophyt
mannlich ... 12-1
WeIDICH ..o 12-1
Gamopyllie .....oeeveeeiiiiiiie e, 5-1
Gefingerte Blatter e d-2
GeisSKIee ... 2-6
Geleitzellen ..., 3-21
Geranium
Pratense.......ccoooeviiiiiiiii e 11-2
Geum
UFDANUM ... 11-1
Ginkgo
biloba .......ooeviiiii 5-11
GINKGOALAE .....eeeeieeiiiiiiieeee e 1-3
Gloriosa
rothschildiana...........ccocceeeiiiieieiienns 4-5
Gnetatae ... 1-3
GNEUM ..o 1-3, 3-27
Grundgewebe..........ccovveeeieeiiiiiiiee e, 3-7
Grundgewebesystemen ...........cccocceeenee. 3-7
GUMMIL.cooiiiiiiii.
Guttapercha
GUHALION. ....eeeiiieieeie e
GYMNOSPEIMEN.....iiiiiieee e
GYNOECEUM ..ot
APOKAP ..t
COENOKAIP ..oeviiiiee e
coeno-parakarp
COENO-SYNKAIP ..eoovveeeeiiiiee e
halbunterstandig ............occoviieieennnns 11-9
mittelstandig.........ccccceeeiiiiiiiieeeees 11-9
oberstandig .........cocoeeeiiiiiiii 11-9
UNtErstandig ........ooovverrreeeenneee e 11-9
H
HAEAIE ..o 5-7
2-5arMIG. . 5-7
Baumchenhaare.............ccoccvvvvenieeninns 5-7
einfach ... 5-7
Schuppenhaare..........cccccceeviiiiiieeneenn. 5-7
Sternhaare..............
hadrozentrisch
Haematoxylon
campechianum............cccccovniinen. 3-31
Hainbuche ... 5-2
Hakea......ccooveeeiiiiiiieie e 5-9

Harzkanale
HAaSEINUSS......covveieiiiiee e
Heckenkirsche........cccccccco, 2-7
Hedera

heliX.. 3-12
Helianthus ........ccccoviiiiiiiee 3-26
Helleborus

fOBtIAUS ....vvvviiiiiiiiiiiiiiie s 4-2
Heparica

NODINIS ..ot 4-3
Herbstzeitlose.........c.occvvvveveeeiiiciiiiene, 12-4
Heterophyllie ... 4-3
Hevea

brasiliensis ........cccooeeiiiieiine e, 3-18
Hibiscus

CaNNAbINUS.......ccevveevereeeiieeeereereerereaenns 3-14
Hippuris

VUIQArIS...oveieee e 3-11, 4-4
Hollunder......cccoovvvviiii 12-6
HOIZ oo 3-36
Holzkorper

gelappt ...,

umkleidet

unterbrochen.......................l 3-40

zusammengesetzt............eveeeeveeveeennnns 3-41
Hopfen. ..., 2-6
HOPFEN ..o 5-1
Hottuynia

(o7 ] (0 -1 - PP PPPRPNt 5-4
Hoya

carnosa
HOISE oo
Humulus

JUPUIUS ...t 2-6
Humulus

UPUIUS ... 5-1
Humulus

lupulus......cccoevvvieens
Hydrocharis
Hypericaceae ..........cccccovvveirnnecnn. 3-16, 11-6
Hypokotylknolle ..o 2-5
hypostomatisch .........cccoevveeiiiieeiiiicee 5-6
HYPOLONIE ..o 2-8

I

Initialperiderm .........ccccoocve e 3-38
Interkalare Meristeme.............coeeeeeeeeeeenn, 3-5
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Internodiale Streckung .........cccocveveiineeen.
Interpetiolarstipeln
Interpositionswachstum
intrusives Wachstum .............cccccceeeiiie
Intrusives Wachstum ............cccccoeviiineeen.

Juniperus
COMMUNIS. ..ttt 4-4
JULE oo 3-14, 3-15
K
Kalanchoe
S ettt 2-8
Kalkdrisen ..........cocoovveriiiiiieniic e 5-6
Kalyptrakelch...........cocoeveiiiiiiin 11-4
Kambium ... 3-25
dipleurisCh . ... 3-25
Entstehung in der Achse.................... 3-25
fasCICUIAr........coooiiiii 3-25
interfascCiCular............coocovevviieee e, 3-25
WUIZEL..oooooii 7-14
Kambium
MOoNOPIeUrisCh.......ccoevviiiiiic e, 3-38
Kantenkollenchym ..........c.cocvviiinnnneen. 3-12
Kapsel
Deckelkapsel.........ccccvvvvveiniieceiinnenn, 12-5
Porenkapsel.........ccocevviiiiiiieeeiienn 12-5
Spaltkapsel ... 12-4
KapsSeln ......ccoeeiviiiiie e 12-4
Kapuzinerkresse. .........cocevvevieiniiece e, 5-6
Karpophor .......ccccoeeeiiiiiei e 3-6
Kaspel
Fensterkapsel .......cccccovcieiiiiiieiinnenn, 12-4
Kataphylle ........ccocoeeeiiiiiiiecc e, 4-2
Keimblatter ..o, 4-1
KelCh ... 11-3
Kalyptrakelch ........ccccoovciiinienninenn, 11-4

persistierend

Kernholz.......................
Kernholzbaume
Kernreifholzbaume ................................. 3-32
Kingdonia ........cceveiiiiieinieiecieee e 5-11
Kleine Sauerampfer........cccccooviiiieiiennnnns 2-7
Klopstockia
(o1 41 (=T - WSO UOUPPPUPPRPPPIRt
Knoblauch ...................
Knollenkerbel
Knollensellerie ..........coovveveeeiiiiiiiieneeeees 2-4
Knospenschuppen.......ccccccvvveeiiiiiecnnee 4-2
KOhIrabi c....ccovveiiiiieieie e, 2-4, 3-6
Kohlrlibe ... 2-4
kollaterale Beiknospen ...........ccccveveeeeinnns 2-7
Kollenchym
Blatt......cooooiii
Verteilung .......oooeeiiiieiieiieeiiiiiieeeeen 3-12
Konkauleszenz ..........cccccceeeeiiiiiiiieneeeceins 2-6

= ox (0 (o= 3-18
Lactuca

serriola
Lamina........ccccveveviiiieiiieieieeeeeeeeeeeees
Lateralmeristem.............ccccceeeii. 3-25
Laterotonie .......cccccevevviei 2-8
Lathyrus

Leitbtindel
bikollateral...........ccocoveriiiniiiiiicneen 3-22
kollateral.........ccoeeviieeeiiiiiiiiicee, 3-22
konzentrisch mit Innenphloem ........... 3-22
konzentrisch mit Innenxylem.............. 3-22
radial .......cccoeviiiiien 3-23

Leitbiindelsystem
dizyKlSCh....ooeeeiiiiiic e 3-24

Leitgewebe ... 3-7
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Leopoldinia
Piassaba ..........occeiieiiiiii e 5-10

inum usitatissimum ...........ccccceeeennns 3-14
Lobeliaceae ........ccccoevveeeeiiiiiiiiiceie,
Lonicera .........cccuvveee.

periclymenum

XYIOStEUM ...
Lophira

PrOCEIaA. ....uuuii e 3-28
Luckenkollenchym...........ccooceeeiiniinnenn. 3-12
LUZEINE ..ot
Lycopodiatae
Lycopodium

clavatum ... 11-1
Lyginopteridatae...........c.occvvveeieeeiiiininnnnn. 1-3
Lysimachia ........cccccceeeiviiiiieiee e, 3-16

M

1Y = Lol 0 - RS 3-18
Macrophyll..........ocveeeiiiiiece 4-1
Magnolia..........cccuvveeiieeiiii e 11-1
Magnoliaceae.........c.ccccoevvvveereeeceicinnnn, 11-6
MaIVA....eeviiiie e 12-6
Malvaceae........cccueeveeeeiiiiiiieiee e 11-7
Mangifera

INAICA .. 3-17
MaNGO ...evvviviviiiiiiiiiii 3-17
Manihot

gl1aZIOVii ... 3-18
Manilahanf..........ccccooviini e, 5-10
MauIbEEre .......ccvvveeieee e 12-7
Medianstipel ..o 5-4
Medicago

SALVA .evviiiiiiee e 3-12
Megasporangium..........ccecovveernveeesnnnenns 12-1
Melandrium

FUDIUM L. 11-5

Melastomataceae...........cccccceeeveiviieenennnn. 5-10
Meristeme
interkalar .........cccccovvvieeiniieeee e, 3-7
Meristemfraktionierung...........cccccoevvvennen 5-1
Meristemfusion .........ccoeevvvveeeeiiieeeeen, 5-1, 5-3
Meristeminkorporation....................... 5-1, 5-3
MESAICHN.....eeiiiiiiie e
MESOLONIE.....uiiieiie e
Metaphloem
Metatopie.........eevveeiiiiiiiieiee e
konkauleszent
rekauleszent...........ccccvvvveveeeiiiciiiiennenn,
Metaxylem ........ccccovviiiiieiineieine
Microphyll ........oooiiiiii e
MIKrophylle .......cooooiiiiiiieneeeeee e,
Mikrosporangium
Milchréhren..........ccooecieeeeeniiee,
gegliedert ...,
ungegliedert ........ccoovvvieieee i,
Milchsaft .......ccovvveieiii e,
Monocotyledonenleitbiindel..................... 3-25
Monotropa
Monstera

X paradisiaca.......cccevvveeeiiiieeeiiiieee 2-7
Musa

LEXEIIS uvviiiviiiiiviiv
MUSACEAE........oevvveiiiiii e
Myoporaceae
Myosurus

MINIMUS.....oooeiiiiiiie, 11-1
MYTSINE ..ot 3-16
Myrtaceae.........cccoveeiiiieiiieiiiees 3-16, 11-6

N
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Nerium
oleander........cccoceouvneenennn. 3-18, 3-19, 3-38
Nervatur des Blattes

NELZNEIVIQ . uuiiiiee i 5-11
Neuseelander Flachs ..........ccccvvvvvvvvvvnnns 5-10
Nicotiana

Nuphar

Nyctaginaceae
Nymphaea.........ccoocceeiiiiiieee,
] o PRSP 3-11

o

Oberblatt
Ochreae
Ochroma

DICOION ., 3-28
(0] [0 T=1U =) IR 3-16
Olea

=101 (o] o L= oY USRS
Oleaceae....................
Oligomerisierung
OIWEIE ...t
Orchidaceae.........cccccccvvvvvevevenennnns
Orthostichen...........cccoveiii i,
OFtNOLIOP ...
Osteosklereiden

P

Palaquium ... 3-18
Palisadenparenchym.............cccccee.. 5-8, 5-9
Palmetta.........cevvvvviiiiiiiiiiriiiririeesreeerenenn,
Pandanus ..........c.ccceveviveieviieieinirieieieneeenn.
Panzerbeeren
Papaver.......coccovoieeeiiiieenns

Papaveraceae ...........cccvvvevvvevvivinieinininnn, 3-18
Papillen ... 5-7
PapPUS ....evviiiiiiiiiiiiiiieieieieieieeee e 11-4
Paracorolla........cccccceeeeviiiiiieieec e, 11-5

ParakautschuK.............ccccocoiii. 3-18
parallelnervig
Paranuss ........ccccceeeiiviiiiien e,
Parastichen ..........ccccccocc
Paris

quadrifolia ..........eeeeeiiiiii, 11-3
Parthenium

ArgenteUM ........ceevviviviviriririiireerinieennnns 3-17
Passiflora

glandulosa..........ccccoevviiiiiiiiieieie, 3-40
Passifloraceae...........ccoocveeeeeiiiiiiiiennenn, 3-40
Pelargonium ........ccoccveiiiiiiiiee 3-14
Peltate BIAtter.........cccooeevvii, 4-3
Peltation ........cccccvv 11-7
Perianth........cccccoeeiiiiii e, 11-3

Periblemodermatogen ............ccccceeeeeinnns 7-8
Periblemogen ..........ccooveiieiiiiiiiie e, 7-8
Periderm.......ccoccvveiiiii e, 3-38
INitial- .. 3-38
Periderme
Folge-
Perigon
choritepal ... 11-3
heterotepal ..o, 11-3
SYNtEPAL...eeiieiiiiiiieiee e 11-3
Perigonsaum ........c.ccceeveiiiiiiene e 11-3
Peripheren Zone.........ccoccoeveiiieeiiiiiicne 7-8
Perisperm .........ccocciiii e 12-3
Perivascularfasern..........ccccccooeceeiiiinenns 3-13
Perizykel
Petalen ...
Petalenkalyptra..........ccooveeeeeiiiiiiiiienneenn. 11-4
Petiolus.......ccoiviiiiiiii 4-1
Pfeffer... 12-3
Phaseolus
COCCINEA...ceiiiieieaee et 2-5
Phellem
Phellem
Phelloderm .........ccccooiiiiiiiiiiiieee, 3-38
Phelloderm .........ccccooiiiiiiiiiiieeen 3-38
Phellogen ......ccccceeeeiiiiiiiieeeeeieee, 3-38
Phellogen ... 3-38
Philodendron ... 7-9
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SEKUNArES ....coeeevvvevveeeeeeeeee e 3-35
Phloemfasern
Phormium

Phyllomkonjunkte Verzweigung................ 2-6
Piassava.........oocouveeeiieeiiiie e

Pimpernuss
Pinaceae ........cccccveveeeiiiciiiieneeee
Pinatae

CAMPUNYA ..o 3-12
Piper

NIGIUM .o 12-3
Piperaceae ........cccccvvieeeiiiiiiiiie e 3-16
Pistia ... 7-8
Pisum

sativum
plagiotrop
Plantago .........occvveeeeeeeiiiieeee.
Platanus .........oooueiieiieiiee e
Platte ......cooviiiiciee e
Plattenkollenchym ........ccccccoveeviiiieninnenn. 3-12
Plazentation .........ccccccoiiiiiiiiieeieiiee, 11-8

laminal ... 11-8

parietal .........oceeeiiiie 11-8

zentral

Polyandrie

PIMAT ... 11-6

SEKUNAr ... 11-6
POlygonum .......occocvviiiiieiiiee e 12-2
Populus

SP. e .
Porenkapsel ........ccccooieieiiiiiiie e,
Primarblatter........ccoocoeeeiiiiiie i,
PHMAre. ...

Primére Morphogenetische Zone ............. 5-2
Priméres Dickenwachstum...................... 3-6
Kambial..........cooveeeieieeeeeeeeeeee e 3-6
parenchymatisch-cortical .................... 3-6
parenchymatisch-medullar................... 3-6
Priméres Dickenwachtum
parenchymatisch...........cccccooiiiiennenn. 3-6
Primarskulptur ... 3-8
Primary thickening meristem .................... 3-6
Primofilices .......ouveeiiiiiiiiiiiieiiiee e

Primulaceae .......cccccoocieieiiiiiiiiieee,
Primulales.....................
Progymnospermen
Protophloem .........c.ccccovviiiiiiiieiiee
Protopityales...........ooooiiieiiiiiiiieeeeeees
Protopteridales ..........cccceeeeiiiiiiiiieiiees
Protoxylem .........ccccoovviiieiieeieiiiinns
Prunus

Psilophytatae

Psilotatae..........ccccccceveveeiiiiii
Pterocarya
fraxinifolia........ccooeeeeiiiiiiiiiiiee e, 2-7

Q

QUEIZONE.....c e 5-3,11-7
QuiesCeNt CENLIE ........cccvvveereee e, 7-8

R

Radieschen .........ccccocvvieiiciiiiiiiece e, 2-5
Ramiepflanze ..........cccccveviiiiiiiee 3-14
Ranunculaceae ............ccccccciiii. 11-6
Ranunculus

fluitans........cccvvvveenns

peltatus
Ravenala..........cccccooo
Receptaculum
Reifholzbaume
Rekauleszenz............ccccccc
Restmeristem .........ccccceevvvii,
Restmeristeme
Rhachis ......ccccccvvvii
Rhachisdornen
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Rhaphanus

sativus var. radicola ................eevvveennnns 2-5
Rhaphia

FUFFIAL. 5-11
Rhaphia

forinifera........uvvvveeeveeeieiieiiiiiiiiiiiiiinns 5-11
Rhaphidophora...........cccocceviiiieiiiiiinnn. 5-10
RRNIZINUS ..ovvviviviiiiiiiiiiiiiieieievevvevsvrveverenens
Rhizodermis
RAYNI@ ...
Rhyniales .........cccovieeiiiiiie e,
RhYHAOM ..o
RIDES ...vvvviiiiii
RICINUS ..vvvvviiiiiiiiiiiiiiiiaeens
Ricinus

communis
RICINUS ..vvvviviiiiiiiiiiiiiieiiisieveieisieverseenenenens
Rinde

SEKUNAAre .....ccceeeiviiiiiieiee e, 3-35
RINgelborke ........cccevvieeeiiiicee e, 3-40
RIttersporn.........ccoeeveeeiiiicee e 12-3
Robinia

pseudacacia.........ccccvveeeeeiiiiiiniieee e 2-7
Robinia

pseudacacia.........cccceveeeiiiiiiiieneeens 3-37
RODINIA . ..uvvviviiiiiiiiiiiiiviieierireveeereeereaenns 4-6
RODINIE ..o, 2-7
ROGOEN....cviiiiiiiiiiiiiiii s 7-10
ROSA......oiiiiiiiiie i 4-5,5-8

S ettt 2-8
Rote Beete
Rotte........ccoevvveiiieennn,
Roystonea
Rubus

L] o O TP P TP PPPT P RTOPP 2-8
RUNBZONE......cvviiiiiiiiiiiiirieivirivivvreveveveveeees 7-8
Rumex

acetosella..........ccco 2-8
Ruta

Qraveolens ........oovcveeeiniieeece e 3-17
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