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YORWORT
zur ersten A n f 1 a e- e.&

Wenn das Gefühl einer gewissen Unziüäng-lichkeit keinem Autor eines

wissenschaftlichen Werkes erspart bleibt, der seine Aufgabe ernst genom-
men, so muß sich diese Vorwortstimmung in verstärktem Maße dann ein-

stellen, wenn die herauszugebende Arbeit den ersten Versuch einer einheit-

lichen und abgerundeten Darstellung der Ergebnisse bildet, die eine neue

Forschungsrichtung, auf wohlbegründeten Fundamenten weiterbauend, in

rascher Folge zutage gefördert hat. Eine solche Zusammenfassung bildet

den Hauptinhalt des vorliegenden Buches.

Ich bin mir der Schwierigkeiten, welche sich gegenwärtig der Abfassung

einer »physiologischen Ptianzenanatomie« entgegenstellen, wohl bewußt.

Allein gerade die vorliegende Arbeit lehrte mich immer deutlicher, daß
diese Schwierigkeiten nicht in der Natur der Sache begründet sind, son-

dern bloß auf der Mangelhaftigkeit unserer derzeitigen Kenntnisse beruhen.

Um so notwendiger erschien es mir aber, auch den Beweis hierfür zu er-

bringen, und die Gewißheit, auf einem prinzipiell richtigen — ich will nicht

sagen einzig richtigen — Standpunkte zu stehen, kam mir bei der Ab-
fassung dieses Buches sehr zustatten.

Der vorliegende Grundriß stellt sich zunächst die Aufgabe, den An-
fänger in die physiologische Pflanzenanatomie einzuführen. Auf Schritt und
Tritt soll er ihm darlegen, daß anatomischer Bau und physiologische Leistung

in innigem Zusammenhange stehen. Es mußte deshalb auf die typischen

Erscheinungen im anatomischen Bau der Pflanzen das Hauptgewicht gelegt

werden; alle Abweichungen von denselben, die ja in physiologischer Hin-

sicht noch vielfach unaufgeklärt sind, mußten weit mehr in den Hintergrund

treten, als man dies in der deskriptiven Pflanzenanatomie gewohnt ist. Statt

einer mehr oder minder vollständigen Aufzählung und gleichmäßigen Be-
sprechung der EinzelfiUle war häufig die Schilderung eines lehrreichen

Beispieles breiter auszuspinnen. — Um aber der physiologischen Pflanzen-

anatomie, welche besonders Ursache hat, in das »Gott schütze mich vor

meinen Freunden!« einzustimmen, keine kritiklosen Anhänger zu erwerben,

wurden die noch hypothetischen Dinge in diesem Buche stets ausdrücklich

als solche bezeichnet oder doch wenigstens als spezielle Ansichten der be-

treffenden Forscher hingestellt. Solch vorsichtiges Eeferieren und Zurück-

halten der eigenen Meinung kann selbstverständlich in einem Werke, das

sich zunächst als Lehrbuch gibt, und in welchem deshalb die Polemik bloß

prinzipiell wichtige Fragen betreffen darf, nicht gut umgangen werden.



YUj Vorwort zur ersten Auflage.

Ich gebe mich der Hoffnung hin, daß der vorliegende Grundriß auch

dem Fachgeuossen von einigem Interesse sein werde. Er wird zu beurteilen

haben, ob die physiologische Einteilung der Gewebesysteme, wie sie in die-

sem Buche zum erstenmal praktisch durchgeführt wird, den Überblick über

die Mannigfaltigkeit des anatomischen Baues der Pflanzen erleichtert und
ob durch sie die einzelnen Tatsachen mit den verwandten Erscheinungen

richtig und ungezwungen verkettet werden. In beiden Beziehungen war ich

ernstlich bestrebt, die Vorzüge der anatomisch-physiologischen Einteilungs-

weise in das rechte Licht zu setzen. Ebenso trachtete ich nach möglichster

Abrunduug und Gleichmäßigkeit in der Darstellung der einzelnen Abschnitte.

Es lag in dieser Hinsicht die Versuchung nahe, einzelne Abschnitte, wie

z. B. jenen über das mechanische System, mit unverhältnisraäßiger Breite

darzustellen, andere dagegen über Gebühr zu verkürzen. Zur Vermeidung
des letzteren Fehlers waren natürlich eigene Untersuchungen notwendig,

deren kurz " zusammengefaßte Ergebnisse in fast allen Abschnitten dieses

Buches verstreut sind. — Einer besonderen Eechtfertigung bedarf es viel-

leicht, daß ich die Zellenlehre ganz in der Lehre von den Geweben auf-

gehen ließ. Allein ich glaube, daß dies vom anatomisch-i»hysiologischen

Standpunkt aus nur konsequent ist: denn die einzelne Zelle erlangt ihre

physiologische Bedeutung erst im Verbände mit anderen Zellen; Bau und
Anordnung lassen sich bei dieser Betrachtungsweise nicht gut trennen. —

Von den zwölf Abschnitten dieses Buches sind fünf bereits an anderer

Stelle veröffentlicht worden. Infolge einer freundlichen Aufforderung von
Seite des Herrn Hofrates Prof. Dr. Schenk verfaßte ich für den II. Band
des von ihm herausgegebenen »Handbuches der Botanik- eine längere Ab-
handlung über > die physiologischen Leistungen der Pflanzengewebe«, aus
welcher die Abschnitte über die Hautgewebe, das mechanische System, das
Assimilationssystem, die stoffleitenden Gewebe und das Durchlüftungssystem,

allerdings in vielfach erweiterter und auch veränderter Form, in das vor-

liegende Buch herübergenommen wurden.

Von den 140 Holzschnitten, welche das Buch illustrieren, ist der größere
Teil nach Originalzeichnungen angefertigt worden. Davon sind 28 bereits

in meiner obenerwähnten Abhandlung zum Abdruck gelangt; der übrige

Teil wurde neu geschnitten, und es ist mir eine angenehme Pflicht, dem
Herrn Verleger für seine gewohnte Liberalität in dieser Hinsicht meinen
besten Dank auszusprechen. —

Es sind nunmehr zehn Jahre verstrichen, seitdem durch das Erscheinen
von Schwendeners »Mechanischem Prinzip im anatomischen Bau der Mono-
kotylen' die anatomisch-physiologische Forschungsrichtung über das Niveau
gelegentlicher, bloß tastender Versuche erhoben und mit einem Schlage zu
einer selbständigen, ihrer Ziele sich klar bewußten Pachtung gestempelt

wurde. Möge das vorliegende Buch einen befriedigenden Abschluß des ersten

Dezenniums bilden, auf welches die neue Ilichtung zurückblicken darf, und
möge es zu manchen neuen Untersuchungen auf diesem Gebiet anregen!

Graz, den 3. Mai 1884.

Tj. h.



YOEWOET
zur zweiten Auflage.

In den zwölf Jahren, die seit dem Erscheinen der ersten Auflage die-

ses Buches verflossen sind, ist die physiolog-ische Pßanzenanatomie so we-

sentlich gefördert worden, daß eine sehr beträchtliche Vermehrung des

Inhaltes bei Bearbeitung der vorliegenden zweiten Auflage nicht zu um-

gehen war. Der Umfang des Werkes hat um fast 10 Bogen zugenommen,

die Anzahl der Abbildungen ist um 95 vermehrt worden, wovon die große

Mehrzahl nach Originalzeichnungen neu angefertigt wurde. Aus einem

»Grundriß« ist so ein ausführliches Lehrbuch geworden — ein Handbuch

wage ich es kaum zu nennen, da manche verdienstliche Arbeit unberück-

sichtigt, manche streitige Frage unerörtert bleiben mußte. Untersuchungen,

die bloß zur Verbreiterung unserer anatomisch-physiologischen Kenntnisse

beitrugen, ohne sie auch zu vertiefen, habe ich stets nur flüchtig berührt

oder auch ganz beiseite gelassen.

Im Plan der Darstellung, sowie in der Anordnung des Stoffes wuu'de

keine wesentliche Änderung getroffen. Abgesehen von der >Einleitung«

hat sich im ersten Abschnitt ein ausführlicheres Kapitel über den Bau und

die Funktionen der typischen Pflanzenzelle als wünschenswert erwiesen.

Vor dem Abschnitt über das sekundäre Dickenwachstum wurde ein neuer

Abschnitt über /Apparate und Gewebe für besondere Leistungen; einge-

schaltet, in welchem hauptsächlich die Bewegungsgewebe sowie die reiz-

perzipiereuden und reizleitenden Organe und Gewebe besprochen werden.

Soweit auch die Thallophyten Berücksichtigung fanden, w^urden die be-

treftendeu Kapitel am Schluß der einzelnen Abschnitte eingeschaltet. End-

lich habe ich die beiden Abschnitte über das normale und das anormale

Dickenwachstum zu einem verschmolzen.

Auch in der vorliegenden Auflage werden in fast jedem Abschnitte die

Ergebnisse neuer eigener Untersuchungen in Kürze mitgeteilt.

Schließlich möchte ich dem Herrn Verleger für die Bereitwilligkeit,

mit welcher er auf die so bedeutende Vermehrung des Umfanges und der

Abbildungen meines Buches eingegangen ist, auch an dieser Stelle den

besten Dank aussprechen.

Graz, am 26. September 1896.

G. H.



VORWORT
zur dritten Auflage.ö

-Die Bearbeitung der dritten Auflage dieses Buches ist von denselben

Gesichtspunkten aus unternommen worden, wie die der zweiten. Jeder

Abschnitt weist zahlreiche Änderungen und Zusätze auf, ohne daß dadurch,

wie ich hoffe, die Einheitlichkeit der Darstellung zu Schaden gekommen
ist. Die wesentlichste Änderung und Erweiterung besteht darin, daß an

Stelle des provisorischen Abschnittes über »Apparate und Gewebe für be-

sondere Leistungen« drei neue Abschnitte getreten sind, die den Rahmen
der physiologischen Pflanzenanatomie vervollständigen: die Abschnitte über

das Bewegungssystem, die Sinnesorgane, und die Einrichtungen für die

Reizleitung.

Der Umfang des Buches ist um ungefähr 4 Bogen vermehrt worden,

die Anzahl der Abbildungen ist von 235 auf 264 gestiegen. Die Mehrzahl

der neuen Figuren wurde nach Originalzeichnungen angefertigt. Da mit

dem Druck im Juli 1903 begonnen Avurde, so konnten die seither erschie-

nenen Arbeiten nur noch teilweise berücksichtigt werden.

Mit dem Erscheinen der dritten Auflage tritt dieses Buch in das dritte

Dezennium seiner Wirksamkeit. Möge es jung genug geblieben sein, um
auch fernerhin nicht nur lehrend und überliefernd, sondern vor allem auch

anregend wirken zu können.

Neapel, Ostern 1904.

G. H.
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Einleitung,

Die Aufgabe der physiologischen Pflanzenanatomie besteht in der Erkennt-

nis der Leistungen, die den einzelnen Formbestandteilen, den Zellen, und ihren

Vereinigungen, den Geweben, im Lebensgetriebe des Pflanzenkürpers zukommen,

und in der Aufdeckung des Zusammenhanges, der zwischen diesen Leistungen

und den sie vollziehenden anatomischen Einrichtungen vorhanden ist. So wie

jeder Maschine eine spezifische Leistung zukommt, die in ihrer Besonderheit das

Ergebnis des jeweils gegebenen inneren Baues, der Konstruktion der Maschine

ist, so gilt auch für die einzelnen Zellen und Gewebe des Pflanzenkürpers die

Abhängigkeit der physiologischen Funktion vom anatomischen Bau und seinen

einzelnen Merkmalen.

Die Aufdeckung des Zusammenhanges zwischen Bau und Funktion kenn-

zeichnet die physiologische Anatomie als eine erklärende Wissenschaft. Denn
Zusammenhänge aufdecken heißt erklären. Indem nun eine bestimmte Funktion

dem Beobachter als Ziel und Zweck der betreffenden Bauverhältnisse erscheint,

kleidet sich der Nachweis des Zusammenhanges zwischen Bau und Funktion in

das Gewand einer teleologischen Erklärung. Wie eine solche Erklärung zu

verstehen ist, hängt ganz von dem allgemein-naturphilosophischen Standpunkt

ab, den der einzelne Forscher einnimmt: dem einen ist sie bloß eine bildliche

Ausdrucksweise, um den Zusammenhang zwischen Bau und Funktion prägnant

darzustellen; der andere spricht ihr eine objektive Bedeutung zu und anerkennt

auch außerhalb des Bereiches menschlicher Handlungen im Wirken der Natur

das Vorhandensein von Zwecken als »Endursachen« i).

Im Hinblick auf die oben gekennzeichnete Aufgabe der physiologischen

Pflanzenanatomie ist nunmehr die Frage aufzuwerfen, ob die für die anatomisch-

physiologische Betrachtungsweise notwendige Voraussetzung, daß den einzelnen

Formbestandteilen auch eine bestimmte Funktion zukommt, und daß jedem ein-

zelnen morphologischen Merkmal eine funktionelle Bedeutung zuzusprechen ist,

in allen Fällen zutrifft. Wenn es auch keinem Zweifel unterliegt, daß diese

Frage in der überwiegenden Mehrzahl der Fälle bejaht werden muß, so ist es

andererseits sicher, daß es in den ausgebildeten Organen vieler Pflanzen ver-

einzelte Bestandteile, seien es Zellen oder Zellkomplexe, gibt, welche keinerlei

Aufgabe im Dienste der ganzen Pflanze zu erfüllen haben, die mit einem Worte

funktionslos sind. Ebenso kommt es vor, daß sich einzelne morphologische

Hals er lau dt, Pflanzenanatomie. 3. Aufl. ]
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Merkmale eines bestimmten ZeUkomplexes oder Gewebes nicbt aus seiner Funktion

heraus erklären lassen, daß wenigstens ein direkter Zusammenhang beider nicht

nachweisbar ist.

Diese funktionslosen Formbestandteile und Merkmale im inneren Bau der

Pflanzen sind von verschiedener Art; ihre Unterscheidung ist für die anatomisch-

physiologische Betrachtungsweise deshalb von Wichtigkeit, weil dadurch erst die

natürlichen Schranken klargelegt werden, w^elche dieser Forschungsrichtung ge-

setzt sind.

Die Funktionslosigkeit kann zunächst auf Funktionsverlust beruhen, w^o-

bei wir zu unterscheiden haben, ob dieser Funktionsverlust in der Entwickelung

des einzelnen Individuums, in der Ontogenie, eingetreten ist, oder in der Ent-

wickelung der ganzen Spezies, Gattung oder Familie, in der Phylogenie. Einige

Beispiele mögen das Gesagte erläutern. Das Markgewebe unserer meisten Holz-

gewächse besteht in mehrjährigen Zweigen und Asten aus abgestorbenen Zellen

und ist in diesem Alter der Äste vollständig funktionslos. In jenem Stadium

aber, als die jungen, grünen Zweige noch in lebhaftem Längenwachstum, in

Streckung begriffen waren, da hatte das damals noch stark turgeszierende, lebende

Markgewebe eine wichtige Funktion zu leisten: es spielte beim Längenwachstum

eine aktive Rolle als Dehnungsgewebe und hatte nebenbei auch der Stoflspeiche-

rung zu dienen, vielleicht auch der Stoffleitung. Hier trat also der Funktions-

verlust erst in der Entwickelung des betreffenden Organs , beziehungsweise des

Individuums ein. — Verhältnismäßig seltener sind jene Fälle, in denen sich der

Funktionsverlust schon während der phylogenetischen Entwickelung einstellte

und die Rückbildung des betreffenden Apparates oder Gewebes zur Folge

hatte. Aus Gründen, deren Erörterung nicht hierher gehört, unterliegen nämlich

funktionslos gewordene Organe und Gewebe einem allmählichen Rückbildungs-

prozesse, der schließlich bis zu ihrer vollständigen Ausmerzung führen kann.

Als Beispiel erwähne ich hier die mehr oder minder weitgehende Rückbildung

der parenchymatischen Gefäßbündelscheiden in den Blättern einiger Euphorbien.

Diese Scheiden sind in ihrer typischen Ausbildung zur Ableitung der Assimilations-

produkte des Laubblattes bestimmt. Bei den Euphorbien wird diese Funktion

zum Teil den Milchröhren übertragen, und die funktionelle Entlastung der Gefäß-

bündelscheiden macht sich durch ihre ausgesprochene Rückbildung sehr deutlich

bemerkbar. Ein anderes lehrreiches Beispiel sind die rückgebildeten Spaltöffnungs-

apparate der Sphagnum-Kapsel ; es werden zwar die sogenannten Schließzellen

angelegt, doch wird zwischen ihnen kein Spalt mehr gebildet, und auch die

Ausbildung der sog. Atemhühle unterbleibt vollständig. Die Rückbildung der

Spaltöffnungen, der Funktionsverlust ihrer Schließzellen, ist hier im Gefolge der

gänzlichen Rückbildung und Ausmerzung des grünen Assimilalionsgewebes der

Sphagnum-Kapsel eingetreten, wodurch auch die der Durchlüftung des Assimi-

lationsgewebes dienenden Spaltöffnungen überflüssig wurden.

Der in der Ontogenie eintretende Funktionsverlust ist für die anatomisch-

physiologische Betrachtungsweise natürlich nur von untergeordneter Bedeutung.

Denn die Tatsache, daß ein bestimmter Apparat oder ein Gewebe seine Funktion

früher einstellt, als andere Gewebesysteme, steht eben in direktem Zusammen-

hange mit der spezifischen Funktion der betreffenden Einrichtung. — Aber

auch der im Laufe der phylogenetischen Entwickelung allmählich eintretende
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Fimktionsverlust ist für unsere Betrachtungsweise von keiner prinzipiellen Be-

deutung. In früheren Entwickelungsperioden hat ja das betreffende Organ oder

Gewebe eine bestimmte Funktion erfüllt, und damals stand auch sein anatomischer

Bau im Einklänge mit dieser Funktion. Ist die Rückbildung nicht zu weit vor-

geschritten, dann läßt sich dieser einstmals bestandene Zusammenhang zwischen

Bau und Funktion auch gegenwärtig noch nachweisen. Bei sehr weitgehender

Rückbildung aber kann es allerdings vorkommen, daß die noch vorhandenen

morphologischen Merkmale nicht mehr ausreichen, um die verloren gegangene

Funktion bestimmt erkennen zu lassen. Und dann kann natürlich auch nicht der

Zweifel beseitigt werden, ob überhaupt der betreffende Formbestandteil jemals

eine bestimmte Funktion besessen hat. So sind z. B. die aus dickwandigen

Sklerenchymzellen zusammengesetzten Steinkörperchen im Fruchtfleisch der Birnen

und anderer Pomaceen für die Überreste einer bei den Stammeltern vorhanden

gewesenen Steinhülle erklärt worden. Dies ist ja möglich, doch ist die ehemalige

mechanische Funktion dieser Steinzellgruppen aus der Dickwandigkeit allein nicht

mit Sicherheit zu erschließen. So konnte denn auch die andere Ansicht aus-

gesprochen werden, daß jene dickwandigen Steinzellen bloß funktionslose Ab-

lagerungsstätten für Zellulose seien. Solche zweifelhafte Fälle werden allerdings

nur sehr vereinzelt vorkommen.

Funktionslose Merkmale können ferner durch Vererbung bedingte Begleit-

erscheinungen des Funktionswechsels sein. AVie wir später noch ausführlicher

hören werden, kommt es im Laufe der ontogenetischen , besonders aber der

phylogenetischen Entwickelung nicht selten vor, daß ein bestimmter Apparat,

ein bestimmtes Gewebe seine ursprüngliche Hauptfunktion gegen eine andere

umtauscht und dabei natürlich die dementsprechenden morphologischen Ver-

änderungen erfährt. Dabei müssen aber nicht alle morphologischen Merkmale,

die mit der früheren Funktion in direktem Zusammenhange standen, vollständig

aufgegeben werden. Diejenigen Merkmale, welche mit der neuen Funktion nicht

im Widerspruch stehen, werden durch Vererbung oft festgehalten und erscheinen

nunmelir im Hinblick auf die veränderte Funktion als physiologisch bedeutungs-

lose Merkmale. Ein Beispiel wird dies noch klarer machen. An den Blatträndern

der Aloe-Arten treten zum Schutze des Blaltrandes unter der Epidermis palissaden-

fürmig gestreckte, dickwandige mechanische Zellen auf, welche, wie die vor-

handenen Übergänge lehren, phylogenetisch aus typischen Assimilationszellen,

nämlich aus zartwandigen, chlorophyllführenden Palissadenzellen hervorgegangen

sind. Die Palissadenform der spezifisch assimilatorischen Zellen steht in direktem

Zusammenhang mit der Funktion dieser Zellen, sie ist abgesehen vom Ghloro-

phyllgehalte das wichtigste anatomisch-physiologische Merkmal derselben. Dieses

Merkmal blieb beim Funktionswechsel der assimilierenden Zellen des Blattrandes

durch Vererbung erhalten, weil sie die mechanische Funktion, welche die Zellen

jetzt übernommen haben, nicht beeinträchtigt. Mit Rücksicht auf diese neue

Funktion ist aber die Palissadenform der Zellen ein funktionsloses Merkmal,

denn der mechanische Schutz des Blattrandes erfordert keine zur Blattoberfläche

senkrechte Streckung der mechanischen Zellen. Viel häufiger wird ja der Blatt-

rand durch Baststränge vor dem Einreißen geschützt, deren Zellen der Blatt-

oberfläche parallel verlaufen.

Eine andere Kategorie von funktionslosen Merkmalen läßt sich auf die
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mechanisch notwendigen Folgeerscheinungen von anderen, nützlichen Einrich-

tungen zurückführen: die Ausführung einer bestimmten, zweckmäßigen Einrich-

tung bedingt nebenher häufig das Zustandekommen von Merkmalen, welche

zwecklos sind, die aber aus entwickelungsmechanischen Gründen nicht zu um-
gehen waren; gleichwie in der Werkstatt des Schreiners beim Abhobeln der

Bretter die schraubig sich einrollenden Hobelspäne entstehen, von denen bloß

Kinder meinen, daß sie mit Absicht zu einem bestimmten Zweck angefertigt

^\^lrden. Diese nutzlosen Korrelationsmerkmale sind natürlich nicht leicht

als solche zu erkennen, denn ihr Nachweis setzt meist die vollständige Einsicht

in die Entwickelungsmechanik der betreffenden nützlichen Einrichtungen voraus.

Als Beispiel sei hier die Schichtung verdickter Zellwände genannt, die bei vielen

mechanischen Zellen so schön zu beobachten ist. Von funktioneller Bedeutung

ist bloß die Verdickung der Wand; ihr geschichteter Bau ist für ihre mecha-
nische Aufgabe belanglos ; er ist bloß die notwendige Folge der Art und Weise,

wie das Dickenwachstum der Zellhaut vor sich geht.

Die bisher besprochenen Kategorien von funktionslosen Formbestandteilen

und Merkmalen im inneren Bau der Pflanzen können der anatomisch-physio-

logischen Betrachtungsweise Schwierigkeiten bereiten; doch setzen sie ihr noch

keine prinzipiellen Grenzen, die der Natur der Sache nach unüberschreitbar sind.

Eine solche Grenze bedeuten für sie bloß jene Formbestandteile und morpho-

logischen Merkmale, welche von allem Anfang an einer funktionellen

Bedeutung entbehrt haben. Wenn wir dabei von rein individuellen Varia-

tionserscheinungen absehen und bloß die durch Vererbung festgehaltenen Merk-

male berücksichtigen, so fragt es sich vor allem, ob es solche von vornherein

funktionslose Einrichtungen im Bau der Organismen überhaupt gibt und geben

kann.

Die Antwort auf diese Frage wird verschieden ausfallen, je nach dem all-

gemeinen Standpunkt, auf den man sich bei Beurteilung der phylogenetischen

Entwickelung der Organismen stellt.

Vom Standpunkte der Darwinschen Selektionstheorie aus wird jene Frage

verneinend zu beantworten sein; denn wenn, wie Darwin annimmt, die indi-

viduellen Veränderungen richtungslos sind, dann konnte nur die natürliche

Auslese im Kampf ums Dasein die Organismen allmählich auf höhere Entwicke-

lungsstufen bringen und zu komplizierteren Organisationsverhältnissen fortschrei-

ten lassen. Alle neu auftretenden morphologischen Eigentümlichkeiten konnten

nur dann durch Vererbung fixiert werden, wenn sie sich im Kampf ums Dasein

als nützlich erwiesen hatten, wenn sie eine bestimmte Leistung zum Vorteile des

betreffenden Organismus übernehmen konnten. Vollständig nutzlose Merkmale

dagegen konnten unmöglich erhalten bleiben. Vom Standpunkte der Selektions-

theorie aus sind alle morphologischen Merkmale nützliche Anpassungsmerk-
male, oder waren es wenigstens zur Zeit ihrer Fixierung.

Wenn man dagegen mit Nägeli annimmt, daß die fortschreitende Ent-

wickelung der Organismen aus inneren, d. h. der lebenden Substanz selbst inne-

wohnenden Gründen vor sich gegangen ist, daß durch den Kampf ums Dasein

keine Auslese der vorteilhaften, sondern bloß eine Ausmerzung der unvorteil-

haften und nutzlosen Eigenschaften stattgefunden hat, so muß die Antwort auf

die oben gestellte Frage in einem gewissen Sinne bejahend ausfallen. Ohne den
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Kampf ums Dasein und die mit ihm verbundene Konkurrenz wären nicht nur

alle vorteilhaften Eigenschaften, die nach Nägeli durch direkte Anpassung ent-

standen sind, sondern auch alle nutzlosen morphologischen Merkmale erhalten

geblieben, weil eben beide Kategorien von Eigenschaften aus inneren Gründen

mit mechanischer Notwendigkeit sich entfalten mußten. Ist dies richtig, dann ist

auch die Möglichkeit nicht ausgeschlossen, daß im Kampf ums Dasein irrelevante,

zwar nutzlose, aber nicht direkt unvorteilhafte Eigentümlichkeiten im Bau der

Organismen erhalten blieben, zumal dann, w^enn die Konkurrenz infolge be-

sonders günstiger äußerer Existenzbedingimgen mildere Formen annimmt, wie

dies z. B. im gleichmäßig feuchtwarmen Tropenklima der Fall ist.

Immerhin ist aber der Kampf ums Dasein selbst in seiner mildesten Form

lebhaft genug, um zu verhüten, daß sich neben dem Grundstock von nützlichen

Einrichtungen auch noch eine stattliche Anzahl von nutzlosen morphologischen

Eigentümlichkeiten erhalten konnte. Ja man geht wohl kaum zu weit, wenn

man annimmt, daß es von vornherein nutzlose Formbestandteile, seien es

einzelne Zellen oder ganze Gewebe, im inneren Bau der Pflanzen überhaupt

nicht gibt. Wohl aber ist die in der Detailausfülirung aller Formbestandteile zu-

tage tretende Älannigfaltigkeit vielfach bloß der Ausdruck eines inneren Ge-

staltungstriebes. Wir sind hiermit bei jenen so überaus häufigen Erscheinungen

im morphologischen Aufbau der Pflanzen angelangt, die man als Konstruk-
tionsvariationen bezeichnen kann.

So wie z. B. der Ingenieur eine Brücke von bestimmter Tragfähigkeit, Spann-

weite und bestimmtem Kostenaufwande nach ganz verschiedenen Systemen kon-

struieren kann, ebenso sind im anatomischen Bau der Pflanzen verschiedene

Konstruktionsweisen desselben Gewebesystems gleich vorteilhaft, und die Natur

gefällt sich gewissermaßen darin, diese Konstruktionen ins Endlose zu variieren

und so die unübersehbare Mannigfaltigkeit des anatomischen Baues der Pflanzen

herbeizuführen. Sehr häufig gewährt es allerdings einen bestimmten Vorteil,

wenn gerade diese oder jene Konstruktionsform zur Ausführung gelangt. So

ermöglichen z. B. in den biegungsfesten Halmen der Juncus-Arten und vieler

Cyperaceen die isoliert auftretenden subepidermalen Bastrippen eine ausgiebige

Zwischenlagerung von Chlorophyllparenchym , infolgedessen die Halme leicht

zu Assimilationsorganen werden. In zahlreichen Fällen ist es aber für die

Existenzfähigkeit und das Gedeihen der Pflanze ganz gleichgültig, ob die eine

oder die andere Konstruktionsform ausgeführt wird, und es wäre deshalb ein

vergebliches Bemühen, sämtliche Konstruktionsvariationen A^om Nützlichkeits-

standpunkt aus erklären zu wollen. So kann z. B. die palissadenfürmige Aus-

bildung der spezifischen Assimilationszellen auf zweierlei ganz verschiedene Weise
zustande kommen: durch einspringende Membranfalten und durch wirkliche,

vollkommen ausgezogene Scheidewände. Bei ganz nahe verwandten Pflanzen

(wie z. B. in der Familie der Ranunculaceen)
,
ja selbst bei ein und demselben

Individuum können beiderlei Konstruktionsformen ausgebildet sein, und es lieg!

deshalb nicht der geringste Grund zur Annahme vor, daß jede der beiden Kon-

struktionsvariationen einer speziellen Anpassung entspreche. Was erzielt werden

soll, ist die Palissadenform an sich ; sie allein ist das Produkt der Anpassung an

ganz bestimmte Bauprinzipien. In gleicher Weise ist die Mehrzahl der verschie-

denen Querschnittsformen des mechanischen Systems in biegungsfesten Organen
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der Ausdruck von Konstruktionsvariationen, die man in ihrer Einzelausführunj

als rein morphologische Merkmale hinnehmen muß.

Alle Erscheinungen, mit denen sich die physiologische Pflanzenanatomie be-

schäftigt, besitzen den Charakter von zweckmäßigen Anpassungs er scheinun-

gen. Sie lassen sich in zwei Gruppen einteilen, die allerdings durch keine scharfe

Grenze voneinander geschieden sind. Es gibt physiologische Anpassungen,

w'elche darin bestehen, daß die betreffende morphologische Einrichtung (sei es

ein lokaler Apparat, oder ein ganzes Gewebesystem) der physiologischen Funktion

angepaßt ist, die sie im Lebensgetriebe, im inneren Haushalte der Pflanze zu

vollziehen hat. Es gibt ferner biologische oder ökologische Anpassungen,

die mit den mannigfaltigen Bedürfnissen zusammenhängen, welche sich für die

ganze Pflanze aus gewissen Beziehungen zur Außenwelt, zum Klima, Standort

und zur Tierwelt, ergeben. Gewöhnlich sind für die Ausgestaltung der einzelnen

Apparate und Gewebesysteme in erster Linie die physiologischen Anpassungen

maßgebend ; die biologischen sind bloß von sekundärer Bedeutung. So spricht

sich z. B. im Bau des Assimilationssystems zunächst die Anpassung an den phy-

siologischen Vorgang der Assimilation, der Gewinnung organischer Substanz aus.

Es wird für eine möglichst große Anzahl von assimilierenden Chlorophyllkörnern

Platz geschaffen , es wird für eine möglichst rasche Abfuhr der gebildeten As-

similationsprodukte gesorgt. Im Bau des Assimilationssystems kommt aber ferner

auch die Anpassung an äußere Verhältnisse, an die Intensität der Beleuchtung,

an den Feuchtigkeitsgehalt der Luft, zur Geltung. Oder ein anderes Beispiel. Der

Bau der wasserleitenden Röhren, die Verdickungsweise ihrer Wände, das Auf-

treten gehöfter Tüpfel steht mit dem physiologischen Vorgange des Saftsteigens

im Zusammenhange. Die Anzahl und Weite der Röhren dagegen hängt mit spe-

ziellen biologischen Bedürfnissen zusammen, die sich aus den Standortsverhält-

nissen , wie bei Land- und Wasserpflanzen , oder aus gewissen Besonderheiten

der Lebensweise, wie bei den Schlinggewächsen, ergeben. Seltener sind jene

morphologischen Einrichtungen, in denen sich in erster Linie oder sogar aus-

schließlich ein biologisches Bedürfnis, z. B. Schutzbedürftigkeit, ausspricht. Hier-

her gehört z. B. das Hautsystem.

Sehr häufig kommt es vor, daß Einrichtungen, die ursprünglich bloß zu

physiologischen Zwecken getroffen sind, bei gewissen Pflanzen zu speziellen bio-

logischen Diensten herangezogen werden und dann auch eine dementsprechende

Umgestaltung erfahren. Hierher gehören vor allem jene biologischen Anpassungen,

welche die Beziehungen der Pflanzen zur Tierwelt regeln. Es wäre eine verfehlte

Auffassung, wenn man derlei Anpassungen von vornherein und ausschließlich eine

rein biologische Bedeutung zuerkennen wollte. Wenn z. B. an den Involukral-

blältern von Lactuca-Arten die Milchröhren mit kurzen Haaren in offener Ver-

bindung stehen, welche von aufkriechenden Insekten verletzt werden und nun

reichlich schützenden Milchsaft austreten lassen, so ist dies eine spezielle, se-

kundäre Anpassung des Milchröhrensystems, welche mit seiner primären phy-

siologischen Bedeutung als stoffleitendes Röhrensystem nichts zu tun hat. Ein

sehr häutiges Neben- und Endprodukt der Stoffwechselprozesse in der Pflanze,

speziell der Eiweißbildung, ist die Oxalsäure, die als freie Säure giftig wirkt.
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als schwer lösliches Kalkoxalat dagegen auskristallisiert und so unschädlich wird.

Häufig besitzen diese Kristalle eine spieß- oder nadelfürmige Gestalt und sind

auf diese Weise geeignet, als »mechanisches Schutzmittel« gegen hisekten- und

Schneckenfraß zu fungieren. Auch andere Endprodukte des Stoffwechsels können

sekundär eine biologische Bedeutung erlangen.

In der physiologischen Pflanzenanatomie wird jede funktionelle Anpassung,

sei sie nun physiologischer oder biologischer Art im Sinne der obigen Unter-

scheidung, berücksichtigt. Stets wird man aber, wenn es sich um die Nach-

weisung der Funktion eines bestimmten Formbestandteiles handelt, in erster

Linie die Möglichkeit einer physiologischen Anpassung nach allen Seiten hin zu

erwägen haben. Erst wenn es aussichtslos erscheint, den morphologischen Bau

mit einer in das innere Lebensgetriebe des Organismus eingreifenden physio-

logischen Funktion in Zusammenhang zu bringen, wird an eine biologische An-

passung an die Außenwelt zu denken sein. Allerdings muß hier nochmals

betont werden, daß beiderlei Anpassungskategorien nicht immer strenge zu son-

dern sind 2).

Die Erkenntnis der tatsächlich gegebenen Anpassungen im inneren Bau der

Pflanzen ist vollständig unabhängig von den verschiedenen Auffassungen und

Hypothesen , die das Zustandekommen dieser Anpassungen zu erklären

suchen. Mag man die zweckmäßigen Anpassungserscheinungen mit Darwin auf

Grund der Selektionstheorie begreiflich machen, oder mit Lamarck, Nägeli

u. a. die Annahme einer »direkten Anpassung« ohne Intervention der natürlichen

Auslese für berechtigt halten, oder endlich auf eine naturwissenschaftliche Er-

klärung des Zweckmäßigen ganz verzichten und dieselbe auf metaphysisches

Gebiet verweisen, — in allen Fällen hat man mit dem Bestehen zweckmäßiger

Anpassungen als etwas tatsächlich Gegebenem zu rechnen. Die physiologische

Pflanzenanatomie beschreibt diese Anpassungen im inneren Bau der Pflanzen,

sie gibt aber keine Erklärung ihres Zustandekommens und will auch keine geben.

Mit einigen Worten ist hier auch auf die allgemeinen Methoden der

physiologischen Pflanzenanatomie einzugehen. In vielen Fällen lehrt bereits die

vergleichend-anatomische Untersuchung, welcher Funktion ein bestimmtes

Gewebe, eine bestimmte Einrichtung dient, und wie dann Bau und Funktion

zusammenhängen. Daß z. B. der Kork als schützendes Hautgewebe fungiert,

geht bereits aus seinem histologischen Bau und seiner Lagerung mit großer

Bestimmtheit hervor. Daß die parenchymatischen Scheiden der Gefäßbündel in

den Laubblättern zur Ableitung der Assimilate dienen, ergibt sich bereits auf

Grund der anatomischen Untersuchung ihrer Verbindungsweise mit dem Assi-

milationsgewebe. Daß die Spaltöffnungen die Kommunikation der Durchlüftungs-

räume des Blattes mit der äußeren Atmosphäre herstellen, lehrt schon die un-

mittelbare Beobachtung.

In vielen Fällen reicht aber das bloße Studium der anatomischen xMerkmale

nicht hin, um die Hauptfunktion des betreffenden Gewebes mit Sicherheit zu

erkennen. Dann hat das physiologische Experiment das entscheidende Wort

zu sprechen. So berechtigt uns z. B. die Dickwandigkeit der Bastzellen an und

für sich noch nicht, dieselben für spezifisch mechanische Zellen zu erklären ; die
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große Festigkeit dieser Zellen mußte vorerst auch experimentell bewiesen werden.

Ebenso wäre die Aufstellung eines Assimilationssystems unmöglich gewesen, w^enn

nicht schon längst auf Grund physiologischer Versuche die Chlorophyllkörper

als Organe der Kohlenstoffassimilation wären erkannt w^orden. Daß die sog.

Kleberschicht der Grasfrucht als Diastase ausscheidendes Drüsengewebe fungiert,

konnte nur auf experimentellem Wege festgestellt werden.

Dem physiologischen Experimente kommt in der Methodik der physiologi-

schen Anatomie auch insofern eine Bedeutung zu, als es häufig geeignet ist, die

Ergebnisse der vergleichend-anatomischen Untersuchung zu bestätigen, richtig-

zustellen oder in Einzelheiten zu präzisieren. AVir wollen das Gesagte wieder

an ein paar Beispielen erläutern. Eine Bestätigung des schon durch die ana-

tomische Untersuchung Festgestellten liegt z. B. vor, wenn auf Grund chemisch-

physiologischer Experimente und Reaktionen gezeigt wurde, daß die Leitparen-

chymscheiden der Gefäßbündel tatsächlich die Ableitungsbahnen der Assimilate

vorstellen. Oder wenn durch Biegungsversuche bestätigt wurde, daß die Fühl-

borste der Dionaea muscipula tatsächlich an der als Gelenk fungierenden Ein-

schnürungsstelle die ausgiebigste Deformierung erfährt. Eine erwünschte Prä-

zisierung und Detaillierung des durch die anatomische Untersuchung erzielten

Ergebnisses ist es, wenn z. B. die Schutz funktion des Korkgew^ebes durch ex-

perimentell gewonnene, zahlenmäßige Daten über die relative Impermeabilität

des Korkes für Wasser und Gase näher beleuchtet wird. Gerade auf diesem

Gebiete liegt die Hauptbedeutung des Experimentes für die physiologische Pflan-

zenanatomie. Hier kann es am meisten zur exakten Begründung ihrer Lehr-

sätze beitragen.

Niemand, der physiologisch-anatomisch arbeitet, kann demnach das Experi-

ment entbehren; man muß sich aber auch hüten, seine Bedeutung zu über-

schätzen. Denn der experimentell-physiologischen Untersuchungsmethode ist auf

dem Gebiete unserer Disziplin eine doppelte Grenze gesetzt.

Zunächst gibt es zahlreiche Fragen, den Zusammenhang zwischen Bau und

Funktion betreffend, die einer experimentellen Behandlung überhaupt nicht zu-

gänglich sind. Wie sollte man z. B. die Bedeutung der Membranfalten im Arm-
palissadengewebe, der Cuticularleisten der Schließzellen, der prosenchymatischen

Zuspitzung der Bastzellen, der Eckenverdickung der Collenchymzellen, der Dünn-
wandigkeit der Fühlpapillen und noch so Adeler anderer mikroskopisch kleiner

Struktureigentümlichkeiten auf experimentellem Wege feststellen? An und für

sich ist ja die mikroskopische Kleinheit eines Objektes kein absolutes Hindernis

für die experimentelle Behandlung. Daß die verdünnten Membranpartien unter

dem Köpfchen eines Nesselbrennhaarcs tatsächlich die Abbruchstelle markieren,

läßt sich experimentell leicht nachweisen. Man kann auf plasmoljiischem Wege
den Protoplasmakörper einer mikroskopisch kleinen Algenzelle in zwei Teile

trennen, von denen einer den Kern enthält, imd so das verschiedene Verhalten

des kernhaltigen imd des kernlosen Teilstückes studieren; man kann Chloro-

phyllkörner isolieren und zeigen, daß sie ihre Assimilationstätigkeit fortsetzen.

Allein in ebenso zahlreichen Fällen entziehen sich die mikroskopisch kleinen

Strukturen der experimentell-physiologischen Untersuchungsmethode, sofern diese

auf die Erkenntnis der funktionellen Bedeutung abzielt. Da kann dann allein die

vergleichend-anatomische Betrachtung zu bestimmten Folfferunsren berechtigen.
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Eine zweite Grenze, die häufig nicht genügend beachtet wird, ist dem
physiologischen Experimente dm^ch gewisse allgemeine Eigenschaften des lebenden

Organismus vorgezeichnet. Im Wesen der experimentellen Methode liegt es, den

Organismus oder Teile desselben bestimmten Bedingungen auszusetzen, die ihm
unter natürlichen Verhältnissen häufig fremd sind. Am meisten kommt dies zur

Geltung, wenn es sich, wie dies in der physiologischen Pflanzenanatomie so

häufig der Fall ist, um Resektionsversuche handelt, d. h. wenn die physiologische

Funktion eines Organs und Gewebes derart ermittelt werden soll, daß das be-

treffende Organ oder Gewebe auf operativem Wege entfernt wird; und wenn
dann aus dem Ausbleiben oder Nichtausbleiben der vermuteten Funktion weitere

Folgerungen gezogen werden.

Ein solches Verfahren kann aus doppeltem Grunde zu irrigen Annahmen
verleiten. Erstens kann der operative Eingriff zu einer andauernden oder zeit-

weiligen allgemeinen Schädigung, zu einer Lähmung führen, die man gewöhn-

lich als »Wundshok« bezeichnet, und die das Ausbleiben der dem künstlich

entfernten Organe zugeschriebenen Funktion auch dann zur Folge hat, wenn
diese gar nicht durch jenes Organ vermittelt wird. Da kann dann aus dem
Ergebnisse des Versuches leicht die irrige Annahme abgeleitet werden, daß die

Funktion unterblieben ist, weil ihr Organ entfernt wurde, während tatsächlich

vielleicht nur der Wundshok die Ursache des Ausbleibens der Funktion war.

Besonders bei reizphysiologischen Untersuchungen ist diese Fehlerquelle eine stete

Gefahr für die Richtigkeit der aus den Versuchsresultaten gezogenen Schlüsse.

Nur das genaue Studium der Erscheinungen des AVundshoks kann diese Fehler-

quelle bis zu einem gewissen Grade unschädlich machen.

Eine andere nicht minder große Fehlerquelle ergibt sich bei Resektions-

versuchen aus dem Vermögen der Selbst regulation der Lebensfunktionen,

das jedem Organismus in höherem oder geringerem Grade zukommt. Der ver-

stümmelte Organismus sucht sich so gut er kann zu helfen und ist häufig im-

stande, eine Funktion, deren Organ operativ entfernt wurde, einem anderen

Organe zu übertragen, das diese Funktion wenn auch nicht vollkommen, so

doch wenigstens notdürftig soweit zu erfüllen vermag, daß der Gesamt-

organismus sein Leben weiter fristet. Bei Nichtberücksichtigung dieses Um-
standes kann dann wieder die irrige Folgerung gezogen werden, daß das ent-

fernte Organ nicht das Werkzeug der vermuteten Funktion ist, weil ja dieselbe

bis zu einem gewissen Grade noch fortbesteht. Ein Beispiel soll dies erläutern.

Die sogenannte Kleberschicht der Grasfrucht wurde von mir auf Grund anato-

mischer Tatsachen und physiologischer Versuche als ein Drüsengewebe erkannt,

welches die Hauptmenge der zur Auflösung der Stärke im mehligen Teile des

Endosperms nötigen Diastase liefert. Von anderer Seite wurde später gezeigt,

daß auch isolierte Grasendosperme, von denen die Kleberschicht operativ ent-

fernt wurde, unter bestimmten Verhältnissen ihre Stärke auflösen. Daraus folgt

aber nicht, daß die Kleberschicht unter normalen Umständen zur Auflösung

der Stärke nichts beitrage. Das Ergebnis des Resektionsversuches lehrt bloß,

daß auf selbstregulatorischem Wege auch die stärkehaltigen Zellen des Endo-
sperms mit der Diastaseproduktion betraut werden können. Man wird ja auch
aus der Tatsache, daß bei Tieren nach vollständiger Resektion des Magens seine
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Verdaimngsfunktionen vom Dünndarm übernommen werden können, nicht den

Schluß ziehen, daß der Magen für die Verdammg überflüssig sei.

In der physiologischen Pflanzenanatomie sind also die vergleichend- anato-

mische und die experimentell-physiologische Untersuchungsmethode gleich-

berechtigt. Man kann nicht behaupten, daß die eine unter allen Umständen

zuverlässigere Resultate liefere, als die andere. Jede hat ihre starken und

schwachen Seiten. Der Forscher hat in jedem Einzelfalle zu prüfen, was durch

die eine und was durch die andere Methode zu erreichen ist, und den Gang

seiner Untersuchung so einzurichten, daß sich beide Ätethoden gegenseitig kon-

trollieren und ergänzen.

Schließlich mögen an dieser Stelle noch einige historische Bemerkungen

Platz finden. Daß die einzelnen Formbestandteile des Pflanzenkörpers mit be-

sonderen Funktionen betraut sind, konnte natürlich schon den Begründern der

Anatomie und Physiologie der Pflanzen nicht vollständig entgehen. Die schützende

Rolle der Epidermis und des Korkes, die Stoffleitung in den Gefäßbündeln, die

absorbierende Tätigkeit der Wurzelhaare usw. sind schon längst bekannte Dinge,

wobei die Forschung allerdings über die Angabe der allgemeinsten Umrisse und

zusammenhangloser Einzelheiten nicht weit hinauskam. Eine planmäßige und

erschöpfende Darstellung des Zusammenhanges zwischen Bau und Funktion eines

bestimmten Gew^ebesystems fehlte bis 1874 vollständig, hi diesem Jahre ver-

öffentlichte S. Sehwendener sein grundlegendes Werk über »das mechanische

Prinzip im anatomischen Bau der Monokotylen«, worin zum ersten Male die

Abgrenzung und Charakterisierung eines Gewebesystems nach anatomisch-physio-

logischen Merkmalen konsequent durchgeführt wurde. Es war dies das mecha-

nische Gewebesystem^ das Skelett der Pflanzen, dessen Bau und Anordnung

auf Grund seiner Funktion die überzeugendste Erklärung fand. In diesem Werke
wurde nicht nur die anatomisch-physiologische Betrachtungsweise zu einer selb-

ständigen Forschungsrichtung erhoben, sondern auch einer neuen, von physio-

logischen Gesichtspunkten ausgehenden Abgrenzung und Einteilung der ver-

schiedenen Gewebesysteme der Weg vorgezeichnet. In diesem Sinne bearbeitete

ich im Jahre 1880 die »Anatomie des assimilatorischen Gew^ebesystems der

Pflanzen«, worauf sich auch noch andere Schüler Schwendeners, wie Wester-
maier, Ambronn, Volkens, Tschirch, Zimmermann u.a., an dem weiteren

Ausbau der physiologischen Pflanzenanatomie beteiligten. Bereits im Jahre 1884

konnte ich sodann den Versuch machen, in der 1. Auflage dieses Buches eine

zusammenhängende Darstellung der Ergebnisse dieser Forschungsrichtung zu

geben und auf Grund einer von mir vorgeschlagenen anatomisch-physiologischen

Einteilung der Gewebe den allgemeinen Rahmen .zusammenzustellen, innerhalb

dessen die Einzeltatsachen unterzubringen w-aren. Seither ist die physiologische

Pflanzenanatomie auch von zahlreichen anderen Forschern in wirksamster Weise

cefördert worden.
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1) Vgl. G. Haberlandt, Über Erklärung in der Biologie, 2. Aufl., Graz, 1901.

0. Biitschli, Mechanismus und Vitalismus. (Verhdlgn. d. V. Internat. Zool.-Kongr.) Jena, 1902.

W. Pfeffer, Pflanzenphysiologie, 2. Aufl., Bd. I, p. 8. Meine Stellungnahme zum >Neo-

vitahsmus« in seinen verschiedenen Fassungen, dem das teleologische Geschehen in der Or-

ganismenwelt eine objektive Tatsache und nicht bloß das Ergebnis einer anthropomorphen
Betrachtungsweise ist, habe ich in meiner oben zitierten Rede gekennzeichnet.

2) Die Lehre von den Anpassungserscheinungen der Organismen Avird häufig als »Bio-

logie« bezeichnet, und in diesem Sinn ist in einigen Besprechungen der 1. Auflage dieses

Buches bemerkt worden, daß die »physiologische Pflanzenanatomie« richtiger »biologische
Pflanzenanatomie« zu heißen habe. Ich kann diesem Vorschlag, obgleich es sich hier-

bei im Grunde genommen bloß um einen Wortstreit handelt, schon aus dem Grunde nicht

zustimmen, weil der Name »Biologie« von den verschiedenen Forschern in einem sehr ver-

schiedenen Sinne gebraucht wird. Im weitesten Sinne versteht man unter Biologie die Lehre

von den lebenden Wesen überhaupt, von anderen wird unter Biologie die Lehre von sämt-

lichen Anpassungserscheinungen verstanden, während wieder andere die Biologie im engsten

Sinne definieren und darunter bloß die Lehre von einer bestimmten Kategorie von Anpassungen
verstehen, derjenigen nämlich, welche sich aus den Beziehungen der Pflanzen zu den speziellen

Verhältnissen der Außenwelt, zum Khma, Standort, zur Tierwelt und zu anderen Pflanzen,

ergeben. Diese »Biologie« im engsten Sinne wird gegenwärtig häufig auch als »Ökologie«

bezeichnet. Indem ich mich diesem letzteren Gebrauche des Terminus »Biologie« anschließe,

ist für mich die biologische (oder ökologische) Anatomie nur ein Teil der physiologischen

Anatomie, welche schon deshalb einen weiter gefaßten Begriff repräsentiert, weil die Lehre

von den Funktionen der Organismen in altherkömmlicher Weise zur Physiologie gerechnet wird.



Erster Abschnitt.

Die Zellen und Gewebe der Pflanzen.

I. Die Zelle.

A. Das Wesen und die Bedeutung der Pflanzenzelle.

Den Ausgangspunkt für die anatomische Betrachtung des Pflanzenkörpers,

dieselbe mag sich von rein morphologischen oder von physiologischen Gesichts-

punkten leiten lassen, bildet die Klarlegung des Begriffes der Zelle. Wir wollen

zu diesem Behufe ohne jede Voraussetzung mit dem rein Tatsächlichen beginnen.

Wenn man eine beliebige Fadenalge, etwa aus der Gattung Ödogonium,

Spirogyra usw., mikroskopisch untersucht, so findet man, daß dieselbe aus einer

dünnwandigen, aber verhältnismäßig festen Rühre besteht, worin die weicheren

und flüssigen Bestandteile des Pflanzenleibes eingeschlossen sind. Diese Röhre

besitzt aber keine kontinuierlich verlaufende Höhlung; sie wird vielmehr in ge-

wissen Abständen durch Querwände, die aus derselben Substanz bestehen wie

die Rührenwandungen selbst, in einzelne Kammern oder Fächer abgeteilt; diese

enthalten in einzelnen Portionen die vorhin erwähnten Inhaltsbestandteile der

Röhre. Der ganze Algenfaden besteht demnach aus einer Reihe scharf abge-

grenzter Glieder, die man als seine Formbestandteile oder Formelemente
ansehen kann und als Zellen bezeichnet. Der Körper unserer Alge stellt also

einen Zell faden vor.

Untersuchen wir nun in gleicher Absicht ein einfach gebautes Moosblatt,

so erkennen wir sofort, daß seine Formbestandteile, die Zellen, nach zwei

Dimensionen angeordnet sind, d. h. eine Zell fläche bilden. Von oben betrachtet

zeigt sie ein vielmaschigBs Wandungsnetz, dessen einzelne Maschen oder Kammern
aber nicht von durchaus gleicher Gestalt und Grüße sind. In der Mittellinie

des Blattes beobachtet man langgestreckte Maschen, rechts und links davon be-

sitzen die Zellen meist polygonale Umrisse, und an den Blatträndern kommt es

oftmals zur Bildung länglicher Zellen mit zahnartigen Vorsprüngen nach außen.

Diese schon an Zellflächen konstatierbare Verschiedenheit der Formbestand-

teile des Pflanzenleibes erreicht aber ihren Hühepunkt erst, wenn die Zellen,

nach allen drei Dimensionen des Raumes sich anordnend, einen Zellkürper

bilden. Die Vegetationsorgane aller höher entwickelten Pflanzen stellen solche

Zellkörper vor. Sie bestehen aus Formelementen der verschiedenartigsten Ge-

stalt und Ausbildung: da gibt es neben rundlichen und polyedrischen Zellen
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von isodiametrischer Form auch platten- und prismenfürmige, pfriemenförmig

verlängerte und zugespitzte, sternförmige und verzweigte Formelemente. Und

nicht nur die Gestalt der Zellen variiert fast ins Endlose, auch die Beschaffen-

heit ihrer Wandungen und ihrer Inhalte ist überaus mannigfaltig.

Bei den höher entwickelten Pflanzen — speziell den Phanerogamen — ge-

lingt im ausgebildeten Zustande der Organe der Nachweis ihres zellulären Baues

nicht für sämtliche anatomischen Bestandteile. Noch im XIX. .Jahrhundert konnte

es zweifelhaft erscheinen, ob auch die wasserleitenden »Gefäße« des Pflanzen-

körpers, ob die Milchsaftschläuche unter den Gesichtspunkt der allgemeinen

Gültigkeit des zelligen Aufbaues gebracht werden können. Seit den Unter-

suchungen Mohls, Ungers u. a. weiß man nun auf das bestimmteste, daß

auch bei allen höher entwickelten Pflanzen (die man seit de Candolle häufig

als »Gefäßpflanzen« bezeichnet hat und als solche in einen gewissen Gegensatz

zu den »Zellenpflanzen« brachte) der zellige Aufbau wenigstens in gewissen

Entwickelungsstadien ein durchgreifender ist. Die Gefäßröhren der ausgebildeten

Pflanze gehen nämlich aus Zellreihen hervor, deren Querwände schon früh-

zeitig resorbiert werden. Das gleiche gilt für die gegliederten Milchsaftschläuche

und andere histologische Bestandteile des Pflanzenleibes.

Wir haben bisher die Zelle als letzten Formbestandteil des Pflanzenkörpers

kennen gelernt. Allein die Zelle ist nicht bloß in morphologischer Hinsicht eine

Einheit, sondern auch in physiologischer. Sie ist nicht bloß das Form-
element, sondern auch das Elementarorgan der Pflanze^).

Wenn man unter einem Organ im allgemeinen das Werkzeug einer be-

stimmten physiologischen Leistung versteht, so ist die Zelle als ein solches

elementares Werkzeug aufzufassen. Jede Zelle leistet entweder zeitlebens oder

doch in gewissen Altersstadien eine bestimmte physiologische Arbeit, einen be-

stimmten Dienst, und die Gesamtheit dieser physiologischen Funktionen aller

Zellen repräsentiert und erhält das Gesamtleben der Pflanze. Die Zelle leistet

nun dem Gesamtorganismus diesen Dienst entweder mittelst des festen Gehäuses,

der Zell wand, die sie besitzt, oder aber mittelst ihres lebenden Zellenleibes,

des Protoplasmakörpers oder Protoplasten, der von der Zellwand umschlossen

wird. Mit dem physiologischen Begriffe der Zelle als Elementarorgan verbindet

sich deshalb nicht notwendig auch der Begriff des selbständigen Lebens. Die

Zelle kann an sich etwas vollkommen Lebloses sein und doch dem Gesamt-

organismus einen wichtigen Dienst leisten. Dies gilt z. B. von den Zellen des

Korkes, des Bastes und mehrerer anderer Gewebe. In diesen Fällen ist es eben

allein die Zellwand, der eine bestimmte Aufgabe zugeteilt ist. Nach Herstellung

der Zellwand durch den lebenden Protoplasten ist dessen individuelles Leben

für die Existenz des Gesamtorganismus belanglos geworden, der Protoplast ist

abgestorben und oft ganz verschwunden. Der Unterschied zwischen lebenden

und toten Zellen kann also die Einheit imserer Auffassung der Zelle als Elementar-

organ des Pflanzenkörpers nicht beeinträchtigen.

Gewöhnlich ist die Zelle als Elementarorgan zugleich ein Elementar-
organismus; mit anderen Worten: sie steht nicht bloß im Dienste der höchsten

individuellen Lebenseinheit, der ganzen Pflanze, sondern gibt sich selbst als eine

Lebenseinheit niedrigeren Grades zu erkennen. So ist z. B. jede von den chloro-

phyllführenden Palisadenzellen des Phanerogamenlaubblattes ein elementares
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Assiniilationsorgan, zugleich aber auch ein lebender Organismus : man kann die

Zelle mit gehöriger Vorsicht von dem gemeinschaftlichen Zellverbande loslösen,

ohne daß sie deshalb sofort aufhören würde zu leben. Es ist mir sogar ge-

lungen, derartige Zellen in geeigneten Nährlösungen mehrere Wochen lang am
Leben zu erhallen; sie setzten ihre Assimilationstätigkeit fort und fingen sogar

in sehr erheblichem Maße wieder zu wachsen an 2). Je ausgesprochener aber

eine Zelle als Elementarorgan fungiert, um so geringer ist begreiflicherweise

ihre Selbständigkeit als Elementarorganismus.

Wir haben die Pflanzenzelle nach den vorstehenden Auseinandersetzungen

als einen Teil, als ein Organ des Ganzen kennen gelernt; Avir haben aber zu-

gleich gesehen, daß die Zelle auch selbst ein Ganzes vorstellt und ihre eigene

hidividualität besitzt. Es ist nun klar, daß nur jene Auffassung des Wesens

und der Bedeutung der Pflanzenzelle sich vor Einseitigkeiten bewahren wird,

welche diese Doppelstellung der Zelle gleichmäßig berücksichtigt. Als in der

Mitte des XIX. Jahrhunderts die Erforschung des pflanzlichen Zellenbaues von

ungeahnten Erfolgen begleitet war, da neigten die hervorragendsten Forscher

wie Schieiden, Nägeli u. a. begreiflicherweise dazu, die Hauptbetonung auf

die Individualität der Zelle zu legen, ihre Selbständigkeit als Elementar Orga-

nismus in den Vordergrund zu stellen. Namentlich Schieiden vertrat diesen

Standpunkt in der schärfsten und man darf wolil auch sagen extremsten Weise.

Das Wachstum und die Formbildung des ganzen Organs, der ganzen Pflanze

war nach dieser Auffassung ausschließlich die Folge der Gestaltungsvorgänge

in den einzelnen Zellen. Die Reaktion gegen diese einseitige Auffassung des

Sachverhaltes wurde von Hofmeister eingeleitet, der zum ersten Male das

Wachstum der einzelnen Zellen eines Organes von seinem Gesamtwachstum ab-

hängig erklärte.

Der oben präzisierten Doppelstellung der Zelle entspricht es nämlich, daß

sie sich bei sämtlichen Lebensäußerungen der Pflanze teils aktiv, teils passiv

verhält. Als Teil des Ganzen ist sie den allgemeinen Vorgängen der Form-

bildung und des Wachstums unterworfen; als Elementarorganismus beeinflußt

sie diese Vorgänge nach Maßgabe ihrer individuellen Stellung und Bedeutung.

Betrachten wir z. B. eine von den zahllosen grünen Zellen eines Laubblattes:

durch ihre assimilierende Tätigkeit beeinflußt sie die Anlegung neuer Organe,

mithin das Gesamtwachstum der Pflanze. Ihre Funktion wäre aber in Frage

gestellt, wenn nicht das Organ, zu dessen Teilen sie gehört, das Laubblatt, in-

folge bestimmter Gestaltungs-, d. h. Wachstumsvorgänge eine flach ausgebreitete

Form annehmen und sich dann vermöge seiner spezifischen Art, gegenüber dem

Einflüsse des Lichtes zu reagieren, günstig zur Richtung der einfallenden Licht-

strahlen stellen würde. Denn da die grünen Zellen zu ihrer Assimilationstätigkeit

eine bestimmte Lichtintensität bedürfen, so muß in dieser Hinsicht entsprechend

vorgesorgt sein, bevor die Zelle normal und ausgiebig zu funktionieren vermag.

Einesteils ist also das Gesamtwachstum der Pflanze von der Tätigkeit der grünen

Zellen und ihren Assimilationsprodukten abhängig; andererseits wird ebendiese

Funktion der grünen Assimilationszellen von dem Gesamtwachstum der Pflanze,

von der Architektonik ihrer äußeren Gliederung beeinflußt und geregelt.

Diese gegenseitige Beeinflussung von Elementar- und Gesamtorganismus

kann natürlich die verschiedensten Formen annehmen. Je ausgeprägter die
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Individualität des einen ist, desto mehr unterliegt der andere seinem Einfluß.

Im allgemeinen finden wir, daß die Individualität der Zelle um so ausgespro-

chener ist und um so mehr zur Geltung kommt, auf einer je tieferen Stufe der

phylogenetischen Entwickelung sich die betreffende Pflanze befindet. Bei den

niedrigsten grünen Algenformen, den Protococcoideen, ist die Individualität der

gesamten Zellvereinigung so wenig ausgesprochen, daß man diese letztere über-

haupt nicht als Individuum in demselben Sinne wie bei höheren Pflanzen gelten

läßt. Man pflegt hier von Zellfamilien oder Zellkolonien (Gönobien) zu

sprechen, indem man ausschließlich die einzelnen Zellen als Individuen be-

trachtet. Die zierlichen Zellscheiben von Pediastrum, das sackartig geformte

Netz von Hydrodictyon, die stacheligen Zellreihen von Scenedesmus stellen z. B.

solche Zellfamilien vor. — Je höher dann andererseits die betreffende Pflanze

entwickelt und je vollkommener ihre ganze Organisation ist, desto ausgeprägter

erscheint die Individualität des Gesamtorganismus ; dagegen tritt die Individualität

der Elementarorganismen, der Zellen, zurück und wird nicht selten ganz auf-

gegeben. So kommt es zu einer häufigen Verschmelzung, zu einer Auflösung,

Desorganisation und Zerreißung von Zellen und Zellkomplexen, zur Bildung von

»Zellfusionen«, die den verschiedensten physiologischen Zwecken dienen.

Es werden Wasserleitungsröhren gebildet, Milchsaftschläuche, Siebröhren für den

Eiweißtransport, Sekretbehälter u. dgl. Auch die vielseitige Verwendung toter

Zellen gehört in die Kategorie jener Erscheinungen, die das Aufgeben der Zellen-

individualität charakterisieren.

Man hat den lebenden Organismus — Tier oder Pflanze — häufig als

»Zellenstaat« bezeichnet, ein Vergleich, der nach dem Vorausgegangenen

vieles für sich hat und in den Hauptpunkten zweifellos richtig ist. Auch im

staatlichen Organismus müssen wir ja unterscheiden zwischen der Individualität

der Gesamtheit und der des einzelnen Staatsbürgers.

B. Der Bau und die Funktionen der typischen Pflanzenzelle.

Im Gebrauche des Wortes »Zelle« für das Formelement und Elementar-

organ des Tier- und Pflanzenkörpers spricht sich die historische Tatsache aus,

daß der Entdecker der Pflanzenzellen, Robert Hooke, nur ihre relativ festen

Häute und Wände beobachtet hat. Der Besitz eines solchen Gehäuses ist für

den lebenden Inhalt der typischen Pflanzenzelle, für den aus Protoplasma be-

stehenden Zellleib ein charakteristisches Merkmal, welches die pflanzliche Zelle

von der tierischen unterscheidet. Im nachstehenden soll demnach zunächst

das lebende Protoplasma mit seinen Organen, und dann die Zellwand in ihrem

allgemeinen Verhalten geschildert werden 3).

I. Allgemeines über das Protoplasma.

Der Protoplasmakörper der Zelle, oder auch Protoplast, wie ihn

II an stein genannt hat, ist als der eigentliche und ausschließliche Lebensträger

der Zelle aufzufassen. Im Protoplasma vollziehen sich die chemischen Vorgänge

der Ernährung und des gesamten Stoffwechsels, oder werden doch von ihm
eingeleitet. Im Protoplasma findet jener mannigfaltige Kraftwechsel statt, wo-
mit die inneren und äußeren Arbeitsleistungen der Pflanze verknüpft sind:
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Stofftransport, Wachstums- und Reizbewegungen, Überwindung äußerer Wider-

stände usw. Im Protoplasma hat ferner jene merkwürdige Eigenschaft der

Organismen ihren Sitz, die von den Physiologen als Reizbarkeit bezeichnet

wird. Vom Protoplasma werden alle jene Gestaltungsvorgänge beherrscht, die

der einzelnen Zelle sowohl wie der ganzen Pflanze ihr spezifisches Gepräge

aufdrücken. Endlich werden vom Protoplasma auch alle jene Vorgänge ein-

geleitet und vollzogen, welche mit der geschlechtlichen und ungesclilechthchen

Fortpflanzung zusammenhängen, wobei das Plasma zugleich als Träger der erb-

lichen Merkmale des Organismus fungiert.

Der Protoplast muß sonach ein höchst kompliziert gebauter Organismus

sein, denn so überaus mannigfaltige und dabei in gesetzmäßiger Weise ab-

laufende und immer wiederkehrende Leistungen setzen eine entsprechend kom-
plizierte Struktur voraus 4). Dem scheint nun der gewöhnliche Kohäsionszustand

des Protoplasmas, sein äußerlich wahrnehmbarer »Aggregatzustand«, zu wider-

sprechen. Das Protoplasma ist im allgemeinen von zähflüssiger, schleimiger

Beschaffenheit, die immer wieder dazu verleitet hat, demselben eine innere

Organisation, die ihm als lebender Substanz zukommt, abzusprechen und es als

eine Flüssigkeit, als ein kompliziertes Gemisch, als eine Emulsion im physikali-

schen Sinne zu betrachten, in der sich die Lebensvorgänge nach Analogie rein

physikalischer Vorgänge vollziehen, wie sie in leblosen, künstlichen Lösungen

und Mischungen zu beobachten sind. Daß aber eine Substanz, welche sich

äußerlich als zähflüssig zu erkennen gibt, in der also eine leichte Verschiebbar-

keit der Teilchen vorhanden ist, trotzdem eine innere Organisation und kompli-

zierte Struktur besitzen kann, mag durch einen Vergleich nahegelegt w^erden:

Eine große Armee, die ins Feld rückt, ist durch ihre komplizierte Organisation

zu den mannigfachsten zielbewußten und einheitlichen Bewegungen und Aktionen

befähigt; ihre einzelnen Abteilungen und Unterabteilungen repräsentieren aber

kein starres Gefüge, sondern sind untereinander in weitgehendstem Maße ver-

schiebbar, bis zur scheinbar vollständigen Auflösung im Einzelgefechte, beim

Kundschafterdienst usw. Ja diese leichte Verschiebbarkeit der einzelnen Ab-

teilungen ist eine notwendige Voraussetzung für die Leistungsfähigkeit der

ganzen Armee, welche sich vor dem Auge des unerfahrenen Zuschauers wie

ein gewaltiger Strom über das Land ergießt. So sehen auch wir im zähflüssigen

Protoplasma eine scheinbar strukturlose Substanz, während doch der äußerlich

wahrnehmbare flüssige Aggregatzustand nur der Ausdruck der leichten Ver-

schiebbarkeit der Plasmateilchen ist, ohne die das komplizierte Lebensgetriebe

nicht möglich wäre. Allerdings hat diese leichte Verschiebbarkeit auch ihre

physikalischen Konsequenzen; es treten Erscheinungen auf, die auch an leblosen

Flüssigkeiten und Gemischen zu beobachten sind. Allein mit der Lebensstruktur

und dem Lebensgetriebe des Protoplasmas haben diese Erscheinungen direkt

nichts zu tun 5).

Die Kohäsionsverhältnisse des Protoplasmas sind übrigens nicht an allen

Stellen und zu allen Zeiten dieselben. Einzelne Teile des Plasmas haben zeit-

weilig oder dauernd eine festere Beschaffenheit, was zweifelsohne mit den je-

weiligen Funktionen der betreffenden Plasmapartien zusammenhängt.

Natürlich hat es nicht an mannigfachen Versuchen gefehlt, im Protoplasma

eine direkt sichtbare Struktur und Differenzierung nachzuweisen. Auf breitester
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Grundlage hat Bütschli seine Theorie von der allgemeinen Wabenstruktur des

Protoplasmas aufgebaut. Es kann in der Tat keinem Zweifel unterliegen, daß

im Protoplasma der Tiere und Pflanzen eine feinwabige Struktur ganz allgemein

verbreitet ist, mid daß diese Struktur bei verschiedenen Lebensfunktionen des

Protoplasmas eine wichtige Rolle spielt. Andererseits läßt sich nicht leugnen,

daß im Protoplasma unter Umständen auch fibrilläre Strukturen auftreten. In

manchen Fällen handelt es sich dabei um ein Netzwerk, das durch teilweise

Resorption sehr langgezogener Wabenwände entstanden ist. In anderen Fällen

dagegen scheinen die zarten Fibrillen besondere Differenzierungen im Plasma

der Wabenwände zu sein. Strasburger unterscheidet sonach ein Waben-

oder Alveolarplasma und ein Faden- oder Filarplasma und schreibt diesen beiden

Plasmaarten auch verschiedene Funktionen zu. Das erstere scheint vornehm-

lich an den Ernährungsvorgängen beteiligt zu sein — er nennt es deshalb Tropho-

plasma — , das letztere soll hauptsächlich in die Entwickelungsvorgänge eingreifen

und wird deshalb als Kinoplasma bezeichnet. Künftige

Untersuchungen müssen lehren, inwieweit diese Unter- \ /

Der komplizierten morphologischen Struktur des

lebenden Protoplasmas entspricht seine stoffliche Zu-

sammensetzung. An seinem chemischen Aufbau sind

sehr verschiedene Substanzen beteiligt, w-orunter in

erster Linie die Eiweißstoffe zu nennen sind, die ja

bekanntlich selbst wieder zu den kompliziertesten or-

ganischen Verbindungen gehören, welche die Chemie

kennt 6).

So wie für die anatomische und histologische

Struktur des ganzen Pflanzenkürpers der Zusammen-

hang zwischen Bau und Funktion deutlich erkennbar

ist, so müßte ein gleicher Zusammenhang auch zwi-

schen der morphologischen Struktur des Protoplasmas

und seinen Lebensfunktionen nachweisbar sein, wenn

nicht jene Strukturen, um die es sich hier in erster

Linie handelt, zumeist schon jenseits der Grenze

]iiikroskopischer Wahrnehmbarkeit liegen würden.

Immerhin sind wir imstande, am lebenden Proto-

plasten eine Anzahl wohldifferenzierter Organe zu

unterscheiden, denen bestimmte Einzelfunktionen über-

tragen sind.

Die räumliche Anordnung und Verteilung des

Protoplasmas und seiner Organe in der typischen

Pflanzenzelle ist nicht immer dieselbe und hängt teils

von den Entwickelungszuständen , teils von den je-

^

Fig. 1. Zelle aus dem Staubfaden-

haare von Tradescantia virginica.

Das Protoplasma bildet einen

Wandbeleg und mehrere den Zell-

saftraum durchziebeude Stränge.

Im oberen Zellende befindet sieb

der Zellkern. Yergr. 400. Nach
Kübne.

plasten ab. Auch äußere Reize beeinflussen die Lage-

rungsweise des Protoplasmas und seiner Organe. In den embryonalen Zellen

der Vegetationspunkte der höher entwickelten Pflanzen wird gewöhnlich das

ganze Zelllumen vom Protoplasma erfüllt. Zentral gelagert findet man darin

Hab erl and t, Pflanzenanatomie. 3. Aufl. 2
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sein wichtigstes Organ, den Zellkern, an dessen Oberfläche sich die bei den

Tieren allgemein verbreitete, bei den Pflanzen aber nur in den Zellen niederer

Kryptogamen sicher nachgewiesene äußerst kleine Zentrosphäre oder Attrak-

tionssphäre befindet. In der Nähe des Zellkernes liegen außerdem einige etwas

größere, farblose oder blaßgrüne Kürperchen, die Chromatophoren. Alle

diese Organe sind dem Zellplasma oder Gytoplasma eingebettet, das sich

nach außen, gegen die Zellwand zu, durch eine Hautschicht abgrenzt. In

älteren, ausgewachsenen Zellen hat sich das Bild insofern verändert, als im

Plasma mit Zellsaft erfüllte Hohlräume, die Vakuolen, auftreten, die schließ-

lich oft einem einzigen großen Saftraume Platz machen. Dann bildet der

Protoplast mit seinen Organen einen dickeren oder dünneren Wandbeleg, welcher

von Mo hl als Primordialschlauch bezeichnet wurde. Nicht immer wird aber

das gesamte Plasma durch Bildung eines Saftraumes an die AVand gedrängt.

Stränge und Fäden aus Gytoplasma durchsetzen nach verschiedenen Richtungen

hin den Zellsaftraum und verbinden zuweilen eine zentrale Plasmamasse, welche

den Zellkern enthält, mit dem plasmatischen Wandbeleg (Fig. I).

Das Zellplasma zeigt mit Ausnahme der ruhenden Hautschicht sehr häufig

mehr oder minder lebhafte Strömungserscheinungen, welche als Rotation

und Zirkulation des Plasmas bekannt sind''). Auf das Äußere dieser Plasma-

strömungen, sowie auf ihre inneren Ursachen ist hier deshalb nicht näher ein-

zugehen, weil es sich dabei um ein rein physiologisches Problem handelt. Nur

auf den Vorteil, der sich daraus, wie de Vries betont hat, für die Stoffwechsel-

vorgänge und den Stofftransport in der Zelle ergibt, soll hier in Kürze hinge-

wiesen werden. Durch die Plasmastrümung wird eine schnellere Mischung der

in die Zelle eintretenden und in ihr sich verteilenden Stoffe ermöglicht, welche,

wenn ausschließlich Hydrodiffusion wirksam wäre, sich nur sehr langsam aus-

breiten würden. Auch die Stoffwanderung von Zelle zu Zelle wird durch die

derart erzielte Mischung ansehnlich beschleunigt. Diese Bedeutung der Plasma-

strömung ist deshalb nicht minder hoch anzuschlagen, weil eine mechanische

Mischung auch noch auf verschiedene andere Weise erzielt werden kann. Aller-

dings sind die Plasmaströmungen nicht so allgemein verbreitet, wie de Vries

anzunehmen geneigt war; sie kommen häufig erst infolge von Verletzungen zu-

stande, wobei die der Wundstelle benachbarten Zellen die lebhaftesten Plasma-

strömungen zeigen. Diese durch den Wundreiz ausgelösten oder beschleunigten

Strömungen unterstützen nun zweifellos dgi raschen Verlauf jener Stoffwechsel-

vorgänge, die mit dem möglichst baldigen Heilungsprozesse verknüpft sind.

Die Richtung der Plasmaströmungen steht im allgemeinen im Einklänge mit

ihrer eben mitgeteilten Funktion. So schlägt in gestreckten Zellen die Strömung

zumeist die Längsrichtung ein, wodurch der Stofftransport möglichst beschleunigt

wird. Wenn z. B. in den Fruchtträgern von Phycomyces das Gytoplasma die

ganze Röhre von unten bis oben in wenigen Stunden durcheilt, so wird dadurch

die Versorgung des Sporangiums mit den nötigen Bau- und Reservestoffen in

verhältnismäßig sehr kurzer Zeit erfolgen können. Bei lokalisiertem Dicken- und

Flächenwachstum der Zellmembran bewegen sich häufig Plasmaströme den sich

verdickenden Wandpartien entlang, wie dies bereits von Grüger und Dippel

bei der Entstehung von netz- und spiralförmigen Wandverdickungen beobachtet

wurde, oder sie bewirken einseitige Plasmaanhäufungen an den betreffenden
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Stellen, wie z. B. bei der Verdickung der Außenwände in Epidermen, bei der

Verdickung der Bauchwände der SpaltölTnungszellen, bei der Anlegung und dem
Spitzenwachstum der Wurzelhaare usw.

Während in den bisher besprochenen Fällen die Richtung der Plasma-

bewegung von inneren Gründen bestimmt wird, ist sie in anderen Fällen von

äußeren Einflüssen abhängig. Die Angaben einiger Forscher, welche durch

Licht- oder Schwerkraftreize hervorgerufene, einseitige Plasmaansammlungen in

AVurzelhaaren , Sporangienträgern usw. beobachtet haben wollen, bedürfen, so-

weit sie nicht bereits widerlegt sind, allerdings noch der Bestätigung. Dagegen ist

es als eine sicherstehende Tatsache zu betrachten, daß jene Lageveränderungen

der Chloroplasten, welche von der Intensität und Richtung des einfallenden

Lichtes abhängig sind, durch bestimmte, direkt nicht wahrnehmbare Plasma-

bewegungen vermittelt werden. Zum mindesten ist es sehr unwahrscheinlich,

daß sich die Chloroplasten aktiv bewegen. Hierher gehört ferner die Beobach-

tung Tangls, daß in mechanisch verletzten Zwiebelschuppen von Allium Cepa

in den der Wundfläche benachbarten Zellen das Plasma an jenen Wänden sich

anhäuft, welche der Wunde zugekehrt sind, und dabei auch die Zellkerne zu

diesen Wänden hinführt. Hier ist es also der Wundreiz, der eine bestimmt

gerichtete Plasmabewegung auslöst. Die große Verbreitung dieser Erscheinung

hat später Nestler festgestellt.

Aus all dem geht hervor, daß man verschiedene Arten von Plasma-

bewegungen zu unterscheiden hat. Die direkt sichtbaren Plasmaströmungen,

welche nicht selten die Ghromatophoren und Zellkerne mit sich reißen , sind

etwas anderes, als jene nicht direkt wahrnehmbaren Plasmabewegungen, welche

den Zellkern in eine mit seiner Funktion übereinstimmende Lage bringen, oder

unter dem Einflüsse des Lichtes die Chloroplasten umlagern.

2. Die Plasmahaut.

Jeder Protoplast grenzt sich nach außen durch eine besondere Hautschicht
oder äußere Plasmahaut ab, welche, sofern sie mikroskopisch wahrnehmbar
ist, aus hyalinem, körnchenfreiem Plasma, dem Hyaloplasma, besteht, während
das von der Hautschicht umschlossene Körnerplasma (Polioplasma) durch ver-

schiedene körnige oder tröpfchenförmige Einlagerungen, die Mikrosomen, mehr
oder minder getrübt erscheint. Auch gegen die in ihm enthaltenen Safträume,

die Vakuolen, grenzt sich der Protoplast durch ein aus Hyaloplasma bestehendes

Häutchen, die Vakuolenhaut oder innere Plasmahaut ab^).

Die Hautschicht besteht aus relativ festerem Plasma und regelt zufolge

ihrer spezifischen Struktur eine Reihe von Beziehungen, welche der Protoplast

zur Außenwelt unterhält. An zellhautlosen, nackten Plasmakörpern, wie den

Plasmodien der Myxomyceten, den Schwärmsporen der Algen, ist sie zunächst

ein Schutzorgan. Bei allen Protoplasten, mögen sie von einer Zellwand um-
kleidet sein oder nicht, regelt sie ferner den osmotischen Stofl'verkehr mit der

Außenwelt, beziehungsweise mit den benachbarten Zellen. Die Hautschicht ent-

scheidet, wie namentlich durch die Untersuchungen Pfeffers klargelegt wurde,

über den Ein- und Austritt gelöster Substanzen, die für die Ernährung und

überhaupt für den Stoffwechsel der Zelle bedeutsam sind, oder durch diesen

2*
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erzeugt werden. Dieser Stoffaustausch vollzieht sich aber nicht ausschließlich

nach physikalischen Gesetzen, sondern wird in hohem Maße von den Lebens-

bedürfnissen der Zelle beeinflußt, in deren Dienst die spezifische Struktur der

Hautschicht steht. So kann es kommen , daß den großen Molekülen einer be-

stimmten Substanz der Durchtritt durch die Hautschicht gewährt wird, während

den kleineren Molekülen einer anderen Substanz der Durchtritt versagt bleibt.

Analoge Verhältnisse gelten auch für die innere Plasmahaut, die Vakuolenwand,

deren physiologische Eigentümlichkeiten namentlich von de Yries genauer stu-

diert worden sind.

Die Hautschicht des Protoplasten steht ferner in Beziehung zur Zellwand-
bildung. Es kann keinem Zweifel unterliegen, daß die Hautschicht, welche

der wachsenden und sich ausgestaltenden Zellwand direkt anliegt, an diesen

Wachstumsprozessen unmittelbar beteiligt ist. Wenn die Zellmembran an scharf

begrenzter Stelle in die Dicke wächst, oder aufgelöst wird, so muß die an diese

Stelle grenzende Ilautschicht aktiv in diese Vorgänge eingreifen, da eben derlei

Wachstums- und Resorptionserscheinungen eine Funktion des lebenden Proto-

plasmas sind. Die Hautschicht wird dabei, wie Noll betont hat, durch den

Umstand unterstützt, daß sie relativ fest und in Ruhe befindlich ist und so

einen lokalisierten Einfluß anhaltend ausüben kann. Natürlich ist mit der An-

erkennung dieser Funktion der Hautschicht nicht gesagt, daß ihr allein aktive

Gestaltungskraft zukommt. Wie wir später hören werden, ist es vielmehr in

hohem Grade wahrscheinlich, daß die Gestaltungsvorgänge der Zelle und spe-

ziell der Zell wand unter dem bestimmenden Einflüsse eines anderen Organs des

Protoplasten stehen, des Zellkerns nämlich, welcher die Hautschicht gewisser-

maßen als Exekutivorgan benützt.

Die periphere Lage der Hautschicht bringt es mit sich, daß sie von äußeren

Reizen zuerst getroffen wird, und so ist es nicht unwahrscheinlich, daß sie zu-

gleich als reizperzipierendes Organ des Plasmakörpers fungiert. Auf diese

Funktion der Hautschicht kann aber erst in einem späteren Abschnitte näher

eingegangen werden.

Von H. de Vries wird angenommen, daß die äußere Hautschicht, sowie

auch die Vakuolenwand selbständige, autonome Organe des Protoplasten seien,

welche nur aus ihresgleichen hervorgehen, nicht aber durch Neudifferenzierung

aus dem Körnerplasma entstehen können. Er stützt sich dabei u. a. auf die

Tatsache, daß bei mechanischen Verletzungen, z. B. beim Zerschneiden eines

Vaucheriaschlauches, die Ränder der Hautschicht sich zusammenschließen, und

daß die Vakuolenwand vom Körnerplasma künstlich abgetrennt werden kann,

ohne ihre Lebensfähigkeit und die damit verbundene Struktur alsbald einzu-

büßen; er beruft sich ferner auf die Beobachtungen Wents, wonach die Va-

kuolen ganz allgemein verbreitet sind und sich nur durch Teilung vermehren;

scheinbar neu entstehende A'akuolen sollen aus vorgebildeten piasmalischen Va-

kuolenbildnern , den »Tonoplasten«, hervorgehen, wie Went und de Vries

die ersten Anlagen, doch auch die ausgebildeten Vakuolenhäute nennen. —
Dieser Auffassung gegenüber vertritt Pfeffer die Ansicht, daß Hautschicht

und Vakuolenwand keine autonomen, den Zellkernen und Chromatophoren an

die Seite zu stellenden Organe des Protoplasmas seien, sondern nach Bedarf

aus dem Zellplasma durch Neudifferenzierung entstehen können. Das Zellplasma
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besitzt in sich selbst die Fähigkeit, sich gebotenenfalls gegen außen sowohl, wie

gegen innere Safträume durch Bildung einer besonderen Hautschicht abzugrenzen.

Die wichtigste Beobachtungstatsache, welche Pfeffer für diese Auffassung geltend

macht, besteht in der künstlichen Neubildung von Vakuolen in Myxomyceten-
Plasmodien durch Einführung von Asparagin- und Gypskryställchen, welche sich

von normalen Vakuolen in nichts unterscheiden. — Es ist hier nicht am Platze,

auf diese verschiedenen Ansichten näher einzugehen. Doch mag nicht unerwähnt
bleiben, daß wohl auch eine vermittelnde Auffassung zulässig ist, sofern man
nur zugibt, daß es verschiedene Ausbildungsstufen der Hautschicht und Va-

kuolenwand geben kann. Wenn die Plasmawand bloß ein Schulzwall und Regu-

lator des Stoffverkehrs ist, wird sie wohl kaum als autonomes Organ zu be-

trachten sein. Je komplizierter jedoch ihre Struktur sich gestaltet, je mehr
sich in ihren Leistungen die auch im Protoplasten durchgeführte Arbeitsteilung

ausspricht,' desto bestimmter wird auch die Selbständigkeit der Plasmahaut

werden und sich in gewissen Fällen bis zur vollständigen Autonomie steigern.

In ähnlicher Weise haben wir uns ja auch die später zu besprechende Auto-

nomie des Zellkernes und der (^Ihromatophoren entstanden zu denken.

3. Der Zellkern.

Der Protoplast der typisch entwickelten Pflanzenzelle enthält stets einen

scharf individualisierten Körper, den Zellkern, welcher sich schon durch die

Konstanz seines Vorkommens und die Einheitlichkeit seines inneren Baues als

ein sehr wichtiges Organ zu erkennen gibt.

Der Zellkern besitzt als wesentlichen Bestandteil ein zartes Gerüstwerk

aus durcheinander gewundenen Fäden, die überdies noch durch zahlreiche

Anastomosen miteinander verbunden sind. Die genauere Untersuchung dieses

Kerngerüstes ist nur nach vorausgegangener Fixierung und Färbung des

Präparates müghch. Man findet dann, daß in den nicht oder nur wenig tingier-

baren Fäden sehr stark gefärbte Körnchen liegen, die man als Chrom atin-

körnchen bezeichnet. Es ist nicht unwahrscheinlich, daß in ihnen die für die

chemische Zusammensetzung des Zellkernes charakteristischen Nucle'inkörper

enthalten sind. In den Windungen des Kerngerüstes liegt das meist kugelige,

stärker lichtbrechende Kernkörperchen oder Nucleolus, der sich schon

durch sein Tinktionsvermögen von den Ghromatinkürnchen unterscheidet. Häufig

treten zwei oder auch mehr Nucleolen auf. Die Maschen des Kerngerüstes

werden von homogenem Kernsaft ausgefüllt, und gegen das Zellplasma zu er-

scheint der Kern durch eine Plasmahaut, die Kern wand, abgegrenzt ^j.

Die Form des Zellkerns steht bis zu einem gewissen Grade wenigstens

mit der Form der betreffenden Zelle in Zusammenhang. In isodiametrischen

Zellen ist er gewöhnlich von runder Gestalt, kugelig oder scheibenförmig, in

langgestreckten Zellen ist er häufig stab- oder spindelförmig gestreckt. Doch

kommen nicht selten auch Ausnahmen von dieser Regel vor. In manchen Bast-

zellen (z. B. bei Linum) sind die kleinen Zellkerne kugelig, in den Spaltöffnungs-

zellen von Ornithogalum umbellatum sind sie mondsichelförmig gekrümmt. Bei

verschiedenen Gräsern sind die Kerne der ebengenannten Zellen der Form der

Zelllumina entsprechend von hanteiförmiger Gestalt. Selten sind die Kerne
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gelappt, wie in den Pollenkürnern verschiedener Angiospermen, oder mit spitzen,

fein ausgezogenen Fortsätzen versehen, wie in der Epidermis des Laubblattes

von Ornithogalum umbellatum, in den Blattstielhaaren von Pelargonium roseum

und zonale und in den pilzverdauenden Zellen der Wurzeln von Neottia nidus avis

und des Rhizoms von Psilotum. In manchen dieser Fälle stehen die abweichen-

den Zellkernformen augenscheinlich zur Funktion des Kernes in Beziehung. Doch
kann davon erst später gesprochen werden.

Was die Grüße der Zellkerne anlangt, so ist sie teils eine spezifische

Eigentümlichkeit bestimmter Pfianzengruppen, teils steht sie zur physiologischen

Funktion der betreffenden Zellen und Gewebearten in Beziehung. In ersterer

Hinsicht ist auf die verhältnismäßig bedeutende Größe der Zellkerne bei den

Goniferen und Monokotjien hinzuweisen, während sich wieder die Pilze durch

auffallend kleine Kerne auszeichnen. Unter den Dikotylen besitzen die Ranun-
culaceen und Loranthaceen relativ große Kerne. In bezug auf die einzelnen

Gewebearten wäre hervorzuheben, daß vor allen die embryonalen Gewebe ver-

hältnismäßig große Zellkerne aufweisen. ]\ach Messungen von Strasburger
stellt sich hier das Verhältnis des Kern- zum Zelldurchmesser annähernd wie

2 zu 3; übrigens haben von Fr. Schwarz angestellte Messungen gelehrt, daß

die Größe der Kerne beim Übergange der embryonalen in Dauergewebe noch

zunimmt, um dann später, wenn das Wachstum im Erlöschen begriffen ist, all-

mählich wieder abzunehmen i*^). Schon Sachs hat aus der relativen Größe der

Zellkerne in den Bildungsgeweben auf ihre organisatorische Bedeutung geschlossen.

— Relativ große Zellkerne besitzen ferner in der Regel die Drüsenzellen, was
wieder auf eine Beeinflussung der StoffwechselVorgänge seitens des Zellkernes

hinweist.

Die typische Pflanzenzelle besitzt bloß einen Kern. Bei den höher ent-

wickelten Pflanzen sind, wie Treub gezeigt hat, die langgestreckten Bastzellen

und Milchröhren verschiedener Spezies aus den Familien der Euphorbiaceen,

Asclepiadaceen, Apocynaceen und Urticaceen mehr- bis vielkernig, w^as

zweifelsohne mit der bedeutenden Größe dieser Zellen zusammenhängt. Mag
die Funktion des Kernes was immer für eine sein, so ist doch klar, daß es in

einer räumlich sehr ausgedehnten Zelle von Vorteil sein muß, wenn statt eines

einzigen großen Kernes eine Anzahl kleinerer auftritt, die sich gleichmäßig

in der Zelle verteilen. Unter denselben Gesichtspunkt fallen auch die mehr-

kernigen Zellen verschiedener Algen und zahlreicher Pilze. Dagegen ist die von

Johow^ beobachtete Mehrkernigkeit alternder Parenchymzellen verschiedener

Monokotylen, z. B. bei Tradescantia, eine Zerfallerscheinung des Zellkerns; die

Vermehrung der Kerne erfolgt hier durch einfache Fragmentation des alternden

Kernes, welche in funktioneller Beziehung wahrscheinlich bedeutungslos ist^i).

Daß ein so konstant vorkommendes und auffallendes Organ des Proto-

plasten, wie der Zellkern, im Leben der Zelle eine höchst wichtige Rolle spielt,

ist zweifellos, und zahlreiche Forscher haben sich in den letzten drei Jahrzehnten

bemüht, von verschiedenen Seiten her Einblicke in die Funktion des Zell-

kernes zu gewinnen'-).

Die große Mehrzahl der Forscher erblickt gegenwärtig im Zellkern den

Träger der erblichen Eigenschaften des Organismus. Er ist der Träger der

Vererbungssubstanz oder des Idioplasmas.
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Es war zuerst Nägeli (1884), der auf Grund scharfsinniger Erwägungen

zu der Folgerung gelangte, daß im Protoplasma der Keimzelle ein relativ festes,

äußerst kompliziert gebautes Anlagenplasma oder Idioplasma vorhanden sein

müsse, das »immer eine bestimmte und eigentümliche Entwickelungsbewegung«

einleitet und regelt, »die zu einem größeren oder kleineren Zellenkomplex

führt, zu einer bestimmten Pflanze, zum bestimmten Blatt, zur Wurzel, zum
Haar einer bestimmten Pflanze«. Jede wahrnehmbare Eigenschaft des ausge-

bildeten Organismus ist als zVnlage im Idioplasma vorhanden, das selbstverständ-

lich nicht bloß in der Keimzelle, sondern in jeder Körperzelle des sich ent-

wickelnden Organismus enthalten ist und ihre spezifische Ausbildung anregt und
beherrscht.

Nägeli stellte sich das Idioplasma in Gestalt von zarten Strängen vor,

die, ein zusammenhängendes Netzwerk bildend, den ganzen Pflanzenkörper durch-

ziehen; er hat aber auch schon die Ansicht geäußert, daß das Idioplasma »be-

sonders im Zellkern zusammengedrängt« sei. Bald darauf brach sich die An-

sicht Bahn, daß das Idioplasma ausschließlich in den Zellkernen seinen Sitz

habe. Wieder war es zunächst eine Erwägung Nägelis, die zu dieser An-

nahme drängte: die Erbschaft des Kindes an morphologischen Merkmalen ist

von Vater und Mutter im allgemeinen gleich groß, obgleich die Masse der männ-
lichen Geschlechtszelle, des Spermatozoons, meist viele tausendmal kleiner ist,

als jene der weiblichen Geschlechtszelle, des Eies. Wenn, woran man nicht

zweifeln wird, die Vererbungskraft des Idioplasmas in der männhchen und weib-

lichen Sexualzelle gleich groß ist, so folgt daraus, daß auch die Menge des

Idioplasmas in beiderlei Zellen gleich groß sein muß, so sehr auch dieselben

hinsichtlich ihrer Masse verschieden sind. In welchem Teile des Spermatozoons

kann nun das Idioplasma enthalten sein? Die Cilien und anderen Teile des

Spermatozoonköa^pers mit Ausnahme des Zellkernes sind spezifischen physiologi-

schen Leistungen angepaßt, es bleibt also nur der Kern als Sitz des Idioplasmas

übrig. Diese Folgerung findet durch die fundamental wichtige Tatsache ihre

Bestätigung, daß bei der Befruchtung die Kerne der beiden Geschlechtszellen in

eigenartiger Weise miteinander verschmelzen. Wenn sich sodann die befruchtete

Eizelle teilt, so werden die einzelnen Stücke der Kerngerüste, die Chromosomen,
der Länge nach halbiert und so auf die beiden Tochterzellen verteilt, daß jede

von ihnen gleich viel männliche und weibliche Chromosomenhälften erhält; diese

bilden sodann die Kerngerüste der Tochterkerne. Bei jeder weiteren Zellteilung

findet dieselbe gesetzmäßige Verteilung der Chromosomenhälften statt.

Aus diesem Verhalten der beiden Geschlechtskerne und ihres Kopulations-

produktes, des Keimkerns (Furchungskerns), das zuerst von E. van Beneden
beim Pferdespulwurm (Ascaris megalocephala) entdeckt wurde, haben bald dar-

auf Strasburger, 0. Hertwig, Kölliker und Weismann die Folgerung

abgeleitet, daß der Zellkern, und zwar sein Gerüstwerk, der Kernfaden, der bei

der Teilung in Chromosomen zerfällt, als Träger der Vererbungssubstanz des

Idioplasmas aufzufassen sei.

Die derart gewonnene Vorstellung von der Bedeutung des Zellkernes als

Trägers der erblichen Eigenschaften, als eines Organs, das die Gestaltungs- und
Wachstumsvorgänge der Zelle beherrscht , wurde alsbald von zoologischer wie

von botanischer Seite durch das physiologische Experiment zu prüfen versucht.
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Man studierte die Beziehungen des Zellkerns zu den Regenerationserscheinungen

Fig. 2. Zelle eines Haares von
Sicyos angulatus. Die kernhaltige
Hälfte des zerschnürten Proto-
plasten hat sich eingekapselt.

losen und kernhaltigen Teilstücken des Protoplasten. So wurde botanische r-

seits von Klebs gezeigt, daß, wenn durch Plasmolyse in 16—25prozentiger

Rohrzuckerlüsung die Plasmakürper von Zygnema-,

Spirogyra- und Oedogoniumfäden in kernlose und

kernhaltige Teilstücke zerschnürt werden, bloß letz-

tere sich mit einer neuen Zellmembran umkleiden, in

die Länge wachsen und die ganze Zelle überhaupt

vollständig regenerieren. Das gleiche wurde von mir

für die Haare verschiedener Cucurbitaceen festgestellt,

in denen durch ungleich starke, wulstfürmige Ver-

dickung der Außenwände die Protoplasten nicht selten

in zwei getrennte Teile zerlegt werden. Wenn nun

die Membranbildung fortdauert, so bildet nur jene

Hälfte des Protoplasten neue Zellhautschichten, welche

sich im Besitze des Kernes befindet (Fig. 2). Ferner

wurde von Schmitz und mir konstatiert, daß isolierte

Plasmaballen und -klümpchen verschiedener vielkerni-

ger Schlauchalgen (z. B. von Valonia, Siphonocladus,

Vaucheria) sich nur dann mit einer Zellhaut umkleiden

und als selbständige neue Zellen am Leben bleiben,

wenn sie zum mindesten einen Zellkern enthalten. An entzweigeschnittenen

Schläuchen von Vaucheria habe ich ferner beobachtet, daß von der Wundstelle

nur die Chlorophyllkörner zurückgezogen werden, nicht aber auch die kleinen

zahlreichen Zellkerne, welche sich so in nächster Nähe der die Wunde ver-

schließenden neuen Zellhaut befinden.

An letztere Tatsache schließen sich jene Beobachtungen an, welche ich über

die Lage des Zellkernes in sich entwickelnden Pflanzenzellen angestellt

habe: der Kern befindet sich meist in größerer oder geringerer Nähe derjenigen

Stelle, an welcher das Wachstum am lebhaftesten vor sich geht oder am läng-

sten andauert; dies gilt sowohl für das Wachstum der ganzen Zelle als solcher,

wie auch speziell für das Dicken- und Flächenwachstum der Zellhaut. Zuweilen

stellen Plasmastränge eine Verbindung der Kerne mit den Wachstumsstellen auf

kürzestem Wege her.

So liegen z. B. in den jungen Epidermiszellen, deren Außenwände sich

stärker verdicken als die Seiten- und Innenwände, die Zellkerne in der Regel

den ersteren an. Sind die Zellen ausgewachsen, so rücken die Kerne häufig

auf die Seiten- und Innenwände hinüber. Bei Aloe verrucosa besitzt jede Epi-

dermiszelle des Laubblattes eine kurze solide Membranpapille, welche in der

noch jungen Zelle als eine scharf umschriebene polsterförmige Membranverdickung

angelegt wird (Fig. 3 B). Der Zellkern lagert sich diesem Zellhautpolster un-

mittelbar an und verbleibt in dieser Stellung, bis die Verdickung der Außen-

wand vollzogen ist (Fig. 3 C). Dann zieht er sich häufig wieder zurück. An

Frucht- und Samenschalen treten nicht selten Oberhäute mit innenseitig ver-

dickten Wandungen auf. Hier sieht man, wie z. B. bei Carex und Scopolina,

die Kerne den sich verdickenden inneren Wänden angelagert (Fig. 3 Dl. —
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Auch bei lokalisiertem Flächenwachstum der Zellhaut ist in der Regel die Nähe

des Kernes zu beobachten. So erfolgt z. B. die Anlegung eines Wurzelhaares

von Pisum sativum u. a. stets durch Aus-

stülpung der über dem Zellkerne gelege-

nen Partie der Außenwand (Fig. 3 A).

Dem ausgesprochenen Spitzenwachstum

der Wurzelhaare entspricht es ferner, daß

sich der Zellkern fast immer im Ende

des Haares aufhält. Bei Brassica Napus

kommen verzweigte, doch einzellig blei-

bende Wurzelhaare vor; nur jener Ast

zeigt ein bevorzugtes Längenwachstum,

welcher sich im Besitze des Kernes be-

findet. —• Aus diesen und einer Reihe

anderer, analoger Beobachtungen habe

ich geschlossen, daß der Kern bei den

Entwickelungs- und Gestaltungsvorgängen

der Zelle eine bestimmte Rolle spielt, hii

Hinblick auf die schon früher mitgeteilten

Tatsachen liegt die Annahme nahe, daß

diese Rolle dem Kern als Träger des die

Entwickelung beherrschenden Idioplasmas

zukommt.

Meine Beobachtungen über den Zu-

sammenhang zwischen Funktion und Lage

des Zellkernes sind später von verschie-

denen Forschern bestätigt und um neue

Beispiele vermehrt worden. Auch in tie-

rischen Zellen hat man solche Beziehun-

gen aufgefunden. Von diesen neuen Be-

obachtungen seien hier bloß die von W.

Magnus und Shibata kurz besprochen,

da sie nicht nur Beziehungen der Lage,

Zellkernes zu seiner Funktion erkennen lassen.

In den Wurzeln von Neottia nidus avis lebt ein Pilz, dessen Hyphen in

gewissen Wurzelzellen dichte protoplasmareiche Knäuel bilden. Diese sterben

ab, und ihr Inhalt wird von der AVurzelzelle bald verdaut und absorbiert. Die

unverdauten Reste des Hyphenknäuels werden dann zu einem Klumpen zu-

sammengepreßt und in Plasma eingehüllt, das sich in eine zellulosearlige Masse

umwandelt : es handelt sich augenscheinlich um eine Art Ausscheidung und Un-

schädlichmachung der unverdaulichen Überreste des Pilzes. Der Kern der Wurzel-

zelle liegt nun nach W. Magnus stets dem Klumpen seitlich an. Er verliert

auf der dem Klumpen zugekehrten Seite seine scharfe Abgrenzung und sendet

feine Fortsätze aus, während die entgegengesetzte Seite meist scharf umgrenzt

ist. Mit Recht schließt Magnus aus dieser Lagerung und Oberflächenvergrüße-

rung des Zellkernes auf lebhafte Wechselbeziehungen zwischen dem Kern und

dem sich in Zellulose umwandelnden Plasma. Eine ganz ähnliche Klumpenbildung

Fig. 3. Kernlageiungen in sieli entwickelnden Pflan-

zenzellen. .1 bei der Entstehung der Wurzelhaare

von Pisum sativum; JS und C bei der Entstehung
der Zellwandpapillen der Epidermiszellen von Aloe

verrucosa ; D hei der Membranverdickung der Samen-
schalenepidermis von Scopolina atropoides.

sondern auch solche der Form des
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hat K. Shibata im Rhizom von Psilotum triquetrum beobachtet. Auch hier

hegt der mit amöboiden Fortsätzen versehene Kern der »A'erdauungszelle« in

nächster Nähe des Klumpens oder direkt auf diesem; statt Zelkilose wird bei

Psilotum eine amyloidartige Substanz erzeugt und bei der Klumpenbildung als

Kitt verwendet.

Der Zellkern beherrscht als Träger des Idioplasmas natürlich nicht bloß

jene Entwickelungs- und Gestaltungsvorgänge der Zelle, die sich auf Bildung

und Wachstum der Zellhaut beziehen. Auch alle anderen Organe der sich

entwickelnden Zelle stehen unter seinem Einfluß. Es hegt in der Natur der

Sache, daß in dieser Hinsicht bisher weit weniger Beobachtungen vorliegen, als

in bezug auf die Zellmembran. An dieser Stelle möge bloß darauf hingewiesen

werden, daß verschiedene Tatsachen für den EintUiß des Zellkernes auf Wachs-

tum und Teilung der Chromatophoren sprechen. Diese in den jugendlichen

Zellen der höher entwickelten Pflanzen als kleine, blasse Chlorophyllkürner oder

als Leukoplasten entwickelten Organe des Plasmakörpers liegen ungemein häufig

den Zellkernen dicht an; sie w^achsen und teilen sich zunächst in unmittelbarer

Nähe der Kerne. Bei Selaginellaarten habe ich in den Vegetationsspitzen des

Stengels in jeder Zelle des Grundmeristems ein einziges kleines, blasses Ghloro-

phyllkorn beobachtet, dem sich fast ausnahmslos der etwas größere Zellkern

anschmiegt. Dieses Chlorophyllkorn teilt sich, die Teilungen wiederholen sieb,

es kommen kettenförmige Verbände von Chlorophyllkörnern zustande, imd

stets bleibt der Zellkern der Chlorophyllkette angelagert. Wenn das primäre

Chlorophyllkorn nicht unmittelbar am Kerne lieg% sondern durch einen Plasma-

strang mit ihm verbunden ist, so tritt mit beginnender Teilung der Zellkern

unmittelbar an den Chlorophyllapparat heran. Das ist doch ein deutlicher Hin-

weis darauf, daß auch Wachstum und Teilung der Chloroplasten unter dem
Einfluß des Zellkernes stehen. Noch deutlicher und überzeugender geht dies aus

den Beobachtungen Gerassimows hervor. Es ist diesem Forscher in später

zu besprechender W>ise gelungen, Spirogyrazellen zu erzielen, die zweikernig

waren, oder einen fast doppelt so großen Kern besaßen, als die normalen Zellen.

In diesen Zellen waren die Chlorophyllbänder um die Kerne herum breiter,

stärker geschlängelt und mit einen mehr lappigen Rande versehen, als an den

Enden der Zellen, Die Chlorophyllbänder bildeten in diesen Zellen auch mehr
seitliche Auswüchse, die sich abtrennten und zu neuen Chlorophyllbändern her-

anwuchsen. Während eine normale Zelle 7—9 Chlorophyllbänder aufwies, ent-

hielten die Zellen mit doppelter Kernmasse gewöhnlich 11— 14, ja ausnahms-

weise sogar '15 — 16 Bänder. Gerassimow hat zweifellos recht, wenn er diese

Unterschiede im Verhalten des Chlorophyllapparates dem Einfluß der Zellkerne

zuschreibt.

Wenn es auch begreiflich erscheint, daß der Zellkern seinen Einfluß auf

lokale Entwickelungsvorgänge in der Zelle dann am sichersten und energischsten

ausüben kann, wenn er der betreffenden Stelle möglichst nahe ist, so sind da-

mit natürlich auch Fernwirkungen des Zellkernes nicht ausgeschlossen. Ich habe

darauf bereits in meiner Abhandlung über die Beziehungen zwischen Funktion

und Lage des Zellkernes aufmerksam gemacht vmd eine Anzahl von Fällen mit-

geteilt, in denen sich die vom Zellkern ausgehenden Impulse in Plasmasträngen
fortpflanzen, die zwischen dem Kern und der lokal sich verdickenden Wand-
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partie ausgespannt sind. Das ist z. B. in den Gystolithenzellen von Ficus elastica

der Fall, wo der in der Basis der jungen Zelle gelegene Zellkern dem Zellulose-

zapfen gerade gegenüberliegt, der die Anlage des Cystolithenkürpers darstellt.

Fast immer tritt nun ein Plasmastrang auf, der Kern und Zapfen miteinander

verbindet. Später bat auch Townsend derartige Fernwirkungen des Zellkerns

festgestellt und auf experimentellem Wege gezeigt, daß der Einfluß des Zell-

kernes auch kernlosen Plasmamassen durch verbindende Plasmafäden übermittelt

werden kann. Ebenso kann sich der Einfluß des Zellkernes sogar von Zelle zu

Zelle durch die die Zellwand durchsetzenden Plasmaverbindungen fortpflanzen.

Natürlich wird aber durch solche Beobachtungen die Bedeutung der Nahewirkung

des Zellkernes nicht abgeschwächt. Denn wenn auch, um ein von Pfeffer im

IlinbHck auf diese Dinge gebrauchtes Bild weiter auszumalen, »mit Hilfe des

Telephons Mitteilungen und Befehle in weiter Ferne widerhallen«, so zweifelt

doch niemand, daß Mitteilungen und Befehle am sichersten und deutlichsten dann

übermittelt werden, wenn Auftraggeber und Diener einander nahe gegenüber-

stehen.

Die fundamentale Bedeutung, welche dem Zellkerne bei den Entwickelungs-

und Gestaltungsvorgängen der Zelle zukommt, hat mehrfach dazu verleitet, ihn

auch als ein die Lebenserscheinungen der ausgebildeten Zelle beherrschendes

Zentralorgan aufzufassen. Daß man hierin zu weit gegangen ist, lehrt das Ver-

halten kernloser Teilstücke des Protoplasten. In solchen Plasmapartien dauert

die Atmung fort, die Bewegungserscheinungen, wie Plasmastrümung und Wimper-

bewegung, dauern noch längere Zeit an, und auch die Assimilationstätigkeit der

Chloroplasten wird nicht sistiert. Bei den Conjugaten findet in kernfreien

Stücken des Protoplasten auch Stärkebildung statt, die bei Funaria jedoch unter-

bleibt. Sehr bemerkenswert sind die Beobachtungen, welche Gerassimow an

kernlosen Zellen verschiedener Conjugaten, speziell Spirogyra, anstellte. Die

Kernlosigkeit beruhte in diesen Fällen darauf, daß bei der Zellteilung beide

Tochterkerne ausnahmsweise einer einzigen Tochterzelle zufielen, während die

andere Tochterzelle kernlos blieb. Dieses Ergebnis konnte auch künstlich da-

durch erzielt werden, daß nach Beginn der Zellteilung die Teilung des Kernes

durch Abkühlung unterbrochen wurde. In solchen kernlosen Zellen spielten

sich zwar die vorhin erwähnten Lebenserscheinungen al), allein nach einigen

AVochen gingen die Zellen stets zugrunde. Ihre Widerstandsfähigkeit gegen

schädliche äußere Einwirkungen war eine geringere, auch wurden sie häufiger

von gewissen Schmarotzerpilzen befallen. Daraus geht also hervor, daß trotz

der Unabhängigkeit gewisser Lebensvorgänge vom Zellkern derselbe auch in der

ausgebildeten Zelle eine sehr wichtige Rolle spielt, obgleich wir sie vorläufig

noch nicht näher bezeichnen können.

In welcher Weise der Zellkern die Hautschicht und die übrigen Organe

des Protoplasten beeinflußt, ob auf dynamischem Wege, durch Übertragung

gewisser Bewegungszustände, oder auf stofflichem Wege, durch Ausscheidung

gewisser Substanzen (vielleicht von cnzymatischem Charakter), ist noch nicht fest-

gestellt. Möglicherweise . kommt je nach der Natur der anzuregenden Wachs-

tums- und Stoffwechselvorgänge bald die eine, Jxild die andere Art von Beein-

flussung zur Geltung.

Es wurde bereits erwähnt, daß niciil der uesamte Zellkern, sondern bloß
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das Kerngerüst, das bei der Kernteilung in Chromosomen zerfällt, als Träger

des Idioplasmas anzusehen ist. Die physiologische Bedeutung der übrigen Kern-

bestandteile ist noch ungewiß. Die Kernwand wird man wohl, gleich der

Vakuolenwand, als eine den Stoffverkehr zwischen Zellkern und Gytoplasma

regulierende Plasmahaut aufzufassen haben. Der Kernsaft dürfte zunächst

nur als Träger des Kerngerüstes, als das Medium, in dem das Gerüst suspen-

diert ist, in Betracht kommen; außerdem vielleicht auch als Reservestoff. Be-

züglich der so auffälligen Nucleolen endlich stehen sich gegenwärtig noch

verschiedene Ansichten gegenüber. Von manchen Forschern wird die Nucleolar-

substanz als eine Art von Reservestoff aufgefaßt, der bei der Kernteilung den

Chromosomen zugute kommt, bei der Bildung der Tochterkerne aber wieder

abgeschieden wird. Auch Strasburger sieht in den Nucleolen einen Reserve-

stoff, und zwar zugunsten der Spindelfasern, des »Kinoplasmas«. V. Hacker
endlich vertritt die Ansicht, daß die Nucleolarsubstanz ein Stoffwechselprodukt

der vegetativen Funktionen des Zellkernes vorstellt, das während der Kernteilung

in gelöster oder ungelöster Form als eine Art Sekret aus dem Kernraum ent-

fernt wird^3j Ohne eine viel genauere Kenntnis des Chemismus der Kern-

teilungsVorgänge, als wir sie gegenwärtig besitzen, wird sich wohl über die

Funktion der Nucleolen nichts Sicheres aussagen lassen.

Während man früher glaubte, daß der Zellkern durch Neudilferenzierung

aus dem Zellplasma entstehen könne (»freie Kernbildung«), ist jetzt vollkommen

sichergestellt, daß die Zellkerne nur aus ihresgleichen durch Teilung hervor-

gehen. Die Kernbildung beruht also stets auf Kernteilung ; alle Zellkerne, die

der ausgebildete Organismus besitzt, sind Nachkommen des Kernes der Keim-

zelle. Nur ausnahmsweise sind schon in dieser mehrere Kerne enthalten (Uredo-

sporen, Pertusariasporen). — Da sich in einkernigen Zellen der Vorgang der

Kernteilung in komplizierter Weise mit der Teilung der ganzen Zelle kombiniert,

so soll darauf erst bei Besprechung der Zellteilung näher eingegangen werden.

Bei allen Pflanzen, von den echten Algen und Pilzen aufwärts, ferner bei

allen Tieren zeigt der Zellkern einen so übereinstimmenden Bau, daß man ihn

als ein phylogenetisch einheitliches Organ des Protoplasten betrachten muß.

Derartige Zellkerne lassen sich nun bei den niedrigsten Organismen, den Spalt-

pflanzen oder Schizophyten, nicht nachweisen. Die in ihren Protoplasten vor-

handenen »Zentralkürper«, welche besonders von E. Zacharias, Bütschli

und Palla'4) genauer studiert worden sind, weichen nämlich in ihrem Bau und

ihrem ganzen Verhalten von typischen Zellkernen zu sehr ab, als daß man sie

diesen als gleichwertige Organe an die Seite stellen dürfte. Damit ist nicht

ausgeschlossen, daß der Zentralkörper der Schizophytenzelle ein dem Zellkerne

phylogenetisch verwandtes und auch funktionell analoges Organ des Protoplasten

vorstellt.

4. Die Chromatophoren.

Eine bloß den Pflanzen eigentümliche Kategorie von Organen des Proto-

plasten bilden die Chromatophoren, welche in allen Gewächsen, die Pilze aus-

genommen, gefunden werden. Doch kommen sie nicht in allen Geweben und

Zeflen der Pflanzen vor, und wo sie in großer Zahl vorhanden sind, hängt dies

direkt mit der physiologischen oder liiologischen Leistung der betreffenden Ge-

webeart zusammen.
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Die Chromatophoren sind Plasmagebilde, die durch den Besitz von Pig-

menten, oder wenigstens durch die Fähigkeit, Pigmente zu bilden, gekennzeichnet

sind. Man unterscheidet sonach seit den in mehrfacher Hinsicht grundlegenden

Untersuchungen A. F. W. Schimpers drei Arten von Chromatophoren: die

Chloroplasten, die Ghromoplasten und die Leukoplasten ^5).

Die Chloroplasten oder Chlorophyllkürper sind durch einen grünen

Farbstoff, das Chlorophyll, tingiert, neben welchem auch noch zwei gelbe Farb-

stoffe, Carotin und Xanthophyll, auftreten. Bei den nicht grünen Algen wird

die grüne Farbe des Chlorophylls durch andere Pigmente, bei den Phäophyceen

durch das braune Phycophäin, bei den Rhodophyceen durch das rote Phycoery-

thrin verdeckt. Die Chloroplasten sind bei den Algen von sehr verschieden-

artiger Gestalt, bei den höher entwickelten Pflanzen dagegen meist scheiben-

förmig, als »Chlorophyllkürner« entwickelt. Die Funktion der Chloroplasten ist

eine überaus bedeutungsvolle; sie sind die Organe der Kohlenstoffassimilation

in der Zelle und als solche für das Assimilationsgewebe der höheren Pflanzen

charakteristisch. Obgleich sie in geringerer Anzahl auch in verschiedenen anderen

Gewebearten und Zellen vorkommen, so sind sie doch kein integrierendes Organ

der typischen Pflanzenzelle und können deshalb erst im Abschnitt über das

Assimilationssystem eingehender besprochen werden.

Die Chromoplasten sind durch untereinander verwandte Farbstoffe gelb

bis rot gefärbt. Der Farbstoff tritt in der plasmatischen Grundsubstanz des

Chromoplasten entweder in amorphem Zustande auf, oder besser gesagt in Form

von kleinen Tröpfchen (Grana), welche dem farblosen Plasma eingelagert sind

;

oder der Farbstoff ist kristallisiert und erscheint in Gestalt von tafel- bis stab-

förmigen, zumeist aber überaus dünnen, verbogenen Farbstoffkristallen, welche

einzeln oder zu Büscheln

vereinigt im Plasma des

Chromoplasten eingebet-

tet sind (Fig. 4 B). Zu-

weilen enthält ein und

derselbe Farbstoffkörper

zwei verschiedene Pig-

mente, so z. B. im Frucht-

fleisch von Lycopersicum

esculentum und Solanum

dulcamara , wo gelbe

Grana und rote Kristalle

vereinigt auftreten. Außer

den Farbstoffkristallen

enthalten die Chromo-

plasten häufig auch Eiweißkristalle. — Die Form der Chromoplasten (Fig. 4)

ist eine rundliche, spindelförmige oder unregelmäßig zackige und wird sehr

häufig durch die Gestalt ihrer kristallinischen Einschlüsse beeinflußt oder di-

rekt bestimmt. Eine ernährungsphysiologische Bedeutung kommt den Chromo-

plasten nicht zu, wohl aber sind sie in biologischer Hinsicht von Nutzen, in-

dem sie die lebhaft gelben und roten »Lockfarben<

Früchte bedingen.

avi .^
mu%3.

rig. 4. A Zelle aus einem Perigonblatt von Hemerocallis fulva mit spindel-

turmigen Chromoplasten. B Chromoplasten aus dem Fruelitfleiseli von Sor-

Inis aucuparia mit einem dichten Gewirr von fädigen Farbstoft'kristallen.

C gelappte Chromoplasten der Blütenblätter von Genista tinctoria.

A und B nach A. F. W. S c h i m p e r.

vieler Blumenblätter und
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Die Leukoplasten sind farblose Chromatophoren, denen jedoch in vielen

Ffillen die Fähigkeit zukommt, Pigmente zu bilden und so zu Chloro- und

Chromoplasten zu werden. Meist sind sie von kleiner, kugeliger Gestalt, die

zuweilen durch eingeschlossene Eiweißkristalle, oder durch eingelagerte Stärke-

kürner modifiziert wird. Ihre physiologische Rolle ist eine verschiedenartige.

hl jungen embryonalen Geweben repräsentieren sie die farblosen Entwickelungs-

zustände der Chloro- und eventuell auch der Chromoplasten. In Reservestoff-

behältern bilden sie aus gelüsten Kohlehydraten Stärkekörner und sind mit

Rücksicht auf diese Funktion von Schimper als »Stärkebildner« bezeichnet

worden. In Epidermen und Haaren sind sie oft rückgebildete Chloroplasten

oder von Anfang an funktionslose Plasmagebilde; bei manchen Pflanzen (Orchi-

deen, Commelynaceen) weist ihre bedeutende Zahl und Grüße darauf hin, daß

sie hier eine noch unbekannte physiologische Rolle spielen.

Die aufgezählten drei Arten von Chromatophoren sind homologe, phyloge-

netisch und auch ontogenetisch untereinander verwandte Organe des Proto-

plasten. Sie sind nicht nur im Laufe der Phylogenie auseinander hervorgegangen,

sondern wandeln sich auch im Laufe der Ontogenie ineinander um. Die Leuko-

plasten in den embryonalen Geweben einer phanerogamen Pflanze werden später

gewöhnlich zu Chloroplasten und künnen ihre Entwickelung als Chromoplasten

beschließen. Doch auch in ausgebildeten »Dauergeweben« künnen sich Leuko-

plasten in Chloroplasten verwandeln, so beispielsweise in den äußeren Gewebe-

partien der Kartoffelknolle. Die Chloroplasten künnen sich wieder in Leuko-

plasten zurückverwandeln, z. B. in Epidermen und Haargebilden. — Als die

phylogenetisch ältesten Chromatophoren werden von Schimper wohl mit Recht

die Chloroplasten und überhaupt die assimilierenden Chromatophoren betrachtet;

die Ausbildung von Leukoplasten und Chromoplasten hat sich erst später, im

Gefolge der weiter fortschreitenden Arbeitsteilung und Gewebedifferenzierung

eingestellt.

Bis auf die Untersuchungen von Schmitz, Schimper und Arthur Meyer
wurde allgemein angenommen, daß die Chromatophoren, speziell die damals

allein genauer bekannten Chlorophyllkürper auf doppelte Weise entstehen künnen:

1 ) durch Differenzierung im Zellplasma und 2) durch Teilung schon vorhandener

Chlorophyllkürper. Gegenwärtig wird fast allgemein angenommen, daß die

Chromatophoren nur auf letztere Weise, durch Teilung, entstehen. Zuerst hat

dies Schmitz für die Chlorophyllkürper der Algen behauptet; später dehnten

dann Schimper und Arthur Meyer jenen Satz auf sämtliche chromatophoren-

führende Pflanzen aus. Von Schimper wurde an verschiedenen Beispielen ge-

zeigt, daß bisweilen schon die Vegetationspunkte lebhaft grüne Chloroplasten

aufweisen (Wurzeln von Azolla^ Lemna, Luftwurzeln epiphytischer Orchideen,

Scheitelzellen von Moosen), und daß die Chlorophyll freien Vegetationspunkte in

ihren embryonalen Zellen wenigstens Leukoplasten enthalten, die später er-

grünend zu Chlorophyllkürnern werden. Besonders deutlich lassen sich diese

Leukoplasten im Vegetationspunkte von Impatiens parviflora, Tropaeolum majus

und Dahlia variabilis wahrnehmen. Ganz kleine kugelige Leukoplasten sind

von mir in der Vegetationsspitze von Selaginella Kraußiana und Märten sii be-

obachtet worden, die aber schon in einer Entfernung von 0,15— 0,2 mm vom
Scheitel in kleine blaßgefärbte Chloroplasten umgewandelt erscheinen (Fig. 5, B).
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Jede Meristcmzelle enthält bloß einen Chloroplasten; bei jedei^ Zellteilung er-

folgt also in dieser Region eine einmalige Teilung des Ghromatophors ; bald aber

treten seine Teilungen häufiger auf. Eine auffallende Verspätung erleidet die

Vermehrung der Ghromatophoren durch Teilung in den Laubblättern verschiedener

Tropenbäume. Bei Humboldtia laurifolia und Maniltoa gemmipara sind die jungen,

schlaff herabhängenden Laubblätter schon weit entwickelt, die Gewebe der Blatt-

spreiten sind bereits differenziert und haben das embryonale Stadium längst

hinter sich, und doch sind in den später so chlorophyllreichen Palisadenzellen

bloß I— 3 winzig kleine, blaßgrüne Chloroplasten zu finden (Fig. 5, C). Dem
entspricht die milchweiße oder blaßrosenrote Färbung der jungen Blätter.

Das Vorhandensein von Ghromatophoren läßt sich aber nicht bloß bis in

das embryonale Gewebe der Vegetationspimkte zurückverfolgen , schon in den

Fortpflanzungszellen sind sie deutlich nachweisbar. Zuerst hat dies Schmitz
für die ungeschlechtlichen Dauer- und Schwärmsporen, sowie für die weiblichen

Sexualzellen der Algen festgestellt. Auch in den Sporen der Moose und Pteri-

dophyten sind Ghromatophoren enthalten ; die Equisetumspore z. B. enthält sogar

zahlreiche, lebhaft grüne Chloroplasten. In den Eizellen einiger Moose (Antho-

ceros laevis, Atrichum undulatum) hat Schimper blaßgefärbte Chloroplasten

Fig. 5. -l Eizelle von Ilyaciiithus non scriptus mit stärkehaltigen Leukoplasten, nach Schimper. B iIeri^tem-

zellen ans der Vegetationsspitze des Stengels von Selaginella Kraußiana mit je einem dem Zellkerne angelagerten
Chloroplasten. V Palisadenzelle aus einem noch weißen jungen Fiederhlatte von Humboldtia laurifolia mit

einigen blaßgrünen Chloroplasten.

beobachtet, und bei verschiedenen Phanerogamen (Daphne Blagayana, Hyacinthus

non scriptus, Torenia asiatica) gelang es ihm, in den Eizellen mehr oder minder

zahlreiche Leukoplasten nachzuweisen (Fig. 5, ^). Weder bei der Samenreife,

noch bei der Keimung werden diese Leukoplasten aufgelöst, um später neu sich

bildenden Ghromatoplioren Platz zu machen. Sic lassen sich zwar in diesen

Entwickelungsstadien wegen der zahlreichen sonstigen Einschlüsse des Plasma-

körpers (Stärke- und Proteinkörner, Ültropfen) nicht immer leicht nachweisen,

doch unterliegt ihr Voiiiandensein nach den vorliegenden Untersuchungen keinem

Zweifel. Jedenfalls liegt kein zwingender Grund für die Annahme vor, daß

sich bei der Keimung im Embryo aus dem Zellplasma neue Ghromatophoren

differenzieren.

Es kann sonach als ein feststehender Satz gelten, daß die Ghromatophoren,

sowie die Zellkerne, bloß aus ihresgleichen durch Teilung hervorgehen.
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Was nun den Teilungsvorgang selljst betrifft, so ist dieser hauptsächlich

an Chloroplasten genauer verfolgt worden. Gewöhnlich beruht die Teilung auf

Einschnürung, wie bei der direkten Kernteilung, wobei sich die Struktur des

Chlorophyllkörpers, soweit dieselbe zu beobachten ist, nicht ändert. Dieser

Teilungsvorgang wurde zuerst von Nägeli an den Chlorophyllkörnern ver-

schiedener Algen (Bryopsis, Valonia, Nitella) und Farnprothallien beobachtet.

Ein etwas abweichender, komplizierterer Teilungsmodus wurde von Mikosch
bei den in der Luftwurzelrinde von Chlorophytum comosum vorkommenden
Chlorophyllkörnern nachgewiesen (Fig. 6, Ä). Das anfangs gleichmäßig gefärbte

Korn wird an zwei gegenüberliegenden Polen stärker fingiert, und die da-

zwischen befindliche plasmatische Mittelzone verblaßt allmählich. Dann nimmt
das Korn eine biskuitförmige Gestalt an, und die beiden sich abrundenden Teil-

kürner grenzen sich gegen die farblose Mittelzone scharf ab. Der Teilungs-

prozeß wird beendet, indem die

Teilkörner noch weiter ausein-

ander rücken, und die farblose

Plasmazone, immer undeutlicher

werdend, schließlich ganz ver-

schwindet, hl der Stengelrinde

der Selaginellen lassen sich nach

meinen Beobachtungen alle Über-

gänge zwischen gewöhnlicher

Einschnürung und dem früh-

zeitigen Auftreten einer farblosen

Teilungszone auffinden. In erste-

rem Falle ist das sich teilende

Chlorophyllkorn an der Ein-

schnürungsstelle noch grün ge-

färbt; sie wird erst später, wenn
sie zu einem dünnen Strange aus-

gezogen ist, farblos. In letzterem

Falle dagegen ist die farblose

Querzone bereits wahrnehmbar,

wenn die Einschnürungsfurche

noch ganz seicht ist (Fig. 6 B\.

Interessant ist es , daß in der

Teilung der Chloroplasten nicht

vollständig von statten geht, in-

dem die dünnen, farblosen Ver-

bindungsstränge zwischen den

Teilhälften dauernd erhalten blei-

ben (Fig. 6, C und D). So kommen kettenförmige Verbände von Chlorophyll-

körnern zustande, welche in jeder Rindenzelle von einem einzigen Chloro-

plasten abstammen.

Fig. 6. A Teilung der Clilorophyllküruer in der Luftwurzelrinde

von Chlorophytum comosum; a und 6 durch Einschnürung; d—f
durch Bildung einer farblosen Mittelzone (nach Mik o s ch 1.

B Teilung der Chlorophyllkörner im Kindenparenchym von Sela-

ginella Kraußiana. V Chlorophyllketten der innersten Einden-

schicht des Stengels von Sei. KrauBiana. O längere Chlorophyll-

kette aus den äußeren Partien der Stengelrinde von Sei. Ej-außiana.
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5. Der Zellsaft.

Wie schon oben erwähnt wurde, treten in der heranwachsenden Pflanzen-

zelle im Protoplasten kleinere und größere Hohlräume auf, die mit wässeriger
Flüssigkeit, dem Zellsaft, erfüllt sind. Dies sind die Vakuolen, welche bei

weiterer Grüßenzunahme der Zelle miteinander verschmelzen,, so daß schließlich

zumeist nur eine einzige Hauptvakuole, der Zellsaftraum, gebildet wirdiß).

Das Cytoplasma grenzt sich gegen die Vakuolen, beziehungsweise den Zellsaft-

raum durch die innere Plasmahaut oder Vakuolenwand ab, die von de Vries
als ein autonomes Organ des Plasmakörpers betrachtet wird. Doch ist davon
schon früher gesprochen worden.

Der Zellsaft ist im allgemeinen eine wässerige, klare Flüssigkeit von saurer

Reaktion, in der verschiedene anorganische, besonders aber organische Stoffe

gelöst sind. Von der Qualität dieser Substanzen hängt es ab, welche Bedeutung

dem Zellsafte für das Leben des Protoplasten, wie der ganzen Pflanze zukommt.
Am verbreitetsten kommen im Zellsaft organische Säuren (Apfelsäure, Oxal-

säure u. a.) und deren Salze vor, die im Verein mit anderen kristalloiden Stoffen

auf Grund ihrer wasseranziehenden Kraft den mehr oder minder hohen osmo-
tischen Druck bedingen, welchen der Zellsaft auf den Plasmabeleg resp. die

Zellwand ausübt. Aus diesem und dem Gegendruck der elastisch gespannten

Zellhaut resultiert der Turgor der Zelle, der in verschiedener Hinsicht für das

Leben der Pflanze bedeutungsvoll ist. So trägt die Straffheit turgeszierender

Zellen und Gewebe zur Festigung der Pflanze bei und kann sie bei kleineren

Pflanzen oder Organen, denen spezifisch mechanische Zellen fehlen, für sich

allein schon bedingen. Die Turgorkraft ermöglicht die Überwindung äußerer

und innerer Widerstände beim Wachstum des Pflanzenkörpers und seiner Organe,

und Turgorschwankungen sind beim Zustandekommen der verschiedenen Reiz-

bewegungen wesentlich mit beteiligt.

Sehr häufig werden im Zellsaft Reservestoffe gespeichert. In den

»Wassergeweben« ist schon das Wasser des Zellsaftes ein solcher Reservestoff,

der in den Zeiten der Trockenheit den anderen lebenden Pflanzengeweben, vor

allem dem Chlorophyllparenchym, zugute kommt. Als plastische Baustoffe,

welche beim Wachstum Verwendung finden, treten im Zellsaft besonders Kohle-

hydrate (Zuckerarten und Inulin), dann Eiweißsubstanzen und Asparagin auf.

So sind z. B. die sogenannten Aleuronkörner in den Speichergeweben der Samen
nichts anderes als eiweißreiche, eingetrocknete Vakuolen. Auch anorganische

Nährsalze. Nitrate, Sulphate und Phosphate, können im Zellsaft mehr oder

minder reichlich gespeichert werden.

Andererseits enthält der Zellsaft nicht selten auch Endprodukte des Stoff-

wechsels, Exkrete, wie z. B. die Alkaloide, und häufig genug auch Verbin-

dungen, deren Bedeutung im Stoffwechsel der Pflanze noch nicht genügend auf-

geklärt ist, wie die Gerbstoffe und Glykoside, — Substanzen, die aber ebenso

wie gewisse Exkrete in biologischer Hinsicht von Nutzen sein können, indem

sie Schutzmittel gegen Tierfraß vorstellen.

Auch in anderer Hinsicht können im Zellsaft gelöste Stoffe einen biologi-

schen Vorteil gewähren. In Blüten und Früchten dient ein im Zellsaft gelöster

Farbstoff, das Anthocyan, bei saurer Reaktion von roter, bei alkalischer von

Haberlandt, Pflanzenanatoraie. 3. Aufl. 3
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blauer Farbe, als Anlockungsmittel für die die Bestäubung, beziehungsweise die

Samenverbreitung bewirkenden Tiere ; in Früchten kommt noch der Zuckergehalt

des Zellsaftes hinzu. Sehr häufig tritt das Anthocyan auch in den Zellsäften

vegetativer Organe, besonders der Laubblätter, auf, wobei es in manchen Fällen

wahrscheinlich als Schutzmittel gegen zu intensive Beleuchtung fungiert.

Zuweilen kommt es vor, daß in einem und demselben Protoplasten eine qualita-

tive Differenzierung der Vakuolen eintritt, indem dieselben einen verschiedenen

Inhalt aufweisen oder in anderer Hinsicht besondere Eigenschaften besitzen.

Neben Vakuolen mit gefärbtem kommen solche mit farblosem Inhalt vor, oder

es treten gerbstoffhaltige und gerbstofflose Vakuolen nebeneinander auf An
dieser Stelle sind auch die von Crato als Physoden bezeichneten Saftbläschen

zu nennen, die bei manchen Algen eine nicht unbedeutende Grüße erreichen

und ihre Gestalt aktiv zu ändern vermögen. Vielleicht sind hier auch die von

Wakker aufgefundenen Elaioplasten anzureihen, die namentlich in der Epi-

dermis verschiedener Orchideen und Liliaceen vorkommen und in der Regel

aus einem plasmatischen Stroma mit darin eingelagerten zahlreichen Öltrüpfchen

bestehen. Eine besondere Stellung nehmen schließlich die bei verschiedenen

Protococcoideen, in den Schwärmsporen zahlreicher Algen und mancher Pilze

und der Myxomyceten auftretenden pulsierenden Vakuolen ein, welche

rhythmisch verschwinden und wieder erscheinen. V^enn auch die Mechanik

ihrer Pulsationen noch unaufgeklärt ist, so ist es doch andererseits sicher, daß

sie ganz speziellen Aufgaben dienen, die mit den Stoffwechselprozessen, in

manchen Fällen wohl auch mit dem aktiven Lokomotionsvermögen der Proto-

plasten zusammenhängen.

6. Die Zellhaut.

In der Ontogenie der Pflanzen treten membranlose Protoplasten, nackte

»Primordialzellen«, bloß am Beginn der Entwickelung auf: die Schwärmsporen

der Algen und Pilze, die Ascosporen der Ascomyceten, die Sexualzellen aller

Gewächse besitzen zunächst noch keine Zellmembranen. Auch die sogenannten

Synergiden und Antipoden im Embryosack der Angiospermen, die durch »freie

Zellbildung« entstandenen Primordialzellen im befruchteten Ei von einigen

Gymnospermen sind zeitlebens oder wenigstens anfänglich noch membranlos.

Wenn man von derartigen Fällen absieht, so kann man ganz im allgemeinen

sagen, daß von dem Moment an, als sich die befruchtete Eizelle einer höher

entwickelten Pflanze mit einer festen Zellmembran umgibt, sämtliche Zell-

generationen, welche aus ihr hervorgehen, von Anfang an mit Zellhäuten ver-

sehen sind.

In den embryonalen Geweben der Vegetationspunkte sind die Zellhäute

noch dünn und zart. Fast immer tritt beim Übergang der embryonalen in

Dauergewebe eine mehr oder minder starke Verdickung der Zellwände ein,

die gewöhnlich den Zweck hat, ihre Festigkeit zu erhöhen. Verhältnismäßig

selten kommt ihr eine andere Bedeutung zu ; Wasserspeicherung wird z. B. er-

zielt, wenn die Verdickung zugleich mit Verschleimung einhergeht, und Auf-

speicherung von »Reservezellulose« zu Ernährungszwecken ist der Sinn der Zell-

wandverdickungen in verschiedenen Speichergeweben, z. B. im Endosperm der
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Dattel. — Wohl niemals erfolgt die Verdickung der Zellhaiit ringsum in gleich-

mäßiger Weise. An einzelnen mehr oder minder scharf umschriebenen Stellen

bleibt die Wand unverdickt, indes die Verdickung dazwischen in zentrifu-
galer oder zentripetaler Richtung vor sich geht.

Die nach außen gerichteten zentrifugalen Wandverdickungen treten natür-

lich bloß an Zellen auf, die allseits oder wenigstens zum Teil eine freie Ober-
fläche besitzen. Ersteres ist bei den Sporen und Pollenkürnern der Fall, welche
auf ihrer Oberfläche mit oft kompliziert gebauten AVarzen, Stacheln und Leisten-

netzen versehen sind. Ihre Bedeutung ist eine mechanische, indem sie eine

rauhe Oberfläche herstellen und so das Festhaften auf dem Substrate, bei den
Pollenkürnern auf der Narbe, begünstigen. Zentrifugale Wandverdickungen
treten ferner an den Außenflächen der Epidermen und der meisten Haare auf,

wo sie die Gestalt von zarten Leisten, kleinen Knötchen, seltener von stärkeren,

vorspringenden Höckern zeigen. Ihre Funktion ist noch unbekannt oder un-

gewiß.

Die nach innen gerichteten zentripetalen Wandverdickungen sind in bezug

auf ihre Ausdehnung und Gestalt von großer Mannigfaltigkeit. Die Tatsache,

daß dabei fast ausnahmslos verschieden große Zellwandpartien von der Ver-

dickung ausgeschlossen bleiben, ist auf verschiedene Momente zurückzuführen.

Zur Erreichung der nötigen Festigkeit und Aussteifung genügt häufig schon eine

partielle Wandverdickung, wie z. B. im Velamen der Orchideenluftwurzeln, bei

Wasserleitungsröhren mit netzförmig verdickten Wänden usw. Hier bleiben aus-

gedehnte Wandpartien zunächst der Materialersparung halber unverdickt. In

anderen Fällen soll den betreffenden Zellen und Zellfusionen trotz starker

Membranverdickung die Fähigkeit gewahrt bleiben, ihre Gestalt zu verändern,

ihr Volum zu vergrößern und zu verringern, und eventuell noch in die Länge

zu wachsen; dies wird dadurch ermöglicht, daß bestimmte Wandungsteile dünn,

geschmeidig und dehnsam bleiben. So verhindern die ringförmigen Verdickungs-

leisten der Wassergewebszellen von Aeschenanthus-Arten nicht im geringsten das

Zusammensinken der Zellen bei Wasserverlust. Ferner sind hier die Ring- und

Spiralgefäße zu nennen, welche bereits als Wasserleitungsröhren fungieren, wenn
die betreffenden Stengelteile noch stark in die Länge wachsen. Ein hierher ge-

höriges Beispiel sind auch die einzelligen Wasserdrüsen von Gonocaryum mit

ihren stark verdickten Älembrantrichtern und den dünnwandigen Blasen darunter,

die bei Turgorschwankungen der Drüse ihr Volum zu ändern gestatten. —• Am
häufigsten aber haben die unverdickten Membranpartien den Zweck, im Stoff-

verkehr zwischen benachbarten Zellen als leicht permeable Durchtrittstellen für

die gelösten wandernden Stoffe zu dienen. Obgleich auch verdickte Wände für

die diosmotische Ausbreitung gelöster Substanzen kein dauerndes Hindernis bilden,

so verlangsamen sie doch den Durchtritt nach Maßgabe ihrer Dicke, so daß das

Vorhandensein dünn bleibender Wandpartien für die Stoffwanderung von Vorteil

ist. Gewöhnlich sind es kleine, doch scharf umschriebene Stellen der Wand
von rundlichem Umriß, die Tüpfel, welche als solche Verkehrswege von Zelle

zu Zelle dienen. Ihrer Funktion entsprechend korrespondieren sie an den Wän-
den benachbarter Zellen stets miteinander, so daß die beiderseitigen Tüpfel-

kanäle bloß durch die dünne Membranpartie, die Schließhaut, voneinander

getrennt sind. Dieser liegt beiderseits die den Tüpfel auskleidende Hautschicht

3*
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der Protoplasten an, welche an dieser Stelle wahrscheinlich eine besondere, den

lokalisierten StolTverkehr begünstigende Struktur besitzt. Daß sie über den

Tüpfeln ein abweichendes Verhalten zeigt, geht ja schon daraus hervor, daß

sie an diesen Stellen kein Dickenwachstum bewirkt. Die Schließhäute der ein-

fachen Tüpfel sind bei den meisten Pflanzen von sehr engen Querkanälen durch-

setzt, in denen sich zarte Plasmafäden befinden. Nicht selten treten solche

Plasmaverbindungeni^) auch in verdickten AVandpartien auf. Sie stellen

eine direkte Verbindung benachbarter Protoplasten her und erleichtern in man-

chen Fällen den Stoffverkehr. Ihre wichtigste Funktion besteht aber zweifels-

ohne in der Reizübertragung von Zelle zu Zelle. Sie sollen daher erst im Ab-

schnitt über reizleitende Strukturen und Gewebe genauer beschrieben werden.

Eine eigenartige Weiterentwickelung der einfachen Tüpfel repräsentieren

die für die Wände des Wasserleitungssystems charakteristischen Hoftüpfel,

deren Bau und Funktion ihrer besonderen Aufgaben halber erst im Abschnitt

über das Leitungssystem zu besprechen sind.

Die speziellen Verdickungsarten der Zellwand hängen überhaupt so sehr

mit den bestimmten Leistungen der betreffenden Zellen und Gewebe zusammen,

daß auf sie gelegentlich dieser allgemeinen Erörterungen nicht näher einzugehen

ist. Doch muß schon an dieser Stelle betont werden, daß in der großen Man-

nigfaltigkeit der Zellwandverdickungen sehr häufig auch bloße Konstruktions-

variationen zum Ausdruck gelangen.

Die innere Differenzierung der verdickten Zellwand ^^) steht in

manchen Fällen mit ihrer Funktion in nachweisbarem Zusammenhang, so z. B.

in den Außenwänden der Epidermiszellen; gewöhnlich ist sie aber nichts weiter

als das Ergebnis entwickelungsgeschichtlicher Vorgänge. Fast immer ist die

verdickte l^Iembran geschichtet, indem sich die einzelnen Schichten durch ihr

verschiedenes Lichtbrechungsvermögen voneinander abheben. Bei künstlicher

Quellung zeigen sich die einzelnen Schichten oft noch aus dünnen Lamellen zu-

sammengesetzt. Sehr häufig läßt sich beobachten, daß die verdickte Wand aus

mehreren Schichtenkomplexen, geschichteten Schalen besteht, welche in optischer

und auch chemischer Hinsicht untereinander verschieden sind. Die sogenannten

primären, sekundären und tertiären Verdickungsschichten sind solche Schichten-

komplexe. Gegenüber den meist mächtig entwickelten sekundären Verdickungs-

schichten bilden die tertiären ein dünnes, meist stärker lichtbrechendes Häutchen,

das als Grenz- oder Innenhäutchen bezeichnet wird.

Nach der von Nägeli begründeten Auffassung beruht die Schichtung der

verdickten Zellmembran auf Unterschieden im Wassergehalte der einzelnen Schich-

ten, wodurch eben ihr verschiedenes Lichtbrechungsvermögen bedingt wird. Diese

später vielfach bestrittene Auffassung ist in neuerer Zeit von Correns für die

Schichtung verschiedener Bastzellen bestätigt worden ; die Schichtung verschwin-

det nämlich beim Austrocknen fast oder vollständig. Andererseits gibt es ge-

schichtete Zellmembranen, in denen die Schichtung auch durch Austrocknung

oder sonstige AVasserentziehung nicht im geringsten an Deutlichkeit einbüßt

(Markzellen von Podocarpus) ; hier müssen es also chemische Unterschiede sein,

welche die Schichtung bedingen. Natürlich ist in anderen Fällen auch eine

Kombination der beiden genannten Ursachen, welche die Schichtung hervor-

rufen, möglich.
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Zuweilen zeigen die Verdickungsschichten der Wand in der Flächenansicht

eine zarte Streifung, wobei die einzelnen Streifen meist schräg zur Längsachse

der Zelle verlaufen. Wenn zwei sich kreuzende Streifensysteme auftreten, so

gehören sie stets verschiedenen Schichten an. Sieht man von der uneigentlichen

Streifung der Nadelholztracheiden ab, die auf zarter spiralfaseriger Verdickung

beruht, also gar nicht hierher gehört, so kann die der Streifung zugrunde

liegende Differenzierung, gleichwie bei der Schichtung, auf Unterschieden im
Wassergehalte der Streifen, auf stofflichen Unterschieden oder auf beiden Ur-

sachen zugleich beruhen. Die erste Ursache ist von Gorrens für die Quer-

streifung der Epidermiswände von Hyacinthus und Ornithogalum nutans, sowie

für die schräge Streifung von Bastzellwänden festgestellt worden. Ob auch die

beiden anderen Möglichkeiten realisiert sind, bleibt dahingestellt.

Von verschiedener Seite ist der Versuch gemacht worden, außer der Schich-

tung und Streifung noch eine feinere Struktur der pflanzlichen Zellmembran

nachzuweisen. So hat schon Nägeli angenommen, daß in Bastfasern und an-

deren prosenchymatischen Zellen die kleinsten Membranpartikelchen, die Micellen,

reihenweise zu überaus feinen Fibrillen verwachsen sind. Später ist es Wiesner
gelungen, durch ein bestimmtes Verfahren einen Zerfall der Zellmembran in

kleinste Partikelchen zu erzielen, welche er Dermatosomen nennt. Dieses »Zer-

stäubungs- oder Karbonisierungsverfahren« besteht im wesentlichen darin, daß

die betreffenden Fasern oder Gewebe in verdünnte Salzsäure gelegt und nach

24 Stunden auf 50—60° G erhitzt werden. Auch längere Einwirkung von

Ghlorwasser führt zu dem gleichen Ergebnis. Die meisten Zellmembranen zer-

fallen hierbei in eine überaus feine, staubige Masse. Obgleich es natürlich nicht

ausgeschlossen erscheint, daß die derart erzielten »Dermatosomen« Kunstprodukte

vorstellen, so ist es doch ziemlich wahrscheinlich, daß sie in vielen Fällen be-

reits in der intakten Membran vorgebildet sind; es bleibt dabei aber durchaus

unentschieden, ob die Dermatosomen, wie Wiesner will, aus kleinsten Plasma-

teilchen, »Piasomen«, hervorgehen, oder ob sie nachträgliche Differenzierungs-

produkte der Zellwand sind. Ebenso läßt sich nichts Sicheres über die Binde-

substanzen aussagen, welche die Dermatosomen zusammenhalten und die beim

Karbonisieren gelöst werden.

An der chemischen Zusammensetzung^''*) der pllanzlichen Zellmembran

ist vor allem ein Kohlehydrat, die Zellulose, beteiligt, die in verdünnten Säuren

und Alkalien unlöslich ist, durch konzentrierte Schwefelsäure unter Umwandlung
in Dextrose gelöst wird. Eine altbekannte Farbenreaktion ist die Blaufärbung

durch Jod nach erfolgter Behandlung mit Schwefelsäure, oder durch Ghlorzink-

jodlösung. In dickwandigen Speichergeweben enthalten die Verdickungsschichten,

die bei der Keimung gelöst werden, auch noch andere Kohlehydrate, so z. B.

das Amyloid, das schon durch Jod allein blau gefärbt wird. Auch andere or-

ganische Substanzen sind in den Zellwänden sehr verbreitet, so besonders die

sogenannten Pektinstoffe, die nach Behandlung mit verdünnten Säuren sich

leicht in Alkalien lösen. In den Membranen der Pilze scheint Chitin oder ein

diesem nahestehender Körper enthalten zu sein. In den verholzten Mem-
branen treten verschiedene Stoffe auf, worunter hauptsächlich das von Gzapek
entdeckte Hadromal die charakteristischen Farbenreaktionen verholzter Zell-

wände bedingt: sie werden durch schwefelsaures Anilin intensiv gelb gefärbt,
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mit Phloroglucin und Salzsäure nehmen sie eine kirschrote bis violette Farbe an.

In verkorkten und kutinisierten Zellwänden sind fettartige Körper eingelagert;

sie färben sich gelb mit Kalilauge, gelbbraun mit Chlorzinkjodlüsung; in Schwefel-

säure sind sie unlöslich. Eine chemische Umwandlung erfahren die Zellulose

oder Pektinstoffe in den Schleimmembranen, die aber häufig bereits als

solche angelegt werden. Jede Zellmembran enthält ferner Aschenbestand-
teile, die um so reichlicher auftreten, je älter die Zellwände sind. Besonders

häufig und reichlich sind Kieselsäure und Kalkverbindungen (Calciumcarbonat

und -Oxalat) in manchen Zellwänden eingelagert.

Die chemischen Metamorphosen, welche die Zellmembranen erfahren, sowie

die Einlagerung von organischen und anorganischen Stoffen haben häufig eine

funktionelle Bedeutung. Verkorkte Wände sind für Wasser und Gase undurch-

lässig oder wenigstens schwer permeabel, weshalb sie besonders in Hautgeweben
Verwendung finden. Doch gibt es auch Wände, die wir den Reaktionen zufolge

als kutinisiert bezeichnen, und welche sich trotzdem für Wasser als leicht per-

meabel erweisen. Hierher gehören die Außenwände der epidermalen Wasser-

drüsen. Ein Zusammenhang der Verholzung mit bestimmten Funktionen der

Zellwand läßt sich dagegen nicht nachweisen; mechanische Fasern von großer

Zugfestigkeit können verholzt oder unverholzt sein, und die von Sachs ange-

nommene besondere Eignung verholzter Zellmembranen zur Wasserleitung ist,

abgesehen von theoretischen Bedenken, schon deshalb höchst unwahrscheinlich,

weil sich das Wasser erwiesenermaßen nicht in den Wänden, sondern im Lumen
der wasserleitenden Elemente aufwärts bewegt. — Die Verschleimung bestimmter

Zellmembranen bedeutet in manchen Fällen, speziell in Laubblättern, Aufspeiche-

rung von Wasser für trockene Zeitperioden; in anderen Fällen, bei Samen und

Früchten, hat der Membranschleim die Aufgabe, die keimenden Samen im Erd-

reich zu befestigen. Im Endosperm verschiedener Leguminosen ist der Schleim

ein Reservestoff. An untergetauchten Wasserpflanzen mag er auch als Schutz-

mittel gegen Tierfraß in Betracht kommen. Die Verkieselung und Verkalkung

der Zellmembranen hat häufig eine mechanische Bedeutung. Sie erhöht die

Festigkeit und allerdings auch die Sprödigkeit der Epidermiswände, sowie der

Haare verschiedener Pflanzen und stellt so namentlich gegen tierische Feinde ein

wirksames Schutzmittel vor. Bei den Brennhaaren wird durch Verkieselung und

Verkalkung die zum Abbrechen der Haarspitze nötige Sprödigkeit erzielt.

Die Entstehung und das Wachstum der Zellmembran ist in weit-

gehendem Maße vom Protoplasma abhängig. Die Zellhaut ist ein Produkt, und

zwar, ganz allgemein gesagt, ein Ausscheidungsprodukt des Protoplasten. Auf

die Einzelheiten dieses Vorganges, die noch sehr der Aufhellung bedürfen, kann

in diesem Buche nicht näher eingegangen werden.

Das Dickenwachstum der Membran kann a priori auf dreierlei Art vor

sich gehen. Es kann erstens in ähnlicher Weise wie bei galvanoplastischen

Prozessen durch sukzessive Anlagerung neuer Membranteilchen, resp. Zellulose-

moleküle an die bereits vorhandenen Wandpartien erfolgen; das wäre dann Ap-
positionswachstum im engeren Sinne des AVortes. Es können zweitens

die neuen wandbildenden Moleküle in das Innere der Membran eingelagert werden

und sich hier unter dem Einfluß orientierender Kräfte, die in der Membran selbst

ihren Sitz haben, in den molekularen resp. micellaren Bau der Wand einfügen.
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Dies ist das Intussusceptionswachstuni im Sinne Nägelis. Drittens endlich

kann die Dickenzunahme der Membran auch derart vor sich gehen, daß nicht

sukzessive Molekül für Molekül an- oder eingelagert wird, sondern daß wieder-

holt neue Membranlamellen entstehen, die wie die Blätter eines Buches aufein-

ander gelagert werden. Auch dieser Vorgang wird als Appositionswachstum
im herkömmlichen weiteren Sinne des Wortes zu bezeichnen sein.

Am sichersten ist dieser letzterwähnte Modus des Dickenwachstums der

Membran festgestellt. Eine Reihe von Forschern, wie Schmitz, Strasburger,
Klebs, Noll, Krabbe u. a., haben an verschiedenen Objekten die wiederholte

Neubildung von Wandlamellen beobachtet. Besonders übersichtlich und gut ver-

folgbar vollzieht sich dieser Vorgang beim Dickenwachstum der Bastzellwände.

— Daß die durch Appositionswachstum entstandenen Membranlamellen für sich

noch nachträglich durch Intussusception in die Dicke wachsen, ist zwar möglich,

doch nicht sicher erwiesen. Wohl aber setzen nachträgUche Differenzierungen

in der Zellwand und zentrifugale Wandverdickungen notwendigerweise Intus-

susceptionswachstuni voraus, welches nicht selten dadurch erleichtert werden

dürfte, daß lebendes Gytoplasma in die Wand eindringt.

Das Flächenwachstum der Membran beruht in manchen Fällen, speziell

bei Algen, auf passiver Dehnung der älteren Wandlamellen, welchen dann neue

von entsprechend größerer Flächenausdehnung hinzugefügt werden. Strengge-

nommen kann man dabei nicht von Flächenwachs tum, sondern bloß von

Flächenzunahme sprechen. Wirldiches FlächenWachstum ist nur durch Intus-

susception möglich, wobei verschiedene Tatsachen für die Annahme sprechen,

daß dieses Wachstum ein aktives ist^o].

C. Die Größe der Pflanzenzellen 2').

Es ist zuerst von Sachs auf die in ihren Konsequenzen sehr bedeutungs-

volle Tatsache hingewiesen worden, daß im Pflanzenreiche (wie auch bei den

Tieren) die einzelnen Individuen »in einer außerordentlich langen Größenskala

sich bewegen, während ihre wesentlichen Formelemente, die Zellen, sich inner-

halb weit geringerer Größenabstufungen halten«. Die größten Baumriesen,

Wellingtonien und Eukalypten, erreichen eine Höhe von 100 m und darüber,

die kleinsten Bakterienformen dagegen werden kaum 0,001 mm lang. Die linearen

Dimensionen der einzelnen Individuen wechseln also ungefähr zwischen 1 und

100 000 000 j«. Die Größe der Bausteine, der Zellen, dagegen, aus denen sich

die einzelnen Pflanzen aufbauen, variiert innerhalb weit engerer Grenzen. Faßt

man bloß die mehr minder isodiametrischen, parenchymatischen Zellformen ins

Auge, die am Aufbau des Pflanzenkörpers in erster Linie beteiligt sind, so

schwankt ihr Durchmesser nach den Beobachtungen Amelungs im allgemeinen

zwischen 0,015 und 0,066 mm. Man kann mit Sachs diese Grenzen noch

weiter stecken und sagen, »daß sich der Querdurchmesser der ausgewachsenen

Parenchymzellen nach Hunderteln eines Millimeters (also etwa von 0,01 bis

0,09 mm) bemißt«. Größere Parenchymzellen sind ziemlich selten; in saftigen

Früchten, im Markgewebe mancher Pflanzen (z. B. bei Sambucus nigra, Impatiens

glandulifera) werden die Zellen so groß, daß sie mit freiem Auge leicht gesehen
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werden können; ihr Querdurchmesser erreicht 0,13 bis 1 mm. Die prosenchy-

matisehen, langgestreckten Zellformen dagegen erreichen bedeutend größere Di-

mensionen ; die gewöhnliche Länge der Bastzellen beträgt 1—2 mm, doch kom-

men auch solche von 1 mm und darüber vor (Lein- und Hanfhast) ; bei einigen

Urticaceen erreichen sie ausnahmsweise sogar eine Länge von 50—200 mm.
Da andererseits die kleinsten Zellen vielzelliger Pflanzen selten unter 0,01 mm
herabgehen, so läßt sich sagen, daß die linearen Dimensionen der einzelnen

Zellen vielzelliger Pflanzen im allgemeinen zwischen 10 und 10 000 t< schwanken.

Daß derlei Zahlenangaben nur ein sehr ungefähres Bild der tatsächlichen Ver-

hältnisse geben können, ist selbstverständlich.

Das Hauptergebnis der Messungen Amelungs besteht in dem Nachweis,

daß gleichartige Organe, z. B. Laubblätter, bei derselben Pflanze aus nahezu

gleichgroßen Zellen bestehen, auch wenn diese Organe eine sehr verschiedene

Größe besitzen. Es ist also keine bestimmte Proportionalität zwischen der Größe

der Organe und der Grüße ihrer Bausteine, der Zellen, vorhanden; ein kleineres

Organ besteht nicht aus entsprechend kleineren, sondern aus weniger Zellen,

als ein großes. Da nun kompliziertere Gewebedifferenzierungen eine größere

Anzahl von verfügbaren Bausteinen, von Zellen, erfordern, da ferner diese Bau-

steine aus bestimmten Gründen nicht unter ein gewisses Größenausmaß herab-

gehen, so leuchtet ein, daß sehr kleine, mehrzellige Pflanzen, wie Sachs betont

hat, im allgemeinen einen einfacheren histologischen Bau besitzen, als größere

Pflanzenformen. Dabei darf freilich nicht außer acht gelassen werden, daß mikro-

skopisch kleine Pflanzen in der Regel zwar keine Gewebepflanzen sein können,

daß sie aber doch dadurch einen verhältnismäßig sehr hohen Grad von innerer

Differenzierung erreichen können, daß die einzelnen Zellen selbst einen kompli-

zierteren Bau annehmen und Organe ausbilden, die den Zellen der größeren,

vielzelligen Pflanzen fehlen. Eine einzellige Volvocacee z. B. besitzt nicht nur

eine Zellmembran, Plasma, Zellkern und Ghromatophoren , sondern außerdem

noch schwingende Wimpern, einen Augenfleck und eine pulsierende Vakuole.

Die mittlere Größe der Gewebezellen der höher entwickelten Pflanzen, die,

wie wir oben gesehen haben, innerhalb nicht sehr weiter Grenzen schwankt,

wird von Sachs als eine nicht weiter erklärbare Erfahrungstatsache betrachtet,

ähnlich wie die Atomgewichte der Elemente. Die physiologische Pflanzenanatomie

kann sich damit nicht zufriedenstellen. So wie sie nach dem Zusammenhang
zwischen Bau und Funktion der Zellen fragt, muß sie auch die Größe der Zellen

in den Kreis ihrer Erklärungsversuche ziehen.

V^'ir haben oben gesehen, daß die Größen der parenchymatischen Elemente

des Pflanzenkörpers bei den verschiedenartigsten, großen und kleinen Pflanzen-

formen innerhalb ziemlich enggezogener Grenzen schwanken, mögen die Zellen

auch ganz verschiedenen Aufgaben dienen. Dies beweist also, daß es allgemein

gültige Vorteile geben muß, die mit den tatsächlich immer wiederkehrenden

mittleren Zellgrößen verknüpft sind, Vorteile, die nicht unmittelbar mit der je-

weiligen Spezialfunktion der betreffenden Zellen zusammenhängen, sondern auf

ihre allgemeinen Lebensfunktionen Bezug nehmen. Welches nun diese A'orteile

sind, läßt sich gegenwärtig allerdings nicht angeben. Man kaijn nur mutmaßen,

daß im Hinjjlick auf die Beeinflussung der Stoffwechselprozesse durch die Raum-
verhältnisse, auf die Schnelligkeit des Stoffverkchrs, auf die Turgorverhältnisse,
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auf die Wirkungssphären der Zellkerne usw. die tatsächlich gegebenen mittleren

Zellgrüßen als die günstigsten sich herausgestellt haben.

Auf einem festeren Boden bewegt man sich, wenn man die relativen
GrüßenVerhältnisse der Zellen verschiedener GewelDcarten betrachtet. Denn so

wie Form und Bau der Zellen einer bestimmten Gewebeart mit ihrer physio-

logischen Funktion übereinstimmen, ebenso muß auch ihre Grüße damit im Ein-

klang stehen. Jede Zelle ist ihrer speziellen Aufgabe nicht bloß betreffs ihres

morphologischen Baues, sondern auch hinsichtlich ihrer Grüßenverhältnisse an-

gepaßt.

So ist es z. B. leicht verständlich, weshalb die Speicherzellen im allgemeinen

viel grüßer sind als die Assimilationszellen. Die Stoffspeicherung findet im Ge-

samtlumen der Zeile statt. Die Chlorophyllkürner der Assimilationszellen sind

aber wandständig, die Zellwände müssen deshalb eine müglichst große Ober-

fläche besitzen, um müglichst zahlreichen Chlorophyllkürnern Platz zu gewähren.

Es werden also in das Assimilationsgewebe so viel Zellwände eingeschaltet, die

Zellen werden dadurch so sehr verkleinert, als es mit ihren allgemeinen Lebens-

funktionen und einer genügenden Durchleuchtung überhaupt verträglich ist. Die

meist ansehnliche Lange der spezifisch mechanischen Zellen, der Bastzellen, ist

gleichfalls als eine Anpassimg an ihre Funktion zu deuten: je länger die Zellen

sind, desto fester ist ihre gegenseitige Verbindung zu einheitlichen Strängen.

Die verschiedene Weite der Wasserleitungsrühren ist von den Bedürfnissen der

Pflanze in bezug auf Quantität und Schnelligkeit des Transpirationsstromes ab-

hängig. PoUenkürner, die durch den Wind verbreitet werden, sind im allge-

meinen kleiner als jene, die der Übertragung durch Insekten angepaßt sind.

In diesen und zahlreichen anderen Fällen sind die relativen Zellgrüßen unschwer

verständliche Anpassungen an die jeweiligen Funktionen.

D. Die Ursachen und Vorteile des zelligen Baues der Pflanzen.

Bei verschiedenen Thallophyten, Algen sowohl wie Pilzen, läGt sich ein

zellulärer Aufbau des Pflanzenkürpers nicht beobachten. Die ganze Pflanze be-

sitzt einen einheitlichen, unzerteilbaren Plasmaleib, der von einer festen Membran
umgeben ist. Zahlreiche Schizophyten, Protococcoideen, die Desmidiaceen, Dia-

tomaceen, Siphoneen und Phycomyceten kennzeichnen sich durch solche unzer-

teilte Plasmakürper. Indem man diese Pflanzen mit den zellulär gebauten ver-

gleicht, pflegt man sie als einzellig zu bezeichnen und den letzteren, welche

vielzellig sind, gegenüberzustellen. So fügen sich dann sämtliche Pflanzen-

formen ausnahmslos in das allgemeine Schema des zelligen Aufbaues ein.

Strenggenommen ist aber die Bezeichnung »einzellig« nur dann zulässig, wenn

die betreffende einzellige Pfanze einer einzelnen Zelle der nächstver-

wandten vielzelligen Pflanzen homolog ist, wenn also die letzteren phyloge-

netisch aus der Vereinigung mehrerer oder zahlreicher einzelliger Individuen

hervorgegangen sind. Die Vereinigung kann dabei schon sehr frühzeitig erfolgen,

indem bereits die ungeschlechtlichen Fortpflanzungszellen zusammentreten, oder

es künnen sogar die durch Teilung entstehenden Fortpflanzungszellen, statt sich

zu trennen, verbunden bleiben und so einen vielzefligen Organismus bilden. Auf

erstere Art entstehen die vielzelligen Günobien verschiedener Protococcoideen,
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z. B. von Pediastrum, Hydrodictyon, und da nun jene zu dieser Algenordnung

gehörigen Arten, welche als sogenannte Eremobien einzeln leben, unzweifelhaft

den einzelnen Zellen einer Pediastrumscheibe usw. homolog sind, so darf man
sie auch mit vollem Recht als einzellige Organismen bezeichnen. In analoger

Weise nimmt Nägeli an, daß die aus vielzelligen Faden bestehenden Nostoca-

ceen phylogenetisch aus einzelligen Ghroococcaceen entstanden sind, indem sich

die einzelnen durch Teilung entstandenen Individuen nicht voneinander trennen,

sondern dauernd verbunden bleiben und nun einen einzigen vielzelligen Orga-

nismus repräsentieren. Nägeli geht aber noch weiter und erblickt in dem eben-

erwähnten Vorgänge das »eigentlich gewebebildende Prinzip« im ganzen Pflanzen-

reiche 22).

Die Vielzelligkeit ist aber phylogenetisch zweifellos auch auf andere Weise

zustande gekommen. Wenn man eine hochdifferenzierte Siphonee, z. B. Caulerpa,

welche mit ihrem kriechenden Stengel und ihren wurzel- und laubblattähnlichen

Organen den allgemeinen Habitus einer hochdifferenzierten, vielzelligen Pflanze

nachahmt, die aber nichtsdestoweniger einen einheitlichen, unzerteilten Plasma-

körper besitzt, als einzellig bezeichnen wollte, so wäre dies eine gezwungene

Auffassung. Die Gaulerpapflanze ist einer ganzen vielzelligen Pflanze zu ver-

gleichen; ihr vielkerniger, einheitlicher Plasmakörper entspricht der Summe der

einzelnen, einkernigen Protoplasten eines vielzelligen Gewächses, Ist dies richtig,

so dürfen wir, wie dies zuerst Sachs nachdrückhch betont hat^^), die Gaulerpa,

sowie überhaupt die Siphoneen und Phycomyceten nicht als einzellig bezeichnen

;

wir müssen sie vielmehr als nicht zellulär gebaut ansehen und sie als solche

den zeüig gebauten Pflanzen gegenüberstellen.

Da nun relativ hochdifferenzierte, nicht zelluläre Pflanzen seltene Aus-

nahmen sind, so muß der zellige Bau für die Entwickelung höher stehender

Pflanzenformen von größter Bedeutung gewesen sein ; es müssen sich an ihn

so wesentliche Vorteile geknüpft haben, daß auch unabhängig von jenem an die

Fortpflanzung gebundenen Modus, zur Vielzelligkeit fortzuschreiten, welchen

Nägeli betont hat, aus nicht zellulären Pflanzen durch wiederholte AVandbildung

und Zerteilung des einheitlichen Plasmakörpers zellig gebaute Pflanzen entstanden

sind. Diese Vorteile machen sich übrigens unter allen Umständen geltend, mag
nun die Vielzelligkeit höher entwickelter und größerer Pflanzenformen phylo-

genetisch durch das Zusammentreten oder Beisammenbleiben einzelliger Indi-

viduen, resp. Fortpflanzungszellen, erzielt worden sein, oder auf der inneren

Differenzierung des nicht zellulären Pflanzenkörpers in eine Anzahl von Kammern
und Protoplasten beruht haben.

Vor allem ist es das Prinzip der Festigung, das eine zellige Struktur

des Pflanzenkürpers erheischt. Eine bestimmte Form und Gliederung des-

selben ist nur möglich, wenn sich die Pflanze aus einem relativ festen Material

ein stützendes Gerüst bildet, welches zur Aufnahme und Bergung des an sich

formlosen Lebensträgers, des Plasmas, bestimmt ist. Daß ohne ein solches Ge-

rüst jede Gliederung und Architektonik eines größeren Pflanzenkörpers unmög-
lich ist, zeigen uns am deutlichsten die tausend wechselnde Formen annehmen-

den, d. i, eben formlosen Plasmodien der Myxomyceten, die nichts anderes als

den nackten, ungestützten Plasmakörper der Pflanze vorstellen. Schon bei einer

mikroskopischen Kleinheit der Pflanzen, bei Schizophyten, Protococcoideen u. a..
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ist wenigstens ein das Plasma umhüllender Zelluloseschlauch notwendig, um
bestimmte Formen zu ermöglichen und dauernd zu erhalten. Die nicht zellulären

Siphoneen und Phycomyceten sind gewissermaßen als ein Versuch der Natur zu

betrachten, inwieweit bei bloßem Vorhandensein eines solchen festen Zellulose-

schlauches der Aufbau größerer Pflanzenkörper mit einer bestimmten Differen-

zierung der äußeren Gliederung möglich ist. Allein schon bei manchen Sipho-

neen erwies sich diese einfachste Form eines festen Gerüstes als ungenügend.
Bei der schon oben erwähnten Gattung Caulerpa sind deshalb in sämtlichen

Organen zahlreiche Zellulosefäden ausgespannt, welche zusammen eine ganz
wirksame Versteifungseinrichtung vorstellen, indem sie besonders, wie Janse
gezeigt hat 21), die äußere Form der Pflanze gegenüber der deformierenden

Wirkung ihres eigenen Turgors sichern. Einer Landpflanze wäre aber damit

nur wenig gedient. Diese bedarf der wirksameren Aussteifung mittelst ganzer

Zellulosewandungen, welche sich nach verschiedenen Richtungen schneiden

und derart eine fächerige, d. i. zellige Struktur der Pflanze bedingen. Wir
brauchen übrigens nicht einmal die Landpflanzen mit ihrem gesteigerten Festig-

keitsbedürfnisse besonders hervorzuheben. Als einfachstes Beispiel kann uns

in dieser Hinsicht jeder beliebige Algenfaden dienen, dessen Querwände in ge-

wissen Abständen als Aussteifungsplatten fungieren, durch welche die dünne,

zarte Zelluloseröhre vor dem Einknicken bewahrt wird. Diese Querwände
fächern die ganze Rühre; sie zerteilen das gesamte Plasma in ebensoviele

Portionen, als Fächer gebildet wurden, und damit ist die Röhre zu einem Zell-

faden geworden.

Als zweite Hauptursache des zelligen Baues der Pflanzen, wie der Orga-

nismen überhaupt, ist das Prinzip der physiologischen Arbeitsteilung anzu-

sehen. Während vom Standpunkte des mechanischen Prinzipes das Hauptgewicht

auf die Einschaltung fester Zellwandungen zu legen ist, wobei die hierdurch

bewirkte Zerteilung des Gesamtplasmas bloß eine notwendige Folgeerscheinung

darstellt, so handelt es sich dagegen bei der Durchführung des Prinzipes der

Arbeitsteilung in erster Linie gerade um diese Zerteilung des einheitlichen

Plasmakörpers der Pflanze in einzelne kleine Portionen, und die Zellwandbildung

ist bloß das Mittel zu diesem Zweck. Durch die Individualisierung dieser zahl-

reichen Plasmaportionen werden ebensoviele einzelne Arbeiter, es werden
Elementarorgane gewonnen, denen mit viel größerer Leichtigkeit verschieden-

artige Aufgaben zugewiesen werden können, als einem einzigen unzerteilten,

großen Plasmakörper.

Schon bei den Siphoneen und Phycomyceten können wir die ersten An-
fänge dieser mit der Arbeitsteilung zusammenhängenden Wand- und Zellbildung

beobachten. Der Vegetationskörper von Vaucheria besteht aus einem verschieden-

artig verzweigten, querwandlosen Schlauche. Wenn sich dieser zur Fortpflanzung

anschickt, mag dieselbe auf geschlechtlichem oder ungeschlechtlichem Wege er-

folgen, wird nun in der Regel das den reproduktiven Funktionen dienende Plasma

durch Querwände von dem für die vegetativen Funktionen reservierten Plasma

abgegrenzt. Bei Vaucheria sessilis, tuberosa, geminata u. a. schwellen einzelne

Astenden an, und ihr protoplasmatischer Inhalt, der sich später zur Schwärm-

spore umbildet, wird durch eine Querwand vollkommen separiert. In gleicher

Weise erfahren auch die männlichen und weiblichen Geschlechtsorgane, die
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Anlheridien und Oogonien, eine vollständige Abgrenzung von den vegetativen

Teilen der Pflanze. Auch bei den Phycomyceten werden beiderlei Fortpflanzungs-

weisen durch das Auftreten von meist unregelmäßig gestellten Querwänden ein-

geleitet, welche den früher kontinuierlichen Mycelschlauch in eine Anzahl von

Fächern teilen. Man kann das Auftreten dieser Querwände keineswegs aus dem
mechanischen Prinzip erklären; denn weder bei den Phycomyceten noch bei

den Siphoneen steigern sich vor Eintritt der Fortpflanzung die Festigkeits-

bedürfnisse derjenigen Schlauchteile, in welchen die Querwände auftreten. Man
hat es hier vielmehr ganz zweifellos mit einer Konsequenz der eingetretenen

Arbeitsteilung zu tun. Es ist einleuchtend, daß die piimärste Erscheinung der

Arbeitsteilung in der Sonderung der vegetativen von den reproduktiven Funkti-

onen besteht, und daß auch dementsprechend eine Separierung der mit diesen

beiden Funktionen betrauten Organe, beziehungsweise Plasmaportionen durch-

geführt wird. Das Mittel hierzu ist, wie gesagt, das Auftreten von Querwänden.

Es bedarf keiner näheren Ausführung, daß auch in bezug auf die rein

vegetativen Funktionen die Arbeitsteilung durch die zellige Struktur des Pflan-

zenkörpers sehr erleichtert wird. Namentlich sind es die verschiedenen Systeme

der Ernährung, deren Differenzierung ohne das Vorhandensein eines zelligen

Aufbaues nur schwierig vorzustellen wäre.

IL Die Gewebe.

In allen vielzelligen Pflanzen bilden die Zellen bestimmte einheitliche Kom-
plexe, die man als Gewebe zu bezeichnen pflegt. Die Einheit eines solchen

Zellverbandes beruht nach der in diesem Buche vertretenen Auffassung eben-

sowohl auf einer gewissen Gleichartigkeit des Baues seiner Elemente, wie auf der

damit im Zusammenhange stehenden Gemeinsamkeit der physiologischen Funk-

tion des Zellverbandes. Sehr häufig treten in den verschiedenen Geweben ein-

zelne fremde Formbestandteile auf, welche in morphologischer und funktioneller

Hinsicht von den benachbarten Gewebselementen abweichen; so finden sich, um
nur ein Beispiel anzuführen, in dem grünen, zartwandigen Assimilationsgewebe

vieler Pflanzen einzelne dickwandige, farblose Faserzellen vor, deren Aufgabe

keine ernährungsphysiologische, sondern eine mechanische ist. Solche fremde

Formbestandteile werden nach Sachs als Idioblasten bezeichnet. Insofern

gewöhnlich sämtliche Idioblasten eines Gewebes von gleicher Ausbildung sind

und dieselbe Aufgabe zu erfüllen haben, kann ihre Gesamtheit gleichfalls als

ein Gewebe im übertragenen Sinne bezeichnet werden.

A. Die Entstehung der Gewebe.

Bei allen höher entwickelten Pflanzen, den Moosen, Pteridophyten und

Phanerogamen, beruht die Gewebebildung, von wenigen Ausnahmen abgesehen,

auf wiederholter Zellteilung. Aus einer oder mehreren Urmutterzellen (der

Spore, der befruchteten Eizelle, der Scheitelzelle oder den Initialzellen der Vege-

tationspunkte) gehen durch wiederholte Zweiteilung nicht bloß die zahlreichen

Formelemente eines einzelnen Gewebes hervor, sondern alle Gewebearten und
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Gewebesysteme eines Organs, sowie der ganzen Pflanze. — Auch bei den Thallo-

phyten kann die Gewebebildung ausschließlich durch Zellteilung zustande

kommen. Sehr häufig sind dabei aber auch Verwachsungsvorgänge beteiligt,

wobei entweder einzelne Zellen, oder durch Zellteilung entstandene Zellfäden

und Zellkörper miteinander verwachsen können.

Zunächst soll nun die typische Zellteilung^^) der vegetativen einkernigen

Zellen bei höher entwickelten Pflanzen besprochen werden. Es sind dabei haupt-

sächlich zwei Reihen von Vorgängen zu unterscheiden: die Teilung des Plasma-

leibes der Zelle, welche mit der Bildung der Scheidewand zwischen den Schwester-

zellen abschließt, und die Teilung des Kernes der Mutterzelle. Durch das In-

einandergreifen der Zell- und Kernteilungsvorgänge kompliziert sich der ganze
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Ebene, der Äquatorialebene, zur sogenannten Kernplatte an, wobei sie die

Biegungsstellen beiderseits der Äquatorialebene zukehren. Die schon früher vor-

bereitete Längsspaltung der Chromosomen ist jetzt deutlich sichtbar geworden.

Schon vorher, während die Kernföden sich verkürzen und in Stücke zer-

fallen, wird die Kernwand von feinen Plasmafäden umsponnen (Fig. 7, Ä), die

sich aii den Polen der Kernteilungsfigiir als Polkappen abheben; in ihrem hineren

differenzieren sich gleichfalls zarte Plasmafasern, die schließlich gegen die Pole

zu konvergierende Büschel bilden (Fig. 7, B, C). Nach Auflösung des Kernkürper-

chens und der Kernwand verlängern sich die Fasern der Kappen und setzen

sich beiderseits an die Chromosomen der Kernplatte an, oder treffen mit ihren

Enden aufeinander, um dann kontinuierliche Fasern zu bilden, die von einem

Pol zum andern reichen. Alle diese Plasmafäden werden als Spindelfasern be-

zeichnet; sie bilden zusammen die Kernspindel.

Wie oben erwähnt wurde, erfahren die Chromosomen der Kernplatte eine

Längsspaltung, worauf die beiden Längshälften jedes Muttersegmentes in ent-

gegengesetzter Richtung an den Spindelfasern entlang zu den Polen rücken

(Fig. 7, D) und hier die ersten Anlagen der Tochterkerne bilden. Die freien

Enden der Kernsegmente werden nun eingezogen, und durch Verschmelzung,

Krümmung und Anastomosenbildung wird dann wieder ein typisches Kerngerüst

hergestellt (Fig. 7, E). Auch eine Kernwand ist schon entstanden, und so ist

die Bildung der beiden Tochterkerne vollendet. Die Nucleolen werden meist

vor der Entstehung der Kernplatte aufgelöst, oder sie wandern zum Teil in das

umgebende Plasma aus.

Der geschilderte Vorgang der Kernteilung wird als indirekte, mitotische

Teilung oder als Karyokinese bezeichnet. Seine Kompliziertheit wird ver-

ständlich, wenn wir mit Roux u. a. annehmen, daß dabei eine möglichst gleich-

mäßige Zerteilung der Kernsubstanz, speziell der Substanz des Kerngerüstes, in

zwei den Tochterkernen anheimfallende Hälften erzielt werden soll. Die Wichtig-

keit einer solchen gleichmäßigen Verteilung ist aber einleuchtend, sobald wir im

Zellkern, beziehungsweise in seinem Gerüstwerk den Träger der Vererbungs-

substanz, des Idioplasmas erblicken. Die Längsspaltung der Chromosomen re-

präsentiert also den bedeutungsvollsten Einzelvorgang bei der mitotischen Kern-

teilung, denn durch sie wird die genaue Halbierung des Idioplasmas vorgenommen.

Die Rolle, die bei der Kernteilung den Spindelfasern zukommt, ist noch nicht

endgültig aufgeklärt. Eine Anzahl von Forschern erblickt in ihnen kontraktile

Fäden, die, sich zusammenziehend, die Chromosomenhälften aus der Kernplatte

gegen die Pole der Kernspindel zu befördern. Strasburger bezeichnet dem-

nach die an die Chromosomen sich ansetzenden Spindelfasern als »Zugfasern«,

die direkt von Pol zu Pol verlaufenden Plasmafäden dagegen als »Stützfasern«,

indem er annimmt, daß die zur wirksamen Kontraktion der Zugfasern nötigen

Widerstände von den die Kernspindel gewissermaßen aussteifenden Stülzfasern

geliefert werden. Eine andere Reihe von Forschern erblickt dagegen in dem

Auftreten der Spindelfasern bloß die Folge von chemisch-physikalischen Aktionen,

die hauptsächUch von den in tierischen Zellen so sehr verbreiteten Zentralkörpern

ausgehen. Die Spindelfasern wären etwa »magnetischen Kraftlinien« vergleichbar

lind würden für die Bewegung der Chromosomen höchstens die Bedeutung einer Art

Leitbahn haben. Was an diesen Auffasaung^en richtig ist, muß die Zukunft lehren.
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Nach der Ausbildung der beiden Tochterkerne bleiben die von Pol zu Pol

verlaufenden Spindelfasern als sog. Verbindungsfäden erhalten, und überdies wird
noch eine Anzahl neuer dazwischen eingeschaltet. Die ganze Teilungsfigur schwillt

tonnenfürmig an (Fig. 7, E] und reicht, falls die sich teilende Zelle plasmareich

und eng genug ist, in der künftigen Teilungsebene bis an die Seitenwände der

Zelle heran. Nun schwellen die Verbindungsfäden in der genannten Ebene zu
stäbchenförmigen Verdickungen an, es wird die sog. Zellplatte gebildet (Fig.7,£').

Ihre Elemente verschmelzen miteinander zu einer homogenen Plasmaplatte, einer

Hautschicht, die sich spaltet und zwischen ihren beiden Hälften dann die neue

Zellwand ausscheidet (Fig. 7, F). So wird die Mutterzelle simultan in zwei

Tochterzellen geteilt. Wenn die Zelle mit einem größeren Saftraume versehen,

d. h. so weit ist, daß sich die tonnenförmige Teilungsiigur nicht ringsum an

die Seitenwände anzulegen vermag, so wird die neue Scheidewand sukzedan
gebildet, indem die Teilungsfigur mit den Verbindungsfäden allmählich die ganze

Zelle durchquert.

Sobald mit der Entstehung der neuen Zellwand die Teilung der Mutterzelle

vollzogen ist, werden die Verbindungsfäden undeutlich und gehen schließlich

ganz im Cytoplasma der beiden Tochterzellen auf

Bei den Thallophyten läßt sich kein solch direktes Ineinandergreifen der

Kern- und Zellteilungsvorgänge beobachten, wie bei den höheren Pflanzen; die

neuen Scheidewände entstehen nicht innerhalb eines Komplexes von Verbindungs-

kern, und dann wird die neue Zellwand entweder simultan in einer vorgebildeten

Plasmaplatte gebildet, oder sie entsteht sukzedan durch Ausbildung einer ring-

förmigen Wandleiste, die von der Mut-

terzellwand aus immer tiefer in das

Zelllumen vordringt und sich schließ-

lich nach Durchschneidung des Plasma-

körpers zu einer geschlossenen Zell-

wand ergänzt. Eine gewisse Beziehung

zur Kernteilung und Kernlagerung ist

hierbei allerdings nicht zu verkennen,

indem die neue Scheidewand in gleicher

Entfernung von den beiden Tochter-

kernen angelegt wird, und häufig Plas-

mastränge und -fäden von den beiden

Kernen aus nach dem wachsenden Rande

der ringförmigen Wandleiste strahlen.

Bei der Teilung vielkerniger Thallo-

phytenzellen ist die Zellteilung von der

Kernteilung nach den bisherigen Be-

obachtungen gänzlich unabhängig.

Ein von der typischen Zellteilung

abgeleiteter Vorgang ist die simultane Vielzel Ibil düng bei der Entstehung

des Endosperms im Embryosack der Angiospermen, welche namentlich durch

die Untersuchungen Strasburgers aufgeklärt worden ist. In rasch wachsenden

weiten Embryosäcken treten im protoplasmatischen Wandbeleg zahlreiche, oft

Fig. 8. Endospermbildung im Embryosaek von Agri-

monia Eupatoriuin ; zwischen den Zellkernen beginnt

die Bildung der Scheidewände. Nach S t r a s b u r g e r.

lAns Sachs, Vorlesungen.)
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Tausende von Zellkernen auf, welche sämtlich durch sukzessive Zweiteilung aus

einem einzigen Zellkern, dem sog. sekundären Embryosackkern (nach seiner

eventuellen A'erschmelzung mit einer generativen Zelle des Pollenschlauches),

hervorgegangen sind. Bei diesen freien Kernteilungen werden aber jedesmal

transitorische Zellplatten gebildet, was eben die Annahme rechtfertigt, daß diese

Kernteilungen ursprünglich in typischer Weise mit Zellteilungen kombiniert waren.

Dafür spricht auch der Umstand, daß in kleinen, engen Embryosäcken die En-

dospermbildung durch typische Zellteilung zustande kommt. Erst wenn der

Embryosack mit seinen zalilreichen wandständigen Zellkernen zu wachsen auf-

hört, bilden sich z^\^schen den letzteren allseits Yerbindungsfäden aus, in denen

nun wieder Zellplatten auftreten (Fig. 8), Diesmal wandeln sich aber dieselben

in wirkliche Zellwände um, die nun ein von der Wand des Embryosackes

nach innen vorspringendes Zellwandnetz bilden. Die anfänglich noch offenen

Endospermzellen werden schließlich auch von dem flüssigen hihalte des Embryo-

sackes durch Zellulosewände abgesclilossen und vermehren sich fortan in ge-

wöhnlicher Weise durch Teilung. So kommt das den Embryo einhüllende En-

dospermgewebe zustande.

Die neuen Scheidewände, die bei den Zellteilungen gebildet werden, sind

zunächst dünne, einfache Älembranlamellen von homogener Beschaffenheit. In

diesem Entwickelungsstadium zeigen sie demnach mehr den Charakter von

trennenden Wandungen zwischen den einzelnen Plasmakörpern, und erst später

erweisen sie sich als Zellbestandteile, welche den Elementarorganen als solchen

angehören. An etwas älteren Scheidewänden läßt sich nämlich beobachten,

daß sie aus mindestens drei Lamellen bestehen. In der Mitte befindet sich die

sog. Mittellamelle, welcher beiderseits die den betreffenden Nachbarzellen

angehörigen und von diesen gebildeten Zellhautschichten angelagert sind. Die

Mittellamelle stellt also eine Trennungswand vor, die zwischen den Zeilhäuten

der beiderseitigen Nachbarzellen auftritt. Als solche ist sie früher auch als

Interzellularsubstanz bezeichnet worden. Die 3Iittellamelle ist in manchen Fällen

nichts anderes, als die chemisch veränderte primäre Scheidew^and. Gewöhnlich

wird sie aber noch durch die primären Yerdickungsschichten ergänzt. In

chemischer Hinsicht zeigt sie stets ein von den sekundären und tertiären Zell-

wandschichten abweichendes Verhalten. In weichen Geweben besteht sie nach

M angin aus einem mit Kalk verbundenen Pektinstoffe, welcher in reifen Früchten

oft von selbst verquillt, so daß sich die Zellen voneinander trennen. Zuweilen

tritt die Verquellung der Mittellamellen beim Kochen in Wasser ein. In ver-

holzten und verkorkten Geweben sind sie mehr oder minder verholzt, und durch

ihre Unlöslichkeit in Schwefelsäure ausgezeichnet.

Der Gewebebildung durch wiederholte Zweiteilung der Zellen steht als

anderes Extrem die Gewebebildung durch Verwachsung ursprünglich verein-

zelter Zellen zu einem Ganzen gegenüber. Diese Entslehungsart eines Gewebes

beschränkt sich aber auf eine verhältnismäßig geringe Anzahl von Fällen. Als

ein bekanntes Beispiel sei hier die Entstehung der Zellscheiben von Pediastrum

erwähnt. In einzelnen Zellen der Mutterscheibe teilt sich der Protoplast in

eine Anzahl von Schwärmsporen, welche in einem von der innersten Wand-
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Schicht der Mutterzelle gebildeten dünnen Sacke durch eine Spalte der Zellhaut

austreten. Die Schwärmsporen zeigen anfangs eine lebhaft wimmelnde Bewegung,
dann ordnen sie sich, zur Ruhe kommend, in eine Fläche an und verwachsen
schließlich, indem sie sich mit Zellmembranen umkleiden, zu einer kleinen

Tochterscheibe. Daß man die Scheibe von Pediastrum als ein Cünobium, als

eine Kolonie einzelliger Individuen betrachtet, ändert nichts an der Tatsache,

daß sich dieselben in festem Gewebe verbände befinden. Die Pediastrumscheibe

ist ein Individuum höherer Ordnung und stellt als solches ein Gewebe vor.

Die beiden geschilderten Entstehungsarten der Gewebe — durch wieder-

holte Zellteilung und durch Verwachsung ursprünglich isolierter Zellen zu einem

Ganzen — sind durch mancherlei Übergänge miteinander verknüpft, und sollen

nun in nachstehendem einige der wichtigsten dieser Mittelstufen kurz besprochen

werden.

Wenn Zellfäden, die durch Zellteilung entstanden sind, sich parallel neben-

einander legen oder dicht verflechten und verfilzen, so wird ein Gewebe zu-

stande kommen, welches sich um so auffälliger dem durch bloße Zellteilung

entstandenen Gewebe annähern wird, je inniger die Verbindung zwischen den

dichtgedrängten Zellfäden sich gestaltet. Kommt es zu vollständiger Verwachsung,

so läßt sich das derart gebildete Gewebe in vielen Fällen von dem durch bloße

Zellteilung entstandenen gar nicht mehr unterscheiden. Als ein hierher gehöriges

Beispiel erwähne ich zunächst die Phäosporeengattung Cutleria, deren flach aus-

gebreiteter, mehrschichtiger Thallus am Rand in einzelne schmale Abschnitte

aufgelöst ist. Betrachten wir eine einzelne Zellschicht des Thallus für sich, so

bestehen die erwähnten Abschnitte aus isolierten Zellfäden mit interkalaren Vege-

tationspunkten und unterhalb dieser gelegenen Seitenästen. Weiter rückwärts

erfolgt dann eine vollständige Verwachsung der einander berührenden Zellfäden,

so daß im ausgebildeten Zustande des Tballusgewebes seine eigentümliche Ent-

wickelungsgeschichte nicht mehr erkennbar ist. — Auch bei verschiedenen

anderen Algen geht die Gewebebildung nach dem gleichen oder einem ähnlichen

Schema vor sich ; so bei den Phäosporeengattungen Desmarestia, Stilophora usw.

;

ferner bei den zu den Florideen gehörigen Ceramiaceen, wo die Berindung der

Mutterachsen durch Verschmelzung der ihnen dicht angeschmiegten Seitenäste

zustande kommt. Auch die Berindung der Internodien von Chara wäre hier

zu erwähnen.

Um aber wieder zur Gewebebildung durch Verschmelzung und Verwach-

sung bloßer Zellfäden zurückzukommen, so ist hier namentlich noch auf die

Gewebe der höheren Pilze hinzuweisen. Diese bestehen ausnahmslos aus

dünnen, oft vielfach verzweigten Zellfäden, welche man Hyphen nennt, und
die man gegenüber den einzelnen Zellen als histologische Formbestandteile

höheren Grades auffassen kann. Die Art und AVeise, wie die Pilzhyphen zu

Geweben zusammentreten, ist eine sehr verschiedene. Durch dichte Verfilzung

kommen hautartige, durch parallele Nebeneinanderlagerung strangförmige Kom-
plexe zustande, und in anderen Fällen ist wieder die Ähnlichkeit mit den so-

genannten parenchymatischen Geweben der höheren Pflanzen sehr auffällig.

Man pflegt vielfach diejenigen Gewebe, welche ausschließlich der typischen

Zellteilung ihre Entstehung verdanken, als »echte Gewebe« den durch Ver-

schmelzung und Verwachsung von einzelnen Zellen, Zellfäden oder Zellkörpern

H ab erlan dt, Pflanzenanatomie. 3. Aufl. 4
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entstandenen »unechten Geweben« gegenüberzustellen und im letzteren Falle

von einer scheinbaren Gewebebildung, von Pseudoparenchym usw. zusprechen.

Vom entwickelungsgeschichtlichen Standpunkt aus ist diese Unterscheidung

natürlich durchaus berechtigt. Für die anatomisch- physiologische Auffassung

verhert sie aus dem Grund ihre Bedeutung, weil die Entstehungsweise eines

Gewebes mit seinem Endzwecke nichts zu tun hat. Für das Leben der Pflanze

kommt vor allem das ausgebildete funktionierende Gewebe in Betracht, und

nicht seine Entwickelungsgeschichte.

B. Die physiologischen Leistungen der Gewebe.

Unter der Haupt funktion eines Gewebes verstehen wir jene physiolo-

gische Leistung desselben, die mit den wichtigsten und auffälligsten anatomischen

Charakteren dieses Gewebes im Zusammenhange steht. Zu diesen anatomischen

Charakteren gehurt ebensowohl der histologische Bau seiner Elementarorgane,

wie die topographische Lagerung des ganzen Gewebes in den verschiedenen

Organen der Pflanze.

Die Haupt funktion eines Gewebes oder Gewebesystems setzt sich häufig

aus einzelnen Teil funk tionen zusammen. Die Hauptfunktion der Epidermis

z. B. besteht in dem Schutze, den dieses Gewebe der Pflanze gegen verschie-

dene nachteilige Einflüsse der Außenwelt gewährt. In dem Schutze gegen

zu starke Transpiration, gegen mechanische Beschädigungen, gegen zu starke

Insolation, gegen nächtliche Wärmestrahlung usw. bestehen dann die einzelnen

Teilfunktionen, welche als solche auch im anatomischen Bau der Epidermis zum

Ausdruck gelangen. Jede einzelne Epidermiszelle läßt zuweilen alle, stets aber

wenigstens mehrere dieser Teilfunktionen histologisch erkennen 26). In anderen

Fällen können die einzelnen Teilfunktionen verschiedenen Gewebearten des

ganzen Gewebesystems, welches die Hauptfunktion zu erfüllen hat, übertragen

sein. Die Ilauptfunktion des Leitungssystems z. B. besteht in der Stoffleitung

im allgemeinen. Seine Teilfunktionen, die Leitung des Wassers, der Kohle-

hydrate, der Eiweißsubstanzen, sind besonderen Gewebearten des Leitungs-

systems zugewiesen. Von der Mannigfaltigkeit der Teilfunktionen hängt die

Mannigfaltigkeit im histologischen Bau des betreffenden Gewebes oder Gewebe-

systems in erster Linie ab.

Wenn über die Hauptfunktionen eines Gewebes und ihre anatomischen

Kriterien nur selten ein weitgehender Meinungszwiespalt sich ergeben wird, so

gilt das gleiche nicht auch für die Abgrenzung der Neben funk tionen und

ihrer anatomischen Charaktere. Was zunächst die bloße Existenz solcher Neben-

funktionen betrifft, so kann sie nur selten in Abrede gestellt werden. Selbst

bei den höchstentwickelten Pflanzen mit der weitgehendsten Differenzierung des

inneren Baues wird niemand behaupten, daß außer der Hauptfunktion dem be-

treffenden Gewebe keine andere Nebenaufgabe gestellt werden könnte. Denn

einesteils ist, so wie im sozialen Leben der Völker, eine extrem durchgeführte

Arbeitsteilung auch im pflanzlichen Organismus mit mannigfachen Übelständen

verbunden, und anderenteils führt selbst die vollkommenste Anpassung eines

Gewebes an eine bestimmte physiologische Funktion niemals so weit, daß dieses

Gewebe zu jeder anderen Funldion vollständig untauglich würde. Man darf
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sich daher nicht verwundern, wenn eine bestimmte Gewebeart nach Maßgabe
ihrer größeren oder geringeren Eignung auch die eine oder andere, oder selbst

mehrere Nebenfunktionen übernimmt; wenn z. B. die spezifisch mechanischen

Zellen auch assimilierende Chlorophyllkürner enthalten und zeitweise in ihrem

Lumen Stärke speichern. Für den Haushalt der Pflanze kann dieses Verhält-

nis von nicht zu unterschätzender Bedeutung werden; für die morphologische

Ausbildung ihrer Gewebe dagegen und für die Beziehungen dieser Ausbildung

zu den Hauptfunktionen der Gewebe ist es so gut wie belanglos.

Die anatomischen Merkmale der Nebenfunktionen lassen die anatomischen

Hauptcharaktere häufig ganz unberührt: die spezifisch mechanischen Elemente,

die Bastzellen z, B., sind nicht weniger langgestreckt und spindelförmig, ihre

Wandungen nicht weniger verdickt, wenn sich in ihnen vereinzelt auch assimi-

lierende Chlorophyllkörner oder aufgespeicherte Stärkekörner vorfinden. In

anderen Fällen wieder erfolgt durch die Nebenfunklion allerdings eine modifi-

zierende Beeinflussung der anatomischen Hauptcharaktere, allein dieselbe über-

schreitet nicht bestimmte, enggezogene Grenzen. Ein Beispiel wird dies am
besten verdeutlichen. Die spezifischen Assimilationszellen sind von schlauch-

förmiger Gestalt und treten als sogenannte Palisadenzellen gewöhnlich unter

der Epidermis der Blattoberseite auf; ihre Wandungen sind durchaus zart und

dünn : der anatomische Ausdruck des regen Stofl'verkehrs dieser ZeUen mit den

Nachbargeweben. Bei einigen Farnkräutern, z. B. bei Didymochlaena sinuosa,

fehlt aber der Blattoberseite die Epidermis in anatomisch-physiologischem Sinne.

Das bei anderen Pflanzen subepidermale Palisadengewebe ist hier oberflächlich

gelegen und grenzt das Organ nach außen zu ab. Abgesehen von seiner Haupt-

funktion als Assimilationsgewebe hat es hier demnach auch eine Nebenfunktion

als Hautgewebe zu leisten, und demgemäß sind seine Außenwandungen etwas

verdickt und mit einer Guticula versehen. Auf diese Weise wird also durch

die erwähnte Nebenfunktion ein anatomisches Hauptmerkmal der Palisaden-

zellen, die Zartwandigkeit, teilweise modifiziert, ohne daß die Hauptfunktion

dadurch beeinträchtigt würde.

Für jedes einzelne Gewebe sind nach dem Vorausgegangenen die Prinzi-

pien seines histologischen Baues und seiner Anordnung durch die ihm zugeteilte

physiologische Funktion gegeben. Es ist begreiflich, daß bei der Schilderung

dieser Prinzipien der Bau und die Anordnung der Gewebe am zweckmäßigsten

eine gemeinschaftliche Besprechung erfahren, weil eben der histologische Bau
und die topographische Lagerung in der Einheit der Funktion auch eine ge-

meinschaftliche Grundlage besitzen. Obgleich es nun Aufgabe der nachfolgenden

Abschnitte ist, die Bau- und Anordnungsprinzipien der einzelnen Gewebe und
Gewebesysteme eingehend zu erörtern, so sollen doch schon an dieser Stelle

die vier allgemeinsten dieser Prinzipien^ die den Gesamtbau der Pflanze beherr-

schen, oder wenigstens für mehrere Gewebesysteme maßgebend sind, eine kurze

Besprechung erfahren.

An erster Stelle ist hier das schon mehrmals erwähnte Prinzip der Ar-
beitsteilung zu erwähnen. Seine Durchführung ist das wichtigste Mittel,

das dem pflanzlichen und tierischen Organismus zu Gebote steht, um die

notwendige Vollkommenheit und Sicherheit seiner physiologischen Funktionen

zu erzielen. Indem jede wichtige physiologische Leistung einem eigens dazu
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bestimmten Organ oder Gewebe übertragen wird, kann sich die weitgehendste

Übereinstimmung zwischen dem morphologischen Aufbau dieser einzelnen

Apparate und den ihnen zugeteilten physiologischen Leistungen ausbilden. So

gibt also die Arbeitsteilung den Anlaß zur morphologischen DifYerenzierung,

welche die Organe und Gewebe der Pflanzen in bald höherem, bald geringerem

Maße aufweisen. Je entschiedener und vielseitiger das Prinzip der Arbeits-

teilung durchgeführt wird, auf einer desto höheren Stufe der Entwickelung und

Organisation steht die betreffende Pflanze.

Von gleichfalls sehr allgemeiner Bedeutung ist das Prinzip der Festi-

gung, welchem fast alle Organe und Gewebe der höher entwickelten Pflanzen

unterworfen sind. Es ist einleuchtend, daß eine gewisse Festigkeit nicht nur

für den Gesamtbau der Pflanze unerläßlich ist, sondern auch eine Voraus-

setzung für die ungestörte, zweckdienliche Funktion ihrer einzelnen Gewebe und

Apparate bildet, ähnlich wie in einem Wohngebäude außer den Grundmauern

und dem Dachstuhl auch die einzelnen Einrichlungsgegenstände den mannig-

fachsten Festigkeitsansprüchen genügen müssen. Jede vollkommnere Pflanze

weist daher neben ihrem mechanischen Gewebesysteme, das ihr Skelett vor-

stellt, noch zahlreiche andere Festigkeitseinrichtungen auf, die oftmals nur von

ganz lokaler Bedeutung sind. Namentlich sind es die Gewebe des Hautsystems,

des Assimilations- und des Leitungssystems, welche die Herrschaft des mechani-

schen Prinzipes in zahlreichen Details ihres histologischen Baues deutlich er-

kennen lassen.

Für den Haushalt der Pflanze von großer Wichtigkeit ist das Prinzip

der Materialersparung. Der Kampf ums Dasein zwingt die Pflanze, mit

dem geringsten Materialaufwande womöglich den größten EÜekt zu erzielen,

und so ist durch dieses ökonomische Prinzip, wie man es nennen kann, für

den histologischen Bau und die Anordnung der Gewebe eine bestimmte Richt-

schnur gegeben. Namentlich wird durch eine zweckentsprechende Anordnung

des jeweiligen Gewebes sehr häufig Baumaterial erspart. Dies gilt z. B. in sehr

ausgesprochener Weise für das Skelettsystem der Pflanze, dessen Anordnung

nach den Prinzipien der Mechanik in erster Linie eine Konzession an das Prinzip

der Materialersparung ist.

Eine sehr häufige Anwendung findet endlich auch das Prinzip der Ober-
flächenvergrößerung. Es kann sich dabei um sehr verschiedene Zwecke

handeln. Eine Flächenvergrößerung der Scheidewand, welche zwei Nachbarzellen

voneinander trennt, wird zweifellos den mechanischen Zusammenhalt dieser bei-

den Zellen erhöhen; so erklärt sich z. B. die so häufige »Verzahnung« der Epi-

dermiszellen. In den ernährungsphysiologischen Geweben erleichtert hinwieder

die Flächenvergrößerung der Scheidewände den diosmotischen StofTverkehr zwi-

schen den Zellen. Wo es sich um Stoflabsorption handelt, da ist natürlich

gleichfalls eine größtmögliche Oberfläche am Platze. Der Bau des Absorptions-

gewebes der Wurzeln mit seinen Wurzelhaaren, der Saugorgane parasitischer

Gewächse wird hauptsächUch von diesem Gesichtspunkt aus verständlich. Auch
im Assimilationsgewebe kommt das Prinzip der Oberflächenvergrüßerung zur

Geltung; es bewirkt die Einschaltung von Zellwänden und Membranfalten zum
Zwecke der Raumgewinnung für die wandständigen Chlorophyllkörner.

Selbstverständlich darf keines der hier mitgeteilten Bauprinzipien, die man
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insgesamt auf das allgemeine Prinzip des größten Nutzeffektes zurück-

führen kann, die Bedeutung eines »Naturgesetzes« beanspruchen. Es gibt

mancherlei anatomische Vorkommnisse, welche mit Hinsicht auf die Herrschaft

dieser Prinzipien als Ausnahmsfälle zu betrachten sind. So kommt z. B. hin

und wieder das Prinzip der Arbeitsteilung mit dem der Materialersparung in

Konflikt, ganz abgesehen von den sonstigen Nachteilen, die im Gefolge einer

extrem durchgeführten Arbeitsteilung auftreten können. Es kommt sogar vor,

daß Funktionen, welche bereits verschiedenen Gewebearten zugeteilt waren, in

einem späteren Stadium der ontogenetischen Entwickelung wieder zusammen-

gelegt und einer einzigen Gewebeform übertragen werden. So finden wir z. B.

im Stamm von Dracaena und anderen baumartigen Liliifloren vor Beginn des

sekundären Dickenwachstums spezifisch mechanische Fasern und typische Wasser-

leitungsröhren vor, während in den durch das sekundäre Dickenwachstum er-

zeugten Gefäßbündeln ein und dieselbe Gewebeart sowohl die Funktion der

Festigung wie jene der Wasserleitung versieht. — Ein anderes Mal wird das

Prinzip der Materialersparnis umgangen ; man denke nur an das Vorwiegen der

Wechselbefruchtung im Pflanzenreich mit der damit verbundenen Verschwen-

dung von männlichen Geschlechtszellen. Auch das mechanische Prinzip erleidet

bisweilen Einschränkungen. Jedem Besucher der Tropen fällt es auf, daß die

kolossalen Blattspreiten der Musa paradisiaca vom Wind und Regen allmählich

in lauter Querstreifen zerschlitzt werden, die nur der mächtige starke Mittelnerv

zusammenhält. Die anatomische Untersuchung der Blattränder dieser Pflanze

erklärt diese auffallende Erscheinung durch den vollständigen Mangel jedes

mechanischen Schutzmittels gegen das Einreißen, während doch bei den Laub-

blättern der meisten übrigen Pflanzen solche Schutzeinrichtungen in mannig-

fachster Ausbildung vorkommen. Derlei Ausnahmsfälle brauchen aber dem all-

gemeinen Prinzip des größten Nutzeffektes durchaus nicht zu widersprechen. Sie

sind im Gegenteile fast immer mit einem bestimmten Vorteile verbunden, der

den aus der Ausnahmestellung erwachsenden Nachteil wiederum aufhebt. Die

obenerwähnten zerrissenen Musablätter sind ein lehrreiches Beispiel dafür. Die

einzelnen Querstreifen der Blattspreite, deren Wundränder rasch vernarben,

hängen nun schlaff herunter und sind in dieser Stellung sowohl dem weiteren

Anprall der heftigen Regengüsse, sowie den versengenden Strahlen der hoch-

stehenden Tropensonne entzogen'^''].

Wir gehen nunmehr auf die Wechselbeziehungen über, welche sich zwischen

den verschiedenartigen Geweben eines Organes oder einer Pflanze auf Grund

ihrer Funktion mit Notwendigkeit ergeben. Diese Erscheinungen der Korrelation

der Gewebe sind natürlich von großer Mannigfaltigkeit und bereiten einer

befriedigenden Erklärung oftmals beträchtliche Schwierigkeiten.

Im Laufe der phylogenetischen Entwickelung sind jene Wechselbeziehungen

der Gewebe, die eine gegenseitige Förderung ihrer Funktionen zur Folge hatten,

allmählich fixiert worden; die Gewebe haben sich derart gegenseitig angepaßt

und zu harmonischem Zusammenwirken vereinigt 2^). So steht z. B. der Bau

und die Anordnung des Assimilationssystems der Laubblätter in innigster Wechsel-

beziehung zum Verlauf der Gefäßbündel, welche das Wasser und die darin ge-

lösten Nährsalze zuführen und die Assimilationsprodukte ableiten. Die Wasser-

gewebe zeigen verschiedene Lagerungsbeziehungen zum Assimilationssystem, dem
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das in jenen aufgespeicherte Wasser in erster Linie zugute kommt usw. Noch

auffallender sind jene Beziehungen verschiedener Gewebe und lokaler Apparate

zueinander, die auf einer direkten Beeinflussung des einen seitens des anderen

beruhen. So beginnen z. B. bei verschiedenen Pflanzen die Hydathoden erst

dann selbständig AVasser auszuscheiden, wenn der hydrostatische Druck in den

mit Wasser überfüllten Wasserleitungsrühren eine bestimmte Höhe erreicht hat.

und die Gefahr einer Injektion der Durchlüftungsräume mit Wasser eintritt. Bei

der insektenfressenden Dionaea muscipula tritt das Bewegungsgewebe der Mittel-

rippe des oberen Blattabschnittes erst dann in Aktion, die beiden Hälften des

letzteren klappen erst dann zusammen, wenn eine von den sechs Fühlborsten

auf der Oberseite des Blattes durch Stoß oder Berührung mechanisch gereizt

worden ist. Diese direkte Beeinflussung, an welche die Auslösung einer be-

stimmten Funktion zuweilen geknüpft ist, geschieht in Form eines Reizes, wo-
bei der bestimmte Zustand des einen Gewebes oder Organes, welcher die Reiz-

ursache für ein anderes Gewebe oder Organ jjildet, selbst wieder die Wirkung

eines äußeren Reizes sein kann; ein Beispiel dafür liefert das eben erwähnte

Dionaeablatt. In allen Fällen setzt eine solche direkte Beeinflussung eine

Reiz üb ertragung voraus, die selbst wieder auf verschiedene Weise erfolgen

kann.

Nicht immer beruht aber die Korrelation der Gewebe auf einer zweck-

mäßigen Beeinflussung oder gegenseitigen Förderung ihrer physiologischen

Funktionen. Ganz abgesehen von pathologischen Erscheinungen sind hin und

wieder auch in ganz normalem Zustande der Pflanze Kollisionen zwischen den

einzelnen Gewebearten unvermeidlich, wobei es sich hauptsächlich um einen

Kampf um den Raum und um Baustoffe, resp. Wachstumsmaterial handelt.

Natürlich hängt es dann von den verschiedensten Umständen ab, welches Ge-

webe den anderen gegenüber die Oberhand behält. So kommt nicht selten in

biegungsfesten Organen das mechanische Gewebe mit dem Assimilationssj^stem

in Konflikt, weil nämlich beiden Systemen von den sie beherrschenden Anord-

nungsprinzipien eine möglichst periphere Lage angewiesen wird. In den Halmen

verschiedener Gräser wird nun der Ausgang dieses Konfliktes, wie Schwen-
d euer gezeigt hat, durch die Intensität der Beleuchtung entschieden. In den

scheidenlosen Halmabschnitten, wo die stärkere Durchleuchtung den Assimi-

lationsprozeß fördert, behält das assimilierende Chlorophyllgewebe die Oberhand

und drängt das mechanische Gewebe von der Peripherie zurück. In den von

sehen Gewebe Platz machen.

Zum Schlüsse möge hier noch die Abhängigkeit der pflanzlichen Gewebe,

hinsichtlich ihrer Funktion und Ausbildung, von äußeren Einflüssen in

Kürze erörtert werden.

In der erblich fixierten morphologischen Ausbildung und physiologischen

Leistung eines Gewebes spricht sich stets die Anpassung an die allgemeinen

Existenzbedingungen und an die besonderen Verhältnisse des Standortes und
Klimas aus. Wenn nun die qualitative und quantitative Ausbildung der einzelnen

Gewebearten und lokalen Apparate einer Pflanze ganz genau und unabänderlich

fixiert wäre, wenn demzufolge auch die physiologischen Funktionen hinsichtlicli
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ihrer Intensität und ihres Umfanges in jedem einzelnen Individuum genau in

der gleichen Weise verlaufen würden, so wären die einzelnen Individuen jeder

Spezies oft in größter Gefahr, zugrunde zu gehen oder mindestens ein sehr

kümmerliches Dasein zu fristen, da die äußeren Existenzhedingungen, die Idi-

matischen und Standortsverhältnisse, auch innerhalh des Verhreitungsgebietes

der betreffenden Spezies beträchtlichen Schwankungen unterworfen sind. Die

erblich fixierten Anpassungen der Arten müssen demnach eine gewisse An-
passungsbreite aufweisen; sie dürfen nichts absolut Starres sein, sondern

müssen, um einen von Nägeli gebrauchten Vergleich heranzuziehen, eine ge-

wisse Elastizität besitzen, die es dem einzelnen Individuum möglich macht, sich

den äußeren Bedingungen, die es auf seinem besonderen Standorte vorfindet,

direkt anzupassen. Ohne solche selbstregulatorische Vorgänge wäre kein

Organismus dauernd lebensfähig. Wenn alternde Spezies nach und nach aus-

sterben, so scheint dies wie beim einzelnen Individuum in erster Linie darauf

zu beruhen, daß die Elastizitätsgrenzen der einzelnen Anpassungen immer enger

gezogen werden, daß die Fähigkeit zur Selbstregulation der Lebensprozesse

immer mehr abnimmt.

In bezug auf die verschiedenen Gewebearten der Pflanze spricht sich das

Gesagte in der Tatsache aus, daß ihre qualitative und quantitative Ausbildung

innerhalb gewisser Grenzen vielfach von den jeweiligen äußeren Einflüssen

abhängig ist, die auf sie einwirken. Bei vielen Pflanzen entscheidet z. B.

die Intensität der Beleuchtung über den Grad der Ausbildung des spezifischen

Assimilationsparenchyms, des Palisadengewebes. Die größere oder geringere

Luftfeuchtigkeit beeinflußt in zweckmäßiger Weise die Ausbildung der Epi-

dermiszellwände und des Durchlüftungssystems. Eine größere mechanische In-

anspruchnahme steigert die Ausbildung der Skelettgewebe. Ein Einblick in die

kausale Verkettung zwischen solchen äußeren Einflüssen und der modifizierten

Ausgestaltung der betreffenden Gewebe ist bei dem gegenwärtigen Stand unserer

Kenntnisse ganz unmöglich. Wir müssen uns begnügen, die Kompliziertheit

dieser Kausalbeziehungen dadurch zu kennzeichnen, daß wir von äußeren
Reizen sprechen, aveiche die Ausbildung der Gewebe häufig in einer für die

Pflanze vorteilhaften Weise beeinflussen.

C. Die anatomisch-physiologische Einteilung der Gewebe.

Wenn man von irgendeinem »Gewebe« spricht, so meint man damit ge-

wöhnlich eine ganz bestimmte Gewebe form oder Gewebe art und versteht

unter dieser Bezeichnung im weitesten Sinn eine Verbindung der Zellen, die ein

oder mehrere bestimmte Merkmale gemeinsam haben. Diese Älerluuale können

morphologischer, topographischer, entwickelungsgeschichtlicher oder physio-

logischer Natur sein. Es hängt nun lediglich von der betreuenden Forschungs-

richtung ab, welche Kategorie von Merkmalen zur Abgrenzung und Einteilung

der verschiedenen Gewebearten herangezogen wird.

Die physiologische Anatomie wird die pflanzlichen Gewebe konsequenter-

weise bloß nach anatomisch-physiologischen Merkmalen abgrenzen und

gruppieren. Sie geht dabei von der Voraussetzung aus, daß die Diflerenzierung

des Pflanzenkörpers in verschiedene Gewebearten vor allem eine Folge des
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Prinzips der Arbeitsteilung ist, daß mithin die charakteristischen Merkmale der

Gewebe mit ihren physiologischen Funktionen im engsten Zusammenhange

stehen müssen. Jede physiologische Funktion setzt einen bestimmten anatomi-

schen Bau voraus, der sich mit ihr in Übereinstimmung befindet. Demnach
kann jedes morphologische Merkmal eines Gewebes, von dem die angeführte

Übereinstimmung nachgewiesen wird, als ein anatomisch-physiologisches
Merkmal bezeichnet werden. Es ist nach alledem einleuchtend, daß die Ein-

teilung und Abgrenzung der verschiedenen Gewebearten nach anatomisch-phy-

siologischen Kennzeichen unter allen Einteilungsweisen die natürlichste ist und

auf breitester Grundlage ruht, weil sie den Pflanzenkörper nicht bloß formell,

als einen mehr oder minder kompHziert gestalteten Aufbau aus einzelnen Form-
elementen betrachtet, sondern zugleich auch als einen lebenden Organismus,

der sich aus Elementarorganen zusammensetzt und behufs seiner Selbst-

erhaltung eine Reihe von physiologischen Leistungen ausführt 29). — Damit ist

übrigens nicht gesagt, daß neben der anatomisch -physiologischen nicht auch

andere Einteilungsweisen der pflanzlichen Gewebearten und Gewebesysteme be-

rechtigt wären. Nur müssen sie von einem einheitlichen Gesichtspunkt aus

konsequent durchgeführt sein. Jene Einteilungsweisen dagegen, die rein didakti-

scher Zwecke halber bloß eine möglichst leichte und bequeme Übersicht über

die verschiedenen Gewebearten bieten wollen, können, so verdienstvoll sie sonst

sein mögen, eine wissenschaftliche Bedeutung nicht beanspruchen.

Die physiologische Pflanzenanatomie nimmt bei der Abgrenzung und Ein-

teilung der Gewebearten auf ihre entwickelungsgeschichtliche und phylogenetische

Herkunft keine Rücksicht. Die Homologie der Gewebe ist für sie gleichgültig,

sie hat sich bloß um die Analogien zu kümmern. Ein und dasselbe anatomisch-

physiologische Gewebesystem kann ontogenetisch wie phylogenetisch sehr ver-

schiedener Herkunft sein, wie z. B. das mechanische Sj'stem; es bildet aber

trotzdem von unserem Gesichtspunkt aus eine geschlossene Einheit, die in der

Identität der Funktion begründet ist. Andererseits kann ontogenetisch und phylo-

genetisch Zusammengehöriges durch die anatomisch-physiologische Betrachtungs-

weise sehr verschiedenen Gewelsesystemen zugeteilt werden. Im entwickelungs-

geschichtlichen Sinne gehören z. B. die epidermalen Bastbündel verschiedener

Cyperaceen, die Spaltöffnungen, die epidermalen Wasserdrüsen, die Wurzelhaare

usw. sämtlich zur Epidermis, während sie in diesem Buche konsequenterweise

in ganz verschiedenen Abschnitten zu besprechen sind.

Bevor ich nun, von den dargelegten Gesichtspunkten ausgehend, eine über-

sichtliche Gruppierung der verschiedenen Gewebearten und lokalen Einrichtungen

vornehme, soll hier noch in Kürze mitgeteilt werden, daß ich hier und in den

nachfolgenden Abschnitten unter einem »anatomisch -physiologischen Systeme«

die Gesamtheit der einer bestimmten physiologischen Aufgabe dienenden Gewebe
und lokalen Apparate des Pflanzenkrirpers verstehe. Je nach der Kompliziert-

heit dieser Aufgabe, nach der Anzahl der Teilfunktionen, beteiligt sich eine bald

größere bald geringere Anzahl von Gewebearten und lokalen Einrichtungen an

dem Aufbau des ganzen Systemes. In der 3Iehrzahl der Fälle sind die einzel-

nen anatomisch -physiologischen Systeme zugleich Gewebe sj^steme, d. h. an

ihrer Zusammensetzung beteiligen sich in erster Linie verschiedene Gewebe. Daß
'ßber ein anatomisch-physiologisches System nicht immer auch ein Gewebesystem
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sein muß, dies lehrt uns z. B. das Durch] iiftungssystem, welches der Hauptsache

nach aus lufterfüllten Interzellularräumen besteht. Auch das System der Sekret-

und Exkretbehälter dürfte man höchstens im ül»ertragenen Sinn als ein Ge-

webesystem gelten lassen.

Übersicht der anatomisch-physiologischen Systeme.

1. Die Bildungsgewebe (Urmeristem, primäre und sekundäre Meristeme).

II. Das Hautsystem (Epidermis, Kork, Borke).

III. Das mechanische System (Bast, Libriform, Gollenchym, Sklerenchym).

IV. Das Absorptionssystem (Absorptionsgewebe der Bodenwurzeln mit

den Wurzelhaaren, Rhizoiden, Velamen der Luftwurzeln, wasserabsor-

bierende Trichome an Laubblättern, Absorptionsgewebe der Haustorien

an Keimpflanzen und Parasiten).

V. Das Assimilationssystem (Chlorophyllparenchym, Pahsaden- und

Schwammgewebe)

.

VL Das Leitungssystem (Leitparenchym [Rinden-, Holz- und Markparen-

chym, Markstrahlen, Parenchymscheiden] ; Gefdßbündel [Hadrom,

Leptom] ; Milchröhren).

VIL Das Speichersystem (Wassergewebe, Speichergewebe der Samen,

Knollen und Zwiebeln).

VIIL Das Durchlüftungssystem (luftführende Interzellularräume mit ihren

Ausgangsöffnungen, den Pneumathoden [Spaltöffnungen, LenticellenusM^]).

IX. Die Sekretionsorgane und Exkretbehälter (Hydathoden, Ver-

dauungsdrüsen, Nektarien, Schleim-, Harz- und Öldrüsen; Schleim-,

Ol-, Harz- und Gummigänge; Kristallschläuche usw.).

X. Die Bewegungsgewebe (Flughaare und Fluggewebe, Schwimmgewebe,

hygroskopische und lebende Bewegungsgewebe).

XI. Die Sinnesorgane (Fühltüpfel, Fühlpapillen, Fühlhaare, Fühlborsten,

die Statolithenapparate [Stärkescheide, Columella der Wurzelhaube
j,

lichtperzipierende Apparate).

XII. Die reizleitenden Strukturen und Gewebe (die Plasmaverbindun-

gen, das reizleitende Röhrensystem von Mimosa pudica).

An die Spitze dieser Übersicht sind die Bildungsgewebe gestellt, welche

einerseits die embryonalen Stadien der Dauergewebe, andererseits aber auch ein

Gewebesystem von bestimmter physiologischer Funktion vorstellen, indem sie

das Zellenmaterial für den Aufbau der Dauergewebe liefern.

Das Hautsystem und das mechanische System können ihren Aufgaben zu-

folge als die Systeme des Schutzes bezeichnet werden. Die folgenden sechs

Systeme, das Absorptionssystem, Assimilationssystem, Leitungssystem, Speicher-

system, Durchlüftungssystem, sowie die Sekretionsorgane und Exkretbehälter,

dienen insgesamt dem Stoffwechsel im weitesten Sinne des Wortes. Die

letzten drei Systeme endlich, die Bewegungsgewebe, Sinnesorgane und die reiz-

leitenden Strukturen und Gewebe, sind für Leistungen bestimmt, die man früher

ausschließlich oder fast ausschließlich dem tierischen Organismus zugeschrie-

ben hat. Heutzutage wissen wir aber, daß die auf diesen Leistungen basierenden
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Unterschiede zwischen Tier- und Pflanzenreich nicht existieren oder wenigstens

nicht von allgemeiner Gültigkeit sind.

Der anatomische und histologische Bau der Fortpflanzungsorgane wird

aus Zweckmäßigkeitsgründen gewühnlich in den Lehr- und Handhüchern der

speziellen Morphologie und Systematik ajjgehandelt. Dem Plane dieses Buches

entsprechend kann auf sie darin nicht eingegangen werden. Nur jene Einrich-

tungen im anatomischen Bau der Fortpflanzungsorgane, speziell der Blüte und

Frucht, sind zu berücksichtigen, die auch im anatomischen Bau der Vegetations-

organe ihre Analoga finden. Auf Blüte und Frucht wird also in diesem Buche

hloß dann hingewiesen werden, wenn sich an ihnen Beobachtungen über die in

der vorstehenden Übersicht aufgezählten Systeme anstellen lassen.

Anmerkimgeu.

1) strenggenommen sind die Elementar organe nicht immer zugleich auch Form-
elemente im obigen Sinne, bzw. Zellen. Das Elementarorgan des spezifischen Assimilations-

parenchyms, des Palisadengewebes, ist die einzelne Palisade; dieselbe kann nun eine

einzelne Zelle sein (und dies ist der gewöhnliche Fall), sie kann aber auch bloß aus einem

Zellarme bestehen, so daß erst 2— 4 Palisaden eine einzelne Zelle bilden (Armpalisadengewebe).

In den Skelettsträngen ist die einzelne mechanische Faser das Elementarorgan. Diese Faser

ist in morphologischer Hinsicht meist auch ein Formelement, eine Zelle. Die gefächerte

Bastfaser aber besteht aus mehreren Zellen, und die Collenchymf aser setzt sich aus

den verdickten Wandungsteilen mehrerer benachbarter, d. h. mit den Längskanten aneinander

grenzender Zellen zusammen. Im Wasserleitungssystem ist die einzelne wasserleitende Röhre

das Elementarorgan. Diese Röhre kann eine Zellfusion (Trachee) oder eine einzelne ZeUe

(Tracheide) sein. — Aus derlei Tatsachen geht hervor, daß die Pflanze bei der Herstellung

ihrer Elementarorgane nicht immer an die Individualität ihrer Zehen gebunden ist; nicht im-

mer müssen die Grenzen der Elementarorgane mit Zellgrenzen zusammenfallen. Doch wird

man solcher Ausnahmsfälle halber die altherkömmliche und im allgemeinen auch vollkommen

berechtigte Auffassung der Zellen als Elementarorgane des Pflanzenkörpers nicht fallen lassen.

2) G. Haberlandt, Kulturversuche mit isolierten Pflanzenzehen, Sitzungsber. der Akad.

d. Wiss. in Wien, Math.-naturw. Kl. Bd. CXI, 1902.

3) Der Umstand, daß sich heutzutage der wissenschaftliche ZellbegriCf nicht mehr mit

dem rein sprachlichen Begriff der »Zelle« deckt, macht sich bisweilen, besonders beim Unter-

richt, in unangenehmer Weise fühlbar. Rein sprachlich genommen ist es ja eine Contradictio

in adjecto, wenn man z. B. eine raembranlose Schwärmspore als Zelle bezeichnet. Von Sachs

wurde deshalb (Flora 1892) vorgeschlagen, den Ausdruck Zehe in der Botanik nur noch für

die Zellwand oder auch für diese samt dem Inhalt zu verwenden. Für die »organische Ein-

heit, sowohl im morphologischen wie im physiologischen Sinne«, d. i. also für das Formelement

und Elementarorgan, schlägt Sachs den Ausdruck »Energide« vor, worunter er sich einen

einzelnen Zellkern mit dem von ihm beherrschten Protoplasma vorstellt. Bei einkernigen Zellen,

die ja die überwiegende Mehrzahl bilden, ist die Energide nichts anderes, als was Brücke
schon früher als »Zehenleib«, Haustein als »Protoplast« bezeichnet hat. In mehrkernigen

Zellen und Zeüfusionen dagegen (Bastfasern, Milchröhren), ferner bei den nicht zellulär ge-

bauten Siphoneen und Phycomyceten enthält der einzige Protoplast nach Sachs ebensoviele

Energiden als Zellkerne vorhanden sind. Da man hier nun die hypothetischen Grenzen der

einzelnen Energiden nicht wahrnimmt, so ist es auch unmöglich, sie als »organische Einheiten

im morphologischen Sinne« zu bezeichnen. Da sich ferner nicht sicher behaupten läßt, daß

jeder Zehkern eine bestimmte Plasmaportion allein und dauernd beherrscht (man denke nur,



Anmerkungen. 59

wie schon Zimmermann eingewendet hat, an mehrkernige Zellen mit lebhafter Plasma-

strömung) , so läßt sich der Begriff Energide als organische Einheit auch im physiologischen

Sinne nicht aufrecht erhalten. Dies gilt übrigens nicht bloß für mehrkernige Zellen. Die

Plasmakörper einkerniger Gewebezellen hängen vielfach durch Plasmaverbindungen unterein-

ander zusammen usw., und es ist von vornherein nicht ausgeschlossen, daß sich der Einfluß

des Kernes in manchen Fällen vermittelst dieser Verbindungen von einer Zelle zur andern

fortpflanzt. Es geht eben nicht wohl an, bei der Definierung der »organischen Einheit« des

Pflanzen- und Tierkörpers die noch vielfach rätselhaften Beziehungen eines bestimmten Organes

dieser Einheit zu den übrigen Teilen derselben in den Vordergrund zu rüclien oder gar zum
Ausgangspunkte zu wählen.

4) Gleichzeitig mit H. von Mohl, von dem der Ausdruck »Protoplasma« herrührt (Über

die Saftbewegungen im Innern der Zellen, Botanische Zeitung 1846, p. 73), erkannte auch

Nägeli die Bedeutung des Protoplasmas für das Leben der Zelle (Zeitschr. f. wissensch. Bot.,

herausgeg. von Schieiden und Nägeli, 3. Heft, 1846). Daß der Protoplast ein kompliziert

gebauter Organismus ist, wurde zuerst von Brücke hervorgehoben (Die Elementarorganismen,

Sitzungsber. der Wiener Akad. Bd. XLI, 1861). Er hat diesen komplexen Aufbau mit dem
Ausdruck »organisiert« bezeichnet, während Nägeli denselben Ausdruck für rein physikalische

Verhältnisse, für den micellaren Aufbau, für Quellungsverhältnisse usw. gebraucht. (Vgl.

Nägeli und Schwendener, Das Mikroskop, 2. Aufl., p. 332.) Nägeli zählt demnach auch

die Stärkekörner und Zellmembranen zu den »organisierten Substanzen«, während im Sinne

Brücke s nur das lebende Protoplasma »organisiert« ist.

Unter Anlehnung an Brücke sind dann später Sachs und namentlich Pfeffer für die

Auffassung des Protoplasten als eines höchst kompliziert gebauten Organismus eingetreten.

(Vgl. Pfeffer, Zur Kenntnis der Plasmahaut und der Vacuolen nebst Bemerkungen über den

Aggregatzustand des Protoplasmas und über osmotische Vorgänge, Abhandl. der math.-phys.

Gl. der k. sächs. Akad. der Wissensch. Bd. XVI, 1890 ; ferner: Studien zur Energetik der Pflanze,

ebenda Bd. XVIII, 1892, p. 156 ff.) Auch Hanstein hat sich zu dieser Auffassung bekannt

(Das Protoplasma als Träger der pflanzlichen und thierischen Lebensverrichtungen. Heidel-

berg 1880).

Die zahlreichen Versuche, im organisierten Protoplasma eine bestimmte Struktur

nachzuweisen oder wahrscheinlich zu machen, sind von zwei ganz verschiedenen Standpunkten

aus unternommen worden. Eine Anzahl von Forschern ging von Beobachtungstatsachen aus,

denen gegenüber theoretische Erwägungen erst in zweiter Linie in Betracht kamen. Hierher

gehören die Versuche von Max Schnitze, Flemming, C. Schneider u.a., eine feine

fibrilläre Struktur des Protoplasmas nachzuweisen, während Frommann und Heitzmann auf

zoologischem, Schmitz und Strasburger auf botanischem Gebiet einen netzförmigen oder

gerüstartigen Bau des Protoplasmas als durch direkte Beobachtung konstatierbar angenommen
haben. Dagegen schreibt Bütschli auf Grund sehr ausgedehnter Untersuchungen dem Proto-

plasma ganz allgemein eine Schaum- oder Wabenstruktur zu. Eine Anzahl anderer Forscher

ist zur Annahme bestimmter Strukturverhältnisse auf Grund theoretischer Überlegungen ge-

kommen. Die von ihnen behauptete Struktur oder Zusammensetzung des Protoplasmas aus

kleinsten organisierten Teilchen ist in diesen Fällen vor allem ein theoretisches Postulat, um
die Lebenserscheinungen des Protoplasmas, die Erscheinungen der Vererbung usw. verständ-

licher zu machen. Hierher gehört z. B. die Annahme Nägelis, daß das feste »Idioplasma«,

d. h. jener Teil des Protoplasmas, welcher der Träger der erblichen Anlagen ist, als zusammen-
hängendes Netzwerk die einzelne Zelle sowohl, wie den ganzen lebenden Pflanzenkörper durch-

ziehe. Andere Forscher postulieren die Zusammensetzung des Protoplasmas aus kleinsten indi-

vidualisierten Teilchen, welche die ausschließlichen Lebensträger vorstellen sollen. Während
die »Plastidule« Eisbergs und Haeckels noch als eine Art von chemischen Molekülen auf-

treten, sind die »Granula« Altmanns, die »Pangene« de Vries', die »Blophoren« Weis-
manns, die »Plasome« Wiesners bereits sehr komphziert gebaute Elementarteilchen des

lebenden Protoplasmas. Altmann und Wiesner suchen die letzten lebenden Einheiten im
Plasma auch durch die unmittelbare Beobachtung nachzuweisen. Die »Granula« des ersteren

sind aber unzweifelhaft sehr verschiedene Dinge, Eiweißkörnchen, Öltröpfchen, Pigmentkörnchen
usw., die man in der pflanzlichen Zellenlehre unter der nichts präjudizierenden Bezeichnung
»Mikrosomen« zusammenzufassen pflegt. Auch Wiesners »Plasome« dürften, soweit sie direkt

nachweisbar sein sollen, kaum durchgehends gleichartige, homologe Plasmateilchen sein.
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All den verschiedenen Versuchen, das lebende Protoplasma in eine Anzahl gleichwertiger

Elementarteilchen, Lebensteilchen, Lebenselemente, oder wie man sie nennen mag, aufzulösen,

liegt bewußt oder unbewußt der Analogieschluß zugrunde, daß so, wie sich die Organe und

Gewebe des Tier- und Pflanzenkörpers aus untereinander gleichwertigen, homologen Elementar-

organen, den Zellen, aufbauen, auch der Plasmakörper der Zelle aus gleichwertigen Elementar-

teilchen, die eine noch niedrigere Individualitätsstufe repräsentieren, zusammengesetzt sei. Das

ist ja möglich, doch ein zwingender Grund, es anzunehmen, ist nicht vorhanden. Die als

Konstruktionsbestandteile des organisierten Protoplasmas auftretenden kleinsten Einheiten kön-

nen, worauf schon Pfeffer hingewiesen hat, untereinander recht wohl spezifisch verschieden

sein. Sie brauchen ebensowenig gleichwertige, homologe Teilchen vorzustellen, als die ver-

schiedenen Konstruktionsbestandteile eines Uhrwerkes, oder einer anderen komphziert gebauten

Maschine, untereinander gleichartig und gleichwertig sind. — Die Begründer und Anhänger

derartiger Hypothesen sehen sich übrigens stets gezwungen, die einzelnen Lebenserscheinungen

des Protoplasten, zu deren Erklärung sie durch ihre Annahme beitragen wollen, in jene

letzten Lebenselemente hineinzuverlegen, über deren innere Struktur sie aber nichts Bestimmtes

auszusagen vermögen. Um diese Struktur und ihren Zusammenhang mit der betreffenden

Funktion handelt es sich aber gerade, wenn an eine kausale Erklärung der Lebenserschei-

nungen gedacht wird. So wird durch jene Hypothesen das Rätsel bloß um eine Stufe weiter

hinausgeschoben, kausal erklärt wird auch nicht eine Lebenserscheinung. Damit soll das

Verdienstliche derartiger Spekulationen nicht geleugnet werden, da sie die Grenzen zwischen

dem Erforschbaren und Unerforschbaren in der Organisation der lebenden Substanz noch

schärfer hervortreten lassen.

Vgl. hierzu: W. Flemming, Beiträge zur Kenntnis der Zelle und ihrer Lebenserschei-

nungen, Archiv f. mikrosk. Anatomie, Bd. XVIÜ u. XX, -1880 u. 1881 ; Derselbe, Zellsubstanz,

Kern- und Zellteilung, Leipzig ^883. F. Schmitz, Untersuchungen über die Structur des

Protoplasmas und der Zellkerne der Pflanzenzellen , Sitzungsber. der niederrhein. Gesellsch. f.

Natur- u. Heilk., 1880. — H. de Vries, Intracellulare Pangenesis, Jena 1889. R. Altmann,

Die Elementarorganismen und ihre Beziehungen zu den Zellen, Leipzig 1890. A. Weismann,
Das Keimplasma, eine Theorie der Vererbung, Jena 1892. J. Wiesner, Die Elementar-

structur und das Wachstum der lebenden Substanz, Wien -1892. Über Plasmastrukturen

haben in neuerer Zeit namentlich E. Strasburger und seine Schüler zahlreiche Unter-

suchungen veröffentlicht. Mit der wichtigen Frage , inwieweit die an fixierten Objekten zu

beobachtenden Granulationen, fibrillären, netzartigen und sonstigen Strukturen als »Kunst-

produkte« zu betrachten seien, hat sich namentlich Alfr. Fischer (Fixierung, Färbung und

Bau des Protoplasmas, Jena 1899) beschäftigt.

5) G. Berthold, Studien über Protoplasmamechanik, Leipzig 1S86. 0. Bütschli,

Untersuchungen über mikroskopische Schäume und das Protoplasma, Leipzig 1892.

6) J. Reinke und Rodewald, Über die chemische Zusammensetzung des Protoplasmas

von Aethalium septicum, Untersuchungen des bot. Institutes der Univers. Göttingen, 2. Heft,

188-1. Frank Schwarz, Die morphologische und chemische Zusammensetzung des Proto-

plasmas, Beiträge zur Biologie der Pflanzen, herausgeg. von F. Cohn, Bd. V, 1887.

7) Über Plasmaströmungen: IL de Vries, Über die Bedeutung der Circulation

und der Rotation des Protoplasmas für den Stofftransport in der Pflanze, Bot. Ztg. 1885.

Ida Keller, Über Plasmaströmung, Zürich 1890. P. Haupt fleis ch, Untersuchungen über

die Strömung des Protoplasmas in behäuteten Zellen, Jahrb. f. wissensch. Bot. Bd. XXIV, 1 892.

F. G. Kohl, Plasmaverteilung und Krümmungserscheinungen, Bot. Hefte, herausgeg. von

A. Wigand, I.Heft, 1885. (Vgl. dazu Fr. Noll, Arbeiten des bot. Institutes in Würzburg,

Bd. III, p. 496 ff.) E. Tangl, Zur Lehre von der Continuität des Protoplasmas, Sitzungsber.

der Wiener Akad. d. Wissensch. Bd. XC, 1884. G. Haberlandt, Über die Beziehungen zwi-

schen Function und Lage des Zellkernes bei den Pflanzen, Jena 1887, p. 102fl'. M. Heiden-

hain, Einiges über die sog. Protoplasmaströmungcn, Sitzungsber. der phys.-med. Gesellsch. in

Würzburg, 1897. A. Nestler, Über die durch Wundreiz bewirkten Bewegungserscheinungen

des Zellkernes und des Protoplasmas , Sitzungsberichte der Akad. d. Wissensch. in Wien,

Bd. CVH, 1898.

8) Über die Hautschicht und Vakuolenwand: W. Pfeffer, Osmotische Unter-

suchimgen, Leipzig 1877; Derselbe, Über Aufnahme von Anilinfarben in lebende Zellen,

Untersuchungen aus dem bot. Institut zu Tübingen, Bd. II, p. 179 ff.; Derselbe, Zur Kenntniss
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der Plasmahaut und der Vacuolen, Abhandl. der math.-phys. Gl. der k. säclis. Akademie der

Wissensch. Bd. XVI. 1890, p. 185 ff. H. de Vries, Plasmolytische Untersuchungen über die

Wand der Vacuolen, Jahrb. f. wissensch. Bot. Bd. XVI, 1885, p. 465 ff. F. Went, Die Ver-

mehrung der normalen Vacuolen durch Teilung, Jahrb. f. wissensch. Bot. Bd. XIX, 1888,

p. 293 ff. Fr. Noll, Die Wirkungsweise von Schwerkraft und Licht auf die Gestaltung der

Pflanze, Naturwiss. Rundschau, 1888, Nr. 4 u. 3; Derselbe in den Arbeiten des bot. Institutes

in Würzburg, Bd. III, 1888, p. 532. B. Nemec, Über experimentell erzielte Neubildung von

Vakuolen in hautumkleideten Zellen, Sitzungsber. der böhm. Gesellsch. der Wiss. in Prag, 1900.

Fr. Noll, Beobachtungen u. Betrachtungen über embryonale Substanz, Biol. Centralbl. 1903.

9) Über Bau und Zusammensetzung des Zellkernes: E. Strasburger, Über

Zellbildung und Zellteilung, 3. Aufl. 1880. W. Flemming, Zellsubstanz, Kern- und Zellteilung,

Leipzig 1883. E. Zacharias, Über die chemische Beschaffenheit des Zellkernes, Bot. Ztg.

1881; Derselbe in Bot. Ztg. 1882, 18S3. 1885, 1887. Betreffs der reichen neueren Literatur

vgl.: A. Zimmermann, Die Morphologie und Physiologie des pflanzlichen Zellkernes, Jena

1896. V. Hacker, Praxis und Theorie der Zellen- und Befruchtungslehre, Jena 1899.

10) Ed. Strasburger, Über die Wirkungssphäre der Kerne und die Zellgröße, Histolog

Beiträge, 5. Heft, Jena 1898. Fr. Schwarz, Beitrag zur Entwickelungsgeschichte des pflanz

liehen Zellkernes nach der Theilung, Cohns Beiträge zur Biologie der Pflanzen, Bd. IV, 1884

E. Zacharias, Über das Verhalten des Zellkernes in wachsenden Zellen, Flora 1893, Erg.-Bd

11) Über mehr kernige Zellen: F. Schmitz, Einige Beobachtungen über die viel

kernigen Zellen der Siphonocladiaceen, Festschrift der naturforsch. Gesellsch. in Halle, 1879

Derselbe, Über die Zellkerne der Thallophyten, Sitzungsber. d. Niederrh. Gesellsch. f. Nat.- u

Heilk., Aug. 1879 und Juni 1880. M. Treub, Sur des cellules vegetales ä plusieurs noj^aux

Archiv, neerland. d. sc. exact. et nat., t. XV. Fr. Johow, Untersuchungen über die Zellkerne

in den Secretbehältern und Parenchymzellen der höheren Monokotylen, Inaug.-Dissert., Bonn
1880. E. Strasburger, Einige Bemerkungen über vielkernige Zellen, Bot. Ztg. 1880.

G. Haberlandt, Über die Beziehungen zwischen Function und Lage des Zellkernes bei

den Pflanzen. Drittes Kap. VII. Die Bedeutung der Mehrkernigkeit. Jena 1 887.

12) Über die Funktion des Zellkernes: C. v. Nägeli, Mechanische Theorie der

Abstammungslehre, München und Leipzig 1884, p. 368. 0. Hertwig, Das Problem der Be-

fruchtung und der Isotropie des Eies, Jena 1885. E. Strasburger, Neue Untersuchungen

über den Befruchtungsvorgang bei den Phanerogamen als Grundlage für eine Theorie der

Zeugung, Jena 188'<. A. Weismann, Die Continuität des Keimplasmas als Grundlage einer

Theorie der Vererbung, Jena 1885. Kölliker, Die Bedeutung der Zellkerne für die Vor-

gänge der Vererbung, Zeitschrift f. wissensch. Zoologie, Bd. XLII, 1885. — F. Schmitz, Be-

obachtungen über die vielkernigen Zellen der Siphonocladiaceen, Festschr. d. naturf. Gesellsch.

in Halle, 1879. G. Klebs, Über den Einfluß des Kernes in der Zelle, Biolog. Centralblatt,

Bd. VII, 1887; Derselbe, Beiträge zur Physiologie der Pflanzenzelle, Untersuchungen aus dem
bot. Institut in Tübingen, Bd. II, p. 489. G. Haberlandt, Über die Beziehungen zwischen

Function und Lage des Zellkernes bei den Pflanzen, Jena 1887; Derselbe, Über Einkapse-

lung des Protoplasmas mit Rücksicht auf die Function des Zellkernes, Sitzungsberichte der

Wiener Akademie der Wissensch. Bd. XCVIII, 1889. E. Palla, Beobachtungen über Zellhaut-

bildung an des Zellkernes beraubten Protoplasten, Flora 1890, p. 3H. J. Gerassimow,
Einige Bemerkungen über die Function des Zellkernes, Bulletin de la Societe imp. des Na-

turahstes de Moscou, 1890. Acqua, Contribuzione alla conoscenza della cehula vegetale,

Malpighia, vol. V, 1901. W. Pfeffer, Über den Einfluß des Zellkernes auf die Bildung der

Zellhaut, Berichte der math.-phys. Gl. der sächs. Gesellsch. der Wiss. zu Leipzig, 1896. Gh.

Townsend, Der Einfluß des Zellkernes auf die Bildung der Zellhaut, Jahrb. f. wissensch. Bot.

Bd. XXX. J. Gerassimow, Über ein Verfahren, kernlose Zellen zu erhalten, Bulletin de la

Soc. imp. des Naturahstes de Moscou, 1896; Derselbe, Über die Lage und die Function

des Zellkernes, ebenda, 1900; Derselbe, Über den Einfluß des Kernes auf das Wachstum
der Zelle, ebenda, 1901; Derselbe, Die Abhängigkeit der Größe der Zelle von der Menge
ihrer Kernmasse, Zeitschrift für allg. Physiologie , Bd. I, 1902. Werner Magnus, Studien

an der endotrophen Mycorrhiza von Neottia nidus avis , Jahrb. f. wissensch. Bot. Bd. XXXV,
1900. K. Shibata, Cytologische Studien über die endotrophen Mycorrhizen , ebenda, Bd.

XXXVII, 1902. — Auf zoologischer Seite beschäftigten sich mit der Funktion des Zellkernes

die Arbeiten von Nußbaum, Grub er, Korscheit, Hof er, Verworn u. a.
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An dieser Stelle habe ich auch eine irrige Angabe Pfeffers zu berichtigen. Er sagt in

der 2. Auil. seiner Pflanzenphysiologie, in dem Kapitel über die Bildungsstätten der Protein-

stoffe, Bd. I, p. 402, Anmerkung l: »Haberlandt nimmt ohne zureichenden Grund eine be-

sondere Tätigkeit des Zellkernes an« und verweist auf p. 11 6 meiner Abhandlung über Funktion

und Lage des Zellkernes. Der betreffende Satz lautet aber folgendermaßen: »Dagegen ist es

immerhin möglich, wenn auch noch nicht bewiesen, daß der Zellkern zur Bildung der Eiweiß-

substanzen in Beziehung steht, wie von Strasburger und Schmitz vermutet wurde«.

Nicht ich, sondern die letztgenannten Forscher waren es, welche die von Pfeffer beanstandete

Ansicht ausgesprochen haben. Ich habe sie bloß referiert.

13) Val. Hacker, Praxis und Theorie der Zehen- und Befruchtungslehre, Jena 1899,

p. 114. Hier werden auch die übrigen Ansichten betreffs der Bedeutung der Nukleolen ein-

gehend besprochen.

14) E. Zacharias, Über die Zellen der Cyanophyceen, Bot. Ztg. 1890. 0. Bütschli,
Über den Bau der Bacterien und verwandter Organismen, Leipzig 1890. E. Palla, Beitrag

zur Kenntniss des Baues des Cyanophyceen-Protoplasts, Jahrb. f. wissensch. Bot. Bd. XXV, 1893.

15) Über die Chromatophoren: H. v. Mohl, Untersuchungen über die anatomischen

Verhältnisse des Chlorophylls, Tübingen 1837. C. Nägeli, Zeitschr. f. wissensch. Bot. 3. Heft,

p. 110. Fr. Schmitz, Die Chromatophoren der Algen, Verhandlungen des naturf. Vereins

der Rheinlande und Westfalens, 40. Jahrg. 1889. A. F. W. Schimper, Untersuchungen über

die Entstehung der Stärkekörner, Bot. Ztg. 1880; Derselbe, Über die Entwickelung der

Chlorophyllkörner und Farbkörper, ebenda, 1883; Derselbe, Untersuchungen über die Chloro-

phyllkörper und die ihnen homologen Gebilde, Jahrb. f. wissensch. Bot. Bd. XVI, 1885. Ar-
thur Meyer, Das Chlorophyllkorn usw., Leipzig 1883. G. Haberlandt, Über die Entstehung
der Chlorophyllkörner in den Keimblättern von Phaseolus vulgaris. Bot. Ztg. 1877 ; Derselbe,
Die ChlorophylLkörper der Selaginellen, Flora 1888. K. Mikosch, Über die Entstehung der

Chlorophyllkörner, Sitzungsberichte der Wiener Akad. der Wissensch. 1878; Derselbe, Über
Vermehrung der Chlorophyllkörner durch Theilung, Österr. Bot. Zeitschr. 1877. H. Bredow,
Beiträge zur Kenntnis der Chromatophoren, Jahrb. f. wissensch. Bot. Bd. XXII, 1891. A. Binz,
Beiträge zur Morphologie und Entstehungsgeschichte der Stärkekörner, Flora 1892 (Erg.-Bd.).

A. Zimmermann, Zur Kenntnis der Leucoplasten, Beiträge zur Morphologie und Physiologie

der Pflanzenzelle, I.Heft; Derselbe, Über die Chromatophoren in panachierten Blättern,

ebenda, 2. Heft. — Gegen die besonders von A. F.W. Schimper begründete und vertretene

Auffassung von der genetischen Zusammengehörigkeit und Entstehung der Chromatophoren
und der Bedeutung der Leukoplasten haben sich in neuerer Zeit M. E. Beizung, 0. Eberdt
und J. C. Koningsberger ausgesprochen, ohne jedoch stichhaltige Argumente dagegen voi'-

zubringen.

16) Außer den schon oben zitierten Abhandlungen von H. de Vries, Pfeffer und
Went über die Vakuolenwand vgl. H. de Vries, Eine Methode zur Analyse der Turgorkraft,

Jahrb. f. wissensch. Bot. Bd. XIV, 1S84. J. H. Wakker, Studien über die Inhaltskörper der

Pflanzenzelle, ebenda, Bd. XIX, 1888. E. Crato, Morphologische und mikrochemische Unter-

suchungen über die Phj-soden, Bot. Ztg. 1893. A. Zimmermann, Über die Elaioplasten,

Beiträge zur Morphologie und Physiologie der Pflanzenzefle, Bd. I, p. 185. M. Raciborski,
Über die Entwickelungsgeschichte der Elaioplasten der .Liliaceen, Anzeiger der Akademie der

Wissensch. in Krakau, 1893. Über pulsierende Vakuolen vgl. Pfeffer, Pflanzenphysiologie,

Bd. II, p. 398 und die dort zitierte Literatur.

17) Ed. Tangl, Über offene Communikationen zwischen den Zellen des Endosperms
einiger Samen, Jahrb. f. wissensch. Bot. Bd. XH. E. Strasburger, Über Plasmaverbindungen

pflanzhcher Zellen, ebenda, Bd. XXXVI, 1901. Vgl. auch die hier zitierte Literatur.

18) Über den Bau und das Wachstum der Zellmembran: C. Nägeli, Über den

inneren Bau der vegetabilischen Zellmembranen, Bot. Mittheil. Bd. II, 1866. N. Pringsheira,

Untersuchungen über den Bau und die Bildung der Pflanzenzelle, 1854. Crüger, Zur Ent-

wickelungsgeschichte der Zellenwand, Bot. Ztg. 1855. Dippel, Die neuere Theorie über die

feinere Struktur der Zellhülle, Abhandl. der Senckenberg. Naturf. Gesellsch. Bd. X, 1876.

Fr. Schmitz, Sitzungsberichte der Niederrhein. Geseflschaft für Natur- und Heilkunde zu

Bonn, 1880. E. Strasburger, Über den Bau und das Wachsthum der Zellhäute, Jena 1S82;

Derselbe, Über das Wachsthum vegetabilischer Zellhäule, Histologische Beiträge, 2. Heft, Jena

1889. H. Leitgeb, Über Bau und Entwickelung der Sporenhäute, Graz 1t>S4. H. Schenck,
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Untersuchungen über die Bildung von ccntrifugalen Wandverdickungen an Pflanzenhaaren und
Epidermen, Bonn 1884. Wille, Über die Entwickelungsgeschichte der Pollenkörner der An-
giospermen und das Wachsthum der Membranen durch Intussusception , 1886. J. Wiesner,
Untersuchungen über die Organisation der vegetabilischen Zellhaut, Sitzungsber. der Wiener
Akad. der Wissensch. Math.-naturwissensch. Gl. Bd. XCIII, 18S6; Derselbe, Die Elementar-
structur und das Wachsthum der lebenden Substanz, Wien 1892. F. Krasser, Untersuchun-

gen über das Vorkommen von Eiweiß in der pflanzlichen Zellhaut, Sitzungsbei'. der Wiener
Akad. Bd. XCIV, 1887. Fr. Noll, Experimentelle Untersuchungen über das Wachsthum der

Zellmembran, Würzburg 1887. G. Krabbe, Ein Beitrag zur Kenntnis der Structur und des

Wachslhums vegetabilischer Zellhäute, Jahrb. f. wissensch. Bot. Bd. XVIII, 1887. G. Klebs,
Einige kritische Bemerkungen zu der Arbeit von Wiesner, »Untersuchungen usw.«, Biolog.

Centralblatt , Bd. VI, 1886; Derselbe in Bot. Ztg. 1887; Derselbe, Über die Organisation

der Gallerte bei einigen Algen und Flagellaten, Untersuchungen aus dem Bot. Institut in

Tübingen, Bd. II, 1886. E. Zacharias, Über das Wachsthum der Zellhaut bei Wurzelhaaren,
Flora 1891. C. Correns, Über Dickenwachstum durch Intussusception bei einigen Algen-

membranen, Flora 1889; Derselbe, Zur Kenntniss der inneren Structur der vegetabihschen

Zellmembranen, Jahrb. f. wissensch. Bot. Bd. XXIII, 1891; Derselbe, Über die vegetabilische

Zellmembran. Eine Kritik der Anschauungen Wiesners, ebenda, Bd. XXVI, 1894. E. Stras-
burger, Die pflanzHchen Zellhäute, ebend. Bd. XXXI, 1898. Fitting, Bau u. Entwickelungs-

geschichte der Makrosporen von Isoetes usw., Bot. Ztg. 1900.

19) Über die chemische Zusammensetzung der Zellmembran vgl. A. Zim-
mermann, Die botanische Mikrotechnik , Tübingen 1892, p. 135 fr. , und die dort zitierte

Literatur. — Ferner: W.Hofmeister, Die Rohfaser und einige Formen der Cellulose, Land-
wirthsch. Jahrbücher, 1888; Derselbe, Die Cellulose und ihre Formen, ebenda, 1889. E. Gil-

son, La cristaUisation de la Cellulose etc., La Cellule p.p. Carnoy, t. IX, 1893. J. Reiß,

Über die Natur der Roservecellulose und über ihre Auflösungsweise bei der Keimung der

Samen, Landwirthsch. Jahrb. 1889. E. Schulze, Über die stickstofffreien Reservestoffe einiger

Leguminosensamen, Berichte der deutsch, bot. Gesellsch. 1889. J. Wiesner, Note über das

Verhalten des Phloroglucins und einiger verwandter Körper zur verholzten Zellmembi-an,

Sitzungsber. der Wiener Akad. der Wissensch. Math.-naturw. Cl. Bd. LXXVII , 1878. Singer,
Beiträge zur näheren Kenntniss der Holzsubstanz und der verholzten Gewebe, ebenda, Bd.

LXXXV, 1882. E. Nickel, Die Farbenreactionen der KohlenstoffVerbindungen, Berlin 1890.

v. Höhnel, Über den Kork und verkorkte Gewebe überhaupt, Sitzungsber. der Wiener Akad,

der Wissensch. Bd. LXXVI. K. Kügler, Über das Suberin, Straßburg 1884. E. Gilson, La
suberine et les cellules du hege, La Cellule etc. p. p. Carnoy, t. IV, 1890. W. Hofmeister,
Über die zu Gallerte aufquellenden Zellen der Außenfläche von Samen und Perikarpien,

Sitzungsber. der k. sächs. Akad. der Wissensch. Math.-phys. Cl. Bd. X, 1858. B. Frank, Über

die anatomische Bedeutung und die Entstehung der vegetabilischen Schleime, Jahrb. f. wiss.

Bot. Bd. V, 1865. Nadelmann, Über Schleimendosperme der Leguminosen, ebenda, Bd. XXI,

1890, H. Walliczek, Studien über die Membranschleime vegetativer Organe, ebenda, Bd. XXV,
1893. L. Mangin, Sur la presence des composes pectiques dans les vegetaux, Bull, de la

Soc, bot. de France, t. CIX, 1889; Derselbe, Sur les reactifs colorants des substances fon-

damentales de la membrane , ebenda, t. CXI, 1890. F.G.Kohl, Anatomisch-physiologische

Untersuchung der Kalksalze und Kieselsäure in der Pflanze, Marburg 1889. E. Wiuterstein,
Über Pilzcellulose, Berichte der deutsch, bot. Gesellsch. Jahrg. 18y5, p. 65 ff. H. Schellen-

berg, Beiträge zur Kenntniss der verholzten Zellmembran, Jahrb. f. wissensch. Bot. Bd. XXIX,

189Ö. Fr. Czapek, Über die sog. Ligninreactionen des Holzes, Hoppe-Seylers Zeitschrift für

physiol. Chemie, Bd. XXVII, 1899; Derselbe, Zur Chemie der Zellmembranen bei den Laub-

und Lebermoosen, Flora 1899.

20) Das aktive Wachstum der Zellmembran könnte auf zweierlei Weise zustande

kommen:
Es könnte zunächst die wachsende Zellmembran eine bestimmte molekulare oder mi-

cellare Konstitution besitzen, die man als den »lebenden« Zustand der Zellhaut zu bezeichnen

hätte; schon Nägeli hat für den micellaren Aufbau der Membran drei verschiedene Zustände

unterschieden, den »lebenden«, den »natürlich toten« und den »aufgequollenen« Zustand.

Der erstgenannte Zustand würde sich dann dadurch äußern, daß die Zellmembran imstande

wäre, selbständig durch Intussuszeption zu wachsen; die Rolle des der Membran bloß
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anliegenden Protoplasmas würde dabei nur darin bestehen, der Zellmembran das Wachstums-

material in gelöster Form zur Verfügung zu stellen. Bei dieser Art von Wachstum würde

die lebende Zellmembran unter Umständen auch dann zu wachsen imstande sein, wenn sie

mit dem Plasmakörper gar nicht im Kontakt steht, sofern nur für die Zufuhr von Wachs-
tumsmaterial in gelöster Form gesorgt ist. Einen solchen Fall glaubt Fitting (Bot. Ztg.

1900) in den Sporenhäuten von Isoetes und Selaginella gefunden zu haben.

Der »lebende« Zustand der Membran, der ihr aktives Wachstum ermöglicht, könnte

aber auch darin bestehen, daß die Zellhaut lebendes Plasma enthält, das mit dem Cytoplasma

in Verbindung steht. Diese Auffassung hat namenthch Wiesner zu begründen versucht.

Sie hat unzweifelhaft viel für sich, da sie, um das aktive Wachstum der Zellhaut zu erklären,

nicht erst einen rätselhaften »lebenden« Zustand der plasmafreien Zellwand anzunehmen

braucht und an dem Hauptsatze der Zellphysiologie festhält, daß nur das Protoplasma der

lebende Bestandteil jeder Zelle ist. Wenn auch Wiesner die Zugehörigkeit des »Haut-

plasmas« zum Gesamtplasma nicht scharf betont hat, so sind seine Ausführungen doch

zweifelsohne in diesem Sinne zu verstehen. Eine Schwierigkeit für diese Auffassung des

lebenden Zustandes der Zellmembran liegt aber darin, daß nicht nur der Plasmagehalt der

Membran im Sinne Wiesners nach Correns u. a. nicht nachweisbar ist, sondern daß auch

der von Wiesner und Krasser behauptete Eiweißgehalt der vegetabihschen Zellmembran

von verschiedenen Forschern, wie Klebs, A. Fischer, und namentlich von Correns be-

stritten wird. Vgl. die in der Anmerkung 18 zitierten Arbeiten von Wiesner, Krasser,

Klebs und Correns. Ferner: E. Strasburger, Über das Wachsthum vegetabilischer Zell-

liäute, Histolog. Beiträge, 2. Heft, 1889. M. 0. Reinhardt, Plasmolytische Studien zur Kennt-

nis des Wachstums der Zellmembran, Festschrift für Schwendener, Berhn 1899.

21) J. Sachs, Physiologische Notizen, VI. Über einige Beziehungen der specifischen

Größe der Pflanzen zu ihrer Organisation, Flora 1893. E. Amelung, Über mittlere Zellen-

größen, Flora 1893.

22) C. V. Nägeli, Mechanisch -physiologische Theorie der Abstammungslehre, 1884,

p. 357 ff.

23) J. Sachs, Über einzellige Pflanzen, Sitzungsber. der physik.-medic. Gesellsch. zu

Würzburg, Nov. 1878.

24) J. M. Janse, Die Bewegungen des Protoplasmas von Caulerpa prolifei^a, VI. Die

Bedeutung der Zellstoffbalken, Jahrb. f. wissensch. Bot. Bd. XXI, 1890, p. 269 ff.

25) Auf die überaus reiche Literatur über Kern- und Zellteilung kann hier nur im

allgemeinen hingewiesen werden. Auf botanischem Gebiete sind hier vor allem die Arbeiten

E. Strasburgers und seiner Schüler (Über Zellbildung und Zelltheilung, 3. Aufl. 1880, Histo-

logische Beiträge, Cytologische Studien aus dem Bonner bot. Inst., Jahrb. f. wissensch. Bot.

Bd. XXX, 1897) und aus neuerer Zeit auch die Untersuchungen von B. Nemec zu nennen.

Vgl. auch V. Hacker, Praxis und Theorie der Zellen- und Befruchtungslehre, Jena 1899.

26) Damit erledigt sich auch der Einwand Warburgs (Bot. Ztg. 1885, p. 29), daß »man
konsequenterweise je nach der verschiedenen Hauptfunktion der Haut verschiedene Systeme

zu unterscheiden hätte, als wichtigstes ein Schutzsystem gegen Transpiration, und daneben

andere gegen Wärmestrahlung, intensive Beleuchtung, schnellen Temperaturwechsel usw.«

Warburg wollte offenbar mit dieser unerfüllbaren Forderung die anatomisch-physiologische

Abgrenzung des Begriffes »Hautgewebe« als unmöglich hinstellen. Er hat dabei übersehen,

daß das Hautgewebe nicht »verschiedene Hauptfunktionen« übernimmt, sondern bloß eine,

die sich aber aus verschiedenen Teilfunktionen zusammensetzt.

27) Vgl. G. Haberlandt, Eine botanische Tropenreise, Leipzig 1893, p. 108; ferner

E. Stahl, Regenfall und Blattgestalt, Annales du jardin bot. de Buitenzorg, t. XI, 1893.

28) Eine Auseinandersetzung über die verschiedenen Möglichkeiten des Zustandekommens
der Anpassungen, welche die verschiedenen Gewebe und lokalen Apparate des Pflanzenkörpers

zu harmonischem Zusammenwirken vereinigen, gehört nicht in den Rahmen dieses Buches.

Sehr fruchtbare Gesichtspunkte hat in dieser Hinsicht W. Roux in seiner Abhandlung »Dei

Kampf der Theile im Organismus«, Leipzig 1881 (2. erweiterte Auflage in den Ges. Abhdlg.,

Bd. I, 1895, p. 133—42-i) entwickelt. Auch A. Weismann ist auf diese Frage in seiner an-

regenden Schrift »Äußere Einflüsse als Entwickelungsreize«, Jena 1894, näher eingegangen.

29) Die Einteilung der Gewebe nach anatomisch-physiologischen Prinzi-
pien und ihre praktische Durchführbarkeit ist seit dem Erscheinen von Seh wendeners
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»Mechanischem Prinzip« und meiner »Entwiciielungsgeschichte des mechanischen Gewebe-
systems« schon oftmals zum Gegenstand einer lebhaften Kontroverse geworden. Dieselbe kann
in diesem Buche nicht gänzhch unbeachtet bleiben.

Daß die anatomisch-physiologische Einteilungsweise von einem prinzipiell richtigen
Standpunkt ausgeht, wird gegenwärtig' wohl allgemein zugegeben. Schon de Bary hat
in seiner (deskriptiv gehaltenen) »Vergleichenden Anatomie der Vegetationsorgane«, 1877. die
Übereinstimmung zwischen Bau und Funktion ausdrücklich hervorgehoben. So heißt es in

der Einleitung p. 2 :
»Die Untersuchung lehrt aber, daß die Anpassung an und Teilung in die

vegetativen Arbeiten, die Ausbildung also zu Organen bestimmter Leistung und diese an-
zeigender Struktur, bei weitem am reichsten und schärfsten durchgeführt ist für die Glieder
niederer Ordnungen. Zellen und Zellkomplexe, resp. deren Umwandlungsprodukte. Diese sind

es, welche sich zunächst in die vegetativen Arbeiten teilen und nach denselben charakteristi-

sche Gestalt und besondere Struktur erhalten.« Demgemäß faßt auch de Bary (I.e. p. 26 f.)

sämtliche Erscheinungen des Baues und der Anordnung der Gewebe als Anpassungs-
erscheinungen auf, und zwar l) als unmittelbare Anpassungen, welche direkt als solche

erkennbar sind, und 2) als unerklärte anatomische Charaktere, »welche zwar auch abzuleiten

sind von in irgendeiner Epoche der phylogenetischen Entwickelung geschehenen Anpassun-
gen, aber zur Zeit nicht auf diese ihre Ursachen sicher zurückgeführt werden können«. —
De Bary nennt es dann p. 28 einen »naheliegenden Versuch, die einzelnen Abschnitte,

welche von den Gewebearten und ihrer Verteilung handeln, streng entweder nach differenten

Anpassungsformen oder nach den Abteilungen des Systems zu ordnen«
; er hält demnach die

anatomisch-physiologische Einteilungsweise für prinzipiell berechtigt und naheliegend. Allein

die vielen zur Zeit noch unerklärten anatomischen Charaktere veranlaßten ihn, der rein de-

skriptiven Behandlung des Gegenstandes den Vorzug zu- geben. Seit der Abfassung des Buches
von de Bary (mit welcher 1865 begonnen wurde) ist nun bereits eine Reihe von Jahren
verstrichen, und die Anzahl der unerklärten Merkmale ist gegenwärtig nicht mehr so groß,

um für die anatomisch-physiologische Einteilung und Betrachtung der Gewebe ein unüber-
windliches Hindernis zu bilden.

Von Interesse ist es, zu erfahren, wie sich einer der hervorragendsten Vertreter der

Pflanzenphysiologie, Jul. Sachs, zur anatomisch-physiologischen Einteilungsweise der Ge-
webe stellt. In der Einleitung der VIII. Vorlesung seines letzten großen Werkes (p. -131)

werden die Gewebeformen als Zellverbindungen bezeichnet, »welche in ihrem Wachstum und
in ihrem sonstigen physiologischen Verhalten eine gewisse Übereinstimmung dar-

bieten«; und eine Gewebeverbindung, welche sich als ein »Ganzes von bestimmtem
physiologischem Charakter« darstellt, wird als Gewebesystem bezeichnet. Damit er-

scheint also die anatomisch-physiologische Einteilungsweise adoptiert, und konsequenterweise

müßte Sachs die Aufstellung von anatomisch-physiologischen Systemen nicht bloß gutheißen,

sondern geradezu fordern. In der Tat versucht er, die Hautgewebe und die Gefäßbündel als

anatomisch-physiologische Gewebesysteme zu charakterisieren — ob überall richtig, mag hier

dahingestellt bleiben — ; damit aber hat es auch sein Bewenden, und alle übrigen Gewebe-

arten werden zusammen als »Grundgewebe« dem Hautsystem und den Gefäßbündeln zur

Seite gestellt. Was gehört nun alles zum »Grundgewebe«? Assimilierendes Chlorophyll-

parenchym, farbloses Wassergewebe, reservestoffführendes Speichergewebe, mecha-
nische Gewebestränge und Zellgruppen, die Schutzscheiden der Gefäßbündel und die so

verschiedenartigen Gewebe der Frucht- und Samenschalen. Niemand wird demnach be-

haupten wollen, daß das Grundgewebe »ein Ganzes von bestimmtem physiologischem Cha-

rakter« darstelle.

Daß der Begriff »Grundgewebe« auch vom rein anatomischen Standpunkt aus unhalt-

bar ist, hat bereits de Bary (I.e. p.7) mit folgenden Worten hervorgehoben: »So sehr diese

Unterscheidung (in drei Gewebesysteme) auch geeignet sein mag, den Anfänger zu orientieren,

so entspricht sie, wie ich glaube, doch nicht ihrem Zweck, einer gleichmäßigen Darstellung

der verschiedenen Differenziei'ungen der Pflanzengewebe als Basis zu dienen. Denn die Namen
Haut- und Stranggewebe bezeichnen bei den Gefäßpflanzen Gewebesysteme, welche durch be-

stimmte Gewebearten positiv charakterisiert sind ; der Name Grundgewebe aber nur den Rest,

dieser aber kann ebenfalls aus verschiedenen positiv charakterisierten Gewebearten und Ge-

webesystemen bestehen, welche dem Haut- und Strangsystem äquivalent sind.« —
Ich wende mich nun der praktischen Durchführbarkeit der anatomisch-physiologischen

Haberlandt, Pflanzenanatoraie. 3. Aufl. 5
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Einteilung der Gewebe zu. In dieser Hinsicht kann, wie ich glaube, bloß die wirkliehe

Durchführung endgültig über die Durchführbarkeit entscheiden, und dieser Weg der

Beweisführung soll eben in diesem Buch eingeschlagen werden. Bloß auf eines möchte ich

hier noch aufmerksam machen. Ein oft wiederholter Einwand gegen die physiologische Ein-

teilun"' der Gewebe besteht in dem Hinweis auf die Tatsache, daß die meisten Gewebearten

nicht ausschließlich eine Funktion leisten und demnach je nach dem Einteilungsprinzipe bald

dem einen, bald dem andern physiologischen Gewebesysteme zugerechnet werden müßten.

Dagegen ist nun zu bemerken, daß der tatsächhch vorhandene Unterschied von Haupt- und
A'ebenfunktionen jede Willkür oder jeden Zweifel bei der Zuteilung der einzelnen Gewebe-

arten zu den verschiedenen physiologischen Systemen unmöglich macht. Die Hauptfunktion

eines Gewebes allein entscheidet, welchem Systeme dasselbe beizuzählen sei. Bei den höher

entwickelten Pflanzen, von den Archegoniaten aufwärts, wird man nur selten in die Lage

kommen, zwischen mehrerlei Funktionen eines Gewebes die Hauptfunktion nicht herausfinden

zu können, und in einem solclien Fall ist die Stellung des betreö'enden Gewebes im Schema

der anatomisch-physiologischen Systeme unbestimmt. Sind denn aber, so darf man hinzu-

fügen, die besclireibenden Anatomen betreffs der Stellung, welche die einzelnen Gewebearten

im Gesamtschema einnehmen, niemals im Zweifel gewesen? Hat denn bezüglich der rein

anatomischen Einteilungsweise immer volle Einigkeit geherrsclit?

Früher als in der Anatomie der Pflanzen hat sich in der Histologie und Anatomie der

Tiere das Bedürfnis nach physiologischer Einteilungsweise geltend gemacht. So sagt einer

der hervorragendsten Histologen der Gegenwart, Fr. Leydig, in seinem 1807 erschienenen

»Lelirbuch der Histologie des Menschen und der Thiere«, p. 21: »Was nun speziell die Klassi-

fizierung der Gewebe betrifft, so deucht mir, daß eine solche kaum mit Konsequenz sich auf

die Form der Teile stützen läßt. ... Ich nehme deshalb die physiologischen Beziehungen

der Elementarteile zur Richtsclmur, indem ich mir nach folgendem Schema die Gewebe zu-

rechtlege.« Es folgt sodann eine allgemeine Einteilung der Gewebe des Tierreichs nach pliy-

siologischen Gesichtspunkten. — Vgl. auch den Aufsatz von Hermann von Meyer im

Biolog. Gentralblatt, 1883, Nr. 12,

Die vorstehende Anmerkung wurde vorwiegend aus historischen Gründen fast voll-

nhaltlich aus der ersten Auflage dieses Buches in che zweite und dritte aufgenommen.



Zweiter Abschnitt.

Die Bildungsgewebe.

I. Allgemeines.

Das stufenweise Aufsteigen der histologischen Gliederung, das wir in der

Stammesentwickelung des Pflanzenreiches so deutlich verfolgen können, tritt uns
auch bei der Untersuchung jedes im Wachstum begriffenen Sprosses, jeder fort-

wachsenden Wurzel nicht minder auffällig entgegen. Wenn wir einen Quer-
oder Längsschnitt aus dem obersten Ende eines solchen. Organes betrachten, so

fällt uns sofort die Gleichförmigkeit des plasmareichen, zartwandigen Gewebes
auf, welches die Mannigfaltigkeit der Zellformen und Gewebearten in den älteren,

rückwärts gelegenen Partien des Organes noch nicht ahnen läßt. Eine scharfe

Grenze zwischen jenem gleichförmigen Gewebe des Vegetationspunktes und den

vollkommen differenzierten Gewebesystemen des Organes ist begreiflicherweise

nicht vorhanden. Das erstere sondert sich bereits knapp unter dem Vegetations-

punkt in mehrere ungleichartige Gewebe, die aber noch immer die wichtigsten

3Ierkmale, den Plasmareichtum, die Zartheit der Zellwände und die Teilungs-

fähigkeit der Zellen, miteinander gemein haben. In noch größerer Entfernung

vom Vegetationspunkte gewinnen dann allmählich die unterscheidenden Merk-

male der einzelnen Gewebearten und Gewebesysteme die Oberhand, bis schließ-

lich jener Zustand der Difl'erenzierung erreicht ist, welcher den Anforderungen

der mehr oder minder weit vorgeschrittenen Arbeitsteilung vollkommen entspricht.

Die im vorstehenden charakterisierten Gewebe des A'egetationspunktes und

der unmittelbar angrenzenden Zonen des Sproß- oder Wurzelendes stehen nun

zu der Mehrzahl der verschiedenen Gewebesysteme, deren Schilderung in den

folgenden Abschnitten enthalten ist, im Verhältnisse des embryonalen Sta-

ut anderen Worten »Bildungs-

Der mit der allmählichen Aus-

bildung und Differenzierung der embryonalen Gewebe des Vegetationspunktes

begonnene Entwickelungsprozeß endet nach einer Periode lebhaften Wachstums

und verschiedenartiger Ausgestaltung mit dem Eintritte der vollständigen Funk-

tionstüchtigkeit der betreifenden Dauergewebe 1). Damit ist nicht gesagt, daß in

diesen letzteren keine nachträglichen histologischen Veränderungen mehr statt-

finden können. Allein dieselben gehören strenggenommen nicht mehr zur »Ent-

wickelungsgeschichte« des Gewebes und hängen auch gewöhnlich mit irgend-

einem Wechsel der physiologischen Funktion zusammen, oder sie leiten ihren

5*
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vollständigen Verlust ein. Wenn z. B. die grünen Rindenzellen einer Buche, die

eine geraume Zeit hindurch im Dienste der Stoffleitung und Stoffspeicherung

standen, zum Schluß ansehnlich verdickte und verholzte Zellwände erhalten

«nd ihren lebenden Plasmaleib einbüßen, so deutet dieser histogenetische Vor-

gang an, daß die betreffenden Rindenzellen aus dem Dienste des Ernährungs-

systemes in den des Hautsystemes übergetreten sind, indem sie nunmehr die

Festigkeit der Borke erhüben helfen.

Die allgemeine Charakteristik der Bildungsgewebe wäre unvollständig, wenn
wir sie ausschließlich als die embryonalen Stadien der Dauergewebe ansehen

würden. Solange nämlich das betreffende Organ wächst, gehen die Bildungs-

gewebe nie vollständig in der Bildung der Dauergewebe auf; sie regenerieren

sich vielmehr gleichmäßig und wahren so gewissermaßen, den aus ihnen her-

vorgehenden Dauergeweben gegenüber, ihre Selbständigkeit. Von diesem Gesichts-

punkt aus erscheinen die Bildungsgewebe in ihrer Gesamtheit als ein Gewebe-

system von bestimmter physiologischer Funktion : sie haben das Material für

den Aufbau der Dauergewebe zu liefern; sie haben die Bausteine herbeizu-

schaffen, aus denen der so mannigfaltige Bau der Dauergewebe aufgeführt wird.

Als den unmittelbarsten Ausdruck dieser Funktion müssen wir die in jedem
Bildungsgewebe reichlich auftretenden Zellteilungen betrachten, weshalb man die

Bildungsgewebe mit Nägeli auch als »Teilungsgewebe« oder »Meristeme«
bezeichnen kann.

Wir haben bisher bloß einen, allerdings den häutigsten Ort des Vorkommens
der Bildungsgewebe kennen gelernt: die Vegetationsspitze der im Wachstum
begriffenen Stengel und Wurzeln. Nicht immer ist aber die Lage der Bildungs-

gewebe eine so periphere. In den Halmen der Gräser tritt über jedem Knoten

eine Zone aus Bildungsgewebe auf, welche zu dem darüber befindlichen Inter-

nodium in demselben entwickelungsgeschichtlichen Verhältnisse steht, wie eine

Vegetationsspitze zu den rückwärts gelegenen Stammabschnitten. Solche zwi-

schen Dauergeweben eingeschaltete oder »interkalare Wachstumszonen« kommen
auch sonst nicht selten vor; nicht bloß an der Basis der einzelnen Internodien,

wie bei den Gräsern, Commelynaceen und anderen Monokotylen, sondern zu-

weilen auch am oberen Ende der Internodien (Galeopsis Tetrahit u. a. Labiaten)

oder sogar in ihrer Mitte (Pilea oreophila). Eine solche Verteilung der Bildungs-

gewebe zwischen schon ausgewachsenen Stengelteilen bietet den Vorteil, daß die

Vegetationsspitze schon sehr frühzeitig mit der Ausgestaltung der Blütenregion

beginnen kann. Sie verliert keine Zeit mit der Lieferung jener Bausteine, die

notwendig sind, um eine bestimmte Länge des ganzen Stengels zu erzielen. So
ist diese Arbeitsteilung zwischen terminalen und interkalaren Bildungsgew^eben

vor allem bei kurzlebigen, einjährigen Pflanzen am Platze, die, wie z. B. die

Gräser, mögHchst bald zur Blütenbildung und Fruchtreife zu gelangen suchen.

Wiederholt ist bereits im vorstehenden angedeutet worden , daß es ver-

schiedene Arten von Bildungsgeweben oder Meristemen gibt. Das ursprünglichste

Bildungsgewebe der Vegetationspunkte wird als Urmeristem bezeichnet, weil

es gewissermaßen den Urzustand sämtlicher Gewebearten des ausgewachsenen
Organes vorstellt. Das Urmeristem differenziert sich früher oder später in die

drei primären Meristeme der Vegetationsspitze, in das Protoderm, das Pro-
cambium und Grundmeristem, welche bereits den anatomisch-topographischen
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Charakter der aus ihnen hervorgehenden Dauergewebe in allgemeinen Umrissen

andeuten : sie lassen den Unterschied zwischen Haut- und Binnengewebe erkennen

und weisen auch auf den Gegensatz und die Verteilung der Prosenchymstränge

und Parenchymmassen hin. Nicht selten gestatten sie auch einen Rückschluß

auf die phylogenetische Abstanmiung und Entwickelung der aus ihnen hervor-

gehenden Dauergewebe. Über die künftige physiologische Bedeutung dieser

letzteren sagen allerdings die primären Meristeme nichts aus.

Den primären Äleristemen stehen die sekundären oder Folgemeristeme
gegenüber. In typischer Weise entstehen diese aus lebenden, plasmaführenden

Dauergeweben, die in bestimmten Schichten oder Lagen nach wiederholten Zell-

teilungen von neuem zu Bildungsgeweben werden. Allgemein betrachtet gehört

also die Entstehung von Folgemeristemen in die Kategorie jener Erscheinungen,

die wir in der Einleitung unter den Begriff des »Funktionswechsels« zusammen-
gefaßt haben. Wenn z. B. die subepidermale

,
grüne Rindenparenchymschicht

eines Zweiges durch tangentiale Teilungen ihrer Zellen zu einem korkbildenden

Gewebe, zu Phellogen wird, so haben wir es hier mit einem typischen Folge-

meristem zu tun.

Wir wollen nun zu den allgemeinen Eigenschaften der Bildungsgewebe

übergehen, welche natürlich ebensogut mit den Aufgaben dieser Gew^ebe in

Beziehung gesetzt werden können, wie die histologischen Eigentümlichkeiten der

Dauergewebe mit den ihnen zukommenden physiologischen Funktionen.

Die Zellen aller Bildungsgewebe sind zartwandig. Die Zartheit der Zell-

membranen läßt nicht nur die Möglichkeit aller verschiedenen Grade und Arten

von Zellwandverdickungen offen, sondern erleichtert auch in hohem Maße die

Zufuhr von Nahrungsstolfen , ohne die ein jedes Bildungsgewebe sich bald er-

schöpfen und seine Tätigkeit einstellen müßte.

Die Plasmakörper der Meristemzellen kennzeichnen sich vor allem durch

ihre massige Ausbildung und füllen die Zelllumina meist vollständig aus. Größere

Vakuolen und Zellsafträume sind in der Regel nicht vorhanden. Alle grobkörnigen

Einschlüsse und Einlagerungen, wie größere Stärkekörner, Oltropfen usw., fehlen

vollständig; Stoffspeicherung findet in den Bildungsgeweben, deren Stoffwechsel

ein sehr lebhafter ist, nicht statt. Von relativ besonderer Größe sind die Zell-

kerne der Meristemzellen, was schon im I. Abschnitte betont und mit der Funk-

tion der Kerne in Zusammenhang gebracht wurde (S. 22). Die Chromatophoren

sind als Leukoplasten, seltener bereits als kleine blaßgrüne Chloroplasten ent-

wickelt (Fig. 5, 5, G). Endlich wäre unter den allgemeinen Eigenschaften der

Bildungsgewebe noch die relative Kleinheit der Zellen und ihre bereits hervor-

gehobene Teilungsfähigkeit anzuführen , Eigenschaften , die sich aus der Natur

der Bildungsgewebe von selbst ergeben.

Beim Übergange der Bildungsgewebe in Dauergewebe erfahren die gegen-

seitigen Lagerungsverhältnisse der einzelnen Zellen mannigfache Veränderungen,

die durch den Umstand bedingt werden, daß Größe und Form der Zellen im

ausgebildeten Zustande sehr verschieden sind, und daß die physiologischen Auf-

gaben der betreffenden Zellen und Zellkomplexe nicht selten eine Lagerung er-

heischen, die von der Lagerung der Meristemzellen, aus denen sie sich entwickelt

haben, mehr oder minder abweicht. So finden oft sehr ansehnliche Verschie-

bungen der sich entwickelnden Zellen statt, welche durch ihr individuelles
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Wachstum herbeigeführt werden und nicht mit jenen gesetzmäßigen Yerschie-

buno-en zu verwechsehi sind, welche die Zellen aus rein mechanischen Gründen

durch das Wachstum des ganzen Organes erfahren. Solche individuelle, durch

aktives Wachstum bedingte A'erschiebungen treten z. B. ein, wenn sich die Zell-

äste der ungegliederten Milchrühren in die angrenzenden Gewebe einzwängen,

wenn die spitzen Enden von Bastzellen aneinander vorüberwachsen, wenn die

subepidermal entstandenen Kristallzellen des Citrusblattes sich zwischen die

darüber befindlichen Epidermiszellen einkeilen, oder wenn die ihr Lumen erwei-

ternden Tracheen und Siebrühren die benachbarten Zellen auseinanderdrängen

und verschieben. Es ist das Verdienst Krabbes, auf die allgemeine Verbreitung

solcher Verschiebungsprozesse hingewiesen zu haben 2), durch die der innere Bau

der Pflanzen in hohem Grade mit bestimmt wird. Krabbe führt diese Ver-

schiebungsprozesse auf »gleitendes Wachstum« der Zellen zurück; er nimmt

dabei an, daß ausgedehntere Wandpartien in Flächenwachstum begriffen sind,

wobei sich natürlich die Wände benachbarter Zellen aufeinander verschieben,

aneinander vorübergleiten müssen. Dies setzt voraus, daß jede in gleitendem

Wachstum begriffene Zelle auch dann ihre eigene, distinkte Membran besitzt,

wenn die zwei benachbarte Zellen trennende Scheidewand ganz homogen er-

scheint; tatsächhch muß sie aus mindestens zwei Lamellen bestehen. Solange

gleitendes Wachstum stattfindet, künnen Plasmaverbindungen zwischen den an-

einander vorüberwachsenden Zellen nicht existieren; sie würden ja dabei zer-

rissen werden. Sind im ausgewachsenen Zustande Plasmabrücken vorhanden,

so künnen sie erst nachträglich entstanden sein 3).

Am Schlüsse dieser allgemeinen Erürterungen müge noch einiges über die

verschiedenen Einrichtungen zum Schutze der Bildungsgewebe mitgeteilt

werden. Daß die Bildungsgewebe, die zu den zartesten Geweben der Pflanze

gehüren, eines ausgiebigen Schutzes gegen schädliche mechanische und meteoro-

logische Einflüsse bedürftig sind, ist einleuchtend. Hierzu stehen der Pflanze

sehr verschiedenartige Mittel zu Gebote. Bei einer peripheren Lage der Vege-

tationspunkte ist es ein in verschiedenen A'ariationen angewandtes Verfahren der

Pflanze, durch Umwallung oder Einhüllung mit älteren, resistenteren Geweben

oder Organen die empfindlichen Bildungsgewebe zu schützen. Schon bei den

Thallophyten begegnen wir dieser Schutzeinrichtung: der Vegetationspunkt der

Fucaceensprosse befindet sich am Grunde eines Hohlraumes, der mit enger Spalte

nach außen mündet. Bei verschiedenen Lebermoosen (Metzgeria, Marchantia),

sowie bei den Prothallien der Farne liegt der Vegetationspunkt gleichfalls am
Grunde einer Einl)uchtung, die von zwei vorragenden Thalluslappen gebildet

wird. An den Laub- und Blütensprossen der Phanerogamen wird der Schutz

der kegelfürmigen Vegetationsscheitel gewühnlich durch die in der Knospenlage

befindHchen, d. h. nach oben zusammengeschlagenen und gefalteten jungen Blätter

bewerkstelligt. Oft sind die den Vegetationspunkt schützenden jungen Blattorgane

selbst noch eines gewissen Schutzes bedürftig, vor allem wenn die betreftenden

Knospen überwintern müssen, oder wie bei Keimpflanzen die deckende Erdschicht

zu durchbrechen haben. Im ersteren Falle werden alle empfindlichen Organe

der Knospen von derben, lederartigen Blattgebilden umhüllt, den sogenannten

Tegmenten; im letzteren Falle dagegen kommt die Knospe sehr häufig durch

Nutation des sie tragenden Stengelteiles in eine nickende Stellung, und indem
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beim Durchbrechen des Bodens der gekrümmte Teil des Sprosses vorangeht,

wird die Knospe in geschützter Lage einfach nachgezogen. Im Anschhiß hieran

ist die bei verschiedenen Meeresalgen (Polysiphonia-Arten, Helicothamnion u. a.)

zu beobachtende Einrollung der Scheitel zu erwähnen, welche das Urmeristem

gleichfalls in eine geschützte Lage bringt. Am notwendigsten ist der Schutz

der Vegetationspunkte in jenen Organen der Pflanze, die zeitlebens im Erdreich

verweilen, und deren Wachstum sich ausschließlich in diesem Medium vollzieht.

Dies sind vor allem die typischen Wurzeln, deren Vegetationspunkte bei dem
Mangel an knospenbildenden Seitenorganen gewissermaßen auf Selbstschutz an-

gewiesen sind; sie erreichen diesen in sehr vollkommener Weise durch Bildung

von resistenten Wurzelhauben, durch welche das an Stengeln und Blättern ober-

llächlich gelegene Urmeristem in das Innere des Organes versetzt erscheint.

II. Das Urmeristem.

Das ursprünglichste, im wahren Sinne des Wortes primordiale Bildungs-

gewebe ist das Urmeristem, weil es für das gesamte Organ, für Stengel, Blatt

oder Wurzel, die Bausteine liefert. Dieser allgemeinen Funktion nach zeigen

sich im anatomischen Bau des Urmeristems noch keinerlei Dilterenzierungen, die

zum Zwecke der Ausbildung bestimmter anatomisch-physiologischer Gewebe-

systeme eingeleitet würden. Die vorhandenen Ungleichheiten, welche die Größe,

Gestalt und Anordnung der einzelnen Meristemzellen betreffen, haben bloß auf

den entwickelungsgeschichtlichen Zusammenhang dieser Zellen Bezug ; sie werden

ausschließlich bedingt durch die Art und Weise, wie die Abscheidung neuer

Gewebselemente seitens des Urmeristems und seine eigene Regeneration vor sich

geht. Die Zellteilungen, welche diese Vorgänge begleiten, vollziehen sich mit

größerer oder geringerer Regelmäßigkeit, sie sind leichter oder schwerer über-

sehbar, und auf ihr Studium haben seit den grundlegenden Untersuchungen

Nägelis^) zahlreiche Forscher Fleiß und Mühe verwendet.

A. Randzellen und Scheitelzellen ^).

Die Verteilung und Anordnung des Meristems hängt von der Form und

dem Wachstum des betreffenden Pflanzenkörpers oder Pflanzenorganes ab. Han-

delt es sich z. B. um das Wachstum einer mehr oder weniger kreisförmigen

Zellfläche, dann bilden die ringsum belindhchen Randzellen, die sämtlich unter

sich gleichwertig und von gleichem Wachstumsvermögen sind, das Urmeristem.

Die parallel zur Umrißlinie der Zellfläche sich teilenden Randzellen rücken im

Laufe des Wachstums sukzessive nach außen vor und erscheinen so als die

Endzellen von fächerförmig ausstrahlenden Zellreihen. So wächst z. B. der

Thallus von Melobesia (Fig. 9). Lassen wir in Gedanken eine solche Zellfläche

um eine Längs- oder Querachse rotieren, so erhalten wir einen kugelförmi-

gen Zellkörper, dessen oberflächlich gelegene Zellen sein allseitig gleichmäßiges

Wachstum vermitteln und in ihrer Gesamtheit das Urmeristem des Körpers

vorstellen. Auch hier kommt es natürlich zur Bildung von Zellreilien, die

strahlenförmis; von innen nach außen verlaufen.



72 II. Abschnitt. Die Bildungsgewebe.

Eine andere, mehr oder minder lokalisierte Anordnung des Urmeristems

kommt zustande, wenn die betreffende Zellfläche oder der Zellkürper nach

einer bestimmten Richtung

hin ein rascheres "\^'achs-

tum zeigt, wenn, mit an-

deren Worten, Längen- und

Breitenwachstum differen-

ziert sind. Die Randzellen

besitzen in diesem Fall

ein ungleiches Wachstums-

vermögen ; die am A'order-

rande liegenden wachsen

und teilen sich rascher,

sie bilden die Scheitelregion

und vermitteln das Schei-

telwachstum des in die

Länge wachsenden Pflan-

zenteiles. Auch beim Schei-

telwachstum können die
Fig. ü. Melotesia Lejolisü (Floridee). Nach Kosaiioff und Sachs. rr ^, ^^ u c-

(Sachs, Vorlesungen.) Zellreiheu bogenfurmig

Scheitels divergieren, wobei dann die Randzellen nicht weiter ausgezeichnet sind

(Fig. \ 0). Viel häufiger ist aber der Verlauf der Zellwände im Urmeristem ein

derartiger, daß eine bestimmte
Randzelle als einzige Initial-

zelle des Vegetationspunktes

erscheint, von der sich alle

übrigen Zellen des Urmeristems

genetisch ableiten lassen. Diese

Urmutterzelle nimmt den Schei-

tel des Vegetationspunktes ein

und wird deshalb als Scheitel-

zelle bezeichnet. In anderen

Fällen zwingt aber die Anord-

nung der Zellwände des Ur-

meristems zur Annahme einer

Mehrzahl von scheitelständi-

gen Initialzellen. Eine solche

Scheitelzellgruppe, die aus

zwei bis mehreren Initialzellen

bestehen kann, weist natürlich

hinsichtlich der Zellteilungsvor-

gänge viel größere Komplika-

tionen auf als eine einzige

Scheitelzelle. Doch muß bereits an dieser Stelle betont werden, daß der Unter-

schied zwischen Scheitelwachstum mit einer Scheitelzelle und solchem mit

mehreren Initialzellen schon aus phylogenetischen Gründen kein prinzipieller

Fig. 10. Thallusspitze von Stypopodium atomavium, halbschema-
tisch; die in Wirklichkeit zum Gewehe verbundenen Zellreiheu
sind als getrennte Fäden dargestellt. Nach Nägeli und Schwen-

dener. (Nägeli und Schwendener, Mikroskop.)
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sein kann. Aufgabe der entwickelungsgeschichtlichen Forschung ist es, das Ge-

meinschaftliche in jenen verschiedenen Arten des Scheitelwachstums aufzudecken

und das Vorhandensein von Übergängen nachzuweisen.

B. Vegetationspunkte mit einer Scheitelzelle.

Das Scheitelwachstum geht bei verschiedenen Algen, den Moosen und meisten

Pteridophyten derart vor sich, daß von der einzigen Scheitelzelle nach bestimm-

ten Intervallen Tochterzellen abgeschnitten werden, die sogenannten Segmente,
welche, sich weiter teilend, das vielzellige Urmeristem aufbauen. Die um das

abgeschnittene Segment verkürzte, beziehungsweise verkleinerte Scheitelzelle re-

generiert sich durch Wachstum, bis sie die anfängliche Größe wieder erreicht

hat und nun einen neuen Teilungsschritt eingeht ß).

Im einfachsten Falle, wie ihn Fig. \\ darstellt, teilt sich die Scheitelzelle

durch sukzessive Querwände, durch welche ebensoviele reihenförmig überein-

anderliegende Segmente gebildet werden. Die genetisch aufeinanderfolgenden

Segmentwände sind in der Figur mit römischen Ziffern (7, //, ///, IV) bezeichnet.

Jedes Segment wird bald darauf durch eine

gleichfalls horizontale Wand in eine obere und

untere Gliedhälfte zerlegt; diese Querwände
sind in der Figur arabisch beziffert. In den

Gliedhälften stellen sich sehr bald Längswände
ein, wodurch es zunächst zur Quadrantenbildung

und späterhin zur Differenzierung von peri-

pheren und zentralen Zellen kommt. Dieselben

teilen sich dann wieder mehrmals durch Quer-

wände. Jedes Segment wird derart, ohne ein

nennenswertes Wachstum zu zeigen, zu einem

vielzelligen Gewebestück, das aus dem meriste-

matischen bald in den Dauerzustand übergeht.

So wie der Hauptast verhalten sich auch die

Seitenzweige, die schon frühzeitig als seitliche

Ausstülpungen der Scheitelzelle angelegt wer-

den. Solche stets nur nach einer Richtung des

Raumes sich teilende Scheitelzellen kommen
bei verschiedenen Algengattungen (Sphacelaria, Chaetopteris, Gladostephus, Stypo-

caulon usw.) vor.

Häufiger und mannigfaltiger sind jene Fälle, in denen sich die Scheitelzelle

durch schiefe Segmentwände, also nach verschiedenen Richtungen des Raumes

teilt. Die Scheitelzelle erscheint dadurch in das übrige Gewebe des Urmeristems

bald mehr bald weniger tief eingesenkt. Bei verschiedenen Lebermoosen (Metz-

geria, Aneura, Symphyogyna), ferner am Stammscheitel von Salvinia, AzoUa usw.

treten alternierend nach rechts und links geneigte Wände auf, wodurch zwei

Segmentreihen gebildet werden. Die Abbildungen Fig. 1 2 Ä und B zeigen eine

solche »zweischneidige« Scheitelzelle mit ihren sich teilenden Segmenten in

der Längsschnitts- und in der Oberflächenansicht. Bei den Laubmoosen, den

eigentlichen Farnen und den Equisetaceen teilt sich die Scheitelzelle durch schiefe

Fig. 11. Tliallusast von Spiacelaria scopa-

ria mit Seiteiizweigen. v Sclieitelzelle. /,

//, ///, IV die sukzessiven Segmentwände.
J, 2, 3, 4 die ersten in den Segmenten^auf-

tretenden Querwände.
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Wände nach drei verschiedenen Richtungen des Raumes, so daß die Scheitel-

zelle einer dreiseitigen Pyramide mit nach oben gekehrter, konvexer Grund-

fläche gleicht. Die Teilun-

gen treten in spiraliger

Reihenfolge auf, und dem-
gemäß sind auch die suk-

zessiven Segmente ange-

ordnet. Da die Außenwand
jedes Segmentes ungefähr

ein Drittel des ganzen Um-
fanges der Vegetationsspitze

einnimmt, so bilden die Seg-

mente drei nach abwärts

verlaufende Reihen. Die

von der Scheitelzelle ab-

geschnittenen Tochterzellen

teilen sich bald weiter, und, wie aus der untenstehenden Abbildung Fig. 1 3 her-

vorgeht, kommt es bei Equisetum zunächst zur Bildung von Wänden, die mit

den ursprünglichen Segment-

wänden parallel laufen. Dann

treten radiale Wände auf,

welche die Segmente in zwei

gleichwertige Hälften teilen.

Die Ermittelung aller späteren

Fig. 12. A Stammscheitel von Symphyogyna rhizoloba im Längssclinitt
s Sclieitelzelle. ß Scheitelansicht eines jungen Sproßscheitels von Sym-

phyogyna sinuata; nach Leitgeb.

Fig. l:{. Stammscheitel von Equisetum, Ä Längsschnitt, B Scheitel-

zelle mit den jüngsten Segmenten von oben; 1—7 die sukzessiven
Hauptwände der Segmente. Nach N ä g e 1 i und Schwendeuer.

( N ä g e 1 i und Schwenden er, Mikroskop.)

rigkeiten. — Bei den Wur-
zeln der Schachtelhalme,

Farnkräuter und einiger Mono-

kotylen komplizieren sich die

midalen Scheitelzelle dadurch,

daß sie nicht nur wie beim

Sprosse durch schiefe Wände
Segmente bildet, die zum Auf-

bau des Wurzelkürpers dienen,

sondern auch noch Querteilun-

gen eingeht, durch welche

Segmente abgeschnitten wer-

den, die zum Aufbau eines

lokalen Schutz- und Hilfs-

apparates, der Wurzelhaube,

bestimmt sind. Jedes derart

abgeschnittene Segment be-

deckt kappenfürmig die Scheitelzelle, und aus den ineinandergeschachtelten Zell-

kappen besteht eben die Wurzelhaube (Fig. 14). Die Segmentbildung verläuft in der

Regel derart, daß nach je drei schiefen Wandungen eine Querwand gebildet wird.

Fig. 14. Längsschnitt durch das Wurzelende von Pteris hastata;

V Scheitelzelle, k—ii die sukzessiven Kappen der Wurzelhaube, o—o
Protoderm. Nach N ä g e 1 i und L e i t g e b. (Sachs, Lehrbuch.)
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Eine vierseitig pyramidale Scheitelzelle besitzen die Keimachsen und jungen

Wurzelträger gewisser Selaginellen (Selaginella Martensii).

Nicht immer zeigen die Scheitelzellen einer und derselben Vegetationsspitze

eine konstante Form. So ist z. B. die Scheitelzelle der Seitensprosse von Sela-

ginella Martensii nach den Untersuchungen Treubs zunächst vierseitig und wan-
delt sich später in eine dreiseitig pyramidale oder eine zweischneidige Scheitel-

zelle um. Der AVechsel zwischen den beiden letztgenannten Scheitelzellformen

findet an älteren Vegetationsspitzen ohne jede Regelmäßigkeit statt; es genügt

das Auftreten einer schrägen Segmentwand, um eine zweischneidige in eine drei-

seitig pyramidale Scheitelzelle umzuwandeln. So tritt uns schon hier ein Ver-

halten entgegen, das an den Vegetationsspitzen der Phanerogamen in noch höherem

Maße zu beobachten ist: daß nämlich ein bestimmter Wachstumsmodus, mit einer

bestimmten Form und Gruppierung der Initialzellen, für eine bestimmte Pflanze,

oder auch nur für einen bestimmten Sproß keine konstante Erscheinung ist.

C. Vegetationspunkte mit mehreren Scheitelzellen^).

Damit eine bestimmte Urmeristemzelle des Vegetationspunktes unbestritten

als Scheitelzelle gelten könne, muß sie — wie sich aus dem Begriffe der Scheitel-

zelle von selbst ergibt — während der ganzen Dauer des Scheitelwachstums

ihren Ort in der Krümmung der Sproßspitze und ihre Teilungsfähigkeit bei-

behalten. Es sind nun dreierlei Zellgruppierungen denkbar, welche der vor-

stehend formulierten Anforderung Genüge leisten

:

1) Die Scheitelzellen treten nebeneinander, d. h. in gleicher Höhe auf;

sie müssen auf medianen Längsschnitten unmittelbar an die Mittellinie grenzen

und in der Horizontalprojektion um die Achse oder, was dasselbe ist, um das

Zentrum der Scheitelkuppe gruppiert sein. Das von jeder Scheitelzelle ab-

stammende Meristemgewebe bildet entsprechende Längsstreifen.

2) Die Scheitelzellen treten übereinander, d.h. etagenförmig geschichtet

auf; sie liegen auf medianen Längsschnitten in der Mittellinie und nehmen, von

oben gesehen sich gegenseitig deckend, natürlich das Zentrum der Scheitelkuppe

^in. Die unterste dieser Scheitelzellen bildet einen axilen Meristemstrang, den

innersten Kern der Vegetationsspitze ; die übrigen Scheitelzellen dagegen erzeugen

mantelförmige Meristemschichten, welche den axilen Gewebekörper schalenartig

umhüllen. Jede dieser Meristemschalen wächst also mit einer eigenen Scheitelzelle.

3) Die Scheitelzellen treten nebeneinander und übereinander auf, jede

Etage besteht also aus mehreren Initialzellen, welche selbstverständlich die sub

1) erwähnte Bedingung erfüllen müssen. Wie sich bei dieser Gruppierung, die

eine Kombination der Fälle 1) und 2) ist, die von jeder Initiale abstammenden

Meristemschichten anordnen, braucht wohl nicht näher auseinandergesetzt zu

werden. Nur so viel sei noch erwähnt, daß bloß die durch die Etagenanord-

nung der Scheitelzellen bedingte Sonderung der Meristemschichten häufig auch

noch in größerer Entfernung vom Scheitel deutlich erkennbar ist.

Jede dieser drei Hauptgruppierungen der Scheitelzellen läßt mannigfache

Variationen zu, die nunmehr durch Anführung einiger Beispiele erläutert wer-

den sollen.

Den einfachsten Fall des Nebene inander liegens der Scheitelzellen hat
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Strasbiirger für die Sproßspitze von Selaginella Wallichii beschrieben. Hier

treten bloß zwei zu einem Doppelkeile verbvindene Scheitelzellen auf, welche

schmale, rechteckige Scheitelflächen besitzen, und deren breite dreieckige Seiten-

flächen senkrecht zur Dorsiventralitätsebene des Stengels orientiert sind. Die

Teilungen dieser Scheitelzellen gehen derart vor sich, daß vier Segmentreihen

gebildet werden. Die eine Scheitelzelle baut so die rechte, die andere die linke

Flanke des dorsiventralen Stengels auf.

Vier um das Zentrum der Scheitelkuppe gelagerte Initialzellen hat Schwen-
den er zunächst für die Marattiaceenwurzel beschrieben. Man sieht auf dem

Längsschnitte je eine Scheitelzelle rechts und links von der Medianlinie liegen.

Durch perildine Wände werden von diesen beiden Zellen einerseits Segmente

für die Wurzelhaube, andererseits solche für den Wurzelkörper abgeschnitten

;

außerdem werden durch entsprechende Längsteilungen auch seitliche Segmente

gebildet. Die Deszendenten der vier Scheitelzellen ordnen sich in vier Quadran-

ten an, die durch etwas stärkere und durchgehende ^^'ände voneinander abge-

grenzt sind^).

Schwendener gibt auch für die Stammspitze der Coniferen (Laubsprosse

von Juniperus communis, Keimpflanzen von Pinus inops, P. Laricio, P. silvestris

und Abies alba) vier im Zentrum der Scheitelkuppe zusammenstoßende Scheitel-

zellen an. Eine einzige, dreiseitig pyramidale Scheitelzelle, deren konstantes

Auftreten von Dingler behauptet w^urde, scheint nur ausnahmsweise vorhanden

zu sein.

Wenn wir nun zu der zweiten Art der Gruppierung, zu den übereinander

gelagerten Scheitelzellen übergehen, so läßt sich der einfachste hierher gehörige

Fall, nämlich das Vorkommen von bloß

zwei Scheitelzellen, an den Spitzen der

Gabeläste des ganz jungen Blattes von Ce-

ratophyllum demersura beobachten (Fig. 15).

Meinen Untersuchungen zufolge besitzt die

obere dieser beiden Scheitelzellen die Gestalt

einer stark abgestutzten 3— 4 seifigen Pyra-

mide mit konvexer Grundfläche. Wenn sie

vierseitig ist, so zeigt sie gewöhnlich eine

derartige Orientierung, daß von den vier

Segmentreihen zw^ei nach vorne und zwei

nach hinten stehen (Fig. 15, B). hi den

Segmentzellen treten bloß antikline und nie-

mals perikline Wandungen auf, so daß der

aus ihnen entstehende Gewebemantel bloß aus einer einzigen Zellschicht besteht:

es ist dies jene äußerste Meristemlage, aus welcher später das Hautgewebe

hervorgeht, und die deshalb von H a n s t e i n als Dermatogen bezeichnet

wurde. — Die unter der oberen Initialzelle gelegene zweite Scheitelzelle ist

von 3— 4seitig pyramidaler Gestalt und teilt sich in ähnlicher Weise durch

schiefe Wände, wie die Scheitelzelle eines Farn- oder Schachtelhalmsprosses

(Fig. 15, ^, C). Jedes Segment wird durch eine annähernd radiale Längswand

in zwei nicht ganz gleich große Tochterzellen geteilt. Die weiteren Teilungs-

vorgänge führen zur Bildung eines vom »Dermatogen« umhüllten Meristem-

Fig. 15. Scheitelwachstum eines jungen Gahel-
astes des Blattes von Ceratophyllum demersum.
A Längsschnittansicht, B Oberflächenansicht,

C optischer Querschnitt durch einen Gabelast
mit der unteren Scheitelzelle.
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Fig. 16. Axiler Längssclinitt durcli einen jungen
Asillarsproß von Ceratophyllum deuiersum.

körpers, aus welchem alle Dauergewebe des Blaltzweiges , mit Ausnahme der

Epidermis, hervorgehen.

In der Scheitelregion des ganz jungen Axillarsprosses von Ceratophyllum

demersum komplizieren sich nach meinen Beobachtungen die Vorgänge des

ScheitelWachstums dadurch, daß hier drei

etagenfürmig übereinander gelagerte Scheitel-

zellen vorhanden sind (Fig. 1 6). Die oberste

bildet wie beim Blatt einen einschichtigen

Meristemmantel, und ebenso die mittlere.

Doch treten später bei zunehmender Erstar-

kung des Scheitels in diesem zweiten Me-

ristemmantel neben den antiklinen auch peri-

kline Wände auf, so daß die Deszendenten

der mittleren Scheitelzelle schließlich mehrere

Lagen bilden. Die dritte, unterste Scheitel-

zelle endlich teilt sich durch schiefe Wandun-
gen und bildet einen axilen Meristemkürper.

Was die dritte Art des Aufbaues der

Initialgruppe, das Vorkommen von neben-

und übereinander befindlichen Scheitelzellen

betrifft, so sind zwar die hierher gehörigen

Fälle wegen der groBen Schwierigkeiten der

Untersuchung noch nicht bis ins einzelne Detail der Zellteilungsvorgänge bekannt,

allein es ist in hohem Grade wahrscheinlich, daß dieser Modus des Scheitelwachs-

tums bei den Angiospermen ein sehr verbreiteter ist^].

Übrigens kann es als sicher angenommen werden, daß bei den Phanerogamen

die Art des Scheitelzelhvachstums nicht nur bei einer bestimmten Pflanzenart,

sondern sogar bei ein und demselben Sproß verschiedenen Schwankungen unter-

worfen ist. Die Keimachse verhält sich oft anders als eine später entstandene

Seitenachse, und diese wieder kann gleich nach ihrer Entstehung eine andere

Gruppierung der Zellen am Scheitel zeigen als später, wenn sie schon älter ist.

Derartiges läßt sich, wie oben erwähnt, bisweilen schon bei den Kryptogamen

beobachten (Selaginella). Die einander so vielfach widersprechenden Angaben

über das Scheitelwachstum der Phanerogamen sind offenbar großenteils auf

diesen Umstand zurückzuführen.

Im Anschluß an die vorstehende Darstellung des Scheitelwachstums mit

mehreren Scheitelzellen ist hier noch in Kürze die von Hau st ein durchgeführte

Gliederung der Vegetationsspitze der Angiospermen zu besprechen lO). Han stein

nimmt eine strenge Sonderung des Urmeristems in drei Histogene an: den in-

nersten, axilen Gewebestrang, dessen Zellen meist parallel zur Achse gestreckt

sind, nennt er Pierom; es wird umhüllt von einem Gewebemantel, der gewöhn-

lich aus mehreren regelmäßig konzentrischen Zelllagen besteht; die Zellen sind

von isodiametrischer Gestalt; dies ist das Periblem. Nun folgt noch ein zweiter,

äußerer Meristemmantel, aus einer einzigen Zelllage bestehend, die wir bereits

oben als Dermatogen kennen gelernt haben. Jedes dieser drei gesonderten

Histogene besitzt in der Scheitelregion eine oder mehrere Initialzellen; letzteres

ist der gewöhnlichere Fall.
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Fig. 17. Längssclmitt durch den Vegetationspunkt von Hippuris vulgaris;

d Dermatogen, pa- Periblem, pl Plerom, i Plerominitiale, b, h\, b-2, 63 die
sukzessiven Blattanlagen. Nacli Warming. (Schenk, Handbuch der

Botanik.)

An den Sproßscheiteln der Phanerogamen läßt sich nun diese Gliederung

des Urmeristems bisweilen deutlich beobachten; ein oft erwähntes Beispiel ist

die Vegetationsspitze von Hippuris vulgaris (Fig. 17). Das Dermatogen grenzt

sich hier gegen die fünf Zelllagen des Periblems sehr scharf ab. Auch die Grenze

zwischen Periblem und Ple-

rom, welch letzteres oft

nur mit einer einzigen Ini-

tiale endigt, ist deutlich

ausgesprochen. Auch für

andere Fälle trifft die Hau-
st ein sehe Gliederung un-

zweifelhaft zu.

Vom Standpunkte der

oben vorgetragenen Schil-

derung des Scheitehvachs-

tums mit mehreren Scheitel-

zellen ist die Hansteinsche

Gliederung der Vegetations-

spitze als eine Zusammen-

fassung verschiedener Ein-

zelfälle des Scheitelwachs-

tums anzusehen , welche

bestimmte Eigentümlich-

keiten gemein haben, und

die wir ungezwungen in die oben sub 2) und 3) beschriebenen Arten des

Scheitelwachstums einreihen können. Ein dem Haust ein sehen Schema ent-

sprechender Bau des Urmeristems wird nämlich stets zustande kommen : 1 ) so-

bald die Scheitelzellen mindestens 3 Etagen bilden, wobei aber jede Etage aus

einer oder mehreren nebeneinander gelagerten Scheitelzellen bestehen kann

;

2) wenn überdies die Deszendenten der obersten Scheitelzelle oder Scheitelzell-

gruppe bloß eine einzige Meristemzelllage herstellen. — Die oben beschriebene

Scheitelregion des jungen Axillarsprosses von Ceratophyllum demersum mit ihren

drei übereinander befindlichen Scheitelzellen darf deshalb als einfachstes Beispiel

der GUederung des Vegetationspunktes in Plerom, Periblem und Dermatogen

gelten.

Eine allgemeine Bedeutung kann natürlich diese Gliederung nicht bean-

spruchen ; denn die Mannigfaltigkeit des Scheitelwachstums mit mehreren Initial-

zellen bewegt sich innerhalb viel weiterer Grenzen. Es sind auch seit den

Untersuchungen Hansteins nicht wenige angiosperme Pflanzen bekannt ge-

worden, deren Sproß- oder Wurzelvegetationspunkte die Unterscheidung jener

drei Histogene nicht zulassen. Bei Sproßscheiteln kommt es nicht selten vor,

daß zwar ein scharf dilferenziertes Dermatogen die Scheitelkuppe überzieht, wo-

gegen aber das Plerom und Periblem gemeinschaftliche Initialzellen aufweisen,

also keine gesondert wachsenden Histogene sind. An den Wurzelspitzen läßt

sich auch oftmals die genetische Zusammengehörigkeit von Dermatogen und

Periblem beobachten. In Fig. 18 z. B., welche einen radialen Längsschnitt durch

die Wurzel von Eriophorum vaginatum darstellt, sieht man auf das deutlichste,
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daß jene beiden Ilistogene von einer einzigen Scheitelzelle abstammen, in deren

Segmenten erst durch perikline Wände die Differenzierung in Periblem und
Dermatogen eingeleitet wird.

Eine spezielle Betrachtung erfordern zum Schlüsse noch die mit mehre-
ren Scheitelzellen wachsenden Wurzelvegetationspunkte^^), da die-

selben wegen ihrer genetischen Beziehungen zur Wurzelhaube verschiedene

Komplikationen zeigen.

Wie wir oben gesehen haben, schließt sich die mit vier nebeneinander ge-

lagerten Scheitelzellen wachsende Marattiaceenwurzel hinsichtlich der Hauben-

Fig. 18. Längsschnitt durch die Wurzelspitze von Eriophorum vaginatura. i ältere, sich isolierende Zellen der

Wnrzelhauhe, c Calyptrogen, e Protoderra, ; Kinde (Periblem), j) Zentralstrang (Plerom); Protoderm und Rinde
besitzen eine gemeinschaftliche Initiale.

an: die Scheitelzellen übernehmen als Nebenfunktion auch die Bildung der

Wurzelhaube und teilen sich dementsprechend von Zeit zu Zeit durch perikline

Wände. So einfach können aber die Verhältnisse nicht bleiben, wenn über-

und nebeneinander befindliche Initialzellen vorhanden sind, — der bei den

Phanerogamenwurzeln gewöhnliche Fall. Um über die Älannigfaltigkeit der

hierdurch bedingten Beziehungen des Urmeristems zur AVurzelhaube eine klare

Orientierung zu gewinnen, ist es notwendig, sich stets zu vergegenwärtigen,

daß die Haube eine im Laufe der phylogenetischen Entwickelung allmählich
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erworbene Anpassungserscheinung ist. Sie ist ein mechanischer Hilfs- und

Schutzapparat der Wurzelspitze und enthält überdies in ihrem Innern gewöhn-

lich das Perzeptionsorgan zur Wahrnehmung des Schw^erkraftreizes seitens der

Wurzel. Wir müssen demnach die obenerwähnten Beziehungen des Urmeristems

der Wurzeln zur Haubenbildung als etwas zum Scheitelwachstum der Wurzeln

sekundär Hinzugekommenes betrachten, und nur von diesem Gesichtspunkt aus

Mit Rücksicht auf die Entwickelungsgeschichte der Haube lassen sich fol-

gende sechs Typen des Baues der Phanerogamenwurzelspitzen aufstellen.

1) Die Wurzelhaube entsteht aus einem eigenen Bildungsgewebe, dem Ca-
lyptrogen, welches zum eigentlichen Wurzelkürper in keinerlei genetischen

Beziehungen steht. Das Urmeristem der AVurzelspitze erscheint demnach von

Fig. 19. Längsschnitt liurcli die Vegetationsspitze der Keimwurzel von Helianthus annuus; h—/( Wurzelliaube,
h—h Protoderm, tI—ti Pericambium, p~p Plerom. Nacli Reinke. (Sachs, Lelirbueli.)

letzteren von der Wurzelspitze vollständig abgehoben denken, ohne daß die

beiden getrennten Teile irgendwie verletzt erscheinen würden. Diese genetische

Unabhängigkeit der Haube von dem Wurzelkörper läßt sich bei den Gramineen,

Cyperaceen, Juncaceen, Cannaceen u. a. beobachten (Fig. 1 8).

2) Das Bildungsgewebe der Wurzelhaube läuft rückwärts vom Scheitel des

Wurzelkörpers in das Protoderm (Dermatogen) desselben aus. Oder mit anderen

AVorten: die Protodermschicht spaltet sich nach der Spitze der AVurzel hin zu-

nächst in zwei, dann in drei und mehrere Zelllagen, von welchen die innerste stets

das Protoderm ergänzt, während die äußeren Lagen als ineinander geschachtelte

Kappen zur AVurzelhaube gehören. Von Eriksson wurde dieses Bildungsgewebe,

seiner genetischen Beziehungen zur Haube und zum Protoderm halber, als »Der-

mocalyptrogen« bezeichnet. Nach einer anderen Auffassung dagegen ist die

AVurzelhaube, soweit es sich um diesen Typus handelt, nichts anderes als das

Produkt einer Protodermwucherung. Es unterliegt keinem Zweifel, daß diese
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letztere Auffassung, welche bereits von Hanstein vertreten wurde, dem histo-

rischen Vorgange der Erwerbung einer Wurzelhaube in höherem Grade Rech-
nung trägt, als die Annahme eines Dermocalyptrogens. Zu diesem Typus gehurt
die Mehrzahl der Dikotylenwurzeln; genauer bekannte Beispiele sind: Helianthus
annuus (Fig. 19), Fagopyrum, Brassica, Sinapis, Salix, Linum, Cyclamen, Lysi-

machia u. a.

3) An der Bildung der Wurzelhaubc beteiligen sich außer dem Protoderm
auch noch die angrenzenden Rindenzellschichten. Wenn man daher das aus-

gebildete Protoderm gegen den Scheitel zu verfolgt, so gelangt man nicht an
die Innengrenze der Wurzelhaube, wie im vorigen Falle, sondern mehr oder
weniger tief in dieselbe hinein. Zu betonen ist aber, daß bloß die äußere
Partie der Rinde (des Periblems) zur Bildung der Wurzelhaube beiträgt. Hier-

her gehören nach Flahault Gercis Siliquastrum, Gymnocladus canadensis, Ju-

glans regia.

4) Der Bildungsherd der Wurzelhaube ist noch tiefer gelegen, als beim
vorigen Typus : während nämlich das Protoderm ungeteilt bleibt, ist die ganze
Rinde beim Aufbau der Wurzelhaube beteiligt. So bei Acacia, Mimosa, Tama-
rindus, Gaesalpinia, Lupinus. Auch die Gymnospermenwurzeln sind an dieser

Stelle zu erwähnen.

5) Die Bildungsgewebe der Haube und des AVurzelkörpers sind zu einer

gemeinsamen Initialzone vereinigt, deren Zellreihen sich einerseits in der Wurzel-
haube verlieren und andererseits mehr oder weniger tief in den Wurzelkörper

eindringen. In den ausgesprochensten Fällen geht aus jenem gemeinschaftlichen

Bildungsgewehe außer der Rinde auch der Zentralstrang der Wurzel (Periblem

und Plerom) hervor. Das Protoderm, das bis zu der erwähnten Initialzone

reicht, spaltet nach außen stets neue Zellschichten ab, welche zur Regeneration

der Wurzelhaube beitragen (Fig. 20). Hierher gehören die Wurzeln von Pisum,

Vicia, Cytisus, Acer, Lavatera, Foeniculum u. a.

6) Wie beim vorigen Typus sind auch hier die Bildungsgewebe von Haube
und AVurzelkörper zu einem einheitlichen Urmeristem verschmolzen. Der Unter-

schied liegt im Verhalten des Protoderms, welches, soweit es überhaupt aus-

gebildet ist, bei dem Aufbau der Wurzelhaube unbeteiligt bleibt. Der 6. Typus
schließt sich daher dem 5. an, wie der 4. dem 3. Hierher gehören nach Treub
und Flahault die Liliaceen, Aspidistrieen, Ophiopogoneen usw. Genauer stu-

dierte Beispiele sind: Calla palustris, Anthericum ramosum, Allium.

Wenn man diese sechs Bau- und Wachstumstypen , vom ersten vorläufig

abgesehen, der Reihe nach überblickt, so gewinnt man ein anschauliches Bild

von den Veränderungen, welche die Wurzelspitze der Phanerogamen im Laufe

der phylogenetischen Entwickelung allmählich erfahren hat, damit das Urmeristem

des Scheitels in den Besitz einer schützenden Haube gelange. Im einfachsten

Falle wird dieser Zweck durch eine Wucherung in der äußersten Zellschicht,

im Protoderm erreicht (2. Typus). Bedeutungsvoller für den Bau der Wurzel-

spitze sind dann schon jene Fälle, in denen die zur Entstehung der Haube

führende Gewebewucherung auch die darunterliegenden Rindenschichten erfaßt

(3. und 4. Typus). Immer tiefer und tiefer dringt dann dieser Prozeß ins Innere

des Wurzelkörpers vor; es kommt schließlich zur Ausbildung einer gemeinschaft-

lichen Initialzone für Haube und AVurzelkörper, wodurch sich die organische

Hat erlandt, Pflanzenanatomie. 3. Aufl. fj
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Verbindung und der entwickelungsgeschichtliche Zusammenhang dieser beiden

am innigsten gestalten (5. und 6. Typus).

Eine gewisse Analogie mit diesen Vorgängen im Urmeristem der Wurzel-

spitze zeigt, wie wir später sehen werden, die Bildung des Korkgewebes. Auch
hier handelt es sich um ein schützendes Gewebe; sein Entstehungsherd ist im

einfachsten Fall in der Epidermis gelegen, sehr oft aber auch in den darunter-

liegenden Parenchymzellen, oder in noch tiefer gelegenen Zelischichten.

Fig. 20. Längssclinitt durct die Wurzelspitze von Pisum sativum; J gemeinsame Meristemzone, c ihre proto-

dermale Fortsetzung, p—p Zentralstrang (Plerom), r—r Rinde (Periblem). (de Bary, Vergl. Anatomie.)

Es erübrigt uns jetzt noch, den 1 . Typus, der sich durch eine vollständige

Unabhängigkeit der Haube vom Wurzelkürper kennzeichnet, etwas näher zu

betrachten. Auf welche AVeise ist in diesem Falle die Wurzel in den Besitz

einer Haube gekommen? Die Antwort hierauf erteilt uns die Entwickelungs-

geschichte, indem sie auf die Vorgänge bei der Anlegung der Wurzeln zurück-

geht. Bereits von Nägeli und Leitgeb wurden in dieser Hinsicht die Wurzel-

anlagen von Oryza sativa genau untersucht (Fig. 21, .4 und 5). Es stellte sich
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heraus, daß in den ersten Enlwickelungsstadien die Wurzelhaube aus zwei Zellen

der innersten Rindenschicht (der Endodermis) hervorgeht, welche durch das ra-

diale Wachstum der Wurzelanlage nach außen geschoben werden; diese Rinden-

zellen teilen sich zuerst durch radiale und später auch durch tangentiale

AVände und bilden sich so zur primären Wurzelhaube um. Diese wird später

in der Weise ergänzt, daß die Endzelle der mittleren Zellreihe der Wurzelanlage

sich verbreitert und durch eine

ziemUch nahe der Außenfläche ^
auftretende Querwand geteilt

^^ j>^—T~~?"~~^^ ^
wird. Die äußere der beiden

Tochterzellen wandelt sich nun

allmählich durch entsprechende

Teilungen und Wachstumsver-

schiebungen zur Kappe um, die

sich der bereits vorhandenen

Wurzelhaube, dieselbe ergän-

zend, anschheßt. Mit der Bil-

dung dieser einen Kappe scheint

die Neubildung der Haube aus

dem Wurzelkürper auch abge-

schlossen zu sein. Die Regene-

ration der Wurzelhaube geht

von nun an von ihrer innersten

Gewebeschicht aus, die sich zum
»Calyptrogen« konstituiert.

Die entwickelungsgeschicht-

liche Tatsache, daß die AA'urzel-

Fig. 21. Ä Quersclinitt durch eine Wurzel von Oryza sativa mit
der ersten Anlage einer Kebenwurzel; s a n s Zellen der innersten
Eindenseliiclit, welrho die junge Wurzelanlage umgeben und be-

decken; aus den Zellen n n geht die primäre Wurzelhaube hervor.

B Längsschnitt durch eine ältere Wurzelanlage, ohne die umgeben-
den Rinden- und Cambiumzellen gezeichnet; s s Basilarscheide;

a a primäre Wurzelhaube; /.: die von der Endzelle der mittleren
Reihe abgeschnittene primäre Kappenzelle. C Längsschnitt durch
die Anlage einer Adventivwuizel des Stengels von Klodea canaden-
sis ; h h die den Wurzelkörper bedeckenden Rindenzellen, durch
deren perikline Teilungen die Wurzelhaube entsteht. A und Ü

nach Nägeli und Leitgeb.

denen Teilen besteht, ist später von van Tieghem und Douliot für eine

ganze Reihe von Familien nachgewiesen worden. Aus der Endodermis, eventuell

auch den innersten Rindenzelllagen der Mutterwurzel entwickelt sich jener äußere

Haubenteil der Seitenwurzel, welchen van Tieghem »la poche« genannt hat;

als »poche digestive« bezeichnet er sie, weil er annimmt, daß sie ein diastati-

sches Enzym absondert, das auf das Rindengewebe der Mutterwurzel lösend

einwirkt und so der jungen Seitenwurzel den Weg nach außen b^hnt. Der

innere Haubenteil der Seitenwurzel, die sich im »Pericykel« (dem Pericambium)

entwickelt, wird von der Wurzel selbst gebildet und von van Tieghem als

»calyptre« bezeichnet. In den meisten Fällen besteht demnach die Wurzelhaube

anfänglich aus der Tasche (poche) und der Calyptra. Später, wenn die Seiten-

wurzel weiter wächst, wird die Tasche abgestoßen, und die Haube besteht nur

mehr aus der Calyptra. Bei den Cruciferen, Crassulaceen, vielen Garyophylla-

ceen, Chenopodiaceen, den Farnen usw. ist von allem Anfang an bloß die Ca-

lyptra vorhanden. Bei verschiedenen Wasserpflanzen dagegen, z. B. den Hydro-

charideen, bei Lemna, Pontederia, Pistia, ist am Aufbau der Wurzelhaube

ausschließlich die Tasche beteiligt, der Wurzelkürper bildet auch später keine

Calyptra.
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III. Die primären Meristeme.

In größerer oder geringerer Entfernung vom Scheitel differenziert sich das

einheitliche Urmeristem bei allen höher entwickelten Pflanzen in mehrere distinkte

Bildungsgewebe. Dieselben kennzeichnen zunächst bloß den topographischen

Unterschied zwischen Haut- und Binnengewebe, ferner den anatomischen Gegen-

satz von Stranggewebe und Grundparenchym ; hinsichtlich der Funktion der aus

ihnen hervorgehenden Dauergewebe geben sie aber so gut wie gar keinen Auf-

schluß.

Diese primären Bildungsgewebe oder Meristeme sind in ihrer Entstehung

und Anordnung an keine bestimmte Art des Scheitelwachstums gebunden. Wir

können sie deshalb ebensogut in Vegetationsspitzen mit bloß einer Scheitelzelle

beobachten, wie in solchen mit mehreren Initialzellen, sobald nur der anatomi-

sche Bau des ausgebildeten Organs die obenerwähnten histologischen Haupt-

unterschiede erkennen läßt. Die nachstehende, von mir vorgeschlagene Einteilung

der primären Bildungsgewebe ist aus diesem Grunde von den Stämmchen der

Laubmoose an bis zu den Sprossen der Dikotylen gleichmäßig durchführbar. Sie

gilt ferner nicht bloß für Stengelorgane; auch die Blätter und Wurzeln fallen

ohne jegliche Einschränkung in ihren Bereich. — Fast immer lassen sich drei

verschiedenartige primäre Bildungsgewebe unterscheiden 12] ; diese sind

:

1. Das Protoderm. Aus der peripheren Meristemzelllage bestehend, stellt

dieses Bildungsgewebe das primäre Hautgewebe des jugendlichen Organs im rein

topographischen Sinne vor, ohne zugleich in anatomisch-physiologischer Hinsicht

den Charakter eines Hautgewebes zu besitzen (Fig. 22, p). Selbst in späteren

Entwickelungsstadien erlangt es diesen Charakter durchaus nicht in allen Fällen,

da außer der Epidermis auch die wichtigsten Absorptionsgewebe aus dem Proto-

derm hervorgehen, und zuweilen auch mechanisches und Assimilationsgewebe

denselben Ursprung zeigt.

Die entwickelungsgeschichtlichen Beziehungen des Protoderms zur Scheitel-

region sind je nach dem Bau dieser letzteren verschieden. Wenn der Scheitel

mit bloß einer Scheitelzelle wächst oder mit mehreren nebeneinander befind-

lichen Initialzellen, dann werden früher oder später die Protodermzellen durch

perikline Wände von den Segmenten der Scheitelzelle abgeschnitten. Sehr früh-

zeitig erfolgt auf diese Weise die Differenzierung des Protoderms in den Wurzel-

spitzen der Farne: nach dem Auftreten der Sextantenwände in den zum Wurzel-

körper gehörigen Segmenten der Scheitelzelle wird jeder Sextant durch eine

perikline Wand in eine innere und äußere Zelle geteilt ; letztere teilt sich aber-

mals durch eine perikline Wandung in zwei Zellen, von denen die äußere be-

reits die Protodermzelle vorstellt. Viel später dagegen differenziert sich das

Protoderm in der Stammspitze der Equisetumarten. Hier gehen der Bildung

dieses Meristems zahlreiche radiale, perikline und antikline Teilungen der Seg-

mente voraus. Wenn die Vegetationsspitze mehrere etagenförmig übereinander

gelagerte Scheitelzellen aufweist, so ist es, wie wir bereits oben gesehen haben,

ein ungemein häufig vorkommender Fall, daß die von der obersten Scheitel-

zelle oder Scheitelzellgruppe abstammende Meristemlage einschichtig bleibt und
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so das Protoderm vorstellt. In diesem speziellen Falle deckt sich also der Be-

griff des Protoderms mit dem des Dermatogens: es bildet ein selbständiges

Histogen. — Im übrigen brauche ich kaum ausdrücklich zu betonen, daß der

Begriff des Protoderms viel weiter ist, als der des Haust ein sehen Dermato-

gens; der erstere wurde von mir ohne Rücksicht auf den Bau der Scheitel-

region aufgestellt; der letztere dagegen hat eine ganz bestimmte Gliederung des

Scheitels zur Voraussetzung. Allerdings hat man vielfach den Ausdruck »Der-

matogen« auch im übertragenen Sinne angewendet und z. B. von einem Der-

matogen des Farn-

oder Equisetumschei-
j^

tels gesprochen ; allein

im Interesse einer

präzisen Terminolo-

gie erscheint es er-

wünscht , den Aus-

druck Dermatogen

bloß im Sinne

Hansteins zu ge-

brauchen.

Das Protoderm

erscheint als äußerste

Meristemzelllage von

den inneren Bildungs-

geweben bald mehr
bald weniger scharf

abgegrenzt. Je später

es sich differenziert,

desto undeutlicher

wird infolge der

wechselnden Höhe

seiner Zellen diese

Grenze ; wenn es sich

aber als »Dermato-

gen« bis über den

Scheitel erstreckt, so

erscheinen gewöhn-

lich seine inneren (periklinen) Zellwände auf Quer- und Längsschnitten als eine

sehr regelmäßige Zickzacklinie.

In den meisten Fällen beschränken sich die Zellteilungen im Protoderm auf

die Einschaltung radialer (antikliner) Wandungen. Seltener teilen sich die Zellen

dieses Bildungsgewebes auch in tangentialer (perikliner) Richtung, so daß ein

mehrschichtiges Gewebe zustande kommt. In diesem Falle handelt es sich teils

Fig. 22. Die primären Meri
sehr junges Blatt von Pandanus

t e m e. A Teil eines Querschnittes durch ein

utilis (Blattoherseite). 5 Teil eines radialen

Längs'schnittes durch dasselbe Blatt. V. 400. C Teil eines Querschnittes durch

den jungen Blattstiel von Asplenium foecundum. V. 125. In sämtlichen Figuren

bedeutet p das Protoderm (dessen Zellen sich in tangential teilen), c das

Procarahium, m das Grundmeristem (welches in C bereits zu chlorophyllführen-

dem Parenchym wird'.

Gewebearten oder lokaler Apparate.

2. Das Procambium ist ein Bildungsgewebe, das aus englumigen prosen-

chymatischen Meristemzellen besteht (Fig. 22, c). Aus ihm geht die Hauptmasse

der Stranggewebe hervor, die in den ausgebildeten Organen der Pflanze zu
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beobachten sind: die Skelettstränge und die Gefäßbündel. Allein, so wie das

Protoderm nicht immer bloß zu Hautgewebe wird, so entwickeln sich aus dem

Procambium nicht immer bloß strangförmige Dauergewebe. Nach entsprechenden

Zellteilungen kann es sich zuweilen auch zu parenchymatischen Gewebearten

ausbilden, so z. B. zu Assimilationsgewebe.

Die Anordnung der Procambiummassen auf dem Querschnitte des jugend-

lichen Organs entspricht natürlich der Anordnung, welche die ausgebildeten

Stranggewebe zeigen. Demgemäß tritt das Procambium häufig in isolierten

Längsbündeln auf, wie z. B. in den Vegetationsspitzen so vieler Monokotylen,

oder es stellt einen einzigen zentralen Strang vor, wie in den meisten Wurzel-

spitzen, oder es bildet endlich einen Hohlzylinder, neben dem auch noch iso-

lierte Bündel in verschiedener Anordnung vorkommen.

Das Procambium entwickelt sich aus den Zellen des Urmeristems in der

Weise, daß in entsprechenden Längsreihen von meristematischen Mutterzellen

nur noch verschieden orientierte Längswände auftreten. So entstehen zunächst

kleine prismatische Zellen mit typischen Querwänden. Sehr bald nehmen aber

infolge eintretenden Spitzenwachstums die Querwände eine schiefe Stellung an,

und die Zellenden erscheinen dachförmig oder pfriemenarlig zugeschärft, wie

dies für Prosenchymgewebe charakteristisch ist. — Die Längsteilung der Mutter-

zellen eines Procambiumstranges erfolgt in der Kegel um so früher, d. h. um
so näher dem Scheitel, je grüßer der Querschnitt des ausgebildeten Stranges ist;

kleinere Procambiumbündel werden derart oft beträchtlich später angelegt als

große. — Hat sich das Procambium in der besprochenen Weise aus dem Ur-

meristem herausdifferenziert, so dauern die Längsteilungen in ihm noch eine

Zeitlang fort; Querteilungen sind viel seltener und jedenfalls nicht typisch. Da-

gegen erfolgen in den benachbarten Zellen des Grundmeristems die Teilungen

gleichmäßig nach allen Richtungen des Raumes, so daß die Procambiumzellen

sehr bald bedeutend länger sind, als die benachbarten Zellen des Grundmeri-

stems. An dem Zustandekommen dieses beträchtlichen Längenunterschiedes sind

die Procambiumzellen auch aktiv, durch selbständiges Spitzenwachstum, beteiligt.

Unter den primären Meristemen verharrt das Procambium gewühnlich am

längsten im Zustand eines Bildungsgewebes. In zahlreichen, zu Gefäßbündeln

werdenden Procambiumsträngen der Gynmospermen und Dikotylen, und aus-

nahmsweise auch bei Monokotylen, werden gewisse Partien des Procambiums

überhaupt niemals zu Dauergewebe. Der meristematisch verbleibende Teil bildet

einen das Bündel quer durchsetzenden Längsstreifen, welcher die beiden Haupt-

teile des Stoffleitenden Gewebestranges, das Leptom und das Hadrom, vonein-

ander scheidet. Dies sind die sogenannten Cambiumstreifen der Gefäßbündel.

Die Procambiumzellen, die auf dem Querschnitt der primordialen Bündel regellos

angeordnet sind, treten später in Reihen auf (Reihencambium) ; diese sind parallel

zur Symmetrieebene des Bündels gelagert und ermöglichen so einen regelmäßigen

Zuwachs des Leptoms und Hadroms. In welcher AVeise sich später diese ein-

zelnen Cambiumstreifen zum geschlossenen Verdickungsringe ergänzen und zum

Dickenwachstum des Stammes beitragen, soll im letzten Abschnitt ausführlich

erörtert werden. Hier möge nur noch die Bemerkung Platz finden, daß man

die mit einem dauernden Cambiumstreifen versehenen Gefdßbündel der Gymno-

spermen und Dikotylen vielfach als offene Bündel bezeichnet hat, im Gegensatz
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zu den geschlossenen, d. i. cambiumlosen Bündeln der Farne und der Mono-
kotyleo.

So mannigfaltig auch die Dauergewebe sind, die aus dem Procambium her-

vorgehen können, so repräsentiert es doch ursprünglich ein einheitliches Bildungs-

gewebe. Diese Einheitlichkeit bezieht sich zunächst nur auf seine mikroskopisch

nachweisbaren histologischen Merkmale. Inwieweit aber das Procambium auch
in bezug auf seine Entwickelungsmüglichkeiten eine Einheit vorstellt, bleibt un-

entschieden : in welchem Maße und wie lange die einzelne Procambiumzelle die

Fähigkeit besitzt, sich zu verschiedenen Dauergewebselementen, zu einer Ste-

reide, einem Gefäß- oder Siebröhrengliede, einer Tracheide, einer Cambiform-
zelle usw. auszugestalten, das ist eine Frage für sich, die hier nicht in Betracht

kommt. Die gleiche Frage kehrt in analoger Weise auch bei den anderen Bil-

dungsgeweben wieder.

3. Das Grundmeristem ist jenes primäre Bildungsgewebe, welches nach

Anlage sämtlicher aus dem Urmeristem hervorgehenden Procambiummassen und
des Protoderms noch übrigbleibt (Fig. 22, m). Es ist im Gegensatze zum Pro-

cambium ein parenchymatisches und verhältnismäßig großzelliges Meristem mit

meist deutlich wahrnehmbaren, lufterfüllten Interzellularräumen. Hierdurch unter-

scheidet es sich ziemlich auffällig vom Urmeristem, dessen Zellen gewöhnlich

noch in lückenlosem Verbände stehen. Auch das Protoderm und Procambium
sind im Gegensatze zum Grundmeristem interstitienlos.

Vom Grundmeristem leitet sich die Hauptmasse der parenchymatischen

Dauergewebe ab, die man, bloß anatomisch betrachtet, als »Grundparenchym«
den Stranggeweben gegenüberstellen kann: das Assimilationssystem, ein Teil des

Leitparenchyms, das Markgewebe usw. So wie aber das Procambium ausnahms-

weise auch Parenchymgewebe bilden kann, so kann umgekehrt das Grundmeri-

stem bisweilen auch Stranggewebe erzeugen. Ein interessantes Beispiel liefert

uns in dieser Hinsicht der Blütenschaft der meisten AUiumarten, dessen mecha-

nischer Ilohlzylinder, wie ich gezeigt habe, aus dem Grundmeristem hervorgeht.

IV. Die Folgemeristenie.

In typischer Weise entstehen die sekundären oder sogenannten Folgemeri-

steme aus lebenden Dauergeweben, die bereits eine Zeillang in ihrer spezifischen

Weise fungiert haben. Durch das jeweilige Folgemeristem wird natürlich die

Entstehung eines neuen Dauergewebes, oder eines ganzen Systems von Dauer-

geweben vermittelt, dessen physiologische Funktionen in den meisten Fällen von

den Leistungen des ursprünglichen Dauergewebes ganz verschieden sind. Die

Folgemeristeme können demnach als die Vermittler eines ausgesprochenen Funk-

tionswechsels betrachtet werden.

Unter allen Dauergeweben eignen sich begreiflicherweise die verschiedenen

Arten des dünnwandigen Parenchyms am meisten zur Bildung von sekundären

Meristemen. Parenchymgewebe zeigen eben in ihrem ganzen anatomischen Ver-

halten die verhältnismäßig geringsten Abweichungen von der Beschaffenheit des

primären Bildungsgewebes, aus dem sie hervorgegangen. Die meisten Folge-

meristeme sind tatsächlich parenchymatischen Ursprungs.
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Von den normalen histologischen Neubildungen gehen bloß die bei der

Korkbildung und teilweise auch die beim Dickenwachstum entstehenden Gewebe
aus Folgemeristemen hervor. Diese sekundären Bildungsgewebe sind das Phello-
gen und die Interfaszikularstreifen des Verdickungsringes; in späteren Ab-
schnitten werden dieselben noch ausführlicher zu besprechen sein. Bei der

adventiven Neubildung ganzer Organe kann unter Umständen sogar das Urmeri-

stem seiner Entstehung nach ein Folgemeristem vorstellen. So gehen z. B. die

Adventivsprosse, die an abgeschnittenen Begoniablättern entstehen, nach den
Untersuchungen Hansens aus vollkommen ausgebildeten Epidermiszellen durch

Vermittelung eines Folgemeristems hervor. Die Adventivsprosse dagegen, die

bei verschiedenen Farnen (z. B. Asplenium bulbiferum, viviparum, Ceratopteris

thalictroides u. a.) bald auf der Ober-, bald auf der Unterseite der Wedel ge-

bildet werden, entstehen immer schon aus dem Protoderm des jugendlichen Organs.

Nach Heinricher wird in einer einzigen Protodermzelle durch entsprechende

Teilungen eine dreiseitige Scheitelzelle gebildet. Diese Scheitelzelle ist der An-

fang des adventiven Sproßscheitels i^].

Am Schlüsse dieser kurzen Erörterungen ist noch auf einen nicht unwich-

tigen Punkt aufmerksam zu machen : die Grenze zwischen primären und sekun-

dären Meristemen ist keineswegs eine so scharfe, wie es nach der oben mit-

geteilten Definition der typischen Folgemeristeme scheinen könnte. Es gibt

vielmehr in dieser Hinsicht alle Übergänge, d. h. ein primäres Bildungs-
gewebe kann in allen Stadien seiner Umwandlung zu Dauergewebe
in ein sekundäres Meristem übergehen. Die Entstehung des Procambiums
und des Cambiums liefert hierfür lehrreiche Beispiele ^^).

Aumerkiiugeu.

Vj Vgl. Jul. Sachs, Physiologische Notizen, VII. Über Wachsthumsperioden und Bildungs-

reize, Flora, Bd. LXXVII, 1893. F. Noll, Beobachtungen und Betrachtungen über embryo-
nale Substanz, Biol. Centralbl. 1903.

2) G. Krabbe, Das gleitende Wachsthum bei der Gewebebildung der Gefäßpflanzen,

Berlin 1886. Vgl. ferner: L. Jost, Über einige Eigentümlichkeiten des Cambiums der Bäume,
Bot. Ztg. 1901. H. V. Guttenberg, Zur Entwickelungsgeschichte der Kristallzellen im Blatte

von Citrus, Sitzungsberichte der Wiener Akad. d. Wissensch. Math.-naturw^ Cl. Bd. CXI, 1902.

3) In der 2. Aufl. dieses Buches habe ich mit A. Zimmermann die Verschiebung be-

nachbarter Zellen durch gleitendes Wachstum für wenig wahrscheinlich gehalten. Ich habe

vielmehr mit dem genannten Forscher angenommen, daß, wenn sich wachsende Zellen mit

ihren Spitzen und Kanten zwischen benachbarte Zellen einzwängen, die Zellmembranen ein

lokalisiertes Flächenwachstum zeigen, das sich auf die obengenannten Partien der Wand
beschränkt. Ein wirkliches Gleiten der Zellwände aufeinander brauchte dann gar nicht statt-

zufinden. — Diese Auffassung hat aber bei genauer Überlegung eine viel geringere Wahr-
scheinlichkeit für sich, als die Annahme gleitenden Wachstums. Wenn sich die Spitze oder

Kante einer Zelle ohne jedes Gleiten zwischen zwei benachbarte Zellen einzwängen soll, so

muß das Flächenwachstum ihrer Membran ein äußerst streng lokalisiertes Spitzenwachstum,

resp. Kantenwachstum sein; unmittelbar hinter dem äußersten Scheitelpunkte, resp. der

Scheitelkante dürfte nicht das geringste Flächenwachstum mehr stattfinden, denn dann
würde schon ein Gleiten erfolgen, die neugebildeten Wandteilo würden nicht mehr bloß an
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die auseinandergespaltenen Wandpartien angelegt wei'den. Eine solche äußerst strenge

Lokalisierung des Merabranwachstums ist aber im höchsten Maße unwahrscheinlich.

Der einzige triftige Grund , der gegen das gleitende Wachstum vorgebracht werden

konnte, war der Hinweis auf die allgemeine Verbreitung der Plasmaverbindungen. Nun steht

aber gegenwärtig nichts im Wege, anzunehmen, daß Plasmaverbindungen auch nachträglich,

d.h. nach Beendigung des gleitenden Wachstums, entstehen können. An den Wänden der

Milchröhren z.B. sind die Plasmaverbindungen, wie Strasburger hervorhebt, sicher sekun-

dären Ursprungs. Vgl. Strasburger, Über Plasmaverbindungen pflanzlicher Zellen, Jahrb.

f. wiss. Bot. Bd. XXXVI, p. 506 ff. L. Jost, Über einige Eigentümhchkeiten des Cambiums

der Bäume, Bot. Ztg. 1901, p. 8, 10.

4) C. Nägeli, Die neueren Algensysteme, Zürich '1847; Derselbe, Beiträge zur wissen-

schaftlichen Botanik, I.Heft, 1858.

5) Vgl. Nägeli und Schwendener, Das Mikroskop, 2. Aufl., 1877, p. 554—568.

6) Nach der im Texte vertretenen Auffassung haben wir es in der Scheitelzelle mit einer

persistierenden Initialzelle zu tun, und diese Auffassung scheint mir die einzig natürliche

zu sein. Eine andere, oftmals mit Nachdruck betonte Auffassung leugnet die Identität der

sich rhythmisch teilenden Scheitelzelle: durch jede Teilung werden zwei Schwesterzellen ge-

bildet, von welchen die eine das Segment vorstellt, die andere dagegen der gewesenen Mutter-

zelle gleicht und als neue Scheitelzelle an ihre Stelle tritt. Jede Scheitelzelle bestünde also

bis zur Bildung des ersten Segmentes und würde dann einer neuen Scheitelzelle Platz machen.

Diese Auffassung stützt sich aber mehr auf einen bloßen Sprachgebrauch als auf die tatsäch-

lichen Verhältnisse. Man pflegt nämlich die aus der einmaligen Teilung einer Zelle hervor-

gehenden beiden Zellen als Tochterzellen und im Verhältnisse zueinander als Schwesterzellen

zu bezeichnen. Dieser Vergleich — denn etwas anderes liegt nicht vor — ist aber nur dann

vollkommen zutreffend, wenn beide Tochter- oder Schwesterzcllen in ihrem morphologischen

und physiologischen Verhalten miteinander übereinstimmen. Dies ist aber bei der sich nor-

mal teilenden Scheitelzelle durchaus nicht der Fall. Das Segment ist in morphologischer und

physiologischer Hinsicht etwas Neues, die Scheitelzelle dagegen bleibt immer das gleiche. Die

richtige Anwendung des obigen Sprachgebrauches wird also in diesem Falle dazu führen,

statt von zwei Schwesterzellen von einer Mutter- und einer Tochterzelle zu sprechen, und

nicht die Scheitelzelle mit ihrem Segmente, sondern die sukzessiven Segmentzellen unterein-

ander als Schwesterzellen zu bezeichnen. Die Annahme einer persistierenden Scheitelzelle

erscheint hiernach vollkommen berechtigt.

Der im Texte gegebenen Darstellung des Scheitelzellwachstums ist im wesentlichen die

von Nägeli begründete Auffassung der Scheitelzelle zugrunde gelegt, nach welcher eine

Zelle dann als Scheitelzelle zu betrachten ist, wenn sich aus ihr das gesamte Gewebe einer

Sprossung genetisch ableiten läßt. Diese Definition geht von der Individualität der Scheitel-

zelle aus, die sie naturgemäß in den Vordergrund stellt.

Zu einer wesentlich abweichenden Auffassung der Scl^.eitelzelle und des Scheitelzellwachs-

tums ist Sachs gelangt, auf dessen Ausführungen hier nicht näher einzugehen ist. Unter

vollständiger Beiseitesetzung des Charakters der Scheitelzelle als Elementarorgan, das mit

einer bestimmten Funktion betraut ist, erblickt Sachs in der Scheitelzelle nichts als eine

Lücke im Konstruktionssystem der Zellwandkurven. Vgl. Jul. Sachs, Über die Anord-

nung der Zellen in jüngsten Pflanzentheilen, Arbeiten d. bot. Instituts in Würzburg, Bd. H,

I.Heft. 1878. Eine sehr klare Darstellung seiner Ansichten über die »Beziehungen zwischen

Wachstum und Zellteilung im embryonalen Gewebe« hat Sachs in seinen »Vorlesungen über

Pflanzenphysiologie«, 2. Aufl.
,

p. 426— 459, gegeben. Auch in der 2. Aufl. dieses Buches

(p. 87 ff.) hat die Sachs sehe Auffassung der Scheitelzelle eine eingehendere Besprechung und

Kritik erfahren.

Aus der reichhaltigen Literatur über Scheitelwachstum mit einer Scheitelzelle seien außer

den Arbeiten Nägelis noch hervorgehoben: C. Gramer, Längcnwachsthum und Gewebe-

bildung bei Equisetum arvense und silvaticum, Pflanzenphys. Untersuch, v. Nägeli u. Gramer,

3. Heft, 1855; Pringsheim, Zur Morphologie der Salvinia natans, Jahrb. f. wissensch. Bot.

Bd. III, 1863; J. Hanstein, Befruchtung und Entwickelung der Gattung Marsilia, ebenda.

Bd. IV, 1865; Geyler, Zur Kenntniss der Sphacelarien, ebenda. Bd. IV, 1S65; M. Reeß, Ent-

wickelungsgeschichte der Stammspitze von Equisetum. ebenda, Bd. VI, 1857; Nägeli und

Leitgeb, Entstehung und Wachsthum der Wurzeln, Beiträge zur wissensch. Bot., herausgeg.
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V. JVägeli. 4. Heft, 1867; H. Leitgeb, Wachsthum des Slämmchens von Fontinalis anti-

pyretica, Sitzungsber. der Wiener Akad. Bd. LVII, 1868; Derselbe, Untersuchungen über

die Lebermoose, Heftl— 6, 1874—1881; Russow, Vergleichende Untersuchungen usw., Peters-

burg 1872; Pfeffer, Die Entwickelung des Keimes der Gattung Selaginella, in Hansteins
Bot. Abhandl. Bd. I, 1871; M. Treub, Recherches sur les organes de la Vegetation du Sela-

ginella Martensii, Musee bot. de Leide, t. H, 1877; E. Strasburger, Das bot. Praktikum,

4. Aufl., 1902, p. 311, 321, 340.

7) Über das Scheitelwachstum mit mehreren Scheitelzellen, beziehungsweise das Scheitel-

zellwachstum der Phanerogamen vgl. Seh wen den er. Über Scheitelwachsthum mit mehreren

Scheitelzellen, Sitzungsber. der Gesellsch. naturf. Freunde zu Berlin, 1879; Derselbe, Über

Scheitelwachsthum und Blattstellung, Sitzungsber. der k. Akad. der Wissensch. zu Berlin, 1885.

G. Haberlandt, Über Scheitelzellwachsthum bei den Phanerogamen, Mittheil. d. naturwissensch.

Vereins für Steiermark, 1881. H. Ding 1er, Über das Scheitelwachsthum des Gymnospermen-

stammes; Derselbe, Zum Scheitelwachsthum der Gymnospermen, Berichte der d. bot. Gesellsch.

1886. P. Korscheit, Zur Frage über das Scheitelwachsthum bei den Phanerogamen. Jahrb.

f. wissensch. Bot. Bd. XV, 1884. Percy Groom, Über den Vegetationspunkt der Phanero-

gamen, Berichte der d. bot. Gesellsch. 1885. L. Koch, Über Bau und Wachsthum der Sproß-

spitze der Phanerogamen, L Die Gymnospermen, Jahrb. f. wissensch. Bot. Bd. XXH, 1891. —
Von den zitierten Autoren sind Dingler und Korscheit sehr entschieden für das Vor-

handensein einer einzigen dreiseitig pyramidalen Scheitelzelle an den Sproßspitzen der Pha-

nerogamen, speziell der Gymnospermen, eingetreten, während alle übrigen Forscher dem ebenso

bestimmt widersprochen haben.

8) Die Angaben Schwendencrs über das Scheitelwachstum der Marattiaceenwurzel

sind von L. Koch (Über Bau und Wachsthum der Wurzelspitze von Angiopteris evecta Hoffm.,

Jahrb. f. wissensch. Bot. Bd. XXVII, 1895), soweit es sich um den tatsächhchen Befund handelt,

im wesentlichen bestätigt worden. In der Deutung der Beobachtungstatsachen folgt aber

Koch den Sachs sehen Vorstellungen. Von theoretischem Interesse ist der von Koch er-

brachte Nachweis, daß die vier schon von Schwendener beobachteten Scheitelzellen bei

Angiopteris evecta durch Kreuzteilung einer einzigen Scheitelzelle entstehen.

9) Allgemeine Bemerkungen über Scheitelwachstum mit einer und mehre-
ren Scheitelzellen. Wenn auch selbstverständlich das Scheitelwachstum mit mehreren

Scheitelzellen in vielen Fällen, vor allem bei den Thallophyten , ein ebenso ursprünglicher,

primärer Wachstumsmodus ist, wie in anderen Fällen das Scheitelwachstum mit bloß einer

Scheitelzelle, so kann doch dieser Satz für die Phanerogamen aus phylogenetischen Gründen

keine Geltung haben. Denn die Phanerogamen haben sich zweifellos aus den Gefäßkrypto-

gamen entwickelt, deren Vegetationspunkte mit verhältnismäßig wenigen Ausnahmen eine einzige

Scheitelzelle aufweisen. Wir müssen also notgedrungen annehmen, daß die mehrzelligen Scheitel

der Phanerogamen aus einzelligen hervorgegangen sind. Wie haben wir uns nun die ent-

sprechenden Übergänge vorzustellen? Bei Beantwortung dieser Frage müssen wir uns direkt

an die in der Natur zu beachtenden Fälle wenden. Allerdings gestatten diese Fälle (einen

später zu erwähnenden Ausnahmsfall abgesehen) keine unmittelbare Wahrnehmung des suk-

zessiven Überganges vom einzelligen Scheitel zum melirzelligen, allein sie repräsentieren doch

gewisse Übergangsstufen, welche mit ziemlicher Bestimmtheit auf die in der phylogenetischen

Entwickelung vorausgegangenen und nachfolgenden Stadien schließen lassen.

Betrachten wir zunächst die Kategorie der nebeneinander liegenden Scheitelzellen. Da

kann es keinem Zweifel unterliegen, daß die beiden zu einem Doppelkeile verbundenen

Scheitelzellen, welche Strasburger am Vegetationskegel von Selaginella Wallichü nach-

wies, aus einer einzigen vierseitig keilförmigen Scheitelzelle durch das Auftreten einer sie

halbierenden Längswand hervorgegangen sind. Ebenso nahe liegt es, die von Schwendener
nachgewiesenen vier Scheitelzellen der Marattiaceenwurzel sich aus einer einzigen Scheitelzelle

entstanden zu denken, welche durch radiale, übers Kreuz gestellte Längswände in Quadranten

geteilt wurde. Diese bereits in der 1 . Aufl. ausgesprochene Vermutung ist inzwischen durch

die Beobachtungen L.Kochs für die Wurzel von Angiopteris evecta bestätigt worden.

Auch die Kategorie der übereinander gelagerten Scheitelzellen läßt sich ungezwungen

von einer einzigen Scheitelzelle ableiten. Ich habe dies bereits in meiner obenerwähnten

Abhandlung mit folgenden Worten auseinandergesetzt: »Denken wir uns z.B. die dreiseitig

pyramidale Schcitelzelle eines Farnstammes durch zwei Querwände in drei übereinander
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befindliche Etagen geteilt, von welchen nun jede selbständig weiter wächst und im Sinne der

ursprünghch einheitlichen, Scheitelzelle Segmente bildet, so folgt daraus der für die Seiten-

sproßanlage von Ceratophyllum demersum konstatierte Bau des Scheitels. Denken wir uns

dagegen die Scheitelzelle bloß in zwei Etagen geteilt, so ist der an den jungen Gabelzweigen

der Laubblätter beobachtete Bau des Vegetationspunktes die Folge. Bei Ceratophyllum ist

die Etagenteilung schon von allem Anfang an gegeben. Bei anderen Pflanzen vollzieht sie

sich vielleicht erst zur Zeit, als sich die junge Blatt- oder Sproßanlage hervorzuwölben an-

fängt. Solche Fälle müßte man jetzt vor allem aufzufinden trachten.«

Nach dem Vorausgegangenen fällt es nicht schwer, sich in Gedanken auch den Über-

gang von einer Scheitelzelle zur Kategorie der neben- und übereinander gelagerten Initial-

zellen herzustellen.

Es kann schließlich noch die Frage aufgeworfen werden, auf was für Ursachen wohl

der Übergang von einem einzeUigen Scheitel zu einem mehrzelhgen beruhen möge. Die Ant-

wort auf diese Frage kann allerdings über allgemeine Vermutungen kaum hinausgehen. Vor

allem wird die Ansicht kaum einem Widerspruche begegnen, daß die Individualität der Zelle

bei Vorhandensein bloß einer Scheitelzelle viel ausgesprochener ist, als wenn mehrere oder

viele Scheitelzellen sich am Aufbau der Vegetationsspitze beteiligen. Es geht dies schon aus

der viel größeren Regelmäßigkeit der Zellteilungen hervor und der damit zusammenhängen-

den Konstanz der ZeUformen, durch welche sich das Wachstum mit bloß einer Scheitelzelle

charakterisiert. Der Übergang von einem einzelligen Scheitel zu einem mehrzelhgen bedeutet

demnach ein Zurücktreten der Zellenindividuahtät gegenüber dem Gesamtwachstum. Weil

sich aber im allgemeinen die einzelne Zelle dem Gesamtorganismus um so mehr unterordnet,

je höher derselbe auf der Stufenleiter der phylogenetischen Entwickelung steht, so erscheint

es verständlich, daß bei den Phanerogamen, speziell den Angiospermen, die eine Scheitelzelle

der Gefäßkryptogamen einer Mehrzahl von Initialzellen Platz gemacht hat.

10) J. v. Hanstein, Die Scheitelzellgruppe im Vegetationspunkte der Phanerogamen,

Festschrift der niederrhein. Gesehsch. f. Naturkunde, Bonn 1868; und »Die Entwickelung des

Keimes der Monokotylen und Dikotylen« in des Autors ßotan. Abhandlungen, Bd. I, 1870.

11) Über das Scheitelwachstum und den Bau der Wurzelspitze schrieben: Nägeli und

Leitgeb, Entstehung und Wachsthum der Wurzeln, Beiträge zur wissensch. Botanik, I.Heft,

1867; Hanstein, Die Entwickelung des Keimes der Monokotylen und Dikotylen, 1870;

J. Reinke, Untersuchungen über die Wachsthumsgeschichte und Morphologie der Phanero-

gamenwurzel, Bot. Abhandl., herausg. von Hanstein, Bd. I, 3. Heft; E. de Janczewski,
Recherches sur l'accroissement terminal des racines dans les Phanerogames, Annales des sc

nat, ser. 5, t. XX; H. G.Holle, Über den Vegetationspunkt der Angiospermen wurzeln. Bot.

Ztg. 1876; M. Treub, Le meristeme primit. de la racine dans les Monocotyledones, Leiden

1876; J. Eriksson, Über das Urmeristem der Dikotylenwurzeln, Jahrb. f. wissensch. Bot.

Bd. XI, 1878; Gh. Flahault, Recherches sur l'accroissement terminal de la racine chez les

Phanerogames, Annales d. sc. nat., ser. 6, t. VI; Schwendener, Über das Scheitelwachsthum

der Phanerogamenwurzeln, Sitzungsberichte der k. Akademie der Wissensch. zu Berlin, 1882;

Ph. van Tieghem, Structure de la racine et disposition des radicelles dans les Centrolepi-

dees, Eriocaulees etc., Journal de bot. t. I, 1887; van Tieghem et II. Douliot, Recherches

comparatives sur Forigine des merabres endogenes, Annales des sc. nat., ser. 7, t. VIII, 1888;

E. Strasburger, Das botanische Praktikum, 4. Aufl. p. 323 ff. — Während die Entwickelungs-

geschichte der Wurzelhaube wiederholt in eingehender Weise untersucht worden ist, liegen

über die physiologische Anatomie der ausgebildeten Wurzelhaube nur wenige Beobachtungen

vor. Daß die Wandungen ihrer zu äußerst gelegenen Zellen gewöhnlich verschleimen und so

die Oberfläche der Wurzelspitze schlüpfrig machen, wodurch ihr Vordringen im Erdboden

erleichtert wird, — diese Beobachtung ist so ziemlich das einzige, was über die Beziehungen

zwischen Bau und Funktion der Wurzelhaube als Schutz- und Hilfsorgan der Wurzelspitze

bekannt ist. Verschiedene, sehr bemerkenswerte Beobachtungen über die Wurzelhaube der

Luftwurzeln findet man bei Aladar Richter, Physiologisch -anatomische Untersuchungen

über Luftwurzeln mit besonderer Berücksichtigung der Wurzelhaube, Bibhotheca botanica,

54. Heft, Stuttgart 1901.

12) Ich habe die im Texte angegebene Einteilung der primären Bildungsgewebe zuerst

in meiner »Entwickelungsgeschichte des mechanischen Gewebesystems«, Leipzig 1879, durch-

geführt und daselbst auch eingehend begründet. Für das »Protoderm« habe ich in jener
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Schrift den Ausdruck »junge Epidermis« angewendet, der mir aber heute nicht mehr zweck-

mäßig erscheint. Man tut am besten, den Ausdruck »Epidermis« bloß im anatomisch-pliysio-

logischen Sinne zur Bezeichnung der ausgebildeten oder ihrer Ausbildung schon sehr nahen

Oberhaut zu gebrauchen. In der zitierten Abliandlung, sowie in der 1. Aufl. dieses Buches

habe ich ferner das primäre prosenchymatische Bildungsgewebe im Anschluß an die Termino-

logie Nägelis als »Gambium« bezeichnet. Da sich aber der von Sachs vorgeschlagene

Ausdruck »Procambium« allgemein eingebürgert hat, und die Bezeichnung »Gambium« von

den meisten Pflanzenanatomen für den Verdickungsring des Gymnospermen- und Dikotylen-

stammes reserviert wird, so gebrauche ich im Interesse einer möglichst einheitlichen Termino-

logie den Ausdruck »Procambium«. Endlich spreche ich in diesem Buche nicht mehr von

»Grundparenchym« (als Bildungsgewebe), sondern von »Grundmeristem«, um schon durch die

Benennung anzudeuten, daß es sich hier um ein Teilungs- und kein Dauergewebe handelt.

13) A. Hansen, Vergleichende Untersuchungen über die Adventivbildungen bei den

Pflanzen, Abhandl. der Senckenbergischen naturf. Gesellsch. Bd. XII, 1880. E. Heinricher.

Über Adventivknospen an der Wedelspreite einiger Farne, Sitzungsber. der k. Akademie der

Wissensch. in Wien, Bd. LXXVIII, 187s; ferner: Die jüngsten Stadien der Adventivknospen

an der Wedelspreite von Asplenium bulbiferum, ebenda, 18S1. Rostowzew, Die Ent-

wickelungsgeschichte und die Keimung der Adventivknospen bei Cystopteris bulbifera, General-

versammlungsheft der deutsch, bot. Gesellsch. 1894. Vgl. ferner: K. Goebel, Über Regene-

ration im Pflanzenreich, Biolog. Centralblatt, Bd. XXII, 1902.

14) Vgl. G. Haberlandt, Entwickelungsgeschichte des mechanischen Gewebesystems

der Pflanzen, Leipzig 1879; M. J. Baranetzky, Sur le developpement des points vegetatifs

des tiges chez les Monocotyledones, Annales des sc. nat. Bot., ser. 7, 1897.
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Das Hautsystem.

I. Allgemeines.

So wie sich bereits die einzellige Alge durch Bildung einer Zellhaut gegen

die Außenwelt abgrenzt und gegen ihre nachteiligen Einflüsse schützt, ebenso

und in noch höherem 3Iaße bedürfen die vielzelligen, hochentwickelten Pflanzen

eines Hautsystems zum Schulz ihrer darunter liegenden Gewebe. Während
aber bei den niedrigsten Pflanzenformen die Zellmembran nicht bloß als Zell-

haut, sondern zugleich als Festigungsapparat dient, sehen wir bei den höheren

Pflanzen diese beiden Funktionen nach dem Prinzip der Arbeitsteilung zwei ganz

verschiedenen Gewebesystemen übertragen.

Bevor wir an die anatomisch-physiologische Charakteristik des Hautsystems

gehen, dürfte es angezeigt sein, vorerst jene nachteiligen Einflüsse der Außen-

welt zu schildern, gegen die sich die Pflanze durch Bildung eines Hautsystems

zu schützen trachtet. Die Forderungen, welche wir an ein Gewebe zu stellen

haben, damit sich dasselbe als Hautgewebe qualifiziere, ergeben sich dann von

selbst.

Wenden wir unsere Aufmerksamkeit zunächst den Landpflanzen zu , und

zwar den oberirdischen, von atmosphärischer Luft umspülten Organen. Hier

stellt sich vor aUem eine Gefahr infolge der Wasserverdunstung ein, welcher

die Pflanzengewebe ausgesetzt sind, so gut wie jeder andere feuchte Körper.

In zweiter Linie kommen mechanische Verletzungen aller Art in Betracht, wie

sie durch heftige Regengüsse, durch aufgewirbelte Staub- und Sandteilchen und

durch verschiedene Tiere, so Schnecken, Insekten u. a. , herbeigeführt werden.

Zuweilen wird es ferner notwendig, bestimmte Gewebe gegen zu intensive Be-

leuchtung zu schützen oder den nachteiligen Einfluß der nächtlichen Wärme-
strahlung zu verringern. Endlich müssen die Gewebe der überwinternden Organe,

wie mehrjähriger Zweige und Aste, vor allzu raschem Temperaturwechsel, na-

mentlich vor schnellem Auftauen bewahrt sein.

Die Ansprüche, welche submerse Wasserpflanzen an das Ilautsystem stellen,

sind vor allem deshalb geringer als bei den Landptlanzen, weil hier unter nor-

malen Verhältnissen die Gefahr der Austrocknung wegfällt. Dafür wird aber

ein Hautgewebe aus anderen Gründen notwendig. Die Wasserpflanzen bean-

spruchen, wie wir später sehen werden, ein wohlausgebildetes Durchlüftungs-

system, welches sich nicht bloß auf das Vorhandensein eines reichen Netzes
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von Interzellularräumen beschränkt, sondern auch häufig große und weite Luft-

kanäle aufweist. Der notwendige Abschluß dieser großen Durchlüftungsräume

nach außen verlangt die Ausbildung eines lückenlosen Hautgewebes. Bei Pflan-

zen, w'elche in fließendem Wasser leben, kommt noch ein w^eiteres Moment

hinzu: die abscherende Kraft der Strömung, die bei lockerem Bau der Gewebe

leicht Zelle um Zelle aus ihrem Verbände losreißen könnte.

Die unterirdischen Organe der Landpllanzen nehmen eine intermediäre

Stellung ein und nähern sich hinsichtlich ihrer Ansprüche an das Hautgewebe

je nach dem Feuchtigkeitsgehalte des Bodens bald den von Luft, bald den von

AVasser umspülten Ptlanzenteilen.

Wir werden nun in der nachfolgenden Besprechung der verschiedenen

Gewebearten des Hautsystems sehen, inwieweit dieselben geeignet sind, den

verschiedenen Organen und Geweben der Pflanze gegen die soeben geschilderten

schädlichen Einflüsse den nötigen Schutz zu gewähren.

IL Die Epidermis.

Die erste Stufe in der Entwickelung der Hautgewebe repräsentiert die Epi-

dermis. Sie besteht in der Mehrzahl der Fälle aus einer einzigen Zelllage, welche

die von ihr bedeckten Organe und Gewebe gegen die Außenwelt abgrenzt und

ihnen den oben angegebenen Schutz bietet. Dies ist die charakteristische Haupt-

funktion der Epidermis, und demnach w'erden nur jene oberflächlich gelegenen

Zellschichten als Epidermis im anatomisch-physiologischen Sinne zu betrachten

sein, deren anatomischer Bau mit jener Funktion in vollstem Einklänge steht. Nicht

jede oberflächlich gelegene Zellschicht hat nämlich die Aufgabe, als schützende

»Oberhaut« zu fungieren. Jene äußerste Zelllage der Wurzeln, welche die Wurzel-

haare bildet, gehört im anatomisch-physiologischen Sinne nicht zur Epidermis,

weil ihre .\ufgabe in der Absorption des Wassers und der verschiedenen Nähr-

salze besteht. Eine konsequente Auffassung der Epidermis als Hautgewebe wird

auch die sog. Schließzellen der Spaltöffnungen einem anderen System, und zwar

dem der Durchlüftungseinrichtungen, zuteilen. Ebenso werden die epidermalen

Wasserdrüsen der Laubblätter verschiedener Pflanzen, sowie überhaupt alle

drüsigen Organe, welche vom phylogenetischen und entwickelungsgeschichtlichen

Standpunkte aus zur Epidermis gerechnet werden, von letzterer abzutrennen

und dem System der Sekretionsorgane zuzuweisen sein. .\uch die epidermalen

Sinnesorgane gehören nicht zur Epidermis. Ebensowenig darf uns endlich die

oberflächliche Lage oder die protodermale Herkunft gewisser spezifisch mecha-

nischer Zellen hindern, dieselben in einem anderen Gewebesystem, dem mecha-

nischen, unterzubringen.

Als Epidermis im anatomisch-physiologischen Sinne werden w'ir daher nur

jene oberflächlich gelegenen Zellschichten ansehen dürfen, deren anatomische

Merkmale erkennen lassen, daß sie ihrer Hauptfunktion nach als primäres Haut-

gewebe fungieren.
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A. Die einschichtige Epidermis').

1. Die Zell formen. Die Epidermiszellen besitzen meist eine tafel-

oder plattenfürmige Gestalt und stehen untereinander in lückenlosem Zu-

sammenhang. In typischer Ausbildung sind sie stets niedrig, und nur bei

reichlicher Wasserspeicherung erlangen sie oft eine beträchtliche Höhe. An
langsam wachsenden und gleichmäßig ausgebreiteten Organen sind die beiden

Flächendurchmesser annähernd gleich groß, wie z. B. an den meisten dikotjden

Laubblattspreiten. Gestreckte Organe dagegen, wie z. B. die linealen Blätter

der Monokotylen, die meisten Stengel und Blattstiele, besitzen gewöhnlich in

gleichem Sinne gestreckte Epidermiszellen. Zuweilen ist aber das Umgekehrte

der Fall: die Zellen sind cjuergestreckt, wie auf den Blättern mancher Cycadeen,

Bromeliaceen, Tradescantia crassula, Silene fruticosa u. a. Nicht selten sind die

Zellen ein und derselben Oberhaut von auffallend verschiedener Form, ohne daß

bisher für die abweichend gestalteten Epidermiszellen eine besondere Funktion

nachgewiesen wäre; so z. B. die auffallend kurzen »Zwergzellen« der meisten

Gräser, die mit den langgestreckten Epidermiszellen, Längsreihen bildend, ziem-

lich regelmäßig abwechseln.

2. Die Außenwände und Wachsüberzüge. Der physiologisch wich-

tigste Teil der Epidermiszelle besteht in ihrer Außenwand. Sie unterscheidet

sich gewöhnlich durch stärkere Verdickung sowie durch Unterschiede im che-

misch-physikalischen Verhalten von den übrigen Wandungen. Diese Unterschiede

werden durch Einlagerung von fettartigen Substanzen hervorgerufen, die man
zusammenfassend als Gutin zu bezeichnen pflegt. Auch wachsartige Stoffe sind

der Außenwand nicht selten eingelagert. Die verdickte Außenwand differenziert

Fig. 23. A Epidermiszellen des Blattes von Aloe aeinacifolia. B Epidermifzellen des Blattes von Allium Cepa.

c Cuticula, CS Cuticularschichten, h Zellulosescliieliten.

sich dabei von innen nach außen gewöhnlich in dreierlei Schichten : 1 . die

Zelluloseschichten (Fig. 23, ^, &), die an das Zellinnere grenzen und aus

Zellulose bestehen; 2. die Cuticularschichten (Fig. 23, J, es), die mehr oder

weniger cutinhaltig sind, und 3. die Cuticula (Fig. 23, ^, 5, c), welche, aus

der äußersten cutinreichsten Membranlamelle bestehend, als dünnes, ununter-

brochenes Häutchen die ganze Außenfläche der Epidermis überzieht und niemals

fehlt. Ebenso läßt sich wohl stets das Vorhandensein von Zelluloseschichten
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nachweisen. An zarten, seltener auch an dickwandigen Oberhäuten fehlen da-

gegen häufig die Guticularschichten, so daß die Cuticula unmittelbar der Zeliu-

losemenQbran aufliegt (Fig. 23, B). Die Guticularschichten grenzen sich gewöhnlich

von den darunter liegenden Zelluloseschichten scharf ab, wobei die Grenzfläche

glatt sein kann, oder durch zahlreiche scharfe ' Zähnchen und anders geartete

Vorsprünge der Guticularschichten eine rauhe Beschaffenheit erhält. Diese Vor-

sprünge dringen in die Zelluloseschichten ein und erhöhen zweifellos nach dem
Prinzip der »Verzahnung« die Festigkeit des Zusammenhanges der beiden Schich-

tenkomplexe. Besonders schön läßt sich diese Erscheinung an den Blättern ver-

schiedener Aloearten beobachten.

Die Verdickung der Außenwände hat eine doppelte Bedeutung: sie

bewirkt erstens eine Einschränkung der Transpiration, da die cuticulari-

sierten Verdickungsschichten gleich der eigentlichen Cuticula für Wasser nur

schwer permeabel sind. Dazu kommt zweitens eine rein mechanische

Leistung, welche in der Erhöhung der Festigkeit der Epidermis besteht.

Es dürfte angezeigt sein, diese beiden Momente in den nachstehenden Erörte-

rungen auseinanderzuhalten.

Zunächst fällt es nicht schwer, durch vergleichende Untersuchungen nach-

zuweisen, daß die Verdickung und Cuticularisierung der Außenwandungen der

Epidermis gleichen Schritt hält mit der Schutzbedürftigkeit der darunter liegen-

den Gewebe gegen Austrocknung. Die Epidermis der submersen Wasserpflanzen

besitzt daher meist zarte Außenwände, welche kaum dicker sind als die seit-

lichen und die inneren Wandungen der Zellen. Werden solche Pflanzen aufs

trockene Land gebracht, so welken imd vertrocknen sie in kürzester Zeit. Ihre

Oberhaut ist nicht darauf eingerichtet, als Schutzmittel gegen zu große Tran-

spiration zu dienen : die zarte Cuticula ist für Wasser leicht permeabel : sie

dient aber unter normalen Verhältnissen anderen Zwecken, zur Erhöhung der

Festigkeit und wohl auch zum Schutze gegen Bakterien und andere Mikropara-

siten. Auch nicht submerse Wasserpflanzen besitzen häufig eine zarte Epidermis

;

so sind z. B. bei den Wasserlinsen die AußenWandungen der an die Atmosphäre

grenzenden oberen Epidermis ebenso zart wie jene der unteren Epidermis, die

zeitlebens vom Wasser benetzt wird. — Gehen wir dann auf das andere Extrem

über, zu jenen Pflanzen, die in niederschlagsarmen Klimaten wachsen, so finden

wir, daß durch mächtige Verdickung und starke Cuticularisierung der äußeren

Zellwände die Epidermis in den Stand gesetzt wird, die cuticulare Transpiration

der Pflanze auf ein möglichst geringes Ausmaß einzuschränken. Die afrikanischen

und asiatischen Wüstenpflanzen, die australischen Xanthorrhoeen, Proteaceen und

Epacrideen und viele Bewohner der trockenen arktischen Gegenden zeichnen sich

durch einen derartigen Bau ihrer Epidermis aus. Ein möglichst weitgehender

Transpirationsschutz kann aber auch in regenreicheren Klimaten durch beson-

dere Standortsverhältnisse geboten sein. Aus diesem Grunde finden wir z. B.

bei vielen Epiphyten des tropischen Urwaldes und den Halophyten des Meeres-

strandes dickwandige Epidermen vor. Ebenso sind bei vielen Hochgebirgspflanzen

die Außenwände der Epidermis stark verdickt und cutinisiert, um der durch die

Luftverdünnung und die stärkere Insolation bedingten Gefahr einer zu starken

Transpiration zu begegnen.

Die verschieden starke Cuticularisierung und Verdickung der Außenwände
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läßt sich aber auch an den verschiedenen Organen einer und derselben Pflanze

beobachten; denn es ist einleuchtend, daß die Schutzbedürftigkeit der einzelnen

Organe gegenüber der Austrocknung eine sehr ungleich große ist. Die verhält-

nismäßig kurzlebigen Blütenorgane, deren Entfaltung gewöhnlich in eine Jahres-

zeit verlegt wird, in der die Gefahr einer Austrocknung nicht zu befürchten ist,

werden in dieser Hinsicht eines geringeren Schutzes bedürfen, als die Laub-

blätter, die während der ganzen Vegetationszeit zu assimilieren haben und

deshalb dem Wechsel der Witterung in weit höherem Maß ausgesetzt sind.

Die Epidermis der Blumenblätter, der Staubblätter, der Griffel usw. ist deshalb

fast immer zart und dünnwandig. Bezüglich des einzelnen Laubblattes wird es

ferner nicht überraschen, daß die Epidermis der Oberseite sehr häufig mit

stärkeren Außenwandungen versehen ist, als die der Unterseite. So beträgt

z. B. die Dicke der äußeren Zellwandungen auf der Blattoberseite von Daphne

chrysantha 8,6 [jl, auf der Blattunterseite bloß 4,2 jj,; für das Laubblatt von

Vinca minor betragen diese Werte 5,4 und 3,1 [x. Die Oberseite des Blattes hat

sich eben wegen der stärkeren Beleuchtung und Erwärmung, welcher sie aus-

o-esetzt ist, gegen zu große Transpiration ausgiebiger zu schützen.

Versuche über den hemmenden Einfluß der Epidermis, beziehungsweise

deren AußenWandungen, auf die Transpiration der Pflanzenorgane sind schon zu

wiederholten Malen angestellt worden 2). Freilich verwendete man hierzu meistens

Objekte (Äpfel, Pflaumen, Stammstücke von Cactusarten), welche den Wert der

Epidermis als Schutzmittel gegen Austrocknung für die vegetativen Organe der

Pflanze, vor allem die Laubblätter, mehr abschätzen als deutlich erkennen lassen.

Beispielshalber sei hier ein von mir angestellter Transpirationsversuch dieser Art

mifo-eteilt. Zwei gleich große Blattstücke von Aloe vulgaris wurden, bis auf

eine 1 qcm große Fläche auf der Oberseite, allseits mit einem Talgüberzuge

versehen; sodann wurde von dem einen Blattstücke die Epidermis der frei-

gelassenen Stelle mit dem Skalpell vorsichtig entfernt. Genau so wurde mit

zwei gleich großen Äpfeln verfahren. Die Transpirationsverluste (pro I qdcm

in Gramm) sind in der nachstehenden kleinen Tabelle verzeichnet:

Aloeblatt Ap fel

Mit Ohne Mit Ohne
Epidermis Epidermis

Nach 3 Stunden 0,022 0,524 0,015 0,385

Nach 24 » 0,160 2,502 0,120 1,802.

In den ersten drei Stunden nach Entfernung der Epidermis betrug also

der Wasserverlust des epidermislosen Aloeblattes 23,5 mal so viel als der des

geschützten Blattstückes; nach 24 Stunden noch 15, 6 mal so viel. Für den Apfel

sind diese Verhältniszahlen fast gleichlautend: 25,6 und 15,0. Man sieht also,

daß die Epidermis der betreffenden Apfelsorte die Transpiration zufälligerweise

in sleichem Verhältnis herabsetzte, wie die Epidermis des Aloeblattes.

^
Bei derartigen Versuchen kommt aber der verdunstunghemmende Einfluß

der verdickten und cutinisierten Epidermisaußenwände aus dem Grunde nicht

voll zur Geltung, weil die benutzten Pflanzenteile mehr oder minder zahlreiche

Spaltöffnungen tragen. Wenn dieselben auch bei der obigen Art der Versuchs-

anstellung bald geschlossen sein dürften, so sind doch einwandfreie Resultate

Hab erl an dt, Pflanzenanatomie. 3. Aufl. 7



gg III. Abschnitt. Das Hautsystem.

bloß dann zu erzielen, wenn die betreffenden Epidermen vollständig spaltüffniings-

los sind, so daß tatsäcblich bloß cuticulare Transpiration stattfinden kann.

Die durch die Spaltöffnungen vermittelte stomatäre Transpiration muß voll-

ständig ausgeschlossen sein. Außerdem ist noch ein anderer Umstand zu be-

rücksichtigen. Bereits von Nägeli wurde festgestellt, daß durch Erfrieren ge-

tötete Pflanzenteile (Kartoffeln, Äpfel) unter sonst gleichen Umständen stärker

transpirieren als lebende. Wahrscheinlich beruht die Herabsetzung der Transpi-

ration seitens der lebenden Protoplasten auf der Struktur ihrer Plasmahäute,

die mit Eintritt des Todes zerstört wird. Auch dieser Faktor ist also zu

eliminieren, wenn die verdunstunghemmende Wirkung der Epidermiswände zu

konstatieren ist.

Mit Rücksicht auf diese Momente habe ich mit den Blättern von Ficus

elastica, Hedera Helix und Aesculus Hippocastanum den nachstehenden Versuch

ausgeführt. Je ein Blatt (von Aesculus ein Teilblatt) wurde in lebendem Zu-

stand, und je eines nach Tötung mittelst Chloroformdampf, auf seiner Spalt-

öffnungen führenden Unterseite mit einem Überzuge von »Kakaowachs« (einem

von Stahl empfohlenen Gemisch von einem Teil Bienenwachs und drei Teilen

Kakaobutter) versehen, so daß nur die spaltöffnungsfreie Blattoberseite transpi-

rieren konnte. Auch die Blattstiele mit ihren Schnittflächen wurden mit dem
Gemisch überzogen. Dann ließ man die Blätter im Laboratorium, vor direkter

Besonnung geschützt, bei einer Temperatur von 19—23° C und einer relativen

Luftfeuchtigkeit von 68—75^ transpirieren. Die Transpirationsverluste wurden

täglich zur selben Zeit durch Wägung bestimmt. Eine niedere, mit Wasser

gefüllte Glasschale diente zur Bestimmung der Verdunstungsgröße einer freien

Wasserfläche, mit der dann die Transpirationsgrößen der Blätter verglichen

wurden. Die durchschnittliche Verdunstungsgröße betrug bei dreitägiger Ver-

suchsdauer pro 1 Tag und 1 qdm in Gramm:

Lebendes Blatt Totes Blatt

Ficus elastica .... 0,032 0,05G

Hedera Helix .... 0.031 0,044

Aesculus Hippocastanum 0.126 0,136

Freie Wasserfläche . . . . 6,922.

Aus diesem Versuche geht zunächst hervor, daß, wenn auch die toten

Blätter stärker transpirieren als die lebenden, doch der Hauptanteil an der so

bedeutenden Herabsetzung der Transpiration der Blattflächen gegenüber jener

der Wasserfläche nicht dem lebenden Protoplasma, sondern der Cuticula und

den Cuticularschichten zukommt. Bei Ficus elastica z. B. beträgt die Menge des

ledigHch von den Außenwänden der Epidermis zurückgehaltenen Wassers (be-

zogen auf die Verdunstung der freien Wasserfläche) 6,866 g, d. i. 286 mal so

viel als jene AVassermenge (0,024 g), welche im lebenden Blatt noch überdies

seitens der Plasmahäute zurückgehalten wird. Die Verdunstung der freien

Wasserfläche war 123 mal grüßer als die Transpiration des toten Ficusblattes,

157mal größer als jene des toten Hederablattes und 44mal größer als jene des

Aesculusblattes. Daraus geht also deutlich hervor, in welch hohem Maße eine

spaltöffnungsfreie Epidermis die Transpiration der Laubblätter herabsetzt. Wenn
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Unger^) bei einer 31 Tage lang dauernden Beobachtungsreihe gefunden hat,

daß die Verdunstung einer freien Wasserfläche bloß i,4 bis 6,9mal grüßer

ausfiel als die Transpiration der Blätter von Digitalis purpurea, so erklärt sich

dies daraus, daß Unger die Gesamttranspiration der Blätter bestimmte, also

auch die stomatäre Transpiration mit in Rechnung zog.

Eine häufige Unterstützung erfährt die Epidermis in ihrer Funktion durch

die sogenannten Wachsüberzüge^), welche an Trauben, Pflaumen und vielen

Blättern den bekannten reifartigen Anflug bilden und aus wachsartigen Ver-

bindungen bestehen; sie verringern gleichfalls die Transpirationsgröße der be-

treffenden Organe. Bezüglich der Ausbildung der Wachsüberzüge können drei

Ilauptformen unterschieden werden. Weitaus am häufigsten ist der Körner-

überzug, der aus kleinen, nebeneinander gelagerten Wachskörnchen von durch-

schnittlich OjOOi mm Größe besteht. Er kommt z. B. auf den Laubblättern und

Stengeln vieler Gramineen, Liliaceen und Irideen vor. Weniger häufig ist der

Stäbchenüberzug, wobei das Wachs in

senkrechten Stäbchen der Cuticula aufsitzt.

Diese Stäbchen sind oft ansehnlich höher

als die Epidermiszellen und an ihrem oberen

Ende hakenförmig gekrümmt oder eingerollt.

In dieser Form kommt der Wachsüberzug

bei vielen Scitamineen und Gräsern vor

(Musa, Strelitzia, Ganna). Besonders lang

werden die Stäbchen an den Knoten von

Saccharum officinarum (0,1— 0,15 mm)
(Fig. 24). Der Krusten Überzug endlich

stellt eine spröde, durchsichtige Glasur vor,

die meist zahlreiche Risse und Sprünge auf-

weist und gewöhnlich die Dicke von 0,001 mm
nicht überschreitet. Hierher gehört das Laub

von Thuja, das Blatt von Sempervivum usw. In einigen Fällen erreichen diese

Wachskrusten eine große Mächtigkeit. Auf den jungen Blättern von Copernicia

cerifera besitzen sie eine Dicke von 0,015—0,019 mm, auf den Stengeln und

Blättern von Panicum turgidum eine Mächtigkeit bis zu 0,03 mm. Bei den

»Wachspalmen« (Ceroxylon- und Klopstockiaarten) werden die Wachsüberzüge

sogar bis 5 mm dick. — Was die Entstehung der Wachsüberzüge betrifft, so

ist von de Bary nachgewiesen worden, daß sie ein Ausscheidungsprodukt vor-

stellen und nicht etwa einer chemischen Metamorphose der Cuticula und der

Zellwand ihre Entstehung verdanken.

Über den Einfluß der Wachsüberzüge auf die Transpiration wurden zuerst

von Fried r. Haberia ndt Versuche angestellt, und zwar mit Rapsblättern, die

einen wohlausgebildeten Körnchenüberzug besitzen. Blätter, von denen der

Wachsüberzug sorgfältig abgewischt wurde, verdunsteten pro Tag und Quadrat-

dezimeter 4,03 g Wasser; Vergleichsblätter mit unversehrtem Überzug 3,6 g.

Bei einem zweiten Versuch ergab sich für erstere 4,63 g Wasserverlust, für

letztere bloß 3,03 g. Die vom Wachse befreiten Blätter verloren also durch-

schnittlich Ulli beinahe ein Drittel mehr Wasser als die mit Wachs bedeckten.

Von Tschirch wurden ähnliche Versuche mit den Blättern von Eucalyptus

7*

Fig. 24. Stäbchenförmiger Waclisüberzug eines

Knotens von Saccharum officinarum. V. 142.

Nach de Bary. (de Bary, Vergl. Anatomie.)
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globulus angestellt. In Übereinstimmung damit läßt sich beobachten, daß xero-

phile Pflanzen, wie z. B. die Dianthus- mid Euphorbiaarten der Mediterranflora,

viele Steppen- mid Wüstengewächse (Capparis spinosa, Gruciferen, Rubiaceen),

die neuholländischen Akazien und Myrtaceen, besonders häufig mit Wachsüber-

zügen versehen sind. Andererseits hat Tittmann gefunden, daß bei Kultur in

feuchter Luft, also bei verminderter Transpiration, die Bildung von Wachsüber-

zügen vermindert wird (Sedum- und Echeveriaarten).

Eine andere Funktion der Wachsüberzüge besteht darin, daß sie das Wasser,

Regen- und Tautropfen, von den betreffenden Pflanzenteilen ohne dauernde Be-

netzung abfließen lassen. So wird besonders eine kapillare Verstopfung der

Spaltöffnungen verhütet. — Bei manchen Pflanzen (Strelitziaarten, Euphorbia

Tirukalli) stellen Wachsleisten, welche die Spaltöffnungen umsäumen, die »äuße-

ren Atemhöhlen« her. (Vgl. den IX. Abschnitt.)

Nach Beobachtungen von Kerner und Delpino dienen reifartige Wachs-
überzüge, indem sie die Oberfläche der betreffenden Stengelorgane schlüpfrig

machen, bisweilen zur Abhaltung von Ameisen von den Nektarien der Blüten-

region (Salix daphnoides, pruinosa, Fritillaria imperialis, Umbelliferen usw.).

Auch ich konnte beobachten, daß kleine Ameisen, welche die extrafloralen

Nektarien von Vicia sepium besucht hatten, auf den bereiften Blütenschaft von

Hyacinthus silvestris gebracht, nur langsam und mit sichtlicher Kraftanstrengung

unter wiederholtem Ausgleiten vorwärts kamen, während sie über eine mehrere

Zentimeter breite Zone des Schaftes, von welcher der Wachsüberzug abgewischt

war, mit Leichtigkeit hinwegliefen. So können die Wachsüberzüge sekundär

auch für die Beziehungen der Pflanzen zur Tierwelt eine Bedeutung erlangen.

Dies wird namentlich dann w^ahrscheinlich, wenn die Wachsüberzüge bloß relativ

schmale Querzonen der Stengelorgane bedecken, oder an diesen besonders mäch-
tig ausgebildet sind; so an den Knoten von Saccharum officinarum und ver-

schiedener Bambusaarten.

Wachsüberzüge, die in Form von Körnchen oder Stäbchen auftreten, können
leicht abgewischt werden; es ist sonach eine vorteilhafte Eimichtung, daß der

abgewischte Wachsüberzug bei vielen Pflanzen regeneriert wird. Bei Kubus bi-

florus und Macleya cordata erfolgt nach Tittmann die Regeneration sogar

mehrere Male hintereinander.

Wir wenden uns jetzt der mechanischen Bedeutung der verdickten

Außenwände der Epidermis zu^). Daß für die Hautgewebe eine gewisse Festig-

keit unerläßlich ist, bedarf keines Beweises. In der Tat zeichnen sich die cuti-

cularisierten Außenwände durch ein bedeutendes Festigkeitsmodul aus. Nach
Versuchen von 0. Damm beträgt dieses pro Ouadratmillimeter wirksamer Quer-

schnittsfläche ca. 5— 1 kg. Ein frei präparierter Epidermisstreifen von Aristo-

lochia Sipho reißt z. B. erst bei einer Belastung von durchschnittlich 10,1 kg
pro Quadratmillimeter. Für Acacia dealbata bestimmte Damm das Festigkeits-

modul zu 9,2 kg, für Aucuba japonica zu 7,7 kg, für Hex aquifolium zu 5,3 kg.

Das Festigkeitsmodul gewöhnlicher Zellulosewände beträgt dagegen nach Sehwen-
den er bloß ca. 1 kg. — Es wäre demnach eine einseitige Auffassung, wenn man
die Dickwandigkeit und Cuticularisierung der Epidermis immer nur auf die Herab-
setzung der Transpiration beziehen wollte. In nicht seltenen Fällen zielen diese

Merkmale in erster Linie nicht auf Transpirationsschutz ab, sondern auf Erhöhung
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der Festigkeit. Wenn sich z. B. die lederartigen Blätter vieler Tropengewächse,

die in der Regenzeit fast täglich dem heftigen Anprall der tropischen Regen-

güsse ausgesetzt sind, sehr häufig durch dickwandige Epidermen auszeichnen,

so liegt hierin vor allem eine Anpassung an die starke mechanische Inanspruch-

nahme vor. Dem erforderlichen Transpirationsschutze würden in feuchtem Tropen-

klima auch dünnere Außenwände genügen.

Ein wichtiger Vorteil, der mit der Steifheit der verdickten Epidermiswände

verbunden ist, besteht darin, daß die Kontraktionen, welche bei Wasserverlust

eintreten, für die unter der Epidermis gelegenen zartwandigen Gewebe infolge

jener Steifheit mit schwächeren Zerrungen und Pressungen verknüpft sind, und
daß bei der Wiederaufnahme von Wasser die früheren Dimensions- und Lage-

rungsverhältnisse leichter und sicherer wiederhergestellt werden können. Die

stark verdickten Epidermiszellwände bilden derart in ihrer Gesamtheit ein mehr
oder weniger starkes Gehäuse, worin die zarteren Gewebe in geschützter Lage

eingeschlossen sind.

Die Steifheit der verdickten Außenwände wird sehr häufig durch nach

innen vorspringende Leistennetze erhöht. Die einzelnen Leisten bilden Vor-

sprünge der Guticularschichten, die mehr oder weniger tief in die Seitenwandun-

gen der Epidermiszellen eindringen (Fig. 23, Ä). Jede Masche eines solchen

Leistennetzes entspricht also den Umrissen einer Epidermiszelle. Auf Quer-

schnitten sind die Leisten von keil- oder zapfenförmigem, bisweilen lanzett-

ähnlichem Aussehen.

Die Festigkeit der Epidermisaußenwände ist schließlich auch als ein mehr
oder minder wirksames Schutzmittel gegen Tier fr aß anzusehen. Dies wird

besonders dann zutreffen, wenn die Härte der verdickten Wandungsteile durch

Einlagerung von Kieselsäure oder von kohlensaurem Kalk erhöht wird. Nach
der bei mineralogischen Untersuchungen üblichen Ritzmethode hat Emma Ott

Beobachtungen über den Härtegrad verkieselter und verkalkter Epidermiswände

angestellt und gefunden, daß mit den Stengeln von Equisetum ramosum, litorale,

silvaticum, pratense u. a., deren Oberhäute verkieselt sind, Calcit noch geritzt

werden kann, was dem 3. Grad der Mohsschen Härteskala entspricht. Die

noch stärker verkieselten Epidermen von Equisetum hiemale und Telmateia ritz-

ten noch Fluorit (4. Grad der Härteskala). Mit der Fruchtschale von Coix La-

cryma konnte sogar noch Opal geritzt werden (7. Grad der Härteskala). Durch
Verkalkung wird der 3. Härtegrad erreicht: Celtissamen ritzen noch Calcit. —
Es kann daher nicht überraschen, daß die mit verkieselten Oberhäuten ver-

sehenen Equiseten, Cyperaceen und Gramineen gegen Schneckenfraß sehr gut

geschützt sind 6). Als Stahl die Blätter kieselfrei erzogener Gräser an Schnecken

verfütterte, wurden dieselben bald aufgezehrt, während verkieselte Blätter nur

sehr langsam gefressen oder auch ganz verschmäht wurden. Auch die Einlage-

rung zahlreicher kleiner Kalkoxalatkristalle in die verdickten Außenwände der

Epidermis, wie sie z. B. bei Welwitschia mirabilis, verschiedenen Mesembryan-

themumarten und manchen Nyctagineen zu beobachten ist, wird wohl von die-

sem Gesichtspunkt aus zu beurteilen sein^).

Mit einigen Worten ist jetzt noch auf einige Eigentümlichkeiten der Ober-
flächenbeschaffenheit der Epidermis einzugehen. Bei vielen Pllanzen, die

auf sonnigen Standorten gedeihen, sind die Oberseiten der Laubblätter sehr glatt
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und glänzend; besonders häufig läßt sich dies in den Tropen beobachten, wo

die zahllosen Glanzlichter, die von den Laubblättern reflektiert werden, den

physiognomischen Charakter der Vegetation sehr wesentlich mitbestimmen*).

Man wird nicht fehlgehen, wenn man das Glänzen der Cuticula als ein Schutz-

mittel gegen zu Intensive Insolation betrachtet, indem auf diese Art einem Teil

der auffallenden Sonnenstrahlen der Eintritt in das Blattgewebe durch Reilexion

verwehrt wird. Sehr häufig zeichnen sich glatte Oberhäute durch leichte Be-

netzbarkeit aus, was ein rasches Abfließen des auffallenden Regenwassers oder

ein rasches Sichausbreiten und Verdunsten ermöglicht. Diese Art der Entwässe-

rung der Blatttläche wird allerdings nur dann am Platze sein, wenn die Epi-

dermis keine Spaltöffnungen aufweist, die ja sonst leicht kapillar verstopft werden

könnten. Spaltöffnungen führende Epidermen sind deshalb meist schwer benetz-

bar und, wie schon oben erwähnt wurde, häufig mit Wachsüberzügen versehen,

welche die Regentropfen ohne Benetzung abrollen lassen. Durch leichte Benetz-

barkeit zeichnen sich auch, wie Stahl 9) gezeigt hat, die samtglänzenden Epi-

dermen verschiedener Tropengewächse aus (Cyanophyllum magnificum, Begonien,

verschiedene Marantaceen, Orchideen u. a.), deren papillös vorgestülpte Epidermis-

außenwände jeden auffallenden Wassertropfen durch Kapillarattraktion sofort zu

einer äußerst dünnen Schicht ausbreiten, die dann alsbald verdunstet. Die

gleiche Bedeutung kommt möglicherweise auch den zarten Leistennetzen zu, die

auf der Oberfläche der Epidermis so häufig vorkommen und gewöhnlich auf

Fältelungen der Cuticula beruhen.

Am Schlüsse dieser Besprechung der Epidermisaußenwände sind noch die

Veränderungen zu erörtern, die sie im Alter unter dem Einflüsse der Atmosphä-

rilien und des Dickenwachstums der betreffenden Organe erleiden. Es kommen

hier jene Epidermen in Betracht, welche durch mehrere Vegetationsperioden,

also jahrelang, das alleinige Hautgewebe des Organes

r r vorstellen. Solche Oberhäute sind nicht so selten;

sie kommen z. B. bei verschiedenen Lauraceen vor

(Cinnamomum officinarum, Laurus nobilis), bei Ro-

saceen (Rosa alpina, canina, multiflora, Kerria japo-

nica), Leguminosen (Acaciaarten, Sophora japonica),

Aquifoliaceen (Ilexarten), Aceraceen (Acer striatum,

palmatum, Negundo), Cornaceen (Cornus alternifoUa,

I

//7>f I'-:.. Tv,
j Aucuba japonica), Oleaceen (Jasminumarten) u. a.

1===^^;=====^^===^^^=^^ Daß solche Epidermen mit mächtig verdickten Außen-

^:^?^^====^^J:==,r;=J^^ waudungcn versehen sind, erscheint begreiflich ; von

^. „ , ^ .^ . . ..^ größerem Interesse ist es aber, daß die Außenwände
Pig. 2o. A Epidermis eines einjah- ~

p i •
i j-

rigen Zweiges von Acer striatum; einer stctcn Erneuerung unterworfen sind, indem die
r r Risse in der Cuticula und den

, „r i i • i . i
•

i i -if j
cuticuiarscMchten. V. 370. B Epi- obersten w andschichtcn sukzessive abschiüern oder

'''t\stbeVBaufe''s"'v'!m'^"' Zerbröckeln, während von unten her stets neue

Schichtenkomplexe hinzutreten. Bei Acer striatum

vollzieht sich jener Prozeß der Abbröckelung in besonders instruktiver Weise.

Am einjährigen Zweig ist die Epidermis noch ganz glatt (Fig. 25, Ä), die mit

Wachs infiltrierten Cuticularschicliten sind von beträchtlicher Dicke und grenzen

sich gegen die im Querschnitt bogigen und sehr dünnen Zelluloseschichten scharf

ab. Der sehr zarten Cuticula ist ein dünner, krustenförmiger Wachsüberzug
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aufgelagert. Im Spätherbst lassen sich in den Außenwänden bereits zahlreiche

Längsrisse nachweisen, die in radialer Richtung bis ungefähr gegen die Mitte

der Cuticularschichten reichen und gerade über den Seitenwandungen auftreten.

Diese radialen Längsrisse sind die erste Folge der tangentialen Dehnung, welcher

die Außenwände der Epidermis infolge des Dickenwachstums des Zweiges aus-

gesetzt sind. Betrachten wir nunmehr die Epidermis eines sechsjährigen Astes

(Fig. 25, 5), so fällt uns eine ganze Reihe von charakteristischen Veränderungen

auf. Die Dicke der Außenwände, oder richtiger der Cuticularschichten, hat be-

trächtlich zugenommen; die Zelluloseschichten sind nicht mehr bogig, sondern

gerade gestreckt, und auch die viel größere Breite der Epidermiszellen deutet

auf eine starke tangentiale Dehnung hin. Die schmalen Radialrisse haben sich

zu förmlichen Klüften erweitert, auch tangentiale Risse treten auf, und von ihnen

aus hat eine mehr oder weniger ausgiebi

oberen Cuticularschichten stattgefunden ^o)

3. Die Seiten- und Innenwände. Nachdem wir nunmehr die Außen-

wand der Epidermiszelle und ihre Teilfunktionen kennen gelernt, wollen wir

auch noch den übrigen Wandungen einige Aufmerksamkeit schenken. Es inter-

essieren uns zunächst die radialen oder Seiten wände, in deren Ausbildung

sich zwei verschiedene physiologische Leistungen der Epidermis geltend machen.

Die eine dieser Leistungen charakterisiert die Oberhaut nach den Unter-

suchungen Westermaiers als einen »Wassergewebsmantel«, auf dessen Eigen-

tümlichkeiten wir bei Besprechung des Inhaltes der Epidermiszellen noch näher

eingehen werden. Diese Funktion verlangt zur Erzielung eines »blasebalgähn-

lichen« Spieles bei der Wasserabgabe und -aufnähme, sowie zur Erleichterung

allseitiger Wasserbewegung dünne Seitenwände. In der Tat zeichnen sich die

radialen Wandungen der typischen Epidermiszellen durch ihre Zartheit aus.

Wenn sie der Festigkeit halber verdickt sind, so besitzen sie meistens zahlreiche

runde oder ovale Tüpfel, die den Stoffverkehr, speziell die Wasserbewegung, von

Zelle zu Zelle aufrecht erhalten. Bei verschiedenen Stylidiumarten, besonders

schön bei Styl, streptocarpum, hat Burns^i) sogar typische Hoftüpfel beobach-

tet, die sonst nur an den Wänden der Wasserleitungsröhren vorkommen.

Andererseits betraut das mechanische Prinzip die Seitenwandungen mit der

Aufgabe, den für die Epidermis notwendigen festen Zusammenhang der einzel-

nen Zellen herzustellen. Die Epidermis wird nämlich überaus häufig auf Zug-

festigkeit in Anspruch genommen. Infolge der Gewebespannung unterUegt sie

der Wirkung nicht unansehnUcher Zugkräfte, welche bei Stengelorganen sowohl

in longitudinaler, als auch namentlich in transversaler Richtung wirksam werden

;

durch die Biegungen der Blätter im Wind erfolgt gleichfalls eine allseitige In-

anspruchnahme der Zugfestigkeit der Epidermis. Der wechselseitige Verband

ihrer Zellen muß also ein möglichst fester sein; die Seitenwandungen sind des-

halb häufig gefaltet oder gewellt, wodurch die seitlichen Berührungsflächen der

Zellen entsprechend vergrößert werden (Fig. 26, A, B). Die einzelnen Zellen

erhalten dabei einen lappigen oder zackigen Umriß, und fügen sich so aneinan-

der, daß eine vollständige Verzahnung der Ränder eintritt, ganz ähnlich wie

an den Zahnnähten des Wirbeltierschädels. An longitudinal gestreckten Organen,

wie Stengeln, Grasblättern, sind es die Längsseitenwände der gleichfalls gestreck-

ten Epidermiszellen, die manchmal auffallend gewellt sind. Namentlich zeichnen
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sich die Gräser, eine in anatomischer Hinsicht überhaupt sehr hochdifferenzierte

Pflanzengruppe, durch eine solche Verzahnung ihrer Epidermiszellen aus. An

den Blättern der Dikotylen beschränkt sich die Faltung und Wellung der Seiten-

wandungen zumeist auf die Epidermis der Unterseite. Vielleicht hängt dies da-

mit zusammen, daß am dorsiventralen Laubblatt die Spaltöffnungen meist auf

die Unterseite beschränkt sind, deren Oberhaut dadurch in ihrer Festigkeit ge-

schädigt wird. Auch weist die Epidermis der Blattunterseite meist minder stark

verdickte Außenwände auf. Dünnwandigkeit der Epidermis und starke AVellung

ihrer Seitenwände ist auch bei vielen Pflanzen feuchter Standorte zu finden.

Wenn sich die Wellung auf die gesamte Höhe der Seitenwände erstreckt,

so wird durch sie eine Aussteifung der Epidermiszellen erzielt, die ein zu weit-

gehendes Kollabieren bei Wasserverlust hintanhält. An zarten Blumenblättern

treten an den gewellten Seitenwänden häufig auch noch rippenförmige Membran-

leisten auf, die sich zuweilen spalten und zu Membranfalten erweitern. Sie stellen

Fig. 26. A uud B Epidermiszellen mit gewellten Seitenwandungen. A von der Blattunterseite von Impatiens

parviflora. V. 420. B von der Blattunterseite von Festuea ovina, bei z lialbmondförmige Zwergzellen. V. 40U.

C subepidermale mechanisclie Zellen mit zahnartigen Seiteufortsätzen aus der Spelze von Oryza sativa uacli

Hölinel; a einfach, b doppelt gesägte Zellen. V. 13G.

dann Hohlsäulen vor, die zwischen der Außen- und Innenwand eingeschaltet

sind und die Strebefestigkeit der Epidermis erhöhen.

Den Innenwänden der Epidermiszellen kommt die Aufgabe zu, eine hin-

reichend feste Verbindung der Epidermis mit den darunter liegenden Geweben

herzustellen. Besondere Einrichtungen sind hierzu meist nicht notwendig. Schon

bei gewöhnlichem Bau haften die Epidermiszellen häufig so fest an dem darunter

liegenden Gewebe, daß bei dem Versuche, sie abzuziehen, meist eine bis mehrere

subepidermale Zelllagen mit losgetrennt werden. — Eine ganz eigentümliche und

besonders feste Verbindungsweise der Epidermis mit dem hypodermalen Gewebe

hat V. HöhneH^j ^n den Spelzen verschiedener Gramineen nachgewiesen. Er

fand nämlich, daß bei verschiedenen Gräsern (Oryza sativa, Sorghum vulgare,

Setaria germanica, Triticum Spelta, Hordeum vulgare) die unter der äußeren
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Epidermis der genannten Organe befindlichen Bastzellen seitliche Fortsätze auf-

weisen, welche wie Sägezähne aussehen. Diese Fortsätze sind in entsprechende

Lücher der inneren Epidermiszellwandungen eingefügt, so daß eine vollständige

Verzapfung der subepidermalen Bastzellen mit den Epidermiszellen eintritt

(Fig. 26, G). Die Mehrzahl der Bastzellen besitzt nur eine einzige Reihe von

sägezahnartigen Fortsätzen; jene Bastzellen aber, die gerade unter den Seiten-

wandungen der Epidermiszellen liegen und einen dreieckigen Querschnitt besitzen,

tragen an ihren beiden oberen Längskanten zwei Reihen solcher Sägezähne, die

überdies noch zahlreicher, länger und meist auch mehrfach gelappt sind.

So wie die Seitenwandungen, sind gewöhnlich auch die hinenwände der

Epidermiszellen zarter, dünner als die Außenwandungen, so daß der diosmoti-

sche Stoffverkehr mit dem darunter be-

findlichen Gewebe ungehindert erfolgen

kann. An den Laubblättern verschiede-

ner Pflanzen (Diosmeen, Sapindaceen,

Salix-, Prunus-, Cytisusarten, Daphne,

Betula alba, Quercus pedunculata, Erica

carnea u. a'.) sind nach Radlkofers Be-

obachtungen i3) die Innenwände schlei-

mig verdickt, was wohl nichts anderes

als eine besondere Form der Wasser-
speicherung bedeutet (Fig. 27). In die-

sen Fällen übernimmt die verschleimte

Membran eine Funktion, die in der tjpi-

schen Epidermis dem Zellsafte zukommt.

4. Der Zellinhalt. Die Epidermis-

zellen besitzen stets einen lebenden Proto-

plasten in Gestalt eines dünnen Plasma-

schlauches, der klaren, meist farblosen

Zellsaft umschließt. Außer dem Zellkern kommen im Protoplasten sehr häufig

auch Leukoplasten (besonders bei Monokotylen) und Chlorophyllkörner vor;

letztere treten um so spärlicher auf, je typischer die Epidermis ausgebildet ist

und je intensiver sie beleuchtet wird. Von Stöhri*) wurde der größere oder

geringere Chlorophyllgehalt der Epidermis mit der verschieden großen Intensität

ihrer Durchleuchtung in direkte Beziehung gebracht. Die Durchleuchtung der

Epidermis auf der Blattoberseite soll eine zu intensive sein, als daß in diesem
Gewebe Chlorophyllkörner dauernd bestehen könnten. Auf der Blattunterseite

und an schattigen Standorten dagegen sei das Chlorophyll der Epidermis wegen
der geringeren Lichtintensitäten von dauerndem Bestände. Gegen diese Erklä-

rung lassen sich verschiedene Tatsachen namhaft machen (z. B. der Chlorophyll-

gehalt der Spaltöffnungszellen), aus denen hervorgeht, daß bloße Durchleuchtungs-

unterschiede unmöglich die scharfe Grenze zwischen chlorophyllloser Epidermis

und chlorophyllreichem Pahsadengewebe bedingen können. Der Chlorophjilmangel

der Epidermiszellen ist vielmehr eine Folge der Arbeitsteilung und steht zunächst

mit der Wasserspeicherung der Epidermis im Zusammenhang: die typische Epi-

dermis der vegetativen Organe, vor allem der Laubblätter, ist, wie Wester-
maier i^) gezeigt hat, als ein peripherer Wassergewebsmantel aufzufassen.

Fig. 27. Epidermiszellen mit sclileimig verdickten
Innenwänden; A von der Blattoberseite von Theo-
liroma Cacao, B von der Blattoberäeite von Ptero-

carpus saxatilis.
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Eine ganze Reihe von anatomischen inid physiologischen Eigentümlichkeiten

steht mit dieser Funktion im Zusammenhang. Die Epidermis besitzt vor allem

die Fähigkeit zur abwechselnden Speicherung und- Abgabe von Wasser. Bei zu

starker Transpiration des Organs gibt sie einen großen Teil ihres wässerigen

Inhaltes an die grünen Assimilationszellen ab, deren osmotische Saugkraft größer

ist, als jene der Epidermiszellen. Die Kollabeszenz ist demnach bei eintretendem

Welken zuerst an dem epidermalen Wassergewebe wahrnehmbar: die dünnen

Seitenwandungen werden wellenförmig verbogen, und die Zellen sinken dem

AVasserverlust entsprechend zusammen. Bei erneuter Wasseraufnahme erfolgt

dann wieder die Geradestreckung der Seitenwände. Dieses blasebalgähnliche

Spiel der Epidermiszellen kann sich beliebig oft wiederholen. Daß es zu den

charakteristischen Eigenschaften des epidermalen Wassergewebes gehört, kann

nicht bloß aus der so allgemeinen Zartheit und Biegsamkeit seiner Seitenwände

erschlossen werden; es geht auch, wie Westermaier mit Recht hervorhebt^

aus dem Umstände deutlich hervor, daß bei dem Vorhandensein von radialen

Strebevorrichtungen, die bei eintretender Trockenheit ein Zusammenfallen des

Assimilationsgewebes verhüten, die betreffenden Strebepfeiler (Olea europaea u. a.)

oder Strebewände (Kingia australis) bloß bis zu den hmenwänden der Epidermis

reichen. Das Zusammensinken der Epidermiszellen soll eben nicht verhütet

werden.

Da es von vornherein sehr wahrscheinlich ist, daß dem epidermalen Wasser-

gewebe an den verschiedenen Punkten der Organoberfläche unter Umständen

auch verschiedene Wassermengen entzogen werden, so erscheint zum Zweck

einer leichten Zuströmung des Wassers nach den Orten des stärksten Ver-

brauches ein ungehinderter Wasserverkehr zwischen den einzelnen Epidermis-

zellen notwendig. Diese Kontinuität des ganzen Systems ist in der Regel durch

die Zartheit der Radialwände und, falls sie verdickt sind, durch zahlreiche Tüpfel

hinreichend gesichert. Außerdem gibt es aber auch noch manche spezielle Ein-

richtungen, die zur Förderung der Kontinuität des epidermalen Wassergewebes

bestimmt sind. Solche Einrichtungen treten namentlich über den subepidermalen

Skelettsträngen auf; bei den Gyperaceen z. B. sind die über den Bastrippen der

Stengel und Blätter gelegenen Epidermiszellen häufig besonders niedrig; um nun

eine den Wasserverkehr hemmende gänzliche Kollabeszenz dieser Zellen zu ver-

hüten, besitzen die Innenwände dieser Zellen eigentümliche kegelförmige Vor-

sprünge, die stark verkieselt sind und nach Westermaier eine Arretiervorrich-

tung gegen ein zu tiefes Herabsinken der Außenwände vorstellen.

Je höher die Epidermis ist, je reichlicher sie demnach Wasser zu speichern

vermag, desto mehr kommt ihre Bedeutung als Wassergewebe zur Geltung. Ver-

schiedene Commelynaceen, Orchideen, Begoniaceen usw. besitzen solch volumi-

nöse Epidermiszellen. Bei Pflanzen trockener Standorte, speziell bei ^^'üsten-

gewächsen, wird der Fassungsraum der Epidermiszellen häufig durch papillöse

Vorstülpung der Außenwände vergrößert, die bisweilen bis zur Ausbildung von

großen Wasserblasen führt, zu denen sich einzelne Epidermiszellen entwickeln.

Hierher gehört z. B. das bekannte Mesembryanthemum crystallinum , dessen

Stengel und Blätter wie von Eisperlen übersät erscheinen (Fig. 28). Nach Vol-

kensi6) zeichnen sich auch noch verschiedene andere Bewohner der ägyptisch-

arabischen Wüste durch den Besitz von »AVasserblasen« aus (Reseda pruinosa
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Fig. 2S. Epideimale Was';eihlase des Stengeln von Mesembryauthemuin
crystallinnm ; Längsscliiuttansiclit.

und arabica, Aizoon canadense u. a.). — Andererseils ist das Wasserspeiche-

rungsvermügen der typischen, niederen Epidermiszellen zwar entsprechend ge-

ringfügig, doch deshalb nicht ganz belanglos. Um über die Leistungsfähigkeit

der gewöhnlichen Epidermis als Wassergewebe wenigstens annähernd eine zahlen-

mäßige Vorstellung zu ge-

winnen, habe ich für die

Laubblätter einiger Holz-

gewächse zu berechnen

versucht, welchen Bruchteil

des täglichen Transpira-

tionsverlustes die beider-

seitige Epidermis zu decken

vermag, wenn sie durch

Wasserabgabe an das As-

similation sgewebe auf die

Hälfte ihres Volumens zu-

sammensinkt. Indem ich

bezüglich der Ausführung

dieser Berechnungen auf

die Anmerkung i^) ver-

w^eise, will ich an dieser

Stelle bloß das Ergebnis

mitteilen. Danach würde die Epidermis des Laubblattes von Aesculus Hippo-

castanum etwas über 2 Stunden lang den durchschnittlichen Transpirations-

verlust des Mesophylls decken können; die Epidermis des Laubblattes von Co-

rylus Avellana wäre dagegen bloß knapp 3/4 Stunden, jene von Pirus communis
bloß ca. 40 Minuten lang imstande, den Transpirationsverlust des Mesophylls

zu ersetzen. Daraus geht hervor, daß bei Fortdauer der durch die Spalt-

öffnungen vermittelten, stomatären Transpiration die Leistungsfähigkeit der ge-

wöhnlichen Epidermis als Wassergewebe kaum in Betracht kommen könnte.

Tatsächlich wird aber bei Laubblättern mit verschließbaren Spaltöffnungen die

Epidermis gar nie in die Lage kommen, die beträchtlichen Wasserverluste des

Assimilationsgewebes, welche auf stomatärer Transpiration beruhen, ersetzen zu

müssen. Denn bei beginnendem Welken reagieren zunächst, wie Mo hl, Leit-

geb u. a. gefunden haben, die Schließzellen der Spaltöffnungsapparate durch

vollständigen Spaltenschluß; die stomatäre Transpiration wird sistiert, die cuti-

culäre Transpiration ist aber selbst im direkten Sonnenlicht meist so gering,

daß der dadurch bedingte Wasserverlust verhältnismäßig ziemlich lange aus-

schließlich auf Kosten der Epidermiszellen erfolgen kann. Angewelkte Blätter

von Aesculus Hippocastanum, Corylus Avellana und Pirus communis geben inner-

halb 24 Stunden so wenig Wasser ab, daß die bis auf die Hälfte ihres Volumens

kollabierenden Epidermiszellen bei Aesculus ca. 161/2, bei Corylus fast 6, bei

Pirus 7 Stunden lang die Transpirationsverluste allein zu decken imstande sind.

Das Assimilationsgewebe braucht also innerhalb dieser Zeiträume nicht wasser-

ärmer zu werden, vorausgesetzt natürlich, daß nicht die Konzentration des Zell-

saftes der transpirierenden Epidermiszellen so zunimmt, daß diese den angrenzen-

den 3IesophyHzellen durch osmotische Saugung Wasser entziehen. Jedenfalls
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ist es also keine unbegründete Annahme, wenn man auch der gewöhnlichen,

relativ niederen Epidermis die Fähigkeit zuschreibt, bei bloß cuticulärer Tran-

spiration zeitweilig als Wassergewebe zu funktionieren.

Am Schlüsse dieser Auseinandersetzungen über >'die Epidermis als Wasser-

gewebsmantel« ist nur noch mit einigen Worten die Stellung dieser bestimmten

Funktion zur Gesamtfunktion der Epidermis als Hautgewebe zu erörtern. Da

hier ein bestimmter Fall von Stoffspeicherung (dieselbe im weiteren Sinn auf-

gefaßt) vorliegt, so kann man das in Rede stehende Verhältnis folgendermaßen

formulieren: zur eigentlichen Hauptfunktion der Epidermis tritt noch die Neben-

funktion der Stoffspeicherung hinzu. Man kann aber ebensogut, und vielleicht

unter vollständigerer Wahrung des einheitlichen Charakters der Epidermis, ihre

Funktion als Wassergewebe als einen weiteren Ausdruck ihrer auf Schutz gegen

Austrocknung abzielenden Hauptfunktion ansehen, d. i. also als eine Teilfunktion

dieser letzteren. Jenen Schutz leistet also die Epidermis in doppelter Weise

:

I ) mit ihren verdickten und cutinisierten Außenwänden durch Herabsetzung der

Transpiration, und eventuell 2) durch Abgabe ihres wässerigen Inhaltes an die

vor Wasserverlust zu schützenden Gewebe.

Wenn bisweilen im Zellsafte der Epidermiszellen vegetativer Organe ein

Farbstoff, meist rotes bis blauviolettes Anthokyan (Erythrophyll), gelöst ist, so

hängt eine solche Färbung der Epidermis, sofern sie überhaupt von Nutzen ist,

wohl immer mit den Beziehungen der Organe zum Lichte zusammen i^). In

einer Anzahl von Fällen dürfte es sich hier um einen Schutz der subepidermalen

Gewebe gegen zu intensive Beleuchtung handeln, wobei also die Färbung der

Epidermis im Dienst ihrer Funktion als schützendes Hautgewebe stünde. Denn

Zerstörung des Chlorophylls (nach Wiesner) und allzusehr gesteigerte Atmung
(nach Pringsheim) sind die Folgen einer zu starken Intensität der Beleuchtung,

welche durch die gefärbte Epidermis wie durch einen roten Schirm gedämpft

wird. Für die Richtigkeit dieser Auffassung sprechen verschiedene Tatsachen.

Schon H. V. Mohl hat auf die häufige Rötung junger Triebe und Keimpflanzen

aufmerksam gemacht, in denen das erst im Entstehen begriffene Chlorophyll

der Zerstörung durchs Licht besonders ausgesetzt ist. Die Rotfärbung durch

Anthokyan tritt ferner sehr häutig als Winterfärbung ausdauernder Blätter auf,

deren Chlorophyll im Winter deshalb eines ausgiebigeren Schutzes gegen die

zerstörende Wirkung des Lichtes bedarf, weil bei niederer Temperatur keine

nennenswerte Neubildung von Chlorophyll stattfindet. Dagegen kann die Rot-

oder Yioleltfärbung der Laubblattunterseiten verschiedener Schattenpflanzen na-

türlich nicht von diesem Gesichtspunkt aus gedeutet werden; v. Kerner ver-

mutet, daß in diesen Fällen ein Teil der sonst aus dem Blatt austretenden

Lichtstrahlen durch Absorption seitens des Anthokyans in AVärme umgewandelt

und so der Pflanze noch dienstbar gemacht wird.

Einer experimentellen Prüfung sind diese Annahmen zunächst von Kny
unterzogen worden. Er fand, daß eine alkoholische Chlorophylllösung hinter

einem mit Anthokyanlösung gefüllten doppelwandigen Glasgefäß erheblich später

mißfarbig wurde, als hinter einem mit farblosem Zuckerrübendekokt gefüllten

Gefäße. Ferner konnte er feststellen, daß sich gleich große Quantitäten von

roten und grünen Blättern derselben Spezies (Fagus silvatica, Corylus Avellana

usw.) bei direkter Besonnung ungleich stark erwärmten, und zwar mit wenigen
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Ausnahmen in dem Sinne, daß die Temperatur in dem mit roten Blättern ge-

füllten Gefäß im Maximum um 4° G mehr betrug, als in dem mit grünen Blät-

tern gefüllten. — Später hat Stahl die stärkere Erwärmung erylhrophyllhaltiger

Blätter und Blattpartien durch thermoelektrische Versuche nachgewiesen. Als

Wärmequelle diente eine Gasflamme in Schmetterlingsform, die in einer Ent-

fernung von 30 cm von dem senkrecht zur Oberseite beschienenen Blatt an-

gebracht wurde. So erwärmten sich die roten Blätter von Sarcanthus rostratus

um 1,5—1,82° G mehr, als die grünen. Bei Sempervivum tectorum betrug

die Temperaturdifferenz 1,67°, bei Begonia heracleifolia var. nigricans 1,35°,

bei Pelargonium peltatum 0,22°. Gleichsinnige Ergebnisse lieferten auch Schmelz-

versuche mit aufgestrichener Kakaobutter. Stahl erblickt den Vorteil dieser

durch den roten Farbstoff vermittelten Erwärmung einerseits in einer Förderung

der Stoffwanderungs- und überhaupt der Stoffwechselprozesse, andererseits in

einer Steigerung der Transpiration; letzteres namentlich im Hinblick auf das

häufige Vorkommen rotgefleckter oder imterseits gleichmäßig roter Blattspreiten

bei Pflanzen sehr feuchter Standorte, zumal im tropischen Regenwald. Ob aber

bei Pflanzen, die doch zumeist in tiefem Schatten wachsen, durch das vor-

handene Erythrophyll eine nennenswerte Erwärmung, resp. Transpirationssteige-

rung erzielt wird, erscheint sehr zweifelhaft. Darüber könnten nur an den

natürlichen Standorten durchgeführte Transpirationsversuche einen Aufschluß

geben. —• Für die Beurteilung der Versuche von Kny und Stahl kommt in

Betracht, daß die dazu verwendeten Blätter nicht immer bloß in ihrer Epidermis

roten Zellsaft aufwiesen, sondern daß bei manchen Arten auch das Assimilations-

ge^vebe rot gefärbt war.

Sehr häufig enthalten die Epidermiszellen beträchtliche Gerbstoffmengen i9),

besonders in überwinternden Blättern. Warming ist geneigt, darin ein Schutz-

mittel gegen Austrocknung zu erblicken, welcher die arktisch alpinen Pflanzen

bei mangelnder Schneebedeckung leicht ausgesetzt sind. Stahl dagegen erblickt

darin in erster Linie ein Schutzmittel gegen Schneckenfraß. Auch gegen die

Angriffe von Schmarotzerpilzen könnte der Gerbstoffgehalt der Oberhaut Schutz

gewähren.

5. Nebenfunktionen der Epidermis. Keine andere Gewebeart ist ihrer

Lage nach so sehr geeignet, zu verschiedenartigen Nebenfunktionen herangezogen

zu werden, als wie die Epidermis. Ihre periphere Lagerung macht sie vor allem

geeignet, auch in solche Beziehungen der Pflanzenorgane zur Außenwelt ver-

mittelnd und regulatorisch einzugreifen, die mit den Schutzbedürfnissen der

Pflanze gegenüber der Außenwelt nichts zu tun haben. Wenn diese Beziehungen

den Bau der Epidermiszellen so sehr abändern, daß ihr Charakter als schützende

Oberhautzellen ganz oder größtenteils verloren geht, wenn also ein vollständiger

Funktionswechsel eintritt, dann sind die betreffenden Zellen überhaupt nicht mehr

als Epidermiszellen anzusprechen ; sie können z. B. zu spezifisch mechanischen

Zellen, zu Assimilationszellen usw. geworden sein und sind dann den ent-

sprechenden Gewebesystemen beizuzählen. Hier sind bloß jene N e b e n funktio-

nen der Epidermis zu besprechen, die ihren Gesamtcharakter als Hautgewebe

intakt lassen.

Die mechanische Bedeutung der verdickten Außenwände der Epidermis-

zellen seht zuweilen über die Bedürfnisse hinaus, die an die Festigkeit der
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Epidermis als Hautgewebe gestellt werden. Am häufigsten werden die Epidermis-

zellen des Blattrandes zu weitergehenden mechanischen Leistungen heran-

gezogen. Sie haben den Blattrand gegen die Scherkräfte des Windes, gegen

sein Einreißen zu schützen, und sind deshalb mit viel dickeren Außenwänden

versehen, als jene der Blattspreite. — Eine ganz andere mechanische Aufgabe

übernehmen die Epidermiszellen bei der Herstellung der Nahtverbindungen

der Hüllblätter verschiedener Blütenknospen, die von Raciborski20] eingehender

untersucht worden sind. Diese Nahtverbindungen an den Kanten der sich seit-

lich berührenden Blattorgane können auf zweierlei Art zustande kommen. Ent-

weder w'achsen die Epidermiszellen selbst zu zahnartigen Fortsätzen aus, die

sich zwischeneinander schieben (Zellennaht, z. B. bei den Kelchen der Ona-

grarieen, den valvaten Kronblättern der Rubiaeeen, Asclepiadeen, Campanula-

ceen, Loranthaceen, Umbelliferen u. a.); oder die Verzahnung erfolgt bloß durch

Leisten und Zapfen der Epidermisaußenwände, resp. der Cuticula (Cuticular-

naht, z. B. bei Hedera Helix). Bei den Rhizophoraceen u. a. kommen beiderlei

Verzahnungsarten nebeneinander vor. In der Regel wird die Xahtverbindung

durch den Druck von innen gelöst. Zuweilen bleibt aber die Hülle geschlossen,

oder sie wird, da die Nahtverbindung eine zu feste ist, zerrissen und abgeworfen

(Kronblätter von Vitis). — Wieder eine andere, eigenartige Funktion mechani-

scher Art kommt den von Duval-Jouve und Tschirch^i) untersuchten Epi-

dermiszellen zu, welche die Gelenkstreifen auf den Oberseiten verschiedener

Grasblätter bilden. Bei Gräsern trockener Standorte (Steppengräsern) besitzen

die Laubblätter häufig die Fähigkeit, sich bei eintretender Trockenheit seitlich

zusammenzulegen oder einzurollen und sich derart gegen zu großen Wasser-

verlust zu schützen. Um bei der Einrollung die Quetschung des zarten Assi-

milationsgewebes auf der Konkavseite zu verhüten, ist die Oberseite des Blattes

durch Längsriefen gefurcht, welche das Blattgewebe in prismenartige Längsriefen

teilen. Bei größerem Wasserverlust werden die Längsrinnen schmäler, die Längs-

riefen rücken zusammen; Quetschungen können jetzt nur am Grunde der Längs-

rinnen stattfinden. Auch diese werden vermieden, indem sich an diesen Stellen

Gelenkstreifen ausbilden, die bei der Einrollung des Blattes eine scharnierartige

Bewegung gestatten. Die den Boden der Längsrinnen auskleidenden Epidermis-

zellen zeichnen sich nämlich durch eine beträchtfiche Größe und Höhe, sowie

durch überaus biegsame Außenwände aus, die sich bei der Einrollung leicht

in Falten legen. Sie sind dabei oft dicker, als die der benachbarten Epidermis-

zellen, von denen sie sich besonders durch fehlende Cutineinlagerung unter-

scheiden. Darauf beruht eben ihre große Geschmeidigkeit.

Sehr häufig zeigen die Außenwände der Epidermiszellen eine deutlich pa-

pillöse Vorwölbung, die bei den Blättern mancher Schattenpflanzen bis zur Bil-

dung konischer Hautpapillen gesteigert wird. Durch dieses anatomische Merkmal

kommen bestimmte optische Nebenfunktionen der Epidermis zum Ausdruck 221.

Schon vor vielen Jahren habe ich darauf hingewiesen, daß solch papillöse

Epidermiszellen als Sammellinsen fungieren können, die eine intensivere Durch-

leuchtung der seitenwandständigen Chlorophyllkörner in den entsprechend ge-

lagerten Palisadenzellen bewirken und dadurch die Assimilation begünstigen.

Gegenwärtig bringe ich die »Linsenfunktion« der papillösen Epidermiszellen

in erster Linie mit der Perzeption des Lichtreizes in Beziehung; in einem
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späteren Abschnitte wird davon ausführlicher die Rede sein. Auch Stahl er-

blickt in den konischen Epidermispapillen der »Sammetblätter«, abgesehen von

ihrer Bedeutung für die rasche Trockenlegung der Blattspreiten, optische Appa-

rate, die als Licht- oder Strahlenfänge fungieren. »Durch sie wird das

Blatt befähigt, auch solche Strahlen aufzunehmen, die unter sehr großem Ein-

fallswinkel auf seine Fläche eintreffen

imd für Blätter von dem gewöhnlichen

Bau, mit flacher Außenwand der Ober-

hautzellen, verloren sind.« Die neben-

stehende Konstruktion (Fig. 29) zeigt

die Wirkungsweise einer Epidermis-

papille als Strahlenfang. Der schräg

einfallende Lichtstrahl a&, der bei

flacher Außenwand zum guten Teil

reflektiert würde, trifft normal die

Papillenwand und dringt ohne wesent-

liche Ablenkung durch die benach-

barte Epidermiszelle in das Assimila-

tionsgewebe ein. Der Strahl cih' wird

bei c total reilektiert und dringt nun
ungefähr senkrecht ins Blattinnere ein.

Der Strahl a"6" endlich, der normal zur Blattfläche einfällt, wird zwar bei H'

durch Retlexion stark geschwächt, allein der reflektierte Teil geht nicht ver-

Fig. 29. Papillöse Epidermiszelle als »Stralileufang«

Erklärung im Text. Nach Stahl.

eine vollkommenere Ausnützung der dem Blatte zur Verfügung stehenden Licht-

menge. Dadurch wird die Assimilation und namentlich auch die Transpiration

begünstigt. Letzteres folgert Stahl u. a. daraus, daß Pflanzen mit Sammet-
blättern ganz vorwiegend bloß in sehr feuchten Tropengegenden vorkommen.

Gewisse Nebenfunktionen der Epidermis werden durch das Vorkommen von

Tüpfeln in ihren Außenwänden anatomisch zum Ausdruck gebrachtes). Bei

Zellen mit gewellten Seitenwänden kommen nicht selten in den Buchten gelegene

Randtüpfel vor (Gramineen, Juncaceen, Cyperaceen, verschiedene Dikotylen).

Ambronn faßt sie mit w^enigen Ausnahmen als funktionslose Begleiterscheinun-

gen der Wellung der Seitenwände auf. Mit dem Zustandekommen dieser Wellun-

gen sind nach seiner Ansicht Zug- und Druckspannungen verbunden, die das

Dickenwachstum der Außenwände dergestalt modifizieren, daß porenähnliche

Kanäle gebildet werden. Wenn die gesamte Außenwand mit wenigen oder auch

zahlreichen Tüpfeln versehen ist, wie an den Laubblättern von Coffea, Gocculus

laurifolius, Cinnamomum aromaticum, Gamellia japonica u. a., so ist zunächst

an irgendeinen Stoifverkehr mit der Außenwelt zu denken. Bei der Lianen-

gattung Salacia läßt sich auch mit großer Wahrscheinlichkeit angeben, worin

derselbe besteht. Die ungemein reichliche Wasserausscheidung, welche die

Blätter dieser Lianen auf beiden Seiten allnächtlich zeigen, erfolgt bei dem
Mangel besonderer Wasserausscheidungsorgane voraussichtlich durch die zahl-

reichen Tüpfel der Epidermisaußenwände. — Endlich wäre hier noch auf die

Fühltüpfel in den Außenwänden der Ranken verschiedener Cucurbitaceen

und anderer Organe hinzuweisen, die für Kontaktreize empfindlich sind. Die
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Plasmaauskleidungen dieser Tüpfel stellen Perzeptionsorgane für Berührungsreize

vor und können deshalb erst in einem späteren Abschnitte genauer besprochen

werden.

B. Die mehrschichtige Epidermis.

Wenn die Pflanze zur Ausbildung ihrer Oberhaut mehr als bloß eine Zell-

lage verwendet, so ist dies wohl immer als eine Folge gesteigerter Ansprüche

an die Leistungsfähigkeit der Epidermis aufzufassen. Diese Steigerung kann

sich entweder auf ihre die Transpiration herabsetzenden Eigenschaften beziehen,

oder auf ihre Festigkeit, oder endlich auf ihre Funktion als Wassergewebsmantel.

Alle drei Fälle sollen nun durch einige Beispiele erläutert werden.

Bei Viscum album und anderen Viscoideen wird nach den Untersuchungerf

0. Damms 24) die prim^äre Epidermis der Zweige im Laufe der Jahre dadurch

verstärkt und ergänzt, daß auf der Außenseite der angrenzenden Rindenparen-

chymzellen Cuticularschichten auftreten. Der Vorgang beginnt damit, daß die

Schließzellen der Spaltüffnungsapparate, sowie einzelne Epidermiszellen die Fähig-

keit verlieren, ihre Außenwände durch Bildung neuer Cuticularschichten zu ver-

stärken. Indem nun in den benachbarten Epidermiszellen die Verdickung der

Außenwände fortdauert, werden jene Zellen aus der Reihe der übrigen Epidermis-

zellen hinausgerückt, und nun beginnt unter ihnen die Bildung von Cuticular-

schichten an den Außenwänden des Rindenparenchyms. Die obenerwähnten

Zellen werden so von Cuticularschichten vollständig eingeschlossen und sterben

ab. Dieser Vorgang setzt sich von außen nach innen durch mehrere Zelllagen

des Rindenparenchyms hindurch fort, und so entsteht an älteren Zweigen ein

mehrschichtiges Hautgewebe, das im wesentlichen aus übereinander gelagerten

Cuticularschichten besteht, zwischen denen die abgestorbenen Reste der Plasma-

kürper auftreten. Die Gesamtdicke dieses »Cuticularepithels«, wie es Damm
genannt hat, beträgt an alten Viscumästen über einen halben Millimeter. Auf

seiner Außenseite treten bei zunehmendem Dickenwachstum der Zweige meist

radiale Risse auf (Fig. 30), die sich zu Klüften erweitern und das Abbröckeln

und Abblättern der äuße-

ren Cuticularschichten

einleiten. Bei den Vis-

coideen bleibt diese

mehrschichtige Epider-

mis das einzige Haut-

gewebe; Periderm wird

nicht gebildet. Bei ver-

schiedenen Menisperma-

ceen wird aber das

» Cuticularepithel « nach

einigen Jahren durch

Korkgewebe ersetzt. —
Bei Pinus silvestris

und verschiedenen anderen Pinusarten werden an den Laubblättern zur Er-

höhung der Steifheit der Epidermis die Wandungen der oberflächlich gelegenen

Fig. 30. Beginnende Bildung von »Cuticularepitliel« auf dem Querscliii

durcli einen älteren Zweig von Viscum iillnim.
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Fig. 31. Querschnitt durch die doppelte Epidermii
des Blattes von Pinus montana.

Zellschicht ringsum sehr stark verdickt, so daß die Zelllumina enge Spalten

bilden (Fig. 31). Feine Porenkanäle strahlen hauptsächlich gegen die vier Zell-

ecken aus. Die eigentlichen Cuticularschichten sind mäßig dick. Alle übrigen

Wandungsteile sind gegen außen gleich-

falls cutinisiert, gegen innen zu mehr

verholzt. Diese Zellschicht, die Epidermis

im engeren Sinne des Wortes, dient also

ausschließlich zur Herabsetzung der Tran-

spiration und zur Herstellung eines festen

»Hautskelettes«. Die darunter befindliche

Zellschicht erinnert im Querschnitte durch

die Form ihrer Zellen, den farblosen In-

halt und die nur schwach verdickten

Seiten- und Innenwände an gewöhnliche

Epidermiszellen ; sie übernimmt augen-

scheinlich jene Teilfunktion der typischen

Epidermis, die sich bei dieser durch die obengenannten Merkmale kennzeichnet:

sie repräsentiert einen wenn auch nur schwach entwickelten Wassergewebs-

mantel. So werden die Teilfunktionen der einschichtigen Epidermis im Blatte

von Pinus auf zwei Zellschichten verteilt, es liegt eine höhere Stufe der Arbeits-

teilung vor.

Bei den meisten Bromeliaceen ist an den Laubblättern eine zweischichtige

Epidermis vorhanden. Die äußere Zelllage besitzt nur schwach verdickte, doch

stark cutinisierteAußenwände. Die Innen-

wandungen dagegen sind meist so stark

verdickt, daß die Zelllumina bloß schmale

Spalten bilden. Die Wände der zweiten

Zellschicht sind entweder ringsum gleich-

mäßig verdickt (Fig. 32, .4), oder die

Außenwände zeichnen sich durch etwas

größere Dicke aus und bilden dann mit

den Innenwänden der äußeren Lage einen

besonders dicken und festen Membran-

komplex (Fig. 32, B). Da dieser in sei-

ner ganzen Ausdehnung des Cutins

entbehrt, so hat er vor allem Festig-

keitsansprüchen zu genügen, der Tran-

spirationsschutz wird so gut wie aus-

schließlich durch die cutinisierten Außen-

wände der ersten Zelllage gewährt. Zwei

Teilfunktionen, die bei der einschichti-

gen Epidermis von der verdickten und

zugleich cutinisierten Außenwand be-

sorgt werden, erscheinen demnach in

der zweischichtigen Epidermis der Bromeliaceen auseinandergelegt und auf die

verschiedenen Membranpartien von zwei Zellschichten verteilt. Die Funktion

Haberlandt, Pflanzeuanatomie. 3. Aufl. 8

Fig. 32. A Epidermis der Laubblattoherseite von
Bilbergia viridiflora; B desgleichen von Vriesea sp.
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der Wasserspeicherung seitens der Epidermis entfällt, da die Bi'omeliaceen

laubblätter ohnehin mit Wassergewebe reichlich versehen sind.

Viel häufiger ist es aber gerade diese Funktion, welche die Mehrschichtig-

keit der Epidermis bedingt. Als Vorstufe dazu kann es gelten, wenn bloß ein-

zelne Epidermiszellen (Tradescantia zebrina) oder eine größere Anzahl solcher

(Blattunterseite von Passerina ericoides, Stengel von Ephedraarten) durch je eine

Tangentialwand geteilt werden. Zweischichtig wird auf diese Weise die Epi-

dermis der Blattoberseite von Peperomia arifolia, zwei- bis vierschichtig jene

von Begonia manicata, Peperomia blanda u. a. Solche Fälle bilden dann be-

reits den Übergang zur Ausbildung eines mehr- bis vielschichtigen epidermalen

Wassergewebes, wie es bei verschiedenen Piperaceen, Begoniaceen und Ficus-

arten durch tangentiale Teilungen im Protoderm zustande kommt. Da die ent-

wickelungsgeschichtliche Herkunft für die phj'siologische Bedeutung eines Ge-

webes nicht maßgebend ist, so sind auch jene Fälle hierher zu zählen, in denen

das periphere Wassergewebe durch entsprechende Ausbildung einiger Zelllagen

des Grundmeristems entsteht (Scitamineen, Palmen, Orchideen usw.).

Da im peripheren mehrschichtigen Wassergewebe, mit Ausnahme der ober-

flächlichen Zelllage, die Funktion der Wasserspeicherung zur alleinigen Haupt-

funktion wird, so soll dasselbe, um Wiederholungen zu vermeiden, erst im Ab-

schnitt über das Speichersystem eingehender besprochen werden.

C. Die Anhangsgebilde der Epidermis 2«^).

An den meisten Pflanzen wächst eine größere oder geringere Anzahl von

jugendlichen Epidermiszellen gewöhnlich einzeln, selten gruppenweise zu sehr

verschiedenartig geformten ein- oder mehrzelligen Anhangsgebilden aus, die man
als Haarbildungen (Trichome) im weitesten Sinne des Wortes bezeichnet. In

der Mehrzahl der Fälle sind nämlich diese Auswüchse der Epidermis haarförmig,

wenn sie auch andererseits nicht selten die Gestalt von Schuppen, Stacheln,

Warzen oder Blasen besitzen.

Man kann sich eine ungefähre Vorstellung von der überaus großen Formen-

mannigfaltigkeit der Haarbildungen machen, wenn man bedenkt, daß sie nur

wenigen Pflanzenfamilien vollständig oder fast gänzlich fehlen (so unter den

Phanerogamen den Potameen und Lemnaceen), daß es fast gar keine physio-

logische Leistung gibt, die sie nicht übernehmen könnten, und daß endlich selbst

ein und dasselbe Organ oft mehrerlei epidermale Anhangsgebilde aufweist.

hn einfachsten Fall ist das Haar

nichts anderes, als eine schlauch-

artige Ausstülpung der Außenwand
einer Epidermiszelle. -Als Beispiel

seien die Haare der Campanulaceen

und Cruciferen erwähnt. Bei letzte-

ren tritt Gabelung und Verzweigung
Fig. 33. Einzelliges Spindelhaar der Blattunterseite von Chei-

r- i t n i tt i n-
ranthus Cheiri Nach de Bary. (de Bary, Vgl. Anatomie.) aut. Ohne dali daS Haar meurzelilg

würde (Fig. 33). In der Mehrzahl

der Fälle ist aber die Haarbildung von Zellteilungen begleitet; der erste dieser

Teilungsvorgänge hat gewöhnhch eine Scheidung des in der Epidermis steckenden
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»Fußstückes« vom eigentlichen Körper des Haares zur Folge. Zuweilen findet

bloß diese eine Zellteilung statt. Viel häufiger aber werden die Haare mehr-

und vielzellig, indem sie sich zu Zellfäden (ev. verzweigten Haaren), Zellflächen

Schuppen) oder selbst zu Zellkürpern (Zotten, Warzen, Hautstacheln) ausbilden.

Der Fuß des Haargebildes befindet sich entwe

übrigen Epidermiszellen, oder am Grund einer

Oberflüche, nicht selten auch am Scheitel einer Emergenz, die von dem sub-

epidermalen Gewebe gebildet wird. Die den Fuß umgebenden Epidermiszellen

weichen sehr oft von den übrigen durch ihre Form, zuweilen auch durch die

Beschaffenheit ihrer Wände ab und umgeben als »Nebenzellen« kränz- oder

rosettenartig den Fuß des Haares.

Je nach ihrer Funktion weisen die Haarbildungen lebende Plasmakörper auf,

oder sie bestehen aus abgestorbenen Zellen. Auch die Beschaffenheit der Zell-

wände hängt natürlich ganz von den physiologischen Leistungen dieser Organe ab.

Schon oben wurde erwähnt, daß die Haare sehr verschiedenartigen Funk-

tionen angepaßt sind, zum nicht geringen Teil auch solchen Funktionen, die mit

den Aufgaben der Epidermis gar nichts gemein haben. So gibt es Wasser ab-

sorbierende und ausscheidende Haargebilde, überaus mannigfaltig gebaute Drüsen-

haare, federartige Haarbildungen an Samen und Früchten, die als Flugapparate

dienen, endlich auch reizperzipierende Haare, Es ist demnach begreiflich, daß

die anatomisch-physiologische Betrachtungsweise bloß jene Haarbildungen als

zur Epidermis gehörig betrachten kann, welche dieses Gewebe in seiner Auf-

gabe als Hautgewebe unterstützen. Nur sie können in diesem Abschnitte be-

sprochen werden.

Vor allem kommt hier in Betracht, daß durch einen Haarüberzug die Tran-

spiration der betreffenden Organe herabgesetzt, und so die Gefahr der Aus-

trocknung verringert wird. Es ist ja ohne weiteres einleuchtend, daß ein dichter

Überzug von trockenen »Deckhaaren« wie ein Schirm wirken muß 26), der

das Organ vor direkter Insolation und ihrer transpirationsteigernden Wirkung

schützt. Auch verzögert derselbe den Luftwechsel über der transpirierenden

Fläche und verringert auch aus diesem Grunde den Wasserverlust.

Diese beiden Momente müssen natürlich bei Beurteilung des Transpirations-

schutzes, den ein dichter ILaarüberzug gewährt, entsprechend auseinandergehalten

werden. Wenn wir in Übereinstimmung mit obiger Annahme bei vielen Steppen-

und Wüstenpflanzen, ferner bei vielen Vertretern der mediterranen und Hoch-

gebirgsflora eine dichte Behaarung wahrnehmen, und zwar auch jener Blatt-

seiten, welche direkt besonnt werden, so wirkt hier der Haarüberzug in erster

Linie als Lichtschirm. Wenn sich dagegen der Haarfilz bei dorsiventralem Bau

des Blattes auf die beschattete Seite beschränkt, welche die Spaltöffnungen trägt,

d. i. gewöhnlich die morphologische Unterseite des Blattes, so setzt er durch

Erschwerung des Gaswecbsels, durch Schaffung eines »windstillen« Raumlaby-

rinthes die Transpiration herab. Das gleiche gilt für die Behaarung vieler

arktischer Pflanzen, sowie auch vieler Vertreter der Paramovegetation in den

venezolanischen Anden, wo die Gefahr der Austrocknung nicht durch die In-

solation, sondern durch heftige, und in den arktischen Gegenden überaus trockene

Winde gegeben ist.

Über die Leistungsfähigkeit eines wolligen oder filzigen Haarkleides als

8*
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Schutzmittel gegen zu starke Transpiration liegen exakte Versuche bis jetzt nicht

vor. Um wenigstens ein Beispiel anführen zu können, habe ich mit den beiden

ausgewachsenen, nahezu gleichgroßen Blättern eines Blattpaares von Stachys

lanata, die beiderseits mit einem sehr dichten, wolligen Haarüberzuge versehen

sind, einen entsprechenden Transpirationsversuch durchgeführt. Wie dicht die

Behaarung bei dieser Pflanze ist, geht daraus hervor, daß die Blattoberseite

120 Haare pro 1 qmm aufweist, wonach die ganze ca. 13 qcm große Blattfläche

156 000 Haare besitzt. — Beide Blätter wurden unterseits mit Kakaowachs über-

zogen, und von einem Blatte das oberseitige Haarkleid mittelst einer gekrümmten

Schere vorsichtig entfernt. Nach Einkittung der kurzen Blattstiele in mit AVasser

gefüllten Glasfläschchen transpirierten die Blätter 24 Stunden lang bei einer

Temperatur von 20—25° C, ohne von der Sonne beschienen zu werden. Der

Transpirationsverlust des behaarten Blattes betrug 0,646 g, der des geschorenen

0,915 g. Die Verdunstungsgrüßen beider Blätter verhielten sich also wie 1:1,42.

Nun wurden die Blätter eine Stunde lang der direkten Insolation ausgesetzt,

wobei die Sonne allerdings ungefähr 20 Minuten hindurch von leichten Wolken
umschleiert war. Der Transpirationsverlust des behaarten Blattes betrug jetzt

0,08 g, der des geschorenen 0,167 g. Dies entspricht dem Verhältnis von

1 : 2,09 27). Die Transpirationsgröße des behaarten Blattes erscheint also bei

direkter Insolation um mehr als die Hälfte herabgesetzt, und zwar handelt es

sich hierbei vorzugsweise um die stomatäre Transpiration, da auch die behaarte

Blattoberseite zahlreiche Spaltöffnungen trägt. Man sieht also, daß ein dichtes

wolliges Haarkleid bei direkter Besonnung in der Tat einen sehr ausgiebigen

Transpirationsschutz gewährt. Geringer, aber noch immer ansehnlich genug ist

dieser Schutz bei diffuser Beleuchtung, wobei ja hauptsächlich bloß die Er-

schwerung des Luftwechsels in Betracht kommt.
Ein dichter Haarüberzug wird übrigens in manchen Fällen auch noch in

anderer Hinsicht als Schutzmittel dienen. In Wüsten und Steppen dürfte er

einen Schutz gegen die starke nächtliche Wärmestrahlung darbieten; bei sich

entfaltenden Blättern kann er, wie Wiesner betont hat, den sich entwickeln-

den Chlorophyllapparat vor den schädlichen Folgen direkter Besonnung schützen.

Solche Haarüberzüge der Blattoberseite gehen dann später oft spurlos verloren;

ein auffallendes Beispiel hierfür sind die Blätter von Tussilago farfara.

Die Art der Ausbildung der Haarüberzüge, welche den Pflanzen einen Schutz

gegen meteorologische Einflüsse verschiedener Art gewähren, ist überaus mannig-
faltig. Meist handelt es sich um mehrzellige Haare, die verzweigt oder un-
verzweigt sein können. Wenn sie der Blattoberfläche in einer Richtung dicht

anliegen, so bilden sie oft einen sei den glänzenden Überzug (Convolvulus cneo-

rum, nitidus usw.l, wenn sie unregelmäßig gewunden, gekrümmt oder kork-

zieherförmig gedreht sind, so kommt ein wolliges oder filziges Haarkleid

zustande (Gnaphalium Leontopodium, Banksia stellata u. v. a. (Fig. 34). Durch
wechselseitige Verschränkung, Verhäkelung und Umrankung wird so sehr häufig

ein ungemein dichter und fester Haarfilz gebildet. Eine besonders zweckmäßige
Ausgestaltung dieses Haarkleides hat GoebePS) bei der Compositengattung
Espeletia beschrieben, die zur venezolanischen Paramovegetation gehört. Die
unverzweigten, auf beiden Blattseiten auftretenden Haare steigen zunächst recht-

winklig zur Blattfläche an, beschreiben dann eine sehr flache Schraubenwindung.
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steigen wieder steiler an, worauf eine zweite flache Windung folgt, usw. Da-

durch, daß bei allen Haaren die ilachen Schraubenwindungen annähernd in

einer Ebene liegen, kommt eine regelmäßige Schichtung des Haarfilzes zustande.

Dichtere Zonen wechseln mit lockeren Schichten ab, wodurch der Luftwechsel

immer wieder aufs neue erschwert wird. Man sieht leicht ein, daß dies eine

besonders vorteilhafte Einrichtung gegen die austrocknende Wirkung der heftigen

Winde vorstellt, welche auf den Paramos herrschen. — Mehr oder minder dichte

Überzüge werden ferner von Sternhaaren und Büschelhaaren gebildet, die

derart entstehen, daß die Initialzelle des Haares durch eine Anzahl antikliner

Wände geteilt wird, worauf dann jede Zelle zu einem Haar auswächst; das

ganze Büschel besitzt ein gemeinsames Fußstück; Beispiele hierfür liefern die

Malvaceen, Cistineen, Crotonarten u. a. Endlich werden bei manchen Pflanzen

die schützenden Haarüberzüge von

kurzgestielten Schild- oder Schup-
penhaaren gebildet, wie sie beson-

ders schön und typisch entwickelt

bei Oleaceen und Elaeagneen zu

beobachten sind (Fig. 35).

Fig. 34. Schraubig gewundene oder Schlingen bildend (

Filzhaare der Blattunterseite von Banksia stellata.

Fig. 35. Schuppenhaar der Lauhblattoherseite

von Hippophae rhamnoides.

Gehen wir jetzt zu jenen Haarbildungen über, die als Schutzmittel

gegen die Angriffe von Tieren dienen, so tritt uns auch hier eine große

Mannigfaltigkeit und in manchen Fällen ein besonders zweckmäßiger Bau ent-

gegen. Die hierher gehörigen Haargebilde lassen sich, wenn wir von den

Drüsenhaaren absehen, in zwei Gruppen teilen. Zur ersten Gruppe gehören

jene Haare, die bloß durch mechanische Verletzung wirken, während in der

zweiten Gruppe auch noch eine Giftwirkung hinzutritt und dann die Haupt-

rolle spielt.

Durch mechanische Verletzung wirken die steifen, spitzen Borstenhaare,

deren Wände häufig verkalkt oder verkieselt sind und nach außen vorsprin-

gende Knötchen und Höcker besitzen, die das Festsitzen der in die Weich-

teile des Tieres eingedrungenen Haare begünstigen (Fig. 33). Die Asperifolien

und viele Cruciferen sind durch solche »Feilhaare«, wie sie von Stahl bezeich-

net werden, gegen das Aufkriechen von Schnecken und Raupen, sowie gegen

die Angriffe von Weidetieren vortrefflich geschützt. Noch wirksamer sind die

mit zahlreichen Widerhaken versehenen Angelborsten der Opuntien.
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Zu den zweckmäßigsten Schutzmitteln der Pflanzen gegen die Tierwelt

gehören aber unstreitig die Brennhaare^ö), die bei den Urticaceen, den Loa-

saceen, bei Jatropha (Euphorbiacee) und Wigandia (Hydroleacee) angetroffen

werden.

Jedes typisch gebaute Brennhaar besteht aus einer einzigen großen plasma-

reichen Zelle, welche mit ihrem unteren blasig erweiterten Ende, dem Bulbus,

in eine becherartige Emergenz eingesenkt ist (Fig. 36). Die Wände
des Haares sind bis zum Bulbus hinab verdickt und spröde; bei

den Urticaarten wird die Steifheit und Sprödigkeit der Membran

im oberen Teile des Brennhaares hauptsächlich durch Verkiese-

lung, im unteren durch Verkalkung bewirkt. Bei den Loasaceen

beruht sie ausschließlich auf Verkalkung, bei Jatropha auf starker

Verholzung der Wände. Von besonderem Interesse sind nun die

zweckmäßigen mechanischen Einrichtungen im Bau der Brenn-

haarspitzen, welche von mir genauer studiert worden sind. Bei

allen typisch gebauten Brennhaaren endigt die Spitze mit einer

kleinen köpfchenförmigen Anschwellung, die schon bei leiser Be-

rührung leicht abbricht, worauf die geöffnete Spitze in die Schleim-

ig

I
haut des Tieres eindringen kann (Fig. 37, Ä, B). Das schief auf-

sitzende Köpfchen ist von mehr oder minder kugelförmiger oder

eiförmiger Gestalt; bei den Loasaceen ist es gewöhnlich so klein,

daß es sich von dem übrigen Teile des Haarendes gar nicht ab-

gliedert (Fig. 37, G). Betrachtet man das Köpfchen in der Seiten-

ansicht, so fällt sofort die ungleichmäßige Verdickung seiner

Wände auf. Bei Urtica dioica bemerkt man an der konvexen

Seite knapp über der schwachen, halsartigen Einschnürung des

Halsendes eine schmale verdünnte Stelle, die sich von den ver-

dickten Wandungsteilen häufig sehr scharf abhebt (Fig. 37, Ä). Auf der kon-

kaven Seite bleibt die Wandung gleichfalls dünner, doch ist der Dickenunter-

schied hier nicht so groß, die dünne Stelle ist bedeutend breiter und geht

allmählich in die stärker verdickten Wandpartien über. Ganz ähnlich sind die

Brennhaarspitzen von Loasa papaverifolia gebaut; auf der konkaven Seite zeich-

net sich die verdünnte Zellwandpartie, die mehr oder minder weit hinabreicht,

durch besondere Zartheit aus (Fig. 37, G).

Fig. 36. Breiin-

liaar von Urtica
urens.

normale Abbrechen des Köpfchens stets in einer Verbindungslinie dieser dünn-

wandigen Stellen vonstatten geht. Die Abbruchsteile ist also durch den Bau

der Wand genau vorgezeichnet. Durch diese Einrichtung wird aber nicht bloß

das Abbrechen des Köpfchens erleichtert; sie bezweckt überdies, der in den

berührenden Körper eindringenden Haarspitze eine für diesen Zweck möglichst

günstige Gestalt zu geben. Dadurch, daß das Abbrechen nicht querüber, son-

dern stets schief abwärts zu erfolgt, wird zunächst eine überaus scharfe,

lanzettähnliche Spitze geschaffen, wounter dann erst in seitlicher Lage die

Öffnung auftritt, aus der die giftige Substanz in die Wunde entleert wird

(Fig. 37, B). So erscheint die geöffnete Brennhaarspitze nach demselben Modell

konstruiert wie die sog. Einstichkanülen, mit denen der Arzt die subkutanen

Injektionen vornimmt, oder wie die hohlen Giftzähne von Schlangen.
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Bei Loasa papaverifolia und Jatropha stimulata ist jene Partie der Zell-

wand, die nach dem Abbrechen des Köpfchens die scharfe Spitze bildet, noch
ansehnlich stärker verdickt, als die weiter rückwärts gelegenen Zellwandpartien

(Fig. 37, (x, H). Bei Jatropha stimulata ist zwar auf der konkaven Seite des

Haarendes die verdünnte Membranpartie sehr deutlich ausgeprägt, dagegen fehlt

sie auf der konvexen Seite. Das Abbrechen erfolgt hier stets an der Ein-

schnürungsstelle unter dem Köpfchen, dort, wo die Verdickungsschichten der

Membran eine scharfe Knickung erfahren haben. In phylogenetischer Hinsicht

ist es von Interesse, daß innerhalb derselben Familie verschiedene Übergangs-
formen zwischen noch unvollkommen gebauten Brennhaarspitzen und dem be-

sprochenen zweckmäßig konstruierten Bautypus zu beobachten sind (Fig. 37,^, i^).

Fig. 37. Bau der Brennliaare ; A Urtica dioica, a—h ATjbrucUinie des Köpfchens; B geöiFiiete Brennliaarspitze
von Urtica dioica; C Längssclinitt durch den Bulbus des Brennliaares von Urtica dioica; D basaler Teil der
Brennhaarzelle von Urtica dioica nach Behandlung mit Schwefelsäure; die verkieselten Memhranteile quellen
nicht auf; E Brennhaarspitze von Urtica pilulifera; F desgl. von Laportea gigas; desgl. von Loasa papaveri-

folia; H desgl. von Jatropha stimulata, a—h Abbruchlinie des Köpfchens.

Was nun die giftige Substanz anlangt, die aus dem geöffneten Brenn-

haar in die Wunde entleert wird, so habe ich nachgewiesen, daß es sich hier-

bei nicht um Ameisensäure handelt, wie man früher fast allgemein annahm.

Dagegen spricht schon die Tatsache, daß bei einigen tropischen Urticaarten (U.

Stimulans auf Java, U. urentissima auf Timor u. a.) der Stich der Brennhaare

von überaus heftigen Giftwirkungen begleitet wird, die unmöglich der Ameisen-

säure zu2;eschneben werden können. Ileftioe, lans; andauernde Schmerzen.
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starrkrampfähnliche Zustände, ja seihst der Tod sind die Folgen einer der-

artigen Verletzung. Wie ich gefunden habe, besteht das Brennhaargift von

Urtica dioica aus einer im Zellsafte gelüsten eiweißähnlichen Substanz, die sich

betreffs mancher Eigenschaften, speziell der Lüslichkeitsverhältnisse, den Enzy-

men anschheßt.

Hinsichtlich der Entleerung des giftigen Zellinhaltes ist zu bemerken, daß

zur reichlichen Ejakulation bereits die Turgorspannung der nicht verkieselten

oder verkalkten Membran des unteren Haarendes, des Bulbus, genügt. Wenn
man, wie bereits Duval-Jouve gezeigt hat, das Köpfchen eines Nesselbrenn-

haares mit einer Nadelspitze berührt und abbricht, so tritt aus der Öffnung

sofort ein kleines Tröpfchen Zellsaft aus. Bisweilen wird es förmlich aus-

gespritzt. Zweifelsohne trägt aber auch der Druck, welchen der Bulbus des

Brennhaares durch den berührenden Körper erfährt, zur Entleerung des Zell-

saftes bei. Dies geht u. a. schon daraus hervor, daß man sich mit ein und

demselben Brennhaare zweimal hintereinander in wirksamer Weise stechen kann.

Beim zweiten Stich ist selbstverständlich die Mitwirkung der Turgorspannung

ausgeschlossen.

Die den Becher des Nesselbrennhaares bildenden Zellen zeichnen sich durch

einen beträchtlichen Chlorophyllgehalt aus und sind wahrscheinlich als ein lo-

kaler Assimilationsapparat des Brennhaares aufzufassen. Hierfür spricht auch

der Umstand, daß an den verdickten Seitenwänden des Bulbus zahlreiche Tüpfel

auftreten, die einen lebhaften Stoffverkehr zwischen der Brennhaarzelle und den

Zellen des Bechers andeuten (Fig. 37, G).

Eine besondere mechanische Aufgabe übernimmt die Epidermis mit ihren

Anhangsgebilden bei Schling- und Kletterpflanzen: sie hat, ganz allgemein ge-

sagt, durch Schaffung einer rauhen Oberfläche die provisorische und, wenn nicht

eigene Befestigungsorgane vorhanden sind, auch die definitive Fixierung der

Pflanze an der Stütze zu bewerkstelligen oder wenigstens zu unterstützen. Ge-

wöhnlich kommen dabei Haargebilde zur Verwendung.

Die Kletterhaare der Schling- und Kletterpflanzen sind sehr verschieden

gebaut, dabei aber doch meist so eingerichtet, daß sie das Aufwärtsgleiten der

wachsenden Stengel längs der Stütze nicht verhindern und nur das Abwärts-

gleiten unmöglich machen. Wenn man daher ein solches Stengelorgan, z. B.

A^on Galium Aparine, Apios tuberosa, Humulus Lupulus, zwischen zwei Fingern

faßt und damit abwärts gleitet, so spürt man kaum einen Widerstand; wenn
man dagegen aufwärts fährt, so ist die Reibung häufig so groß, daß die

Finger am Stengel haften bleiben; die Widerhaken der Kletterhaare sind eben

mit der Spitze nach abwärts gekehrt.

Bei Phaseolus vulgaris und multiflorus zeigen die Widerhaken ausnahms-
weise keine bestimmte Orientierung. Die Spitze ist zwar häufig nach abwärts,

gegen die Stengelbasis gekrümmt, noch häufiger aber nach aufwärts, zuweilen

auch nach der Seite. Es hängt dies wahrscheinlich damit zusammen, daß das

Kletterhaar am Stei

weglichkeit besitzt.

wandig und sitzt einer starren, dickwandigen Stielzelle auf, über der dann
mancherlei Biegungen und Drehungen der mit dem Widerhaken versehenen
Haarzelle möglich sind (Fig. 38, D).
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Im einfachsten Fall ist das Kletterhaar einzellig mit umgebogener scharfer

Spitze und gegen diese zunehmender Wandverdickung (GaliumAparine, Fig. 38,5).

Fig. ;1S. Kletterhaare, A von Humulus Lupulus, B von Galium Aparine, C von Apios tuberosa, D von Phaseolus

muUiflonis, E von Loasa Mspida; in letzterem hat sich die kernhaltige untere Hälfte des Protoplasten eingekapselt.

Bei Humulus Lupulus sitzt das zweischenkelige »Ankerhaar«

einem vielzelligen Postamente schräg auf, so daß es gegen

abwärts zu von der Stengeloberfläche mehr absteht (Fig. 38,^).

Sehr vollkommen sind die einzelligen Kletterhaare der Loasa-

ceen gebaut, indem sie quirlig angeordnete kleine, doch scharfe

Widerhaken besitzen, die als zarte Membranausstülpungen

angelegt werden, im ausgebildeten Zustand aber solide, mit

Kalk inkrustierte Verdickungen bilden (Fig. 38, E).

Hieran schließen sich die merkwürdigen, von G. Kar-
sten^o] entdeckten Ankerhaare der Keimpflanzen eines

Mangrovebaumes, Avicennia officinalis, die die Verankerung

des zu Boden gesunkenen KeTmlings bewerkstelligen. Die

Haare treten in überaus großer Anzahl am hypokotylen

Stengelglied auf und bestehen aus einer Reihe gestreckter

Zellen, deren Außenwände gegen die Haarspitze zu immer

dicker werden. Die Endzelle ist hakenförmig umgebogen

und mit einer scharfen Spitze versehen (Fig. 39). Zufolge

der Dünnwandigkeit der unteren Haarzellen flottiert der

Anker frei im Wasser wie der Schiffsanker am Tau, wodurch die schließliche

Verankerung £;anz wesentlich be.2:ünsti£t wird.

Fig. 3Ö. Ankerhaare der
Keimpflanze von Avicen-

nia officinalis.
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Bei einer zweiten Kategorie von Haftorganen wird die Befestigung der Haare

am Substrat durch dichtes Anschmiegen und Verklebung bewerkstelligt. Hier-

her gehören die Haftscheiben oder Haftballen der Ranken verschiedener Am-
pelopsisarten und Bignoniaceen. Bei ersteren sind die Anlagen zu diesen Be-

festigungsorganen schon an der noch ungereizten Rankenspitze vorhanden. Auf

einen Berührungsreiz hin tritt nun zunächst eine reichliche Schleimabsonderung

ein. Die Außenwände der Epidermiszelien verschleimen bis auf die Cuticula

und die innerste Membranlamelle. Nach Lengerken^i) soll auch im Zelllumen

Schleim gebildet und nach außen abgeschieden werden. Der nach Zerreißung

der Cuticula austretende Schleim verklebt die Haftscheibe mit dem Substrat.

Außerdem hat aber der Berührungsreiz auch eine ausgiebige Wucherung der

Epidermis zur Folge, die nun mit haarartigen und zottenfürmigen Fortsätzen in

alle Spalten und Ritzen des Substrates hineinwächst, dieselben ausfüllt und so

ein überaus inniges Festhaften ermöglicht. Auch manche Schmarotzerpflanzen

befestigen sich zunächst auf ähnliche Weise am Wirte, bevor sie ihre Haustorien

treiben.

Bei vielen Pflanzen sind bloß die jüngeren Blätter mit einem schützenden

Haarüberzuge versehen, während das ausgewachsene Blatt eines solchen ent-

behrt. Besonders gilt dies für die Oberseite der Laubblätter (Tussilago farfara,

Petasites niveus u. a.). Ob der Haarverlust bloß deshalb eintritt, weil er nach

vollständiger Ausbildung der Cuticula und Cuticularschichten, sowie des Chloro-

phyllapparates überflüssig geworden ist, oder auch deshalb, weil er dem assi-

milierenden Blatte zu viel Licht entziehen, oder seine Funktionen sonstwie

beeinträchtigen würde, läßt sich kaum mit Sicherheit entscheiden. Aus eingehen-

den Untersuchungen, die Keller^s] über die Erscheinung des normalen Haar-

verlustes angestellt hat, geht hervor, daß sich dieser Vorgang auf zweierlei Art

abspielt. Bei einzelligen Haaren, zuweilen auch bei mehrzelligen, bricht das

Haar knapp über seiner Insertion sstelle ab, der Fuß des Haares wird geöffnet.

Die ihn begrenzenden Wände sind meist schon vorher verdickt und cutinisiert

worden ; zuweilen nehmen

sie ganz den Charakter ty-

pischer Epidermisaußen-

wände an. Besondere

Einrichtungen, die das

Abbrechen erleichtern,

oder seine Stelle vorzeich-

nen sollen, kommen nach

Keller nur selten vor.

Bei Coscinium Blumeanum
Fig. 40. AbseliluB der Epidermis unter alternden Drüsenliaaren auf der fand ich die abfallenden
Laubblattoberseite von Eosmariuus officinalis. Die Seitenwände der Stiel-

• ii- tt a
Zelle verdicken sieb so stark, daß das Lumen teilweise ganz verschwindet. einzelligen HaarC ÜCr
Nach dem Abfallen des Drüsenköpfebens bleibt dann eine dickwandige , ui i ü i -^ .

Papille übrig. Laubblattoberseitcn gegen

die Basis zu auffallend

verschmälert. Bei den einzelligen T- förmigen Haaren von Banisteria zeigt eine

verdünnte Wandpartie die Bruchstelle an. Mehrzellige Haare werden in der
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Regel abgeworfen, d. h. es findet ein Alslüsungsvorgang statt, indem sich die

Querwand, welche die Fuß- oder Stielzelle von dem abfallenden Haarkörper

trennt, in ihrer ganzen Ausdehnung spaltet. Schon vor der Trennung erfolgt

die Cutinisierung jener Membranlamellen, die später bloßgelegt werden. Auf

die verschiedenen Modifikationen dieses Abschlusses durch Cutinisierung und

ev. auch durch Zellwandverdickung, wie sie bei verschiedenen Papilionaceen,

Proteaceen, Compositen usw. zu beobachten sind, ist hier nicht näher ein-

zugehen. Auch unter absterbenden Drüsenhaaren findet nicht selten ein der-

artiger Abschluß statt (Fig. 40), wodurch die Kontinuität des Hautgewebes ge-

wahrt bleibt, und eine lokal zu sehr gesteigerte Transpiration, besonders aber

das leichte Eindringen von Schmarotzerpilzen verhütet wird.

III. Das Periderm.

Die Epidermis kann in der Regel älteren Pflanzenorganen aus einem dop-

pelten Grunde nicht genügen. Erstens bildet sie ein verhältnismäßig doch zartes

Hautgewebe, das größere Pflanzenteile, wie die Stämme und Äste der Holz-

pflanzen, nicht mehr ausreichend schützt, und zweitens kann die Epidermis als

Dauergewebe nur in seltenen Fällen dem DickenWachstum der Organe durch

eigenes Wachstum derart folgen, daß sie nicht bald zersprengt und zerrissen

wird. Die Epidermis hat daher durch ein resistenteres, stärkeres Hautgewebe

ersetzt zu werden, das außerdem die Fähigkeit besitzen muß, sich stets aufs

neue zu regenerieren, damit das betreffende Organ in jedem Stadium des Dicken-

wachstums von einem schützenden Hautgewebe umkleidet wird. Zwei ver-

schiedenartige Anforderungen, welche die Epidermis derart zu erfüllen imstande

ist, daß ihre Zellen einesteils verdickte und cuticularisierte Außenwandungen

und andernteils lebende Plasmakörper besitzen, steigern sich auf dieser höheren

Stufe der Ausbildung des Hautsystems in solcher Weise, daß eine Gewebeart

nicht mehr ausreicht, und notwendigerweise das Prinzip der Arbeitsteilung zur

Geltung kommen muß. Das Periderm, wie wir das in Rede stehende Haut-

gewebe nennen, besteht demnach aus zwei Gewebearten: einem Dauergewebe,
dem Kork, dessen Aufgabe es ist, die darunter liegenden Gewebe vor zu großer

Wasserverdunstung, vor mechanischen Verletzungen und anderen Beschädigun-

gen zu schützen, und einem Bildungsgewebe, dem Phellogen, welchem die

Aufgabe der fortwährenden Regeneration des toten, infolge des Dickenwachs-

tums immer wieder zerreißenden Korkgewebes zukommt.

A. Der Korkes).

Die einzelne Korkzelle ist meist von prismatischer resp. tafelförmiger Ge-

stalt mit 4—6seitiger Grundfläche. Die Zellwand ist ringsum dünnwandig oder

mehr minder verdickt, und zwar meist gleichmäßig; selten besitzt die äußere

Wand (Salix, Zanthoxylon fraxineum, Cytisus Laburnum, Fig. 41) oder die

innere (Mespilus germanica, Viburnum opulus) eine größere Dicke. Nach den

Untersuchungen de Barys, die von Höhn el vielfach erweitert wurden, besteht
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die zwei Zellen trennende Korkzellwand gewöhnlich aus fünf verschiedenen La-

mellen. Zuinnerst liegt beiderseits eine (bisweilen verholzte) Zelluloseschicht,

dann folgt nach außen je eine verkorkte Lage, die sog. Suberinlamelle, der

die ganze Zellwand ihre physiologisch wichtigen Eigenschaften verdankt, und

dazwischen liegt dann noch die Grenz-

oder Mittellamelle, die entweder die

Reaktionen der Zellulose zeigt oder gleich-

falls verholzt ist. Bei dünnen Zellmem-

branen kann die innere Zelluloseschicht

auch fehlen; die Wände sind dann bis

auf die Mittellamelle total verkorkt.

Die früher allgemein herrschende

Ansicht, daß die als Suberin bezeich-

nete fettartige Substanz den sekundären

Yerdickungsschichten der Zellulosemem-

bran (der Suberinlamelle) eingelagert

sei, ist später von Gilson und van
Wisselingh betritten worden. Die ge-

nannten Forscher stellen das Vorhanden-

sein von Zellulose in den verkorkten Mem-
branschichten ganz in Abrede. Was die

chemische Beschaffenheit des Suberins be-

trifft, so ist von Kügler, Gilson und

van Wisselingh aus dem Kork von

Quercus Suber die Phellonsäure isoliert

worden, neben der nach Gilson noch

zwei andere Säuren, die Suberinsäure und

die Phloionsäure, auftreten. Ob diese Säuren in der verkorkten Membran als

Glyzerinester enthalten sind, wie Kügler und van Wisselingh annehmen,

oder ob das Suberin aus zusammengesetzten Äthern oder Kondensations- resp.

Polymerisationsprodukten der verschiedenen Säuren besteht, wie Gilson will,

ist noch nicht sichergestellt. Wie von Höhnel gezeigt wurde, kann die Suberin-

lamelle auch verkieselt sein; dabei ist bemerkenswert, daß in der Regel nur

solche Arten verkieselte Korke aufweisen, die auch in der Epidermis viel Kiesel-

säure enthalten.

Von den sonstigen Eigenschaften der Zelhvände, die mit der Funktion des

Korkes in Beziehung stehen, wäre noch erwähnenswert, daß Tüpfelkanäle sehr

selten sind und daß sie nach v. Höhne! bloß in der (inneren) Zelluloselamelle

vorkommen, niemals aber die Suberinlamelle durchsetzen ; erstere ist namentlich

dann mit Tüpfeln versehen, wenn sie verdickt ist. Die Tüpfel fungieren offenbar

nur in der lebenden, sich entwickelnden Korkzelle und erleichtern die Stoffzufuhr

zu der in Ausbildung begriffenen Suberinlamelle. — Mit der physiologischen Auf-

gabe des ausgebildeten Korkgewebes steht es dagegen im Zusammenhange, wenn

die Suberinlamelle der Außenwand stärker verdickt ist, als die der Innenwand

;

in diesem Falle besitzt dann gewöhnhch die innenseitige Zelluloselamelle eine

größere Dicke, als der außenseitige Teil des Schlauches.

Was den Inhalt der Korkzellen betrifft, so sind dieselben als abgestorbene

Fig. 41. Querschnitt durch das Periderm eines Zwei-
ges von Cytisus Lahurnum (im Winter), c die ab-

gestorbene Epidermis (mit Pilzsporen), ft die Kork-
zelllagen, ph Phellogen, plul Phelloderm.
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Gewebselemente meistens luftführend. Namentlich gilt dies für den dünn-

wandigen Kork. Ob dabei noch Reste des Plasmaleibes in Form eines dünnen

Überzuges die Zellwände auskleiden oder nicht, ist nur von untergeordneter

Bedeutung. Wichtiger dagegen ist es, daß viele dickwandige Korke in ihren

Zellen gelbe bis rotbraune Inhaltsstoffe enthalten, welche die Zelllumina ausfüllen

und teilweise wenigstens aus Gerbstoffen und deren Zersetzungsprodukten (Phloba-

phenen) bestehen. Daneben sind noch besondere Vorkommnisse zu erwähnen:

das Detulin im Birkenkork und das in Form von nadelfürmigen Kristallen auf-

tretende Gerin im Bouteillenkork (Quercus Suber). Bisweilen kommt auch oxal-

saurer Kalk in Form von Drusen (Quercus Suber) oder Raphiden (Testudinaria

elephantipes) im Kork vor. Hinsichtlich der Beziehungen zwischen Zellinhalt

und Funktion wurde von llühnel darauf aufmerksam gemacht, daß »die Korke

um so inhaltsreicher

sind, je näher sie

ihrer Funktion und

Entstehung nach an

die Oberfläche der

Rinde zu stehen kom-
men, vorausgesetzt,

daß sie nicht massig

entwickelt sind. Die-

ses deutet darauf hin,

daß massige Korke

durch ihre Lufthaltig-

keit noch eine be-

sondere Funktion er-

füllen«.

So wie die Epi-

dermiszellen bilden

auch die Korkzellen

ein lückenloses Ge-

webe; abgesehen na-

türlich von jenen

interzellularen Durch-

brechungen, die

Durchlüftungszwek-

ken dienen. Die ein-

zelnen Zellen ordnen

sich gewöhnlich in

radiale Reihen an und bilden Gewebeschichten

gibt »Korkhäute«, die bloß 2

krusten«, deren Durchmesser

Fig. 42. Korkgewebe. A und B Entstehung des Korkes aus der Epidermis

im Stengel von Scutellaria splendens. ü weitzelliger Kork eines Zweiges von

TJlmus suberosa; ph (wie bei den anderen Figuren) das Phellogen, dessen Zellen

sicli an mehreren Stellen soeben geteilt haben; pd Phelloderm, dessen Zellen

mit Stärkekörnern erfüllt sind. In der untersten Korkzelllage (h,) besitzen die

Zellen noch lebende Plasmakörper. D Periderm eines einjährigen Zweiges von
Prunus Padus.

von sehr ungleicher Dicke. Es

-3 Zelllagen stark sind, und dann wieder »Kork-

rößer ist als der des von ihnen bedeckten Zwei-

Die Korkhäute bestehen gewöhnlich bloß aus tafelförmigen Zellen und

glatte Überzüge der Rinde. Die Korkkrusten dagegen werden von weiten

und weichen Korkzellen gebildet, zwischen denen am Ende jedes Vegetations-

jahres dünne Zonen aus tafelförmigen Zellen eingeschaltet werden. Diese mas-

sigen Korkkrusten bilden keine gleichmäßigen Überzüge, sondern sind mit tiefen

bilden
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Längsfurchen versehen, so daß die Korkmassen flügelartige Vorsprünge bilden.

Ungleiche Korkproduktion und Rißbildung infolge des Dickenwachstums sind die

Ursachen dieser Erscheinung. — Während bei den meisten Holzgewächsen der

Kork in Form von Häuten auftritt, beschränkt sich das Vorkommen von Kork-

krusten auf eine verhältnismäßig geringe Anzahl von Pflanzen. Hierher gehören

die bekannten Korkeichen (Quercus Suber, occidentalis, auch Qu. pseudosuber),

die jüngeren Triebe von Acer campestre, Liquidambar styraciflua, Ulmus suberosa,

Evonymus europaeus, von Banksia- und Hakeaarten, die Stämme der kletternden

Aristolochien u. a. Von Höhnel wurde nachgewiesen, daß bei Ulmus suberosa,

Evonymus europaeus^ Liquidambar styraciflua, Passiflora limbata u. a. die in

Rede stehenden Gewebemassen zum großen Teil unverkorkte Zellwände besitzen

und deshalb gar nicht als echte Korkgewebe zu betrachten sind. Höhnel be-

zeichnet solche Gewebe als »Phelloide«. Es hätte also die massige Entwickelung

dieser Gewebe die mangelnde Verkorkung zu vertreten; die geringere Qualität

würde durch die größere Quantität ersetzt werden. Übrigens läßt sich diese

Auffassung nicht verallgemeinern; denn auch von Höhnel wird konstatiert, daß

bei gewissen Pflanzen (Quercus Suber, Acer campestre, Aristolochia cymbifera,

Peixotoa u. a.) die Korkflügel durchweg aus echtem Kork bestehen.

Wir wollen uns nunmehr den physikalischen Eigenschaften des Korkes

zuwenden. Das hauptsächlichste Interesse beansprucht mit Rücksicht auf seine

Funktion die sehr geringe Durchlässigkeit des Korkes für Wasser. Es

geht dieselbe aus verschiedenen Versuchen hervor, die über den Einfluß des

Korkes auf die Größe der Transpiration angestellt wurden. Von Nägeli und

später von Eder^*) wurden z. B. die Transpirationsgrößen von unverletzten und

geschälten Kartoffeln verglichen, wobei der letztgenannte Autor zu dem Resultate

kam, daß beispielsweise eine ungeschälte Kartoffel zu Beginn des Versuches in

24 Stunden 0,0397 g Wasser (pro lOOg Kartoffelgewicht) abgab, eine sehr fein

geschälte Kartoffel dagegen 2,5548 g, also ungefähr 64 mal so viel. Nach einer

Woche verlor die geschälte Kartoffel noch 44 mal so viel Wasser als die un-

geschälte.

Um die Permeabilitätsverhältnisse dünner Korkhäute mit jenen der Epidermis

vergleichen zu können, habe ich mit zweijährigen Zweigen einiger Holzgewächse

Anfang Dezember folgende Versuche angestellt.

Die 20 cm langen Zweigstücke von Aesculus Hippocastanum, Syringa vul-

garis, Sambucus nigra und Pirus communis wurden an den beiderseitigen Schnitt-

flächen, an den Blattnarben und Lenticellen mit geschmolzenem Ivlebwachs sorg-

fältig verklebt und dann im Laboratorium bei einer Temperatur von 17— 19° G
und einer relativen Luftfeuchtigkeit von 50—60^ drei Tage lang transpirieren

gelassen. Die Transpirationsverluste wurden täglich durch Wägung bestimmt.

Ebenso wurde, wie bei dem p. 98 beschriebenen Versuche, die Verdunstungs-

größe einer freien Wasserfläche ermittelt. Bei Bestimmung der transpirierenden

Oberfläche wurden natürlich die mit dem Klebwachs bedeckten Stellen der Zweig-

oberfläche in Abzug gebracht. Die durchschnittliche Verdunstungsgröße betrug

pro 1 Tag und 1 qdm in Gramm:



Der Kork. 127

Aesculus Hippocastanum . 0,'154

Syringa vulgaris . . . . OjISQ

Sambucus nigra .... 0,317

Pirus communis . . . . 0,430

Freie Wasserfläche . . . 6.920

Die Verdunstungsgrüße der Wasserfläche war bei diesem Versuche zufällig

fast genau so groß, wie bei dem im Sommer durchgeführten Versuche (p. 98),

der die Vergleichung der Transpiration von spaltöffnungsfreien Laubblattflächen

mit der Verdunstung einer freien Wasserfläche zum Zweck hatte. Es konnten

also die Transpirationsgrüßen der Laubblätter mit jenen der Zweige direkt ver-

glichen werden. Bei Aesculus Hippocastanum war die Transpiration des zwei-

jährigen Zweiges (0,154 g) nahezu ebenso groß, wie die des Laubblattes (0,156 gj

:

die Außenwände der Epidermis setzten die Transpiration in gleichem Maße herab

wie die zweijährige Korkhaut. Bei den anderen Zweigen war aber die Tran-

spiration bedeutend stärker und übertraf im allgemeinen um ein beträchtliches

die Transpiration der spaltüffnungsfreien Laubblattflächen. Der freien Wasser-

fläche gegenüber ist die Verdunstung durch das Periderm der Zweige allerdings

sehr herabgesetzt. Die Verdunstung der Wasserfläche war 4 5 mal größer als

die des Aesculuszweiges, 36 mal größer als die des Syringazweiges, 25 mal größer

als die des Sambucuszweiges und 16 mal größer als die des Piruszweiges.

Daß jüngere Korkhäute die Transpiration im allgemeinen weniger stark

herabsetzen als kräftige Epidermen, hat wohl vor allem darin seinen Grund,

daß die spaltöffnungslose Epidermis absolut lückenlos ist, während 2—3jährige

Korkhäute infolge des Dickenwachstums der Zweige von feinen radialen Rissen

durchsetzt werden, deren transpirationssteigernde Wirkung bei den Versuchen

nicht auszuschließen ist. Damit stimmt überein, daß nach Wiesner und P ach er 35)

einjährige Zweige der Roßkastanie geringere Wassermengen verdunsten als 2— 3-

jährige. Erst vom 4jährigen Zweig angefangen scheint die zunehmende Mächtigkeit

der Korklagen den immer größer werdenden Transpirationswiderstand zu bedingen.

Jedenfalls ist aber das Korkgewebe auch in dünnen Lagen ein sehr aus-

giebiger Schutz gegen zu große Transpiration. Daß die überwinternden Aste,

Zweige und Knospen der Holzgewächse eines solchen Schutzes in der Tat be-

dürftig sind, ergibt sich daraus, daß die Transpiration selbst bei Temperaturen

unter Null nicht sistiert wird. Von Wiesner und Pacher liegen in dieser

Hinsicht Versuche vor, von welchen ich hier einige mitteile. So verlor z. B.

ein im Transpirationsapparate beündlicher 2jähriger Roßkastanienzweig bei einer

Temperatur von — 3,5 bis — 10,5" G in 24 Stunden 0,323^ seines Gewichtes

an Wasser. Bei einer Temperatur von — 5,5 bis —13° G gab derselbe Zweig

0,199^<^ Wasser ab. Ein 3jähriger Eichenzweig erlitt bei —3 bis —8,5° G in

24 Stunden einen Transpirationsverlust von 0,251^, bei — 5,5 bis — 13° G
einen solchen von 0,192^. Die Transpiration der Zweige ist also selbst bei

so niedrigen Temperaturen durchaus nicht unbedeutend, und es läßt sich hier-

nach erwarten, daß das gleiche auch für die überwinternden Knospen gilt, und

zwar um so mehr, als sie bei milderen Temperaturen ziemlich ansehnliche Tran-

spirationsverluste erleiden. So ermittelten Wiesner und Pacher für eine Roß-

kastanienknospe eine tägliche Wasserabgabe von 1,523—1,6^. Wenn demnach
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SO wird das gleiche auch für die Knospen gelten, und in der Tat finden wir,

daß die Knospendecken oder Tegmente sehr häufig unter ihrer äußeren Epi-

dermis (die sich bei Aesculus ablöst) noch eine Korklage besitzende).

Für Gase ist das Korkgewebe überaus schwer durchlässig. Nach sehr

eingehenden, von Wiesner") angestellten Versuchen erwiesen sich selbst ganz

dünne Korkplättchen der Korkeiche und der Kartoffel auch bei beträchtlichen

Druckdifferenzen für atmosphärische Luft so gut wie impermeabel. Die Ver-

Suchsmethode bestand im wesentUchen darin, daß die zu prüfende Korkplatte

einer von den seitlichen Öffnungen einer gläsernen T-Rühre aufgekittet wurde;

der andere Querarm war mit einem Kautschukschlauche verbunden, der zur

Aufsaugung von Quecksilber diente und nachher mit einer Schraubenklemme

abgesperrt wurde. Auf diese Weise konnten dünne Korkplättchen von Quercus

Suber, deren Dicke bloß 0,05—0,07 mm (d. i. 2—3 Zelllagen) betrug, durch

mehrere Wochen einem Minderdrucke von 20 cm Quecksilber ausgesetzt wer-

den, ohne daß von außen Luft durchdrang. Bei geeigneter Versuchsanstellung

ließ ein Korkplättchen aus drei Zelllagen selbst bei dem Druckunterschied einer

vollen Atmosphäre keine Luft durchströmen.

Die Dehnbarkeit und Elastizität des Korkgewebes ist nach Schwen-

deners^s) Untersuchungen im allgemeinen eine geringe. Peridermlamellen von

Castanea vesca, Fagus silvatica, Cytisus Laburnum dehnen sich um weniger als

2_%' aus, bevor sie reißen. Ebenso verhalten sich die meisten dünnwandigen

Häute des Birkenkorkes, die hauptsächlich aus Suberin bestehen, indes die dick-

wandigen Lamellen, in denen die Zellulose vorwiegt, sehr dehnbar sind. Ich

selbst beobachtete das Zerreißen der tangential gedehnten Peridermlamellen

eines armdicken Astes von Tilia grandifolia bei einer Verlängerung von ungefähr

4^, wogegen das Periderm eines 2jährigen Zweiges eine Maximaldehnung von

7_8^ zuließ. Es scheint also das Periderm jüngerer Zweige etwas dehnsamer

zu sein. — Eine Ausnahme bilden nach Schwendener die Peridermhäute von

Prunus, welche Verlängerungen von 10— 12^ vertragen. Eine scheinbare Aus-

nahme bildet ferner nach meinen Beobachtungen der Bouteillenkork, von dem

sich tangential herausgeschnittene Lamellen bis zu 25^ ausdehnen lassen; bei

einer Verlängerung von 6

—

1% sind sie noch vollkommen elastisch. Diese auf-

fällig große üehnsamkeit des Flaschenkorkes, die wahrscheinlich zu den älteren

Angaben über die große Dehnbarkeit der Korke überhaupt Veranlassung gab,

beruht aber nicht auf der physikalischen Beschaffenheit der Zellwandsubstanz,

sondern auf dem histologischen Bau des Gewebes. Die in radialen Reihen an-

geordneten Korkzellen alternieren unregelmäßig mit ihren seitlichen Nachbarinnen,

und so werden bei tangentialer Dehnung die Radialwände der Zellen zickzack-

förmig verbogen. Die hierdurch bewirkte Verlängerung fällt deshalb so be-

trächtlich aus, weil eben die radiale Streckung der Korkzellen eine bedeutende

ist. Wenn man die Dehnung der Lamellen unter dem Mikroskope vornimmt,

so kann man sich von der Richtigkeit des Gesagten leicht durch den Augen-

schein überzeugen. Damit stimmt auch die geringe Dehnsamkeit der radial

herausgeschnittenen Lamellen überein, welche sich bloß bis zu 4_^ ausdehnen

lassen; die tangentialen Wände werden wohl kaum dehnsamer sein.

Von nicht zu unterschätzender Bedeutung für die Funktion des Korkes ist

sein geringes Wärmeleitungs vermögen, das hauptsächlich auf dem Luft-
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gehalte seiner Zelllumina beruht. Er erweist sich dadurch als ein den Bedürf-

nissen der überwinternden oberirdischen Pflanzenorgane besonders angepaßtes

Hautgewebe. In jedem Zweig oder Aste sind nämlich außer den Dauergeweben

zwei peripher gelegene Meristeme, das Phellogen und der cambiale Verdickungs-

ring, gegen zu rasche Temperaturschwankungen ausgiebig zu schützen. Wenn

es in manchen Fällen für die Erhaltung des Lebens auch gleichgültig ist, ob

das Auftauen gefrorener Pflanzenteile rasch oder langsam vor sich geht, so ist

doch nicht zu bezweifeln, daß ein rasches Auftauen im allgemeinen schädlicher

ist, namentlich dann, wenn ein häufiger Wechsel von Gefrieren und Auftauen

stattfindet. Es muß daher der Pflanze daran gelegen sein, diesen Wechsel

durch Verlangsamung der Temperaturschwankungen möglichst unschädlich zu

machen. Wenn der Gärtner seine empfindlicheren Holzgewächse im Winter mit

Stroh und Werg umwickelt, so ahmt er damit nur die Natur nach, welcher im

Korkgewebe und in der Borke ein noch viel zweckentsprechenderes Material zu

Gebote steht.

SchließUch soll nur mit wenigen Worten daran erinnert werden, daß sich

der Kork auch als vortreffliches Schutzmittel gegen die Angriffe der Schma-
rotzerpilze, sowie der höheren und niederen Tierwelt bewährt, und daß

er in dieser Funktion sehr häufig durch verschiedene der Rinde eingelagerte

Gerbstoffe, Bitterstoffe, Alkaloide usw. unterstützt wird.

Wegen der physikalischen Eigenschaften seiner Zellwandungen ist der Kork

auch besonders geeignet, als Vernarbungsgewebe zu fungieren. Es werden

demnach Wunden im Parenchym der Stengel, Wurzeln und Blätter gewöhnlich

mittelst sogenannten Wundkorkes abgeschlossen. Die der Wundfläche an-

grenzenden unverletzten Zellen teilen sich in tangentialer Richtung, es entsteht

ein Phellogen und dieses bildet Korkgewebe. In solcher Weise vernarben z. B.

die vielen infolge des herbstlichen Laubfalles auftretenden Wundflächen an den

Zweigen. Auch abgestorbene oder erkrankte Pflanzenteile werden von den ge-

sunden durch Korkbildung abgegrenzt.

B. Das Phellogen.

So wie das Dicken- und Flächenwachstum der Außenwandungen der Epi-

dermis von den Protoplasten dieses Gewebes abhängt, ebenso beruht die Neu-

bildung und fortwährende Ergänzung des Korkes auf der Tätigkeit des als

Phellogen bezeichneten Bildungsgewebes. Dasselbe besteht aus plasmareichen,

zartwandigen Meristemzellen von tafelförmiger Gestalt, die gewöhnlich bloß eine

einzige Schicht bilden (Fig. 41, 42, pA). Diese Initialzellen teilen sich in tangen-

tialer Richtung, und von den beiden Tochterzellen wird die äußere zu einer

Korkzelle, die innere bleibt Phellogenzelle. Es kann aber auch die äußere der

beiden Tochterzellen zur neuen Phellogenzelle werden, während die innere zu

einer parenchymatischen Phellodermzelle sich ausbildet. Die gewebebildende

Tätigkeit des Phellogens beschränkt sich nämlich nicht bloß darauf. Kork zu

erzeugen; neben dieser Ilauptfunklion vollzieht es — zwar häufig, aber nicht

immer — auch Nebenfunktionen, indem es durch Bildung von Phelloderm

Hab er landt, Pflanzenanatomie. 3. Aufl. 9
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(Fig. i\^j3hd, 42, G, pd) zur Vermehrung des Rindenparenchyms beiträgt, oder

durch Bildung von Sklerenchym oder Collenchym am Aufbau des mechanischen

Systems beteiligt ist.

Der Entstehungsherd des Phellogens 39) ist häufig in der Epidermis oder in

den unmittelbar darunter befindlichen Parenchymschichten gelegen. Jede Mutter-

zelle teilt sich gewöhnlich durch zwei tangentiale Wände, so daß drei überein-

ander gelegene Tochterzellen entstehen, von denen die mittlere zur Phellogen-

zelle wird. Auf diese Weise kommen die Oberflächenperiderme zustande.

Sie gehen bei sämtlichen Pomaceen und Salixarten, bei verschiedenen Viburnum-

spezies, Nerium Oleander, Staphylea pinnata usw. aus der Epidermis hervor

(Fig. 42, A, B). In den meisten Fällen dagegen ist es die unter der Epidermis

gelegene Parenchymschicht, welche die Mutterzelllage des Phellogens bildet. Die

Mehrzahl unserer Waldbäume und Sträucher gehurt in diese Kategorie.

Bei vielen Holzgewächsen tritt die Phellogenbildung in größerer Entfernung

von der Oberfläche auf, entweder in tieferen Rindenparenchymschichten oder,

wie z. B. bei den meisten Wurzeln der Dikotylen und Gymnospermen, noch

tiefer im Innern der Organe, in einer Zelllage, die bereits dem Gefäßbündel-

system angehört. Bei den Wurzeln ist es gewöhnlich das Pericambium (der

»Pericykel«), welches zur Initialschicht des Phellogens wird. Es ist begreifHeb,

daß, wenn solch innen entstandenes Phellogen Kork bildet, die darüber beünd-

iichen Gewebe von jeder Wasserzufuhr abgeschnitten w^erden und vertrocknen

müssen, falls ihnen nicht eigene Leitungsbahnen zur Verfügung stehen (Sali-

cornia). Dieses vertrocknete Rindengewebe bildet dann gemeinschaftlich mit

den Korklagen die sogenannte Borke.

Das Phellogen kann früher oder später seine Tätigkeit einstellen und selbst

zu Kork werden. Dies ist z. B. bei Organen der Fall, deren Dickenwachstum

sistiert wird, z. B. bei Äpfeln und Knospendecken. In anderen Fällen hört das

primäre Phellogen zu funktionieren auf, wird aber durch ein weiter innen neu

entstehendes Korkbildungsgewebe ersetzt; dieser Prozeß kann sich öfters wieder-

holen, es w^erden immer wieder neue, tiefer liegende Periderme gebildet, die

entsprechende Gewebestücke aus der Rinde gleichsam herausschneiden und der

Austrocknung preisgeben.

IV. Die Borke.

Wenn wir die Borke als dritte Ausbildungsstufe des Ilautsystems bezeich-

nen, so geschieht dies nicht im Hinblick auf ihre physiologischen Leistungen,

die sich von jenen des Korkes in nichts Wesentlichem unterscheiden, sondern

lediglich ihres anatomischen Baues wegen. In der Borke sind nämlich außer

den Korklamellen auch noch verschiedene andere Gewebearten vertreten, die

früher anderen Gewebesystemen angehörten. Ein ausgetrocknetes, abgestorbenes

Gewebe kann eben bei peripherer Lagerung nur mehr in einer Hinsicht der

Pflanze von Nutzen sein, d. i. als schützendes Hautgewebe. Wie sehr z. B. eine

vertrocknete Gewebeschicht, mag sie früher dem saftigsten Parenchym angehört

haben, die Transpiration herabsetzt, beobachten wir an jedem angeschnittenen

Apfel, dessen Transpirationsverluste täglich auffallend abnehmen. Andererseits
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sind vertrocknete Gewebemassen auch gegen mechanische Beschädigungen ein

ziemlich wirksames Schutzmittel.

Bei jenen Holzgewächsen, welche zuerst ein Oberflächenperiderm bilden,

schließen sich die aufeinander folgenden inneren Periderme mit ihren Rändern an

die jeweilig äußeren derart an, daß sie schuppenfürmige Rindenstücke heraus-

schneiden. So kommt die Schuppenborke zustande. Wenn aber schon das

erste Periderm tief in der Rinde entsteht, so zeigen auch die späteren Periderm-

schichten die gleiche Lagerung und schneiden so jedesmal eine ringförmige Rin-

denschicht ab; so kommt es zur Bildung von Ringelborke.

Der anatomische Bau der Borke hängt, abgesehen von der Beschaffenheit

seiner Peridermschichten, natürlich auch von der Verschiedenartigkeit der ver-

trockneten Gewebe ab, welche das Periderm herausgeschnitten hat. Diese Ge-

webe bestehen zuweilen bloß aus Rindenparenchym, sehr häufig aber auch aus

Collenchym- und Bastgewebe, Kristallschläuchen und Harzgängen.

Eine besondere Erwähnung beanspruchen noch jene anatomischen Einrich-

tungen, welche die Festigung der Borke zum Zweck haben. Zunächst ist es

selbstverständlich, daß etwaige mechanische Stränge, die früher die Festigkeit

des ganzen Organs herstellten, nunmehr den festen Zusammenhang der verschie-

denen Gewebemassen der Borke erhüben werden. Das gleiche Ziel, verbunden

mit einer allgemeinen Steigerung der Festigkeit und Härte des Gewebes, wird

durch Bildung zahlreicher isolierter oder Gruppen bildender Sklerenchymzellen

angestrebt, die aus der nachträglichen Verdickung von dünnwandigen Parenchym-

zellen hervorgehen. Diese letzteren behalten dabei entweder ihre ursprüngliche

Form, oder sie zeigen ansehnliche Veränderungen hinsichtlich Gestalt und Grüße.

Zuweilen kommt es zur Bildung vielarmigen Steinsklerenchyms, das besonders

geeignet ist, eine feste Textur des ganzen Gewebes herzustellen.

Die Borke ist einer stetigen Abschilferung ausgesetzt, ihre obersten Schup-

pen trennen sich los und werden abgeworfen. Daß es sich hierbei nicht etwa

um Ablüsungsvorgänge handelt, welche sich als mechanische Folge des Dicken-

wachstums von selbst einstellen, ergibt sich daraus, daß seitens der Pflanze

eigene Trennungsgewebe gebildet werden, die eine leichtere Abspaltung der

Borkenstücke bezwecken. Es liegen hier analog wirkende Einrichtungen vor,

wie an den Blattinsertionen zur Zeit des herbstlichen Laubfalles. Diese Trennungs-

gewebe gleichen hinsichtlich der Gestalt ihrer Zellen dem Korkgewebe, zwischen

dem sie in Form von Lamellen auftreten; sie unterscheiden sich aber vom

Kork durch die mangelnde Verkorkung ihrer Zellwandungen. Von Hühnel, der

diese Trennungsgewebe in anatomischer und teilweise auch in physiologischer

Hinsicht studiert hat, werden sie deshalb als Trennungsphelloide bezeichnet. Er

unterscheidet dabei aktive und passive Trennungsphelloide. Wenn näm-

lich die Korkzellen dickwandig und fest, die dazwischen liegenden Phelloid-

schichten dagegen dünnwandig und außerdem zum Zerreißen in bestimmter

Richtung geeignet sind, so bewirken nach Hühnel die hygroskopischen Krüm-

mungen von Kork und totem Rindengewebe die Zerreißung im Phelloid oder

an der Grenze desselben. In diesem Falle hätte man es mit einem passiven

Trennungsphelloid zu tun. Wenn dagegen die Korkzellen dünnwandig, die

Phelloidschichten dagegen dickwandig und verholzt sind, so veranlaßt das

Phelloid mit dem Borkengewebe, oder jenes vorwiegend allein, die Zerreißung

9*
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in den Korklamellen. Dies wäre dann ein aktives Trennungsphelloid. Eingehen-

dere und die Mechanik des Ablüsungsvorganges genauer berücksichtigende Unter-

suchungen hierüber sind allerdings noch nicht angestellt worden.

Passive Trennungsphelloide wurden von llühnel bei Boswellia papyrifera,

Philadelphus coronarius, Fuchsia sp., Gallistemon sp., Myrtus communis u. a.

gefunden. Bei Boswellia papyrifera sind die Korkzellen dickwandig, stark zu-

sammengepreßt und treten in I — 1 5 Schichten hintereinander auf. Die Phelloid-

zellen bilden dagegen bloß eine einzige Lage und besitzen dünne Außen- und

Seitenwandungen. Besonders ausgezeichnet sind aber ihre Innenw^ände; sie sind

sehr dick, dabei in hohem Grade verholzt und verkieselt und besitzen nach

innen vorspringende Leisten, die meist der Längsrichtung des Stammes folgen.

Die Seitenwandungen zerreißen sehr leicht, und so werden bei der Ablösung

der Korkschichten die Innenwände der Phelloidzellen bloßgelegt, die wegen ihrer

Ähnlichkeit mit verdickten Epidermisaußenwandungen besonders geeignet sind,

die darunter liegenden großen Korkblätter nach außen abzugrenzen.

Aktive Trennungsphelloide fand Hühnel bei Picea excelsa, Araucaria ex-

celsa, Pinus silvestris, Taxus baccata, Larix europaea. Sie bestehen fast immer

aus mehrschichtigen, sehr dickwandigen Zellen, mit denen die ganz dünnwandi-

gen Korkzelllagen abwechseln.

Das Alter, in welchem bei unseren Holzgewächsen die Borkenbildung be-

ginnt, ist verschieden. Am Stamme von Pinus silvestris und nigricans entsteht

die Schuppenborke nach Mohl im 8.—10. Jahre; bei unseren einheimischen

Eichen nach Hartig im 25.-35., den Erlen im 15.— 20., den Linden im 10.— 12.,

den Weiden im 8.— 10, Lebensjahre oder noch früher. Sehr spät, nach ca.

50 Jahren und darüber, erfolgt die Borkenbildung bei Abies pectinata, Carpinus,

den Korkeichen u. a. Die Stämme der Buche (Fagus silvaticaj besitzen zeitlebens

bloß Oberflächenperiderm. In diesen Fällen verspäteter oder ganz ausbleibender

Borkenbildung wird die Festigkeit der Rinde durch reichliche Bildung von Skler-

enchym erhöht {Steinborke im Sinne Ilartigs).

V. Das Hautsystem der Thallophyten.

Bei den Algen als submers lebenden Pflanzen kann selbstverständlich die

oberflächlich gelegene Zellschicht bloß jene Eigenschaften der typischen Epi-

dermis in sich vereinigen, die sich auf ihre mechanische Funktion beziehen

oder mit ihrer Bedeutung als lichtdämpfender Schirm zusammenhängen. Was
die Festigungseinrichtungen betrifft, so werden sie durch dickere Außenwände
und zahlreiche Seitenwandungen, welche die Strebefestigkeit der ganzen Zell-

schicht erhöhen, in genügender Weise repräsentiert. Zur Ausbildung einer

typischen Epidermis kommt es trotzdem so gut wie niemals, weil eben bei den

untergetaucht lebenden Pflanzen das für die Ausbildung der Epidermis maß-

gebendste Moment, der Schutz gegen Austrocknung, wegfällt und kein Grund

vorhanden ist, der das Assimilationssystem abhalten könnte, von der äußersten

Zellschicht vollständig Besitz zu ergreifen.

Bei verschiedenen Meeresalgen, hauptsächlich Rhodophyceen (Chylocladia-

arten), treten an den Außenwänden der oberflächlich gelegenen Thalluszellen
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eigentümliche irisierende Platten auf, die bei schwächerer Beleuchtung auf die

Seitenwände hinübertreten. Berthold^o) faßt sie deshalb als Schirmvorrich-

tungen auf, die eine Dämpfung des in die Pflanze eindringenden Lichtes be-

zwecken. Ob diese Auffassung richtig ist, muß dahingestellt bleiben.

Auch die Haarbildungen der Meeresalgen sind nach Berthold Schutzmittel

gegen zu hohe Lichtintensitäten. Verschiedene Tatsachen sprechen zugunsten

dieser Ansicht: so fehlen die Haare bei einer großen Zahl von rasenbildenden

Formen (Polysiphoniaarten) denjenigen Trieben vollständig, welche im Innern

der Rasen verborgen sind. Im Schatten von Felswänden,, zur Winterszeit und

bei schwacher Trübung des Wassers sind zahlreiche Formen unbehaart, wo-

gegen dieselben Arten bei kräftiger Insolation mit einer dichten Haarbekleidung

versehen sind. — Übrigens dürften die Haare des Algenthallus in manchen

Fällen einem anderen Zwecke dienen, nämlich der Absorption von Nährstoffen.

Bei den Pilzen hängt der mehr oder minder vollkommene Bau des Haut-

gewebes von der Funktion und Lebensdauer des betreffenden Organs ab. Die

kurzlebigen, fleischig-saftigen Fruchtträger vieler Basidiomyceten sind hinsicht-

lich der Ausbildung ihres Hautgewebes mit den rasch vergänglichen Blütenteilen

der Phanerogamen zu vergleichen. An die Leistungsfähigkeit des erwähnten

Gewebes werden keine großen Ansprüche gestellt, und so genügt ein dichterer

Fig. 4.3. Längsschnitt durch die Oberfläche des Hutes
von Polyporus lucidus. V. 190. Nach de B a r y.

Fig. 44. Stuck eines Quoisckuittes durch ein Sclero-

tium von Sclerotinia fuckeliana. r Hautgewehe. V. 390.

Nach de B a r y.

Verlauf der peripheren Ilyphen, deren Wandungen oft gefärbt, zuweilen mehr

oder minder verschleimt sind. Dagegen besitzen die langlebigen »holzigen«

Fruchtkürper verschiedener Polyporusarten (P. lucidus, fomentarius) ein derbe-

res Ilautgewebe, indem sich die dickwandigen Hyphenenden palisadenartig, d. i.

senkrecht zur Oberfläche, anordnen (Fig. 43, c). Bei vielen Fruchtkürpern ist

das Ilautgewebe mit Haaren versehen, die sehr verschieden gestaltet sind und

sicherlich auch verschiedenen Aufgaben dienen. — Auch die sog. Sclerotien

der Pilze weisen gewöhnlich eine sehr derbe, dickwandige Epidermis auf, welche

aus ein bis mehreren Zelllagen besteht und von den oberflächlich gelegenen

Gliedern der das Speichergewebe (»Mark«) zusammensetzenden Ilyphen gebildet

wird. Bei Sclerotinia fuckeliana z. B. besteht die Epidermis (»Rinde«) des Scle-

rotiums nach de Bary^') aus 1— 2 Lagen von isodiametrischen Zellen, die eine

derbe, schwarzbraune Membran besitzen und fest untereinander verwachsen

sind (Fig. 44 r). Bei Sclerotinia Sclerotiorum wird die Oberhaut durch tangentiale
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Fig. 45. Düuner Durclisclinitt dnrcli ein reifes Sclerotium vor

Sclerotinia Sclerotiorum mit melirschiclitigem Hautgewebe. V. 375
Kacli d e B a r y.

Zellteilungen mehrschichtig (Fig. 45). Bei verschiedenen Typhulaarten (Th. pha-

corrhiza, gj-rans, Euphorbiae, graminum u. a.) haben die Epidermiszellen der

Sclerotien eine tafelförmige

oder kurz prismatische Ge-

stalt. Die glatten oder mit

AVärzchen versehenen Außen-

wände sind stark verdickt,

wogegen die Innen- und Sei-

tenwände unverdickt bleiben.

Häufig sind letztere wellen-

förmig verbogen. Schon de

Bary hat daraufhingewiesen,

wie sehr solche Oberhäute

der derben, spaltöffnungsfreien

Epidermis vieler Gefäßpflanzen

gleichen.

Das Ilautgewebe des Fl e ch-

tenthallus, welcher auf seinen

Standorten häufig den grell-

sten Schwankungen der Wit-

terung ausgesetzt ist, zeichnet sich dementsprechend durch einen meist sehr

vollkommenen Bau und große Leistungsfähigkeit aus. Bei der bekannten Bart-

flechte (Usnea barbata) und anderen Strauchflechten besteht es aus dichtverfilzten

Hyphen, deren Wandungen fast bis zum Verschwinden des Lumens verdickt

sind und eine Schicht von ziemlicher Mächtigkeit bilden. Bei verschiedenen

Laubflechten (Parmelia, Physcia, Sticta, Peltigera u. a.) wird es von isodiametri-

schen, lückenlos miteinander verbundenen Zellen zusammengesetzt, die in meh-

reren Lagen auftreten und mehr oder minder verdickte Wände besitzen. Die

größte Ähnlichkeit mit der typischen Epidermis der höher entwickelten Pflanzen

wird aber bei gewissen Gallertflechten (Leptogium, Obryzum, Mallotium) erreicht;

das Hautgewebe besteht hier aus einer meist einfachen Schicht von polyedrisch-

tafelförmigen Zellen, die lückenlos miteinander verbunden sind und häufig dickere

Außenwände besitzen. Bei Mallotium Hilde-

brandii, dessen Oberhaut ich etwas eingehen-

der untersucht habe, besteht dieselbe auf der

Thallusoberseite aus einer einzigen Lage von

isodiametrischen Zellen, deren farblose Seiten-

und Innenwände zart sind, während die Außen-

wände sehr stark verdickt erscheinen (Fig. 46).

Letztere differenzieren sich in zwei scharf ge-

trennte Schichten. Die Außenschicht ist farb-

los, von homogener Beschaffenheit und be-

deutender Dicke. Nach außen grenzt sie sich

durch eine etwas dichtere Hautlamelle ab, die

aber keineswegs eine Cuticula vorstellt. Die Innenschicht ist dünn, von rot-

brauner Farbe und setzt sich, wie die Zelluloseschicht einer gewöhnlichen Pha-

nerogamenepidermis, direkt in die Seitenwandungen fort. Von konzentrierter

Fig. 46. Epidermis der Thallusoberseite von
Mallotium Hildebrandii.
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Schwefelsäure wird die dicke Außenschicht (gleich den Wänden der »Mark-

hyphen«) vollständig gelöst, während die dünne, gebräunte Innenschicht samt

den Seiten- und Innenwänden ungelöst bleibt und nicht einmal aufquillt. Wäh-
rend also bei der gewöhnlichen Epidermis der höheren Pflanzen die äußeren

Schichten der Außenwände chemisch verändert, resp. cutinisiert sind, verhält

sich die Sache bei unser-er Flechte gerade umgekehrt. Inwieweit man hier von

Cutinisierung der innersten Zellwandschicht sprechen darf, bleibt dahingestellt.

Für Wasser sind die verdickten Außenwände jedenfalls leicht permeabel ; setzt

man dem bis zur Sprödigkeit eingetrockneten Thallus ein Wassertröpfchen auf,

so wird derselbe an der betreffenden Stelle alsbald weich und geschmeidig;

Öffnungen in der Oberhaut, durch welche das Wasser eindringen könnte, sind

nicht vorhanden. Die Epidermis der Thallusunterseite, die mit zahlreichen

Haaren bedeckt ist, besitzt nur schwach oder gar nicht verdickte Außenwände,

welche in konzentrierter Schwefelsäure unlöslich sind, während die Seiten- und

VI. Die Entwickelungsgeschichte des Hautsystems.

Wenn wir die Beziehungen der verschiedenen Hautgewebe zu den drei

Bildungsgeweben der Vegetationsspitze, dem Protoderm, dem Procambium und

dem Grundmeristem, ins Auge fassen, so kann hier bloß die Epidermis in Be-

tracht kommen, da das Korkgewebe, wie wir gesehen haben, aus einem Folge-

meristem, dem Phellogen, hervorgeht.

Die Epidermis entsteht an oberirdischen Pflanzenteilen fast immer aus

dem Protoderm, welches von Hanstein eben deshalb als »Dermatogen« be-

zeichnet wurde. Doch gibt es Fälle, in denen eine anatomisch und physiologisch

wohldifferenzierte Epidermis entwickelungsgeschichtlich dem Grundmeristem an-

gehört. Dies gilt z. B. in ganz ausgezeichneter Weise für jene Epidermiszellen,

welche die an manchen ausgewachsenen Aroideenblättern vorkommenden Löcher

und Einbuchtungen begrenzen. Wie Fr. Schwarz 42) gezeigt hat, entstehen

diese Löcher bei Monstera deliciosa (Philodendron pertusum)

in der Weise, daß an den jungen, ca. 8 mm langen Blättern

das noch undifferenzierte, meristematische Blattgewebe an

zirkumskripten, nicht näher bestimmten Stellen zwischen

den Sekundärnerven abstirbt und eine braune Färbung an-

nimmt. Die ringsum an die austrocknenden Schuppen gren- pjg 47 Epidemiszeiie

zenden Zellen werden tangential zum Schuppenrande wieder- ?™
^l^^^ von^Mo^isterf

holt geteilt, so daß das Gewebe ein peridermartiges Aussehen deiiciosa.

erhält. Die äußersten Zellen des Lochrandes entwickeln sich

dann zur »sekundären Epidermis«, welche also in Form eines schmalen Streifens

zwischen die primäre Epidermis der Blattober- und Blattunterseite eingeschaltet

wird. Von Schwarz wird über den anatomischen Bau dieser sekundären, aus

dem Grundmeristem des Blattes hervorgegangenen Epidermis nichts Näheres

mitgeteilt. Ich habe deshalb die Epidermiszellen der Buchtenränder mit jenen

les primären äußeren Blattrandes genauer verglichen und dabei das Haupt-

Die Übereinstimmung
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zwischen primären und sekundären Epidermiszellen ist eine vollsändige. Die

Außenwände der letzteren sind gleichfalls mit einer zarten Cuticula bekleidet;

die darunter befindliche Cuticularschicht ist deutlich geschichtet und besitzt ein

in die Seitenwände keilförmig einspringendes Leistennetz, und zuinnerst folgt

dann noch eine dünne Zelluloseschicht, so daß der Bau der Außenwände als

vollkommen typisch zu bezeichnen ist (Fig. 47]. Dabei sind auch die Dicken-

verhältnisse ihrer einzelnen Schichten in der primären und sekundären Rand-

epidermis genau dieselben. Die ganze Außenwand ist ungefähr 6 /< dick und

etwas stärker als die Außenwandung einer Epidermiszelle der Blattspreite.

Auch nach frühzeitigen mechanischen Verletzungen junger Blätter kann es

vorkommen, daß die Wundränder durch eine aus dem Grundmeristem hervor-

gehende sekundäre Epidermis abgeschlossen werden. Ein hierher gehöriges Bei-

spiel ist von P fitzer ausführlich beschrieben worden. Wenn junge Blätter von

Peperomia peireskiifolia durch Insektenfraß oder sonstwie beschädigt werden,

so kommt es zunächst zur Bildung gewöhnlichen Wundkorkes; die äußerste

Zelllage aber, welche darunter am Leben bleibt, verdickt ihre Außenwände
ganz nach Art der typischen Epidermis. Man kann hier demnach mit Recht von

einer Reproduktion der Oberhaut sprechen.
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Dei Aesculus .
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für den Tag für die Stunde
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Vierter Abschnitt.

Das mechanische System.

I. Allgemeines.

Eine der wichtigsten Voraussetzungen für das Gedeihen, ja für die ge-

samte Existenz der Pflanze besteht in dem Vorhandensein von Einrichtungen,

welche die Festigung aller ihrer Organe und ihres wechselseitigen Zusammen-

hanges zur Aufgabe haben. Je höher differenziert die betreffende Pflanze ist, je

vielgestaltiger und zahlreicher ihre einzelnen Organe sind, desto leichter werden

natürlich mechanische Eingriffe aller Art den Aufbau und die Gestaltung der

Pflanze schädigen. Diese mechanischen Eingriffe äußern sich in verschiedener

Weise; sie bewirken bei ungenügender Festigkeit ein Zerbrechen, Zerreißen,

Zerdrückt- oder Zerquetschtwerden der betreffenden Pflanzenteile, und gegen

diese Beschädigungen hat sich die Pflanze zu schützen, indem sie ihre Organe

je nach Bedürfnis, d. h. je nach der Art ihrer Inanspruchnahme, bald biegungs-

fest (gegen Zerbrechen), bald zugfest (gegen Zereißen), säulen- oder strebefest

(gegen Einknicken), schubfest (gegen Abscheren) oder druckfest ausbildet.

Einrichtungen zur Herstellung der notwendigen Festigkeit bedarf jede

Pflanze, die unscheinbare Fadenalge sowohl, wie ein mächtiger Baumriese. Der

Zellfaden der Alge muß gegen das Zerreißen und Einknicken geschützt sein;

und wenn wir die Algenrasen betrachten, welche in reißenden Gebirgswässern

die Steine bedecken, so müssen wir uns sagen, daß die Festigkeit ihrer zarten

Zellftiden nicht unbedeutenden Ansprüchen zu genügen hat. Wenn wir uns

dann andererseits einen Repräsentanten unserer Laubwälder vor Augen halten,

so werden uns bald die so verschiedenartigen Ansprüche klar, welche an die

Festigkeit seiner Organe gestellt werden. Zunächst hat der Stamm das Gewicht

der mächtigen Krone, ihrer Ast- und Laubmassen zu tragen : er muß nach Art

einer Säule strebefest gebaut sein. Die schief oder horizontal abstehenden Äste

sind in gleicher Weise belastet und werden auf Biegungsfestigkeit in Anspruch

genommen. Besitzt der Baum an langen Stielen hängende Früchte, wie z. B.

die Platane, so werden die ersteren auf Zugfestigkeit beansprucht. Wenn dann

ein Sturm weht, erhöhen und vervielfältigen sich die Ansprüche. Der Stamm

und die Aste müssen biegungsfest sein, um nicht zu zerbrechen. Die Blätter

würden vom Sturme zerfetzt werden, wenn sie nicht schubfest gebaut wären,

und wenn nicht ihre Ränder noch besondere Schulzeinrichtungen gegen das
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Einreißen besäßen. Und indem der Sturm den ganzen Baum zu entwurzeln

trachtet, erstreckt sich die Inanspruchnahme der Festigkeit auch auf das ge-

samte AVurzelsystem, dessen einzelne Teile ihre Zugfestigkeit erproben müssen,

in ähnlicher Weise wie die Ankertaue eines im Hafen vom Sturm gepeitschten

Schiffes.

So wie die festen Zellwandungen der Pflanze ihre eigenartige Gestalt-

bildung, die Differenzierung der Organe, überhaupt erst möglich machen, da ohne

Zellulosematerial die gestaltbildende Tätigkeit der an sich formlosen Plasma-

individuen ganz erfolglos wäre, ebenso ermöglichen die Zellwandungen zugleich

die Erhaltung jener Eigengestalt der Pflanze und ihrer Organe, indem sie die

hierzu erforderliche Festigkeit herstellen. Zu diesem Zwecke werden von der

Pflanze verdickte, sowie unverdickte Zellwandungen verwendet. Dünne Zell-

wände vermögen freilich an sich keine nennenswerte Festigkeit zu erzielen.

Sie erlangen erst dann eine mechanische Bedeutung, wenn sie durch den hydro-

statischen Druck des Zellsaftes gespannt und infolgedessen straff werden: der

Turgor muß hinreichend groß sein. Es handelt sich hier um dieselbe Erschei-

nung, die uns ein schlaffer, dünnwandiger Kautschukschlauch zeigt, wenn Luft

oder Wasser in denselben eingepreßt wird: der Schlauch ist nunmehr viel

straffer, weniger leicht biegsam geworden. Jede krautige Pflanze, die im
welken Zustand ihre Laubblätter hängen läßt, lehrt uns, daß im frischen,

turgeszenten Zustande die Festigkeit der dünnwandigen, aber durch den Turgor

gespannten Zellen ausreicht, um das Gewicht der nach dem Welken herabhängen-

den Organe zu überwinden, und sie in jenen Lagen zu erhalten, welche sie ihrer

Funktion gemäß einnehmen sollen.

Es ist leicht einzusehen, daß die mittelst dünnwandiger Zellen unter Mit-

wirkung des Turgors erzielte Festigkeit von äußeren Einflüssen, namentlich von
der Boden- und Luftfeuchtigkeit viel zu sehr abhängig ist, um größeren Pflanzen

eine dauernde Festigkeit zu verleihen. Gerade zu jener Zeit, in der die Biegungs-

festigkeit der oberirdischen Organe am meisten in Anspruch genommen wird,

während eines länger andauernden Windes, sinkt infolge der erhöhten Tran-

spiration der Turgor der Gewebe und hiermit auch die durch ihn bedingte

Festigkeit. Die Pflanze muß daher mit verläßlicheren Einrichtungen aus-

gestattet sein, um sich die für ihre Existenz notwendige Festigkeit dauernd

zu erhalten. Dies ist nur möglich, indem das Prinzip der Arbeitsteilung Platz

greift und ganz bestimmten Geweben die Herstellung der erforderlichen Festig-

keit überträgt. Diese Gewebe werden in mehr oder minder hervorragender

Weise diesem speziellen Zweck angepaßt sein, und es wird sich diese An-

passung nicht nur in einer beträchtlichen Verdickung der Zellwandungen, d. i.

in c{uantitativer Hinsicht äußern, sondern auch in bezug auf die Qualität, d. i.

auf die Festigkeit des in Form von Zellwänden auftretenden Baumaterials. So

kommt es zur Ausbildung von »spezifisch mechanischen« Zellen oder »Stere-

iden«; sie bilden in ihrer Gesamtheit das mechanische System oder »Stereom«,
mit dessen Bau und Anordnung wir uns im folgenden zu beschäftigen haben.
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II. Die nieclianischeu Zellen.

A. Morphologie der mechanischen Zellen.

I. Bastzellen. Der Begriff des »Bastes«^) ist bedeutend älter, als die

pflanzliche Gewebelehre. Von alters her bezeichnet man mit diesem Ausdruck,

der etymologisch mit »Binden«, »Band« zusammenhängt, die zum Binden ver-

wendbaren, geschmeidigen Teile der Rinde verschiedener Baumarten. So deutet

schon die Bezeichnung, in ihrem ursprünglichen Sinne wenigstens, auf die

hervorragenden mechanischen Eigenschaften dieses Gewebes hin, das unter allen

mechanischen Gewebearten als das häufigste und wichtigste zu betrachten ist.

Die Bastzellen
2)

gehören zu den prosenchymatischen Zellformen; sie be-

sitzen eine langgestreckte, spindelförmige Gestalt mit pfriemenförmig zugespitzten

Enden. Diese Zellform kommt im wesentlichen durch selbständiges Spitzen-

wachstum der sich entwickelnden Zellen zustande, wodurch sich jede Bastzelle

zwischen ihre Nachbarinnen gleichsam einkeilt. Daß auf diese Weise die wechsel-

seitige Verbindung der Bastzellen infolge der Vergrößerung ihrer Berührungsflächen

zu einer sehr festen wird, liegt auf der Hand, und in

dieser Herstellung eines möglichst festen Verbandes der

einzelnen Gewebselemente liegt die physiologische, d. h.

mechanische Bedeutung der prosenchymatischen Zu-

spitzung der Zellen.

A Ai (^ ^

1 iL li
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Krabbe gezeigt hat, sehr häufig Einkapselungen des Protoplasmas durch neu-

gebildete Zellulosehäute erfolgen (Fig. 49).

Eine seltene Abweichung von der typischen prosenchymatischen Form der

Bastzellen bilden die Stereiden im Blütenschafte der meisten AUiumarten, welche

bei einer Länge von 4— 5 mm ganz stumpfe Zellenden mit rechtwinkelig ge-

stellten Querwänden besitzen (Fig. 48,1)).

Die Länge der Bastzellen schwankt innerhalb weiter-Grenzen. Im allgemeinen

gehört ihre Länge mit zu den spezifischen Eigenschaften der betreffenden

Pflanzenart. Am gewöhnlichsten sind Bastzellen in der Länge von 1—2 mm.
In der nachstehenden Zusammenstellung sind die Längen- und Breitendimensionen

Länge Größte Breite

Tiha sp 0,875—l,?5mm 0.031— 0,25 mm
Corchorus sp. . . 0,8—4.1 » 0,016

Linum usitatissimum aO — 40 » 0,15—0,17 »

Cannabis sativa . .10 mm und darüber 0,15— 0,28 »

Urtica dioica ... bis 77 mm —
Boehmeria nivea . . bis 220 » 0,04—0,08 »

reiches vor.

Die Wandungen der Bastzellen sind stets mehr oder weniger stark ver-

dickt, und zwar, wenn man von wenigen Ausnahmen absieht, ringsum in gleich-

mäßiger Weise. Das Lumen ist infolgedessen oft sehr verengert; bei den

Bastzellen der Corchorusarten verschwindet es stellenweise sogar gänzlich. Die

Mittellamellen sind meist sehr zart, zuweilen (z. B. bei Buxus) nicht unansehn-

lich verdickt. Die sekundären Verdickungsschichten sind meist sehr mächtig

entwickelt, die Schichtung oft deutlich erkennbar. Eine auf Wassergehalts-

differenzen beruhende Streifung tritt an den Bastzellmembranen der Apocyneen

und Asclepiadeen auf. Sehr charakteristisch für die typischen Bastzellen sind

die spaltenförmigen Tüpfelkanäle, welche die Wandungen in longitudinaler oder

schiefer Stellung durchsetzen (Fig. 48 Ji,D). Am häufigsten sind schief gestellte

Tüpfel, deren Stellung mit seltenen Ausnahmen einer linksläufigen Schrauben-

linie entspricht. Diese Stellungsrichtung der Tüpfel ist deshalb von Bedeutung,

weil daraus die Richtung der Molekularreihen erschlossen werden kann. Ver-

schiedene Tatsachen sprechen nämlich dafür, daß man sich in prosenchy-

matischen Zellen die kleinsten Membranpartikelchen reihenweise verwachsen zu

denken hat, so daß sie überaus zarte, mikroskopisch nicht mehr wahrnehmbare
Fibrillen darstellen^). Die Wandungen einer Bastzelle mit schief gestellten Tüpfeln

beständen demnach aus einem mehrfach gedrehten, von einem . Kanäle, dem
Zelllumen, durchzogenen Bündel solch feinster und überaus zahlreicher Fasern.

Man könnte also die Bastzelle mit einem Tau vergleichen, dessen einzelne

Fasern ja gleichfalls in Schraubenlinien verlaufen. Und so wie die Tordierung

der Faserbündel des Taues seine Zugfestigkeit erhöht, so dürfte auch der

schraubenlinige Verlauf der Molekularreihen in den Baslzellwänden mechanisch

vorteilhaft sein.

Hinsichtlich der chemischen Beschaffenheit der Wandungen ist zu erwähnen,

daß ihre Verdickungsschichten gewöhnlich aus ziemlich unveränderter Zellulose
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bestehen. Häufig kommen allerdings auch verholzte Wandungen vor, und zwar

in allen Abstufungen der Verholzung. Eine durchgreifende Beziehung zwischen

der chemischen Beschaffenheit der Bastzellwände und ihren mechanischen Eigen-

schaften scheint nicht vorhanden zu sein.

Solange die Bastzelle wächst und ihre Wände verdickt, besitzt sie natürlich

einen lebenden Protoplasten. Bei den Asclepiadeen, Apocyneen und Urticaceen

sind die Bastzellen, v/ie Treub gezeigt hat, typisch mehrkernig. Das gleiche

gilt nach meinen Beobachtungen für die Bastzellen des Leins und verschiedener

Leguminosen. Mit Rücksicht auf die oft so beträchtliche Länge der Bastzellen

kann bei ihrem bedeutenden aktiven Längenwachstum und ihrer starken Mem-
branverdickung eine Mehrzahl von Kernen nur vorteilhaft sein. Möglicherweise

ist auch die häufige »Fächerung« der Bastzellen von diesem Gesichtspunkt aus

zu betrachten. Diese kommt dadurch zustande, daß mehrere zarte Quer-

wände die Bastfaser in einzelne Fächer teilen, deren jedes entwickelungs-

"eschichtlich eine einzelne Zelle repräsentiert. Die dünnen Querwände sind in

mechanischer Hinsicht gänzlich bedeutungslos, ihre Bildung kann demnach nicht

der Zweck der Fächerung sein. Wohl aber ist es, wie gesagt, möglich, daß

dadurch die Mehrkernigkeit der Gesamtfaser angestrebt wird. — In ausgewach-

senen Bastzellen sind die lebenden Protoplasten überflüssig und gehen dem-

nach meist zugrunde. Das Zelllumen wird dann von wässeriger Flüssigkeit

oder von Luft erfüllt.

Mit den typischen Bastzellen vollkommen übereinstimmende Stereiden kom-

men bereits bei den Laubmoosen vor. Ihre prosenchymatische Zuspitzung ist

zuweilen eine so scharfe (Blattnerv von Atrichum undulatum), wie sie sogar bei

Monokotj'len nur selten beobachtet wird. Auch sind sie nicht selten mit längs

oder linksschief verlaufenden spaltenförmigen Tüpfeln versehen (Climacium

dendroides). — Ihre höchste und vollkommenste Ausbildung erreichen die Bast-

zellen unstreitig bei den Monokotylen, speziell den Gräsern und Cyperaceen.

2. Libriformzellen. Die Unterscheidung zwischen Bast- und Libri-

formzellen gründet sich nicht so sehr auf tatsächlich vorhandene morpho-

logische Unterschiede, sie leitet ihre Berechtigung vielmehr in erster Linie von

der topographischen Lagerung ab. Es ist nämlich seit Sanio, der den Begriff

des Libriforms, der »bastfaserähnlichen Zellen« aufgestellt hat, fast allgemein

üblich, die Stereiden des Holzes der Dikotylen mit dem obigen Ausdruck zu

bezeichnen. Allgemeiner und wohl auch richtiger gesagt, pflegt man alle inner-

halb des Verdickungsringes auftretenden mechanischen Zellen als Libriformzellen

den außerhalb des Verdickungsringes gelegenen »echten Bastzellen« gegenüber-

zustellen. Es ist einleuchtend, daß die Aufstellung des Verdickungsringes als

Grenzzone zwischen verschiedenen Zellformen eine ganz willkürliche, weil aus-

schließlich auf topographischer Grundlage beruhende ist. Für die physiologische

Funktion, d. i. im vorliegenden Falle die mechanische Bedeutung einer be-

stimmten Zellform, ist es an sich gleichgültig, ob die betreffenden Elemente

innerhalb oder außerhalb des Verdickungsringes gelegen sind. — Aus Zweck-

mäßigkeitsgründen kann aber eine ausführliche Besprechung des Libriforms erst

im letzten Abschnitt erfolgen.

3. Collenchymzellen'^]. Während die Bast- und Libriformzellen ihrer

Aufgabe, die Festigkeit ausgewachsener Pflanzenteile herzustellen, in sehr

Haberlaiidt, Pflanzenanatomie. 3. Aufl. iO
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vollständiger Weise Genüge leisten, wären sie in jungen, streckungs-

fähigen Organen durchaus nicht am Platze. Man darf eben nicht auiier acht

lassen, daß die vollkommen ausgebildeten Bastzellen nur mehr aus toten Zell-

hautgerüsten bestehen, denen selbstverständlich jedes weitere Wachstums-

vermögen vollständig abgeht. AVir brauchen uns bloß ein junges, im Längen-

wachstum besriffenes Organ mit Stränden aus Bastzellen aus£:estattet zu denken.

h XDDri

^''#

Fig. 50. A Längssclinitt, B Querschnitt durch das Collenchym des Blattstieles von Salvia Sclarea. C Querschnitt
durch das PlattencoUenchym des Blattstieles von Astrautia major. D Querschnitt durch das Lückencollenchyin

des Blattstieles von Petasites nlveus; die Interzellularen sind in letzterer Figur schraffiert.

um alsbald das Irrationelle einer solchen Kombination einzusehen. Es könnte in

diesem Falle nur zweierlei eintreten: entweder wäre der Bast zugfest genug,

um ein ausgiebiges Wachstum des Organes geradezu unmöglich zu machen;

oder die Bastzellen würden reißen und so zu jeder ferneren mechanischen

Leistung untauglich werden. In Streckung begriffene Organe benötigen daher
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ein mechanisches Gewebe, das selbst noch streckungs-, d. h. wachstumsfähig ist.

Dieses Gewebe ist das Collenchym. — Seine Bedeutung als Skelettgewebe
noch wachsender Pflanzenteile schließt übrigens nicht aus, daß es in vielen

ausgewachsenen, doch krautig bleibenden Organen (Blattstielen usw.] auch dauernd
als mechanisches Gewebe dient.

Wegen seiner Geschmeidigkeit und Wachstumsfühigkeit findet das Collenchym
endlich auch in den als Bewegungsorgane fungierenden Gelenkpolstern der

Leguminosenblätter, in den Knoten der Gramineen usw. Verwendung.
Ihrer Gestalt nach kann man prosenchymatische und parenchyma-

tische Collenchymzellen unterscheiden, zwischen denen es übrigens alle Über-
gänge gibt. Die ersteren erreichen eine beträchtliche Länge (bis zu 2 mm),
sind so wie die Bastzellen häufig gefächert und besitzen meistens spaltenfürmige,

longitudinal gestellte Tüpfel.

Die typischen Collenchymzellen zeichnen sich durch eine ganz charakte-

ristische Verdickungsweise ihrer Wandungen aus. Die Verdickung ist nämlich

keine ringsum gleichmäßige, sie beschränkt sich vielmehr ausschließlich auf

die Zellkanten, oder ist doch hier viel auffälliger als an den übrigen Zell-

wandpartien (Fig. 50 B). Diese Eigentümlichkeit steht in engster Beziehung zur

Funktion des Collenchyms als mechanisches Gewebe der im Wachstum begriffenen

Pflanzenteile. Dadurch, daß zwischen den verdickten Wandpartien ganz un-

verdickte oder nur schwach verdickte Membranstreifen sich befinden, wird

nämlich ein doppelter Vorteil erreiclit. Erstens bedingt diese Bauart eine größere

Plastizität des ganzen Gewebes, indem die einzelnen Fasern nicht unverrückbar

miteinander verbunden sind; ein mechanischer Vorteil, der namentlich beim

Dickenwachstum des betreffenden Organes zur Geltung kommt. Die unver-

dickten Membranstreifen erleichtern aber außerdem noch den osmotischen Stoff-

verkehr zwischen den einzehien Zellen, wodurch dann ihre Ernährung, die Zu-

fuhr neuen Baumaterials, in hohem Grade begünstigt wird.

Die soeben geschilderte typische Form des Collenchyms wird von Carl

Müller als »Eckencollenchym« bezeichnet. Treten längs der verdickten Zell-

kanten Interzellulargänge auf, so spricht er von »Lückencollenchym« (z. B. bei

Petasitesarten und anderen Compositen, Fig. 50 D). Sind bloß die tangentialen

Wände gleichmäßig verdickt, so kommt ein »Plattencollenchym« zustande

(Astrantiaarten , Sanguisorba u. a. Fig. 30 G). Bei allseitiger Wandverdickung,

scharfer Differenzierung des Innenhäutchens und mangelnder Sichtbarkeit der

Mittellamellen kann von »Knorpelcollenchym« gesprochen werden, wie denn

überhaupt der Vergleich des pflanzlichen Collenchyms mit dem tierischen Knorpel-

gewebe nicht unzutreffend ist.

Die verdickten Collenchymzellwände zeichnen sich durch starkes Licht-

brechungsvermügen aus und fallen auf Querschnitten durch ihren hellen Glanz

besonders auf. Bei Behandlung mit Chlorzinkjodlüsung oder Jod und Schwefel-

säure nehmen sie eine hellblaue Färbung an; sie stehen also hinsichtlich ihrer

chemischen Beschaffenheit der sog. reinen Zellulose noch näher als die Bastzell-

wände. Bemerkenswert ist der hohe Wassergehalt der Collenchymzellwand,

Nach J. Cohn enthält sie 60—70^ ihres Gesamtgewichtes an Wasser, wäh-
rend verholzter Bast und Holz nur 20—40^ enthalten. Der Wassergehalt

Wie aus



j^^g IV. Abschnitt. Das mechanische System.

der Kontraktion in wasserentziehenden Mitteln (absol. Alkohol) hervorgeht, ist

das Wasser hauptsächlich in radialer, weniger in tangentialer, am wenigsten in

longitudinaler Richtung eingelagert. So wurde z. B. von J. Gohn bei Eupatorium

cannabinum in radialer Richtung eine Kontraktion von 22—33X5 in tangentialer

eine solche von 7— 12^, in longitudinaler eine Verkürzung von nur Ya

—

^U%
beobachtet. Diese geringe Verkürzung in letztgenannter Richtung wurde schon

früher von Ambronn festgestellt. Sie lehrt uns, daß die kleinsten Partikelchen

der Membran in longitudinaler Richtung am innigsten miteinander verkettet

sind, d. i. in jener Richtung, in der die mechanische Inanspruchnahme der

Membran erfolgt.

Die Collenchymzellen besitzen im Gegensatz zu den Bastfasern auch dann

noch einen lebenden Plasmaschlauch, wenn sie in bereits ausgewachsenen Pflan-

zenteilen als mechanisches Gewebe fungieren. Auch enthalten sie fast immer

Chlorophyllkörner, wenn auch nur in geringer Menge.

4. Sklerenchymzellen^). Alle nicht prosenchymatischen Stereiden

sollen in diesem Buch als Sklerenchymzellen oder »Skiereiden« (nach Tschirch)

bezeichnet werden. Sie werden von der Pflanze meist zu lokalmechanischen

Zwecken verschiedenster Art verwendet und sind infolgedessen hinsichtlich ihres

morphologischen Baues von großer Mannigfaltigkeit.

Mehr oder weniger isodiametrische Sklerenchymzellen (Steinzellen, Brachy-

sklereiden) treten am häufigsten in der Rinde dikotyler Holzgewächse auf, wo
sie in der Regel aus der nachträglichen Sklerose von dünnwandigen Parenchym-

zellen hervorgehen und im allgemeinen die Druckfestigkeit der Borke erhöhen

helfen. Man kann sie hier in bezug auf ihre Wirkungsweise den Sandkörnern

vergleichen, welche der Maurer dem weichen Lehme beimischt, um seinen Zu-

sammenhalt zu erhöhen, oder dem Glaspulver, welches der Guttapercha ein-

gestreut wird, um sie inkompressibler zu machen. Bei zahlreichen Laubhölzern

(Quercus, Juglans, Carpinus, Betula, Fraxinus u. v. a.) werden in jungen Zweigen

die isoHerten Bastzellgruppen der Rinde durch Tangentialverbände aus Brachj--

sklereiden zu einem geschlossenen Ring verbunden, der als »gemischter Ring«,

wie ihn Tschirch bezeichnet, die Biegungsfestigkeit des Organes erhöht. —
Bekannt sind ferner die aus isodiametrischen Skiereiden zusammengesetzten

Steinkörperchen im Fruchtfleisch der Birne und anderer Pomaceen, die von

Potonie für Rudimente einer bei den Stammeltern vorhanden gewesenen

Steinhülle erklärt werden und jetzt in dem zarten Fruchtfleisch möglicherweise

eine ähnliche Rolle spielen, wie in der Rinde von Holzgewächsen. Letzteres

gilt vielleicht auch für ihr Vorkommen in den fleischigen Wurzelknollen von

Paeonia, Dahlia u. a. Auch im Marke verschiedener Holzgewächse sind sie

zu finden.

Stabförmige Sklerenchymzellen (Stabzellen, Makroskiereiden) mit abgestutzten

Zellenden (Fig. 51 B) kommen gleichfalls in Baumrinden vor (Ginchona), sehr

häufig auch in Frucht- und Samenschalen, wo sie bei senkrechter Orien-

tierung zur Oberfläche als »Palisadensklerenchym« bezeichnet werden können

(Leguminosen, Cannabis u. a., Fig. 51 G). Daran schließen sich hinsichtlich ihrer

Gestalt die an den Enden knochenförmig erweiterten Osteosklereiden, die I- oder

T-förmigen, an den Enden zuweilen verzweigten Strebe- und Säulenzellen,

wie sie z. B. im Blatt von Hakea auftreten (Fig. 52), endlich die vielarmig
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verzweigten Astrosklereiden (Ophiurenzellen, Spicularzellen), deren einzelne Arme

prosenchymatisch zugespitzt sind, und sowohl in Rinden (Abies pectinata, Larix

europaeaj als auch im Chlorophyllparenchym der Blätter verschiedener Pflanzen

(Gamellia [Fig. 54], Olea, Fagraea, Dammara, Sciadopitys, Gnetum u. a.) vor-

kommen und als Aussteifungseinrichtungen die derbe, lederartige Beschaffenheit

Fig. 51. A Sklerenchymzelle aus der Scliale

einer Walnuß. B stabförmige Sklerenchym-

zelle aus einem Birnenstiele. C palisaden-

förmige Sklerencliymzelle aus der Samen-
scliale von Pliaseolus vulgaris.

J^'^

Fig. 52. Säulenzelle mit angrenzendem Palisaden-
gewebe aus dem Blatt von Hakea suaveolens.

Fig. 53. Drusenzotte des Blattstieles von Begonia imperialis,

deren Stiel von einer an ihrer Basis hakig gekrümmten
Sklerenc-hymzelle durchzogen wird.

der betreffenden Blätter mitbedingen. Daran schließen sich die unverzweigten,

in ihrer Gestalt an Bastzellen erinnernden, aber mit kreisrunden Tüpfeln ver-

sehenen Skiereiden, welche die Drüsenzotten der Blaltspreiten und Blattstiele

von Begonia imperialis der Länge nach durchziehen (Fig. 53). In den derben



150 IV. Abschnitt. Das mechanische System.

JOGCO^O

Zotten der Melastomaceen sind oft ganze Sklereidenbündel ausgebildet, die mit

ihrem unteren Ende wurzelartig in das Blattge^Yebe eindringen.

Die typische Sklerenchym-

zelle, wie sie z. B. in den Rin-

den der Bäume, im Frucht-

fleisch der Birne, in den

Schalen der Steinfrüchte vor-

kommt, besitzt meist stark

verdickte und deutlich ge-

schichtete Wände, wobei sich

einzelne Schichtenkomplexe

oft scharf voneinander ab-

heben und distinkte Schalen

bilden. Zahlreiche, häufig

verästelte Tüpfelkanäle von

rundem Querschnitt durch-

ziehen die Wände (Fig. 51 Ä).

Diese sind häufig von gelb-

licher oder braunroter Farbe

und zeichnen sich meist durch

starke Verholzung aus. Der

Plasmaleib ist in der Regel

abgestorben; das oft sehr

stark verengte Lumen wird

von wässeriger Flüssigkeit

oder von einer rotbraunen,
Fig. 54. Teil eines Queriäelinittes durcli das Laubblatt von

i .• • ni ,fiu
Camellia japonica mit einer Sklerencli.vmzelle. kumigen MaSSe eilullt.

B. Elastizität und Festigkeit der mechanischen Zellen.

Nachdem wir bereits in den vorstehenden morphologischen Auseinander-

setzungen wiederholt Gelegenheit fanden, auf die Übereinstimmung zwischen

Bau und Funktion der mechanischen Zellen hinzuweisen, soll nunmehr in diesem

Kapitel ausführUch gezeigt werden, daß die mechanischen Zellen auch in bezug

auf die wichtigsten physikalischen Eigenschaften ihrer Membransubstanz den An-

forderungen vollständig entsprechen, welche an sie als Elemente der Festigungs-

einrichtungen des Pflanzenkürpers gestellt werden. Die hier zu besprechenden

Versuche über die Elastizität und Festigkeit der mechanischen Zellen sind zu-

erst von Schwenden er ausgeführt und in seinem grundlegenden AVerk über

diesen Gegenstand beschrieben worden ß). Dieser Forscher wendete sein Augen-

merk hauptsächlich den Bastzellen zu. Später hat Ambronn die Festigkeits-

und Elastizitätsverhältnisse des Collenchyms einer eingehenden Besprechung

unterzogen. Hierher gehürige Beobachtungen liegen ferner von Th. von Wein-
zierl, meinem Vater Friedr. Haberlandt u. a. vor.

Die von Schwenden er angewandte Versuchsmethode war ganz einfach.

Aus Blättern oder bastreichen Stengelteilen wurden Riemen von ca. 150 bis

400 mm Länge und etwa 2—5 mm Breite herauss^eschnitten und am oberen
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Ende in einen Schraubstock, am unteren in eine starke Pinzette gespannt, die

zugleich zum Anhängen der Gewichte eingerichtet war. Mittels ganz einfacher

Vorrichtungen wurde die durch die Belastung bewirkte Verlängerung, be-

ziehungsweise die nach Wegnahme der Gewichte eintretende Verkürzung der

Riemen bestimmt. Von den geprüften Riemen wurden Querschnitte angefertigt,

mit Hilfe des Zeichenprismas bei angemessener Vergrößerung skizziert, und
sodann die Querschnittstläche der widerstandsfähigen Elemente auf der Skizze

gemessen.

In ähnlicher Weise bestimmte Ambron n die Festigkeits- und Elastizitäts-

verhältnisse des Collenchyms. Um die wirksame Querschnittsfläche möglichst

genau berechnen zu können, verfuhr Ambronn folgendermaßen: er zeichnete

mittels des Zeichenprismas den Querschnitt des betreffenden Collenchymstranges

auf gleichmäßig starkes Papier, wog das von der Zeichnung bedeckte Papier-

stück ab und schnitt dann die Zelllumina sorgfältig aus. Nach Wägung des

übriggebliebenen Netzes konnte dann leicht die Querschnittsfläche der Wan-
dungen berechnet werden.

In der nachstehenden Tabelle stelle ich zunächst eine Reihe der von

Schwendener, Weinzierl und Firtsch ermittelten Daten zusammen und
nehme in sie des Vergleiches halber auch einige auf Metalle bezügliche Angaben
auf. Diese letzteren hat teilweise schon Schw^endener in seinem »Mechanischen

Prinzipe« zum Abdrucke gebracht; sie sind der 5. Auflage von Weisbachs
In£;enieur- und Maschinenmechanik entnommen.

Tragmüdul*)
per qmni

in kg

Festigkeits-
modul

per (imm
in kg

Verlängerung bei
der Elastizitäts-

grenze auf 1000
Längeneinheiten

Dianthus capitatus

Dasylirion longifolium

Dracaena indivisa

Phormium tenax
Hyacinthus orientalis

Allium porrum
Lilium auratum
Nohna (Pinccnectia) recurvata . . .

Papyrus antiquoruni
Molinia coerulea

Seeale cereale

Cibotium Schiedei

Polytrichum juniperinum Stämmchen.
Polytrichum juniperinum Seta . . . .

Silber

Kupferdraht
Messingdraht
Schmiedeeisen
Deutscher Stahl

14.3

17,8

VI

20

-12,3

U,7
-19

25
20

22

21,6

21.8

2Ö

16,3

17,6

7.5

•13,3

17

13

50

38

7,6

14,5

13,2

1 I

4,4

10

U
12,1

13,3

13,13

24,6

40,9

82

1,00

1,35

0,67

1.20

*) Unter dem Tragmodul versteht man bekanntlich jene maximale Belastung, bezogen
auf die Flächeneinheit des Querschnittes, bei der die Elastizitätsgrenze noch nicht über-

schritten wird. Das Festigkeitsmodul repräsentiert dann jene Belastung pro Flächeneinheit,

bei der das Zerreißen erfolgt.
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Aus der A'ergleichung dieser Zahlen ergeben sich ebenso interessante als

iiberraschende Ergebnisse. Das Tragvermügen des Bastes (bei der Elastizitäts-

grenze) ist auffallend groß; es variiert pro Quadratmillimeter Querschnittsfläche

gewöhnlich zwischen 15 und 20 kg und kommt also dem Tragvermügen des

Schmiedeeisens gleich; der Bast von Nolina recurvata ist in genannter Hinsicht

sogar dem Stahl ebenbürtig. Dabei unterscheidet sich aber der Bast durch

zwei wichtige Merkmale von den Metallen: i. durch eine weitaus größere

Dehnbarkeit, indem seine Verlängerung bei der Elastizitätsgrenze ca. 10 bis

15 Längeneinheiten auf 1000 beträgt, während sie bei den Metallen im Durch-

schnitt kaum eine Längeneinheit erreicht; 2. durch die geringe Differenz

zwischen Tragmodul und Festigkeitsmodul, die sich darin äußert, daß, wenn

jene Zugkräfte, die bloß eine Verlängerung bis zur Elastizitätsgrenze bewirken,

nur um ein Weniges größer werden, das sofortige Zerreißen eintritt. Bei

den Metallen ist diese Differenz viel größer; so beträgt z. B. beim Schmiede-

eisen in Stäben das Festigkeitsmodul ziemlich genau das Dreifache des Trag-

moduls. Schwendener bemerkt hierzu folgendes: »Die Natur hat offenbar

ihre ganze Sorgfalt auf das Tragvermögen verwendet. Und mit Recht, denn

das Festigkeitsmodul kommt bei Konstruktionen tatsächlich gar nicht in Beti acht,

da jede Überschreitung der Elastizitätsgrenze durchaus unstatthaft ist.«

Über den Einfluß der Verholzung auf die physikalischen Eigenschaften

der Bastzellwände hat Sonntag mit A^erschiedenen Gespinstfasern Versuche

angestellt. Es ergab sich dabei, daß die Festigkeit der untersuchten Faser-

sorten mit steigender Verholzung abnimmt, die Dehnbarkeit (Duktilität, Ge-

schmeidigkeit] dagegen erheblich vergrößert wird. Eine Verallgemeinerung

lassen übrigens diese Ergebnisse nicht zu. Wenn z. B. die stark verholzten

Fasern von Gocos nucifera und Garyota urens eine Verlängerung von 1
6—27 %

vertragen, ohne zu zerreißen, so ist diese ungewöhnliche Duktilität schon des-

halb nicht auf die Verholzung zurückzuführen, weil das ebenfalls stark ver-

holzte Libriform mancher Hölzer im Gegenteil relativ spröde und wenig dehn-

bar ist. Andererseits besitzen die nicht verholzten mechanischen Hyphen des

Markstranges von Usnea barbata eine noch größere Dehnsamkeit. Sie lassen

sich um 60—110^ dehnen, bevor sie reißen.

Was das Collenchym betrifft, so ergab sich aus den Versuchen Ambronns,
daß seine absolute Festigkeit derjenigen des echten Bastes nur wenig nachsteht;

es reißt durchschnittlich erst bei einer Belastung von 10—12 kg pro qmm.

Dagegen unterscheidet sich das Collenchym vom Bast in sehr wesentlicher

Weise dadurch, daß seine Elastizitätsgrenze w^eitaus niedriger liegt, indem schon

eine Belastung von 1
,5—2 kg pro qmm zu einer bleibenden Verlängerung führt.

Diese physikalische Eigentümlichkeit der Gollenchymzellwandungen ist für die

speziellen Aufgaben dieses Gewebes von größter Bedeutung. Nur auf diese

AVeise wird es in den Stand gesetzt, »beim interkalaren Aufbau als Stütze zu

dienen, ohne dabei dem Längenwachstum hinderlich zu sein«.

Um die vorzügliche Qualität des zum Aufbau des Skelettes verwendeten

Materials richtig beurteilen zu können, erscheint es notw^endig, die Festigkeits-

verhältnisse gewöhnlicher Zellulosewände zum Vergleich heranzuziehen. Nach

Schwendener beläuft sich die Tragkraft der Zellwände von dünnwandig-

parenchymatischem Mark- oder Rindengewebe verschiedener junger Dikotylen-
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Stengel im Durchschnitt auf rund 1 kg pro qmm. Man wird demnach kaum

fehlgehen, wenn man annimmt, daß das Festigkeitsmodul von imbibierten Zell-

wandungen, die aus relativ reiner Zellulose bestehen und keinen spezifisch-

mechanischen Zwecken angepaßt sind, 1 kg pro qmm nicht überschreitet. Das

Festigkeitsmodul der Stereidenwände beträgt das 10—25 fache dieser Größe.

Die bisher mitgeteilten Angaben beziehen sich durchaus nur auf solche

Stereomstränge , welche direkt der lebenden Pflanze entnommen waren, also

einen bestimmten normalen Wassergehalt besaßen. Das Austrocknen des be-

treffenden Gewebes verändert begreiflicherweise seine Elastizitäts- und Ko-

häsionsverhältnisse. Bereits von Schwendener wurde gefunden und von

Weinzierl durch ausführliche Untersuchungen bestätigt, daß die absolute Festig-

keit des Bastes mit dem abnehmenden Wassergehalte wächst, während die

Elastizität immer kleiner wird. Zur Illustrierung dieses Satzes teile ich hier

aus einer von Weinzierl zusammengestellten Tabelle die auf die Baststränge

des Blattes von Dasylirion longifolium bezüglichen Daten mit:

Wassergehalt Tragmodul Festigkeitsmodul Verlängerung auf

des Blattes in kg in kg 1000 Längeneinheiten

I. 4oX ^'',8 21,6 13,3

II. M > 23,2 26,7 10,4

Von physiologischem Interesse sind diese Veränderungen bloß insofern, als

ausgetrocknete Baststränge bisweilen am Aufbau der Borke beteiligt sind.

III. Die mechanisclien Bauprinzipien 7).

Wenn der Ingenieur den Plan einer Brücke entwirft, oder der Architekt

den Plan eines Dachstuhles, dann handelt es sich ihnen jedesmal darum, das

zur Verfügung stehende Material möglichst auszunützen oder, deutlicher gesagt,

mit möglichst geringem Materialaufwande die größtmögliche Festigkeit und

Solidität der Konstruktion zu erzielen. Zu diesem Behufe müssen die festen

Konstruktionsteile in ganz bestimmter, von der theoretischen Mechanik vor-

gezeichneter Weise angeordnet sein. Genau derselben Aufgabe sieht sich die

Natur bei der Herstellung der Festigkeit der Organismen gegenübergestellt.

Auch hier soll mit möglichst geringem Materialaufwande die er-

forderliche Festigkeit hergestellt werden, und dieselben Bauprinzipien,

nach welchen der Techniker arbeitet, sind deshalb auch für die organbildende

Tätigkeit der Naturkräfte maßgebend. Dieselben Konstruktionsprinzipien, welche

in einer den Strom überspannenden, elegant und kühn gebauten Eisenbahn-

brücke verkörpert sind, kamen in vielleicht noch vollendeterer Weise bereits

vor Hunderttausenden von Jahren in der Pflanzenwelt vergangener geologischer

Perioden zum Ausdruck.

Wir wollen nun im nachstehenden die wichtigsten mechanischen Bauprin-

zipien, die hier in Betracht kommen, näher kennen lernen.
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A. Die Biegungsfestigkeit.

Wenn wir einen geraden Tragbalken, der an den Enden frei aufliegt, in

der Mitte belasten, so wird er sich nach Maßgabe seiner Belastung mehr oder

weniger stark krümmen; er muß sich dabei auf seiner nach oben gekehrten

Seite etwas verkürzen, auf der unteren entsprechend verlängern. Der Ver-

kürzung entspricht eine Druckspannung, der Verlängerung eine Zugspannung,

und begreiflicherweise werden diese Spannungen an der oberen und unteren

Grenzfläche ihr Maximum erreichen. Gegen die Mitte des Querschnittes zu

nehmen die einander entgegengesetzten Spannungen ab und gehen hier durch

Null in einander über. Diese der Spannung Null entsprechende Faserschicht

heißt neutrale Faser. Um also einen Balken mög-

lichst biegungsfest zu konstruieren, wird man das

zur Verfügung stehende Material dorthin verlegen,

wo die Spannungen am grüßten sind, d. i. an die

obere und untere Grenzfläche. So erhalten wir

einen oberen und einen unteren Konstruktionsteil

des Balkens, die beiden sog. Gurtungen^ die

selbstverständlich miteinander fest verbunden sein

müssen. Den diese Verbindung herstellenden Kon-

struktionsteil nennt man die Füllung, und der

ger bezeichnet. Seine Querschnittsform wird im

allgemeinen ein I oder ein doppeltes T (I) darstellen,

wobei die horizontalen Striche den Gurtungen ent-

sprechen und der vertikale Strich der Füllung

(Fig. 55 ^).

Das Tragvermögen des balkenfürmigen Trägers

wächst natürlich mit der Stärke der Gurtungen.

Fig. 55. A ein J-förmiger Träger, g
obere, ,</• untere Gurtung, / Füllung
des Trägers. B zusammengesetzter
Träger, aus drei I-förmigen kombi-
niert; a a', 6 h^, c ci die drei Gur-
tungspaare; durch o geht die gemein-

schaftliche neutrale Achse.
stand zu, weil die aus der Belastung des Balkens

resultierenden Zug- und Druckkräfte dem Abstand

der Gurtungen umgekehrt proportional sind. Eine bedeutend leichtere Kon-

Teile der Füllung zu, weil sie begreiflicherweise geringeren Spannungen aus-

gesetzt sind. Bei Brückenträgern wird als Füllung gewöhnlich ein Gitterwerk

oder Fachwerk angewendet, und wenn der Träger aus zweierlei Material be-

steht, so wird natürlich das minderwertige Material zur Herstellung der Fül-

lung verwertet. Aus diesem letzteren Grunde bestehen in der Pflanze die

Gurtungen stets aus mechanischen Zellen, die Füllungen dagegen aus Leitbündeln

oder aus Parenchym.

Der I-förmige Träger ist bloß in einer Ebene biegungsfest. Wollen wir

nun eine Konstruktion herstellen, die in verschiedenen Ebenen, d. h. nach ver-

schiedenen Bichtungen, senkrecht zur Achse biegungsfest ist, so müssen wir

mehrere I-förmige Träger derart kombinieren, daß sie die neutrale Achse mit-

einander gemein haben. In der vorstehenden Fig. 55 B sind drei I-förmige
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Träger kombiniert; aa' , hh' und cc sind die paarweise zusammenhängenden

Gurtungen; die gestrichelten Linien würden den radialen Füllungen entsprechen,

die aber bei einer derartigen Kombination von Trägern überflüssig werden, so-

bald die einzelnen Gurtungen unter sich durch tangentiale Verbände fest ver-

einigt sind. Denn nunmehr sind ja auch die zusammengehörigen Gurtungen

wechselseitig so gut wäe fest verbunden. Derartige Kombinationen kommen im

Pflanzenreich überaus häufig vor. — Denken wir uns ferner die einzelnen

Gurtungen so dicht nebeneinander im Kreise stehend, daß sie miteinander seit-

lich verschmelzen, so haben wir jetzt die zylindrische Rühre vor uns, welche

im Pflanzenreiche gleichfalls eine sehr häufige Verwendung findet.

Von den kombinierten Gurtungen eines allseits biegungsfesten Trägers kann

jede einzelne Gurtung abwechselnd auf Zug und Druck beansprucht werden.

Damit nun bei eintretender Druckspannung die einzelnen Gurtungen nicht etwa

seitlich ausbiegen oder einknicken, bevor die Elastizitätsgrenze erreicht wird,

werden sie gleichfalls biegungsfest gebaut und erhalten eine ähnliche Quer-

schnittsform wie der ganze Träger, so z. B. die Form eines liegenden Doppel-T (H),

eines Kreuzes, eines Ringes usw. Auch diese rationelle Umgestaltung der ein-

zelnen Gurtungen des Hauptträgers zu Trägern zweiter Ordnung sehen wir

im Pflanzenreiche häufig durchgeführt.

Bei allseits biegungsfesten Trägern darf die Wanddicke nicht zu gering sein,

weil sonst die Ouerspannungen, die bei der Belastung des Trägers auftreten,

zu leicht ein Einknicken der dünnen Wandungen bewirken; diesem Einknicken

geht stets eine Veränderung der Querschnittsform des Trägers voraus, und schon

dies soll aus naheliegenden Gründen möglichst vermieden werden. Die Wand-

besondere Aussteifungsvorrichtungen vorhanden sein, welche die Querschnitts-

form des Trägers sichern. Solche Aussteifungen werden wir in späteren Kapiteln

näher kennen lernen.

B. Die Zugfestigkeit.

Da die Zugfestigkeit nur von der Querschnittsgrüße der widerstandsfähigen

Bestandteile der Konstruktion abhängt, so ist die Anordnung der letzteren,

theoretisch genommen, gleichgültig. Dabei werden aber ganz gleichmäßig

wirkende Zugkräfte vorausgesetzt, und diese Voraussetzung wird um so schwerer

zu erfüllen sein, je grüßer die Querschnittsfläche ist, auf der sich die wider-

standsfähigen Elemente zerstreuen. Es ist unschwer einzusehen, daß bei einer

solchen Anordnung sehr leicht ungleichmäßige Spannungen eintreten künnen,

die unter Umständen zu einem Zerreißen einzelner Stränge führen, wodurch
dann die Widerstandsfähigkeit der ganzen Konstruktion Schaden leidet. Je

dichter aber die isolierten zugfesten Elemente beisammen stehen, desto gleich-

mäßiger wird ihre Inanspruchnahme sein, und die Vereinigung derselben zu

einer einzigen kompakten, soliden Masse repräsentiert demnach die vorteilhafteste

Anordnung der widerstandsfähigen Elemente in zue;festen Konstruktionen.
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C. Die Druckfestigkeit.

I. Festigkeit gegen longitudinalen Druck (Säulenfesligkeit).

Wenn ein prismatischer oder zylindrischer Körper, dessen Längsachse bedeutend

größer ist als sein Querdurchmesser, vertikal aufgestellt, am unteren Ende be-

festigt und am oberen Ende derart belastet wird, daß die Belastung in der

Richtung der Längsachse wirksam ist, dann wird dieser Körper auf rück-

wirkende oder Säulenfestigkeit in Anspruch genommen. Die Mittellinie des

Körpers kann aber nur dann ihre gerade Richtung behaupten, wenn die Be-

lastung genau in der Richtung der Achse wirkt. Sie wird unter dieser Vor-

aussetzung in den einzelnen Punkten des Körpers gleiche Zusammendrückungen

hervorrufen, die sich für jeden Querschnitt zu einer Gesamtpressung zusammen-

setzen. Die vorhin erwähnte Voraussetzung ist nun in der Natur kaum jemals

reahsiert. Durch irgendeinen Umstand, sei es ein seitlicher Druck oder eine

ungleiche Beschaffenheit des Körpers usw., findet leicht eine Biegung der Körper-

masse statt, die durch die Last sofort vergrößert wird. Eine Säule muß also

biegungsfest gebaut [sein, und es gelten somit für die Anordnung ihrer Kon-

struktionsteile dieselben mechanischen Bauprinzipien, die bereits oben besprochen

wurden, als von der Herstellung der Biegungsfestigkeit die Rede war.

2. Festigkeit gegen radialen Druck. Wenn ein zylindrischer Kör-

per einem radialen Druck ausgesetzt ist, dem er widerstehen soll, dann

müssen offenbar seine widerstandsfähigen Elemente einen festen, peripherischen

Mantel bilden, um den Körper vor dem Zerdrücktwerden zu schützen. Wie

wir später sehen werden, bedürfen unterirdische oder im Wasser lebende

Pflanzenteile eines solchen Schutzes gegen den radial wirkenden Erd- oder

Wasserdruck. Der gegen radialen Druck konstruierte Hohlzylinder darf übrigens

mit dem Hohlzylinder der biegungsfesten Konstruktion nicht verwechselt werden.

Diesen letzteren kann man sich (vom rein mechanischen Standpunkt aus) durch

seitliche Verschmelzung ursprünglich isolierter Gurtungen entstanden denken;

nicht so aber den gegen radialen Druck konstruierten Hohlzylinder , welcher

durch einen Kreis isolierter Gurtungen selbstverständlich nicht ersetzt wer-

den kann.

IV. Die Anordnung der mechanischen Gewehe.

Die spezielle Betrachtung des mechanischen Systems in den verschiedenen

Pflanzenorganen, vor allem den Stammteilen, den Blättern und Wurzeln, wird

uns nunmehr in deutlichster Weise zeigen, daß die Anordnung der mecha-
nischen Gewebe genau jenen Bauprinzipien entspricht, von denen

im vorigen Kapitel die Rede war. Diese Übereinstimmung ist in der Tat eine

überraschende; wir begegnen hier den auffallendsten, in ihrer Zweckmäßigkeit

einleuchtendsten Anpassungen, weil auf keinem Gebiete der physiologischen

Funktion die physikalischen Grundlagen, woraufhin die Anpassung erfolgt ist,

in gleicher Weise sichergestellt und über jeden Zweifel erhaben sind.

Bevor wir nun zur Detailbetrachtung des mechanischen Systems über-
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gehen, mögen hier vorerst einige allgemein-anatomische Bemerkungen über Bau
und" Anordnung der mechanischen Gewebe Platz finden.

Die spezifisch-mechanischen Elemente, Bast- und CoUenchymzellen, ver-

einigen sich fast immer zu Gewebemassen, die ebenso wie das einzelne Element

nach einer Richtung hin von besonderer Ausdehnung sind und demnach die

Form von Strängen oder Bündeln annehmen. Diese durchziehen die zu festigenden

Organe ganz unabhängig von rein morphologischen Gesetzen in solcher An-

ordnung, daß die ausschließliche Herrschaft des mechanischen Prinzips fast

niemals zu verkennen ist. Natürlich stellen sich dabei gewisse Beziehungen

der mechanischen Stränge zu den übrigen anatomisch-physiologischen Gewebe-

systemen heraus, die nicht außer acht zu lassen sind, wenn man Bau und

Anordnung des mechanischen Systems vollkommen bis ins Detail verstehen will.

Wir werden auf diese Beziehungen später nochmals zurückkommen. Doch muß
schon an dieser Stelle auf die so häufige Vereintläufigkeit der Baststränge und

Leitbündel hingewiesen werden, welche durch lange Zeit die Entdeckung des

wahren Sachverhaltes verhindert hat. Indem sich das Bastbündel dem stoft-

leitenden Gewebestrang oft dicht anlegt, bildet es mit diesem gewissermaßen

eine morphologische Einheit, die man auch heute noch als Fibrovasal-

strang zu bezeichnen pflegt. Auf seinem Querschnitt erscheint der Bast als

halbmond- oder sichelförmiger Beleg des Leitbündels, der einfach oder doppelt

sein kann, oder er umschließt das Bündel ringsum in Form einer festen Scheide.

Erst Schwendener hat den Nachweis geliefert, daß in einem solchen Fibro-

vasalstrange der Bast nicht etwa einem morphologischen Gesetze zufolge,

sondern bloß aus physiologischen Opportunitätsgründen der Begleiter

des Leitbündels ist. Dieses letztere besteht z. T. aus sehr zartem Gewebe, es

bedarf des Schutzes von seilen eines festen, derben Gewebes und lehnt sich

deshalb mit Vorliebe an die mechanischen Baststränge an. Ein im Querschnitte

sichelförmiger Bastbeleg wirkt wie eine feste Schiene, in der das zarte Gewebe

des Leitbündels wohl geborgen ist. Andererseits erweisen sich die Leitbündel,

ihrer Strangnatur zufolge, als dasjenige Gewebe, welches in vielen Fällen,

namentlich bei kleineren Trägern , als die zweckentsprechendste Füllungsmasse

zwischen den aus Bast bestehenden Gurtungen fungiert, und so ergibt sich

daraus ein weiterer Grund, der die Vereintläufigkeit von Bast- und Leitbündel-

gewebe als vorteilhaft erscheinen läßt. »Mit Rücksicht auf diese so häufige

Lagerung der Leitbündel zwischen den Gurtungen der Träger oder im Innern

eines kontinuierlichen Bastringes oder endlich im Libriformring der Dikotylen,

wo dieselben gleichsam die Lücken und Spalten im mechanischen Gerüste aus-

füllen«, — hat Schwendener die Leit- oder Gefäßbündel (oder bastlosen

Fibrovasalstränge) als Mestom (d. i. Füllgewebe) bezeichnet, und wir wollen

im nachstehenden von dieser Bezeichnung überall dort Gebrauch machen,

wo wir die Leitbündel in ihren Beziehungen zum mechanischen System zu

schildern haben.

A. Herstellung der Biegungsfestigkeit.

Die Mehrzahl der oberirdischen Organe der Pflanzen wird auf Biegungs-

festigkeit beansprucht. In zylindrischen Organen, wie Grashalmen, Blüten-
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Schäften usw., kann die biegende Kraft in allen zur Längsachse rechtwinkeligen

Richtungen wirksam sein; zur Herstellung der erforderlichen Biegungsfestigkeit

sind hier demnach jene kombinierten Trägerformen notwendig, von denen im

vorigen Kapitel die Rede war. Demzufolge wird die Anordnung der Bast- und

Collenchymstränge auf dem Querschnitte des Organs im allgemeinen eine peri-

pherisch- kreisförmige sein. Die Tendenz nach peripherischer Lagerung des

mechanischen Systems wird um so deutlicher zum Ausdruck gelangen, je weniger

die Herrschaft des mechanischen Prinzips durch andere physiologische Funk-

tionen beeinträchtigt wird.

Flächenfürmig ausgebreitete Organe, wie die Laubblätter, werden vorzugs-

weise in der Richtung senkrecht zur Flächenausdehnung gebogen, und in dieser

Richtung muß also die Festigkeit gesteigert werden. Es geschieht dies durch

reihenfürmige Nebeneinanderlagerung der einzelnen Träger.

Hinsichtlich der Detailausfiihrung dieser mechanischen Konstruktionen herrscht

nun, wie Schwendener gezeigt hat, eine überaus große 3Iannigfaltigkeit, nament-

lich bei den Monokotylen. Um eine Übersicht über diese Mannigfaltigkeit zu

gewinnen, hat Schwendener die verschiedenen Konstruktionstypen systematisch

zusammengestellt und höheren Einheiten, die er als Systeme bezeichnet, unter-

geordnet. Es kann nicht Aufgabe dieser Darstellung sein, sämtliche 28 Typen

der biegangsfesten Organe bei den Monokotylen, die Schwendener aufgestellt

und durch zahlreiche Beispiele in lehrreicher Weise erläutert hat, dem Leser

vorzuführen. Wir wollen uns vielmehr bloß durch genaue Betrachtung einiger

ausgewählter und charakteristischer Objekte von der Richtigkeit der An-

schauungen Schwendeners überzeugen. Aus Zweckmäßigkeitsgründen machen

wir hier in der Auswahl der Beispiele zwischen Monokotylen und Dikotylen

keinen Unterschied. Ebenso ist es für uns jetzt gleichgültig, ob das mecha-

nische Gewebe, dessen Anordnung wir studieren, aus Bast-, Libriform- oder

Collenchymzellen besteht.

1. Zylindrische Organe,

Unter zylindrischen Organen verstehen wir hier mit Schwendener ganz

allgemein solche, welche nach allen Richtungen rechtwinkelig zur Längenaus-

dehnung in Anspruch genommen werden. Es ist dabei gleichgültig, ob sie auch

im geometrischen Sinne zylindrisch oder ob sie kantig sind.

a) System der subepidcrmalen Rippen.

Die beiden Typen dieses Systems sind bezüglich des Bastes in den Blüten-

schäften und Blattstielen verschiedener Aroideengenera, bezüglich des GoUen-

chyms in den Blattstielen verschiedener Umbelliferen und in den Stengeln der

Labiaten ausgebildet. Die mechanischen Stränge treten entweder in einfacher,

zickzackförmiger oder in doppelter Ringlage auf. Die umstehende Fig. 56 i? zeigt

die Anordnung der verschieden starken, mit Mestomsträngen kombinierten Bast-

bündel im Blattstiele von Golocasia antiquorum. Bei den Labiaten (Fig. 56 ^4)

besitzt der 4 kantige Stengel zwei kreuzweise kombinierte GoUenchymträger und

repräsentiert so die einfachste Konstruktionsform des mechanischen Systems in

einem zylindrisch-biegungsfesten Organe.
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Im Anschluß hieran sind auch die in einer Ringlage auftretenden Bast-

bündel in den einjährigen Zweigen verschiedener dikotyler Holzgewächse (Acer

campestre, Fagus, Betula, Paulownia,

Cornus sanguinea, Nerium Oleander

usw.) zu erwähnen, die das primäre

mechanische System der Zweige bilden

und später nach Beginn der Holzbil-

dungund genügender Erstarlumg durch

Korkbildung abgeworfen werden.

b) System der zusammengesetzten
peripheren Träger.

Dieses System ist vorzugsweise

bei verschiedenen Cyperaceen und

Juncagineen ausgebildet. Seine 6 Ty-

pen repräsentieren eine große Man-

nigfaltigkeit von Konstruktionsformen,

von denen hier bloß drei beschrieben

werden sollen.

Im hohlen Schafte von Tricho-

phorum germanicum treten 5, 6 oder

auch mehr I-förmige Träger in regel-

mäßigen Abständen voneinander auf

und bilden eine subepidermale Ring-

lage. Die äußeren Gurtungen lehnen

sich an die Epidermis an, die inne-

ren umschließen halbkreisförmig das

die Füllung bildende Mestombündel

(Fig. 57 A). Zwischen diesen großen

Hauptträgern befindet sich je ein klei-

nerer Träger, der aber mehr nach innen gelegen ist. — Bei Gyperus vegetus be-

gegnen wir einer ähnlichen Anordnung des mechanischen Systems. Auch hier

treten im Schafte subepidermale I-förmige Träger auf, die eine ziemlich regel-

mäßige Ringlage bilden; allein die beiden Gurtungen eines Trägers sind so weit

voneinander entfernt, daß das Mestombündel als Füllung nicht mehr ausreichend

ist; es müssen deshalb zwischen die äußere Gurtung und das an die innere

Gurtung sich anlegende Mestombündel noch Parenchymzellen eingeschaltet werden,

welche die Füllung zu vervollständigen haben. Hierzu werden chlorophyll-

führende Parenchymzellen in jener Ausbildung verwendet, die für die spezifischen

Assimilationszellen charakteristisch ist, nämlich Palisadenzellen. Der ganze

Träger hat also den in Fig. 58 dargestellten Bau.

Ein viel komplizierterer, eleganter Typus tritt uns in den Halmen von

Juncus glaucus entgegen. Auch hier haben wir eine Ringlage von regelmäßig

angeordneten Hauptträgern vor uns, deren äußere Gurtungen (Fig. 59 J, b) aus

starken Bastrippen bestehen, während die inneren Gurtungen von den sichel-

förmigen Bastbelegen gebildet werden, welche die im gleichen Radius liegen-

den großen Mestombündel begleiten (Fig. 59 Ä, f). Zwischen diesen beiden

Fig. .5f). A setematischer Quersclinitt durcli ein Stengel-

int ernodium von Lamium album; in den 4 Kanten verlaufen
Collencliynigurtungen, -welche zwei ireuzweise kombinierte
Träger bilden. V. 12. H Teil des Querschnittes aus einem
Blattstiel von t'olocasia antiquorum (nach Schwende-
ner); die Bastbündel werden von Mestombündeln begleitet

V. :i(>. (In dieser wie in den nachfolgenden schematischen
Figuren, das mechanische System betreffend, erscheinen

die Querschnitte der Bast- und Collenchymstränge schraf-

fiert dargestellt.)
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Gurtungen liegt von innen nach außen zunächst das große Mestombündel, dann

folgt ein kleiner äußerer Bastbeleg, dann dünnwandiges Parenchym, ein großer

Luftkanal und schließUch wieder Parenchymgewebe. An dieser »Füllung« be-

fremdet uns zweierlei; vor allem der Luftgang, der trotz des lockeren Filz-

gewebes, welches ihn ausfüllt, die radiale Verbindung der beiden Gurtungen

aufhebt. Schon im vorigen Kapitel haben wir aber gehört, daß, wenn ein

hinreichend starker tangentialer Verband zwischen den Gurtungen der einzelnen

Träger und Trägergruppen hergestellt wird, auf die radiale Füllung verzichtet

m 11? ^V*- 'w "

Fig. 57. Su'bepidermale Träger. A Hälfte des Querschnittes durch,

den Halm von Trichophorum germanicum ; die Füllungen zwischen
den (schraffierten) Bastgurtnngen bestehen bloß aus Mestomhündeln.
T. 100. B Teil des Querschnittes durch den Halm von Cyperus vege-
tus; die Füllungen der Träger bestehen aus Mestomhündeln, an welche
sich die inneren Bastgurtnngen sichelförmig anlegen, und aus Paren-
chym (zwischen den Mestombündeln und den subepidermalen Gurtun-

gen.) V. 66.

Fig. 5S. Subepidermaler Träger im
Schaft von Cyperus vegetus. ö äußere,

ti innere Bastgurtung. fj Mestom-
bündel. s Parenchymscheide.

werden kann. Mann muß daher zugeben, daß die Lagerung der großen Luft-

kanäle nicht bloß nicht irrationell ist, sondern daß letztere im Gegenteil einen

solchen Platz einnehmen, auf welchem sie, wie wir gleich sehen werden, das

Gefüge des mechanischen Systems am wenigsten stören. — Noch eine zweite

Eigentümlichkeit erscheint uns auffällig: die kleine Bastsichel auf der Außenseite

des Mestombündels. Warum werden die zur Herstellung dieser Bastsichel er-

forderlichen Baustoffe nicht zweckentsprechender zur Unterstützung der inneren

Gurtung verwendet? So wäre man geneigt zu fragen, wenn man nicht an die

lokal-mechanische Bedeutung gewisser Baststränge denken müßte, welche dies-

mal in dem Schutze des zarten, eiweißleitenden Bestandteiles des Mestom-

bündels besteht.
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Zwischen den einzelnen Hauptträgern, welche einander in relativ großen
Abständen folgen, befinden sich in symmetrischer Anordnung kleinere Träger,

deren Füllungen bloß von Mestombündeln gebildet werden. Sie gruppieren sich

Fi". 59. Mechanisches System des Halmes von Juncus glaucus. A Teil eines Querschnittes durch den ober-

irdischen B desgleichen durch den unterirdischen Teil des Halmes; 6 die subepidermalen Bastrippen, welche

sich mit 'den Bastbelegen der opponierten Gefäßbündel bei / zu Trägern kombinieren; i Luftkanäle. C Teil

eines Querschnittes durch den Halm 1,5 cm unter seiner Spitze; bei 6 sind die Bastrippen mit den äußeren

Bastbelegen der opponierten Gefäßbündel verschmolzen. Vergr. für A, B und C 45. D Entstehung eines I-för-

migen Trägers aus einem gemeinschaftlich angelegten Procambiumbündel; 6 Bastcambium, c Mestomcambium

(j primordiales Gefäß, c der zu Parencliym werdende Teil des Procambiumbündels. Vergr. 350.

»in eine förmliche Phalanx von 4— 6 Gliedern« und haben die Festigkeit der

zwischen den Hauptträgern befindlichen, verhältnismäßig breiten Wandstücke

herzustellen.

c) System der subcorticalen Fibrovasalstränge.

hl diesem System werden die Bastbündel von der Epidermis durch paren-

chymatisches Gewebe abgedrängt und mehr nach innen geschoben. Nichtsdesto-

weniger ist die Anordnung der meclianischen Gewebestränge eine ausgeprägt

peripherische. Gegenüber den übersichtlichen, mehr durch rationelle Konstruk-

tion als durch massige Entwickelung des Bastes ausgezeichneten Typen des

vorigen Systems fällt das jetzt zu besprechende durch die mächtige Ausbildung

der Bastmassen auf, die lediglich schon durch peripherische Lagerung eine voll-

kommen genügende Biegungsfestigkeit des Organs erzielen. Hierher gehören

die Halme der Bambusen und die Stämme und hifloreszenzachsen der Palmen.

H ab erl an dt, Pflanzenanatomie. 3. Aufl. \\
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Von der Oberfläche des Organs entfernt sich der Bastring gewühlich nur

um -^—-s^ des Durchmessers. Gegen die Rinde zu ist er fast immer scharf

differenziert und zeigt stark verdickte Zellwandungen. Auf der Innenseite geht

er dagegen häufig allmählich in das Markgewebe über; die Zellen werden im

Querschnitt grüßer, dünnwandiger, auf Längsschnitten kürzer, die Querwände

nehmen mehr und mehr die Normalstellung ein.

Fig. fi2. Meelianisclier Ring des Stengels von Ästrantia major mit eingelagerten Leptom- und angelagerten
Hadromsträngen. Unter der Epidermis CoUenchymstränüe.

Die hohlzylindrische Anordnung der mechanisch wirksamen Elemente stellt

die einfachste und deshalb auch primärste Anordnung des Skelettsystems in

biegungsfesten Organen vor. Man sieht dies sehr deutlich bei Betrachtung der

Festigkeitseinrichtungen niederer Pflanzenformen, der Moose und Thallophyten.

In den aufrechten Stämmchen und Fruchtstielen der Laubmoose bilden die

mechanischen Zellen einen ausgeprägten subepidermalen Hohlzylinder, der nach

innen zu meist allmählich in das Leitparenchym übergeht, zuweilen aber (Stämm-

chen von Meesia longiseta] sehr scharf gegen dieses abgegrenzt ist.

ej System des peripheren Hohlzylinders mit Anschluß der Eippen
an die Epidermis.

Bei den Gräsern, deren Halme gleichfalls Bastringe besitzen, sind die

letzteren durch subepidermale Bastrippen verstärkt, die sich in mehr oder

w^eniger regelmäßigen Abständen an die Außenseite des Ringes anlegen. Es ist

einleuchtend, daß eine solche Konstruktion von besonderer Widerstandsfähigkeit

ist, weshalb sie auch in der Architektur und im Maschinenbau eine sehr häufige

Anwendung findet. Die Mestombündel lehnen sich hauptsächlich an die Innen-

seite des Bastringes an, treten aber auch häufig im »Markgewebe« isoliert auf.

An der Grenze zwischen Ring und Rippe ist dem Bastgewebe gewöhnlich eines

von den kleineren peripherischen Mestombündeln eingelagert. Fig. 61 C stellt

einen solchen typischen Gramineenbastring mit starken Rippen dar.
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2. Bilaterale Organe.

Vor allem sind hier die Laubblätter zu nennen; entsprechend der Art der

Inanspruchnahme dieser Organe auf Biegungsfestigkeit sind ihre Träger sämt-

lich von gleicher Orientierung: die Trägerebene steht senkrecht zur Oberiläche

des Blattes. Nach ihrem Verhältnisse zur Epidermis unterscheidet Schwen-

dener subepidermale , innere und gemischte Träger, welche zugleich die drei

Systeme des mechanischen Systems in bilateralen Organen charakterisieren.

Im einfachsten Falle treten subepider-

male I-fürmige Träger auf, welche die obere

und untere Blattseite miteinander verbinden.

Hierher gehören die Blätter vieler Grami-

neen und Gyperaceen, von Typha, Cordy-

line, Phormium (Fig. 63 Ä), Pandanus, Musa

usw. Die Gurtungen sind beiderseits an-

nähernd gleich stark und auch von ähn-

lichen Querschnittsformen. Als Füllungen

fungieren entweder bloß Mestombündel, oder

diese in Kombination mit Parenchym-

z eilen.

Eine höhere Stufe der Anpassung re-

präsentieren jene Blätter und Blattmittel-

rippen, welche eine auf Ober- oder Unter-

seite ungleiche Ausbildung des mechanischen

Systems zeigen: der Ausdruck einer ver-

schiedenartigen Inanspruchnahme der Festig-

keit. Bei allen bandartigen, überhängenden

Blättern werden die Oberseiten hauptsäch-

lich auf Zug, die Unterseiten auf Druck in

Anspruch genommen. Auf der Zugseite sind

demnach zur Herstellung gleichmäßiger Span-

nungen breite subepidermale Bastbänder am
Platze, auf der Druckseite dagegen gev^^öhn-

liche Träger. Diese Ausbildung des mecha-

nischen Systems in bilateralen Organen zei-

gen z. B. die Blattmittelrippen von Erianthus,

Saccharum, Zea (Fig. 63 C), Gynerium usw.

Hierher gehören auch die Blätter verschie-

dener Carexarten, die rinnig gefaltet sind,

so daß längs der beiden Ränder die Inan-

spruchnahme des Blattes auf Zugfestigkeit

am größten ist. Die Ränder sind denn auch mit je einem Bastbande versehen.

Das System der »inneren Träger«, wobei die beiderseitigen Bastbelege

der Gefäßbündel durch Assimilationsgewebe von der Epidermis getrennt sind,

kommt in den Blättern verschiedener Alliumarten, Tritonia, Aspidistria u. a.,

zur Ausbildung.

Fig. 63. Trägerquersfbnitte aus monokotylen
Laubblättern. A Phormium tenax. Obere und
untere Gurtung nahezu gleich stark, Füllung
Mestom. B Carex silvatica. Obere Gurtung
schwächer, mehr bandförmig; untere Gurtung
stärker; Füllung Mestom (mit Bastsicheln auf
der Hadromseite) und farbloses Parenchym,
C Zea Mais, Blattmittelrippe. Die oberen Gur-
tungen sind als Zugbänder ausgebildet; den
unteren Druckgurtungen sind Mestombündel ein-

gelagert.
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»Gemischte Träger« sind in den Blattspreiten verschiedener Palmen vor-

handen. Die in der Mitte des Mesophylls verlaufenden größeren Gefäßbündel

sind mit beiderseitigen Bastbelegen versehen; diese »Fibrovasalsträngec repräsen-

tieren die inneren Träger, deren Stellung in der Mitte zwischen Ober- und
Unterseite der Blätter anscheinend eine mechanisch unvorteilhafte ist. In

manchen Fällen (Livistona chinensis, Chamaerops excelsa) sind diese Bastbelege

der Mestombündel allerdings so schwach, daß sie in erster Linie augenschein-

lich einem lokal -mechanischen Zwecke, nämlich zum Schutze der stoffleitenden

Stränge dienen. In anderen Fällen dagegen (z. B. Phönix dactyhfera, Sabal

Adansoni) sind die beiden Gurtungen so stark entwickelt, daß sie unzweifelhaft

zur Herstellung der Gesamtfestigkeit bestimmt sind. Neben diesen inneren

Trägern ist noch eine große Anzahl von subepidermalen Bastbündeln vorhanden,

die verhältnismäßig sehr stark sind. Bei der Dattelpalme treten sie auf der

Ober- und Unterseite des Blattes in ungefähr gleich starker Ausbildung auf,

allein in unregelmäßigen Abständen, so daß nur selten zwei Bündel opponiert

sind und sich zu einem Träger kombinieren. Genau dieselbe Anordnung der

beiderseitigen Bastbündel habe ich noch bei verschiedenen anderen Palmen

(Livistona chinensis, Sabal Adansoni, Chamaerops excelsa) beobachtet.

Die anscheinend so wenig rationelle Anordnung der mechanischen Stränge

in den Blättern vieler Palmen wird erst verständlich, wenn man das Verhalten

einer vom Sturme gepeitschten Palme in der Natur beobachtet hat. Während
der biegungsfest gebaute Stamm sich auffallend steif erweist und, fast ohne ge-

bogen zu werden, hin und her schwankt, flattern die Blätter und Blattfiedern

unter den stärksten Krümmungen hin und her, schnellen elastisch zurück und
nehmen schließlich ohne bleibende Formveränderungen ihre ursprüngliche Ruhe-

age wieder ein. Die Blätter sind also nicht in dem Sinne biegungsfest gebaut,

wie der Stamm, weil bei der großen Angriffsfläche, die dem Winde vom Blatt

geboten wird, die Erzielung einer biegungsfesten und dabei entsprechend steifen

Konstruktion mit einem viel zu großen Materialaufwand verknüpft wäre. Wohl
aber ist die Biegungselastizität der Blätter (verbunden mit bedeutender Schub-

festigkeit) eine sehr große; sie sind zwar fest gebaut, dabei aber sehr biegsam

und geschmeidig, und dem entspricht es nun, wie bereits Stahl 9) bemerkt hat,

daß die mechanischen Stränge von der Peripherie des Battquerschnittes hinweg

gegen die Mitte rücken, sowie daß sich die subepidermalen Bastbündel beider

Blattseiten nicht in regelmäßiger Weise zu Trägern kombinieren.

Zu den bilateralen, resp. dorsiventralen Organen, die stets nur in einer

Ebene auf Biegungsfestigkeit in Anspruch genommen w^erden, gehören, wie

G. Worgitzkyioj gezeigt hat, auch die schraubenfederartig gekrümmten Teile

vieler Ranken, die eine feste und dabei doch elastisch federnde Verbindung

der Kletterpflanze mit der Stütze herstellen. Ein auf die ganze Ranke aus-

geübter Zug beansprucht ihre gerade gestreckten Partien natürlich nur auf

Zugfestigkeit; im fed erförmig eingerollten Rankenteile dagegen wird dieser Zug
in zwei Komponenten zerlegt, in eine biegende und eine tordierende. Beim

Auseinanderzerren der Windungen wird jedes kürzeste Stück der gekrümmten
Rankenteile nach außen gebogen, wobei die konkave Seite auf Zug, die kon-

vexe auf Druck beansprucht wird. Diese Biegung findet stets in derselben

Ebene und auch in derselben Richtung statt. Dementsprechend wird zur
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Parenchym genügt. Bei Cyclanthera explodens z. B. erscheint die Zuggurtung

in Form eines breiten, an seinen Rändern etwas umgeschlagenen Bastbandes,

an das sich innenseitig drei Leitbündel anlegen (Fig. 69). Ihm gegenüber liegen

auf der konvexen Seite rechts und links zwei kleinere Leitbündel mit starken

Bastbelegen. Sie bilden die Druckgurtung der ganzen Konstruktion, die bei den

Cucurbitaceen bereits der Anlage nach eine dorsiventrale ist. Bei ursprünglich

radialem Bau der Ranke (Passiflora- und Bignoniaarten) kommt die Dorsiventra-

lität dadurch zustande, daß in dem federartig gekrümmten Rankenteile der

sekundäre Holzring auf der konkaven Seite ansehnlich dicker wird, als auf

der konvexen.

3. Die mechanischen Einrichtungen zur Erhaltung
der Querschnittsform.

Wird ein zylindrisches Organ gebogen, so hat sein kreisförmiger Quer-

schnitt die Neigung, elliptisch zu werden. Man kann sich davon beim Biegen

eines Kautschukschlauches leicht überzeugen. Wenn man ein flächenfürmig

ausgebreitetes Organ, z. B. ein Laubblatt, biegt, so suchen aus demselben Grunde

die beiderseitigen Blattflächen ihren Abstand zu verringern. Mit jeder Krüm-
mung eines Organs ist demnach eine gewisse Veränderung seiner Querschnitts-

form verbunden, die auf ein möglichst geringes Maß einzuschränken der Pflanze

Bedürfnis ist. Solche Veränderungen sind nämlich aus einem doppelten Grunde

entschieden schädlich. Durch eine veränderte Querschnittsform des Organes

erleidet auch die gegenseitige Lage seiner mechanischen Konstruktionsteile

entsprechende Veränderungen; nun ist es aber eine . Voraussetzung für das

verläßliche Funktionieren des mechanischen Systems, daß seine Bestandteile,

die peripherischen Träger und Gurtungen, in ihrer gegenseitigen Lage fixiert

seien. Hierzu kommt dann noch der sehr ins Gewicht fallende Umstand, daß

die Veränderung der Querschnittsform mit radialen Zerrungen und Pressungen

verbunden ist, denen die verschiedenen Gewebe des Organs leicht in so hohem
Grad ausgesetzt sein können, daß dadurch ihre Funktion beeinträchtigt, ihr

Zusammenhang gelockert wird. Wie störend müssen z. B. derartige Pressungen

die Funktion der stoffleitenden Gewebe beeinflussen. Wie leicht können stärkere

Zerrungen den ohnehin so lockeren Bau des Assimilationssystems schädigen.

Besonders notwendig sind dementsprechende Aussteifungseinrichtungen in

solchen Organen, welche von weiten Luftkanälen durchzogen werden. In

diesem Sinne wirken die in den Luftgängen verschiedener Cyperaceen aus-

gespannten Zellfäden, die vorwiegend in der Querrichtung verlaufen und, sich

häufig verzweigend, ein zartes Gebälke von ungemein zierlichem Aussehen bilden.

Namentlich sind in dieser Hinsicht verschiedene Scirpusarten ausgezeichnet. —
Die großen Luftgänge in den Stengeln von Papyrus antiquorum, Juncus glaucus,

Scirpus lacuslris und anderen Wasser- und Sumpfgewächsen sind zu gleichem

Zwecke durch quergestellte Gewebeplatten, Diaphragmen, gefächert. Sie treten

bei Juncus glaucus und Scirpus lacustris in Abständen von o— 10 mm auf und
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werden in den meisten Fällen von kleinen Gefäßbündeln, den Mestomanasto-

mosen, durchzogen, welche auch ihrerseits als Verspannungen dienen, indem

sie die Jängsverlaufenden Gefäßbündel untereinander verkoppeln.

Hierher gehören nach Mägöcsy-Dietz i^) auch die Markdiaphragmen ver-

schiedener Ilolzgewächse, namentlich dann, wenn die Zellen mehr minder slde-

rotisch entwickelt sind (Liriodendron tulipifera). An älteren Zweigen tritt die

mechanische Rolle der Diaphragmen zurück, ihre Bedeutung als Speichergewebe

tritt in den Vordergrund.

4. Die mechanischen Einrichtungen für den interkalaren

Aufbau.

Nur bei einer verhältnismäßig geringen Anzahl von Phanerogamen erfolgt

das Längenwachstum der Stammorgane in der Weise, daß sich die Zellbildung

und Zellstreckung bloß auf die Scheitelregion und die jüngsten Internodien

beschränkt. Dieses einfache Aufsetzen neuer Konstruktionsteile auf einen

hinlänglich erstarkten Unterbau, wie Schwendener einen solchen Wachstums-

modus charakterisiert, findet z. B. bei den Palmen, Dracaenen, Pandaneen, ver-

schiedenen Liliaceen usw. statt. Weit häufiger dagegen erfolgt die Längen-

zunahme der Stammorgane durch interkalare Wachstumserscheinungen, welche

besondere Anpassungen seitens des mechanischen Systems notwendig machen.

Bei den meisten Dikotylen und vielen Monokotylen besitzen die Stengel-

organe ziemlich lange Wachstumszonen, die sich gewöhnlich über mehrere

Internodien erstrecken und je nach der betreffenden Spezies eine Länge von

ca. 2— 50 cm besitzen. Diese im Wachstum begriffenen Stengelteile werden

natürlich entsprechend biegungsfest gebaut sein müssen und sich deshalb von

den ausgewachsenen Stammpartien bezüglich der Konstruktionsformen

ihres mechanischen Systems nicht wesentlich unterscheiden. Der Unterschied

wird sich vielmehr in der Qualität des zum Aufbau des Skeletts verwendeten

Materials zeigen; aus Gründen, die bereits in einem früheren Kapitel aus-

führlich auseinandergesetzt wurden, wird der Bast durch das dehnsame, wachs-

tumsfähige Collenchym zu ersetzen sein. So stellt dieses Gewebe, das

gewöhnfich in Form von subepidermalen Platten und Rippen auftritt, ein »vor-

läufiges Skelett« dar, ein Arbeitsgerüste, das bei verschiedenen Monokotylen

(Tradescantia, Dioscorea, Tamus) und krautigen Dikotylen {Cucurbitaceen, Um-
billiferen u. a.) auch späterhin das eigentliche Stereom während der ganzen

einjährigen Vegetationsperiode unterstützt, bei den Holzgewächsen dagegen

nach genügender Erstarkung des Zweiges durch Korkbildung gewöhnlich ab-

geworfen wird.

Eine wesentlich andere Art, interkalar wachsende Organe zu schützen,

besteht in der Verdickung der Internodien in der Region des stärksten Wachs-

tums. Bei Tradescantia erecta befindet sich diese Region an der Basis des

betreffenden Internodiums, wo dementsprechend sein Durchmesser fast doppelt

so groß ist, als oben. Umgekehrt verhält sich die Sache bei den Blüten-

schäften verschiedener Compositen, deren obere Region die vorzugsweise inter-

kalar wachsenden sind. Von Westermaier ^2] wurde darauf aufmerksam ge-

macht, daß die nach oben zunehmende Dicke dieser Schäfte offenbar als eine



Herstellung der Biegungsfestigkeit. 169

Anpassung an diese Art des interkalaren Wachstums aufzufassen sei. Die Ver-

diclamg ist manchmal eine sehr auffällige. Bei Arnoseris minima ist der Durch-

messer des Blütenschaftes unmittelbar unter dem Köpfchen bisweilen sechsmal

so groß als an der Basis des Schaftes. Die interkalare Streckungszone kann

endlich auch in der Mitte der Internodien gelegen sein ; dieser allerdings seltene

Fall ist nach West ermaier bei Pilea oreophila realisiert; die Internodien sind

dementsprechend in ihrer Mitte angeschwollen.

Die vollkommensten Einrichtungen zum Schutze des interkalaren Längen-

wachstums finden sich an den Halmen der Gramineen und Cyperaceen. An

der Basis jedes Halminternodiums befindet sich eine verhältnismäßig kurze

Zone, in der die Gewebe im meristematischen Zustande verharren und einen

interkalaren Vegetationspunkt vorstellen. Selbstverständlich ist diese Zone

von weicher Beschaffenheit und mechanisch fast gar nicht widerstandsfähig.

Soll demnach das hiternodium an dieser Stelle nicht bei dem geringsten Wind-

stoß abbrechen oder auch nur die Last des darüber befindlichen Halmstückes

tragen, so muß es durch ein besonderes Organ entsprechend geschützt werden.

Dies geschieht durch die Blattscheide, welche die ganze meristematische und

wachstumsfähige Region des hiternodiums vollständig umhüllt. Das mechanische

System der Blattscheide hat also

das noch unentwickelte Skelett des

umhüllten Internodiumabschnittes

zu ersetzen. Die ein Rohr bildende

Scheide muß biegungsfest gebaut

sein, und zu diesem Behufe ist ihr

mechanisches System nicht wie in

einer bilateralen Blattspreite an-

geordnet, sondern wie in einem

hohlen Stengelorgane. Die Bast-

rippen sind peripher gelagert und

treten also in kräftiger Ausbildung

unter der Epidermis der Außen-

seite auf, während die Innenseite

entweder gar keine oder bloß sehr

schwach ausgebildete Bastgurlun-

gen besitzt (Fig. 64]. Dieser Fall

zeigt wieder auf das deutlichste, daß die Anordnung der Bastbündel nicht von

morphologischen, sondern ausschließlich von mechanischen Prinzipien beherrscht

wird.

Dieselbe Aufgabe, welche die Laubblattscheiden der Glumaceen besitzen,

kommt jenem eigentümlichen Scheidenorgane zu, das bei der Gattung Armeria,

von der küpfchen förmigen Infloreszenz nach abwärts reichend, den oberen Teil

des Blüteuschaftes röhrenförmig umhüllt. Wie West er maier überzeugend dar-

legte, sprechen alle Verhältnisse dafür, daß diese Scheiden einen Stützapparat

für den interkalaren Aufbau vorstellen.

Fig. 64. Querschnitt durch die Blattsclieide von Brachypodium
silvaticum, 1/2 cm über dem Knoten. Subepidermale Bastbündel

mit angeleimten Mestomsträngen. Vergr. 30.
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B. Herstellung der Zugfestigkeit.

Alle Organe, die zur Befestigung der Pflanzen dienen, sei es nun im Erd-

reich oder an Felswänden, Baumstämmen, Zweigen usw., werden häufig auf

Zugfestigkeit in Anspruch genommen. Vor allem gilt dies für die Wurzeln,

welche »im ganzen genommen als Modelle zugfester Konstruktionen« gelten

können. Wie früher auseinandergesetzt wurde, besteht die vorteilhafteste An-

ordnung des mechanischen Systems in zugfesten Organen in der Vereinigung

der widerstandsfähigen Elemente zu einer einzigen kompakten tauförmigen Masse

von zentraler Lage. Wir sehen demnach bei sämtlichen zugfest gebauten

Wurzeln das mechanisch wirksame Gewebe samt den stoffleitenden Elementen

einen axilen Strang bilden. Nach der Art der Verteilung des mechanischen

Gewebes auf dem Querschnitte dieses Wurzelstranges lassen sich verschiedene

Typen unterscheiden: 'I-. Im einfachsten Falle wird die Mitte des Stranges von

Fig. 65. A Querschnitt durcli ein Rhizom von Carex glauca; mechanisches System in Form eines zentralen,

dickwandigen Hohlzylinders, in welchem zahlreiche Mestomhündel eingehettet sind. B Nebenwurzel I. Ordnung
von Zea Mais; mechanisches System 1. als zentraler dickwandiger Hohlzylinder (zur Herstellung der Zugfestig-

keit), 2. als subepidermaler Hohlzylinder (zur Herstellung der Druckfestigkeit).

einem axilen Stereombündel eingenommen, um das herum sich die Leptom-

und Hadrombündel anordnen (Nebenwurzeln von Stachys silvatica, Mentha

aquatica, Hedera Helix). 2. An das axile Stereombündel setzen sich Leisten von

mechanischem Gewebe an, welche die Leptom- und Hadromstränge voneinander

trennen (Nebenwurzeln der meisten Gräser und Gyperaceen). 3. Das Stereom

beschränkt sich auf diese mechanischen Gevvebestreifen, die Mitte des ganzen

Stranges wird von einem parenchymatischen Markzylinder eingenommen (Smilax),

in welchem wieder zerstreute Bastbündel auftreten können (viele Palmenwurzeln).

4. Das Stereom tiitt in Form von halbmondförmigen Bastbelegen an den

Außenseiten der Leptomstränge auf (Pisum, Phaseolus u. a. Leguminosen].

In ähnlicher Weise wie bei den Wurzeln sind auch die Bastmassen jener

Rhizome, die zur Befestigung der Pflanze im Boden beitragen, zu dickwandigen

axilen Röhren oder sogar zu kompakten Strängen vereinigt; besonders auf-

fallend zeigen die Rhizome der Gramineen, Gyperaceen und Juncaceen diese
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zentrale Anordnung ihres mechanischen Systems, so daß diese Organe den

Wurzeln anatomisch -physiologisch näher stehen, als den ihnen morphologisch

gleichartigen oherirdischen Stammorganen (Fig. 65 Ä).

Dieser anatomische Gegensatz zwischen ober- und unterirdischen Pflanzen-

teilen, der auf der Biegungsfestigkeit der einen, auf der Zugfestigkeit der

anderen beruht, kann unter Umständen schon an einem und demselben Organe

zum Ausdruck kommen. Auch in dieser Hinsicht sind verschiedene Cyperaceen

und Juncaceen als ausgezeichnete Beispiele zu nennen. Das unterste Halmstück

von Juncus glaucus steckt mehrere Zentimeter tief im festen Boden und wird

hier bei Biegungen des oberirdischen Teiles des Halmes ähnlich wie eine Pfahl-

wurzel ausschließlich auf Zugfestigkeit beansprucht. Ein rhizomähnlicher Bau

ist von diesem unterirdischen HalmstQck nicht zu erwarten. Die anatomische

Untersuchung lehrt im Gegenteile, daß alle Bastbündel und Mestomstränge des

oberirdischen Halmstückes im unterirdischen eine nahezu unveränderte

Stellung einnehmen. Allein die quantitative Ausbildung, die Stärke der ein-

zehien Bastbündel ist im unterirdischen Halmstück eine wesentlich andere

Vergleicht man die Querschnittsansichten A und B in Fig. 59, so erkennt man
auf den ersten Blick die zentripetale Tendenz des mechanischen Systems im

unterirdischen, die zentrifugale Tendenz im oberirdischen Ilalmabschnitt. Vor

allem fällt der Unterschied in der Ausbildung der subepidermalen Bastrippen

auf, die in dem biegungsfesten Halmstücke viel breiter sind und tiefer ein-

springen, als im zugfesten Teile; hier hat sich ihr Querschnitt um das 3— 4 fache

verkleinert, dafür sind die inneren Gurtungen der Hauptträger viel mächtiger

geworden, und auch die auf der Außenseite der großen Mestombündel auf-

tretenden Bastbelege sind so stark, daß sie gewiß nicht bloß eine lokal-mecha-

nische Bedeutung haben.

Im Anschluß an die unterirdischen Organe sind die Stengel der Schling-

und Kletterpflanzen zu besprechen, die gleichfalls auf Zugfestigkeit in An-

spruch genommen werden. Bei windenden Pflanzen sind die Stengelteile infolge

des Dickenwachstums der Stützen und ihrer durch den Wind verursachten

Biegungen einem Zuge ausgesetzt; bei Kletterern kommt noch das Auseinander-

weichen der einmal erfaßten Stützpunkte hinzu, ferner ein schlaffes Herunter-

hängen größerer oder kleinerer Pflanzenteile i^). Diesen mechanischen Be-

dingungen entspricht eine zentripetale Tendenz des mechanischen Systems, die

entweder bloß durch eine Verdickung der Markzellen angedeutet wird, wie z. B.

bei Tamus und Dioscorea, oder zu einer tatsächlichen Kontraktion der mecha-

nischen Gewebe führt. So sind z. B. bei den kletternden Monokotylen Carludo-

vica und Calamus Rotang auch die innersten Bündel des Stammes mit starken

Bastbelegen versehen, und bei verschiedenen Piperaceenstämmen (Macropiper,

Piper) liegt an der Innenseite des peripherischen Gefäßbündelkreises, das Mark

umhüllend, ein Ring mechanischer Zellen.

Alle submersen Wasserpflanzen, mögen sie in fließendem oder stehendem

Wasser leben, müssen mehr oder minder zugfest gebaut sein. Von besonderem

Interesse sind ihrer verschiedenartigen Standesverhältnisse halber die Potamo-

getonarten. Wie von Schwendener ausführlich gezeigt wurde, besitzen die-

jenigen Arten, die nur in stehenden oder langsam strömenden AVassern leben

(Potamog. crispus, densus und pectinatus), weder in der Rinde, noch im axilen
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Mestomzylinder besondere mechanische Zellen. Den sehr geringen Ansprüchen,

die an die Zugfestigkeit ihrer Stengel gestellt werden, vermag der axile Mestom-

zylinder vollständig Genüge zu leisten. Andererseits zeigen aber die an rascher

fließendes Wasser angepaßten Formen (Pot. lanceolatus, longifolius, com-

pressus usw.) nicht bloß eine entsprechende Verstärkung ihres Zentralstranges

mittelst mechanischer Zellen, auch in die maschige Rinde ist eine größere oder

geringere Zahl von zerstreuten Bastbündeln eingebettet, die offenbar ein Zer-

reißen oder Abstreifen des lockeren, von Luftkanälen durchzogenen Rinden-

gewebes verhüten sollen.

An dieser Stelle ist auch noch auf die zugfesten Konstruktionen in hängen-

den Fruchtstielen und Infloreszenzachsen aufmerksam zu machen. Die Herstellung

der erforderlichen Zugfestigkeit geschieht entweder durch Kontraktion des Bast-

ringes, oder durch Ausstattung der inneren Mestombündel mit stärkeren Bast-

belegen (Platanus, Stanhopea insignisl.

C. Herstellung der Druckfestigkeit.

Alle unterirdischen oder im Wasser vegetierenden Organe sind einem

radialen Druck ausgesetzt, den das umgebende Medium auf ihre Oberfläche

ausübt. Wenn nun, wie dies gewöhnlich der Fall ist, das Rindenparenchym

dieser Organe von Luftkanälen durchzogen wird und überhaupt einen lockeren

Bau zeigt, so muß das Organ durch einen festen peripherischen Mantel gegen

jene radialen Druckkräfte geschützt sein. Zuweilen genügt für diesen Zweck
schon die mittelst einiger ParenchymzelUagen verstärkte Epidermis, z. B, bei

Najas, Sagittaria, Juncus supinus, Alisma natans usw., die sämtlich in stehendem

oder langsam fließendem Wasser leben. Dagegen stellt sich bei solchen Organen,

welche in lehmigem oder wasserdurchtränktem Boden wachsen, mit den größeren

Luftkanälen zugleich die Notwendigkeit einer Verstärkung der Rinde mittelst

dickwandiger Parenchym- oder echter Bastzellen ein. So kommt es in den

Wurzeln verschiedener Carexarten (C. stricta, caespitosa, vulgaris) imd Gramineen

zur Ausbildung eines hohlzylindrischen Bastmantels, dessen Zellwandungen

teilweise verkorkt sind.

2. Festigkeit gegen longitudinalen Druck.

Jedes aufrechte Stammorgan, welches die Last der Äste und Zweige und

des Laubes zu tragen hat, wird wie eine Säule auf rückwirkende Festigkeit in

Anspruch genommen. In einem früheren Kapitel wurde auseinandergesetzt, daß

in solchen säulenfesten Organen das mechanische Prinzip die gleiche Verteilung

des widerstandsfähigen Materials verlangt, wie in biegungsfesten Organen. Es

soll deshalb auf sie nicht näher eingegangen werden.

Von größerem Interesse sind hier jene Organe, die abw^echselnd auf Zug-

und Säulenfestigkeit beansprucht werden. Hierher gehören z. B. die Stützwurzeln

der Pandanusarten, von Iriartea exorrhiza, Rhizophora Mangle und anderen

Rhizophoraceeii; ferner die kranzförmig aus den untersten Knoten des Mais-
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halmes hervorbrechenden Adventivwurzeln, welche ihrer Funktion nach als echte

Stützwurzeln bezeichnet werden können.

Die Stützwurzeln von Rhizophora Mangle besitzen, wie Warming^*) ge-

zeigt hat, einen ausgesprochen stammühnlicben Bau; ihre Mitte nimmt ein dicker

Markkürper ein, um welchen herum abwechselnd die zahlreichen Leptom- und

Iladrombündel, einen Ilohlzylinder (das polyarche Gefäßbündel) bildend, an-

geordnet sind. Die wasserleitenden Stränge dieses Hohlzylinders werden auf der

dem Marke zugekehrten Seite von dickwandigen mechanischen Zellen begleitet,

deren Anordnung mithin die Säulen- resp. Biegungsfestigkeit der Wurzeln klar

zum Ausdruck bringt. Nach dem sekundären Dickenwachstum erhöht ein libri-

formreicher Holzring die Festigkeit. Ahnlich sind auch die Stützwurzeln von

Rhizophora mucronata und Bruguiera eriopetala gebaut.

Eine ausführlichere Beschreibung verdienen die Stützwurzeln von Zea Mais.

Durch das im Erdreich zur Ausbildung gelangte Wurzelsystem Aväre der auf-

schießende Maisstengel nur unzureichend gestützt. Aus den I — 2 untersten

Knoten des oberirdischen Stammstückes brechen deshalb dicht nebeneinander

Fig. 66. Längssclinitt duixli den Wurzelstock und die untersten Stamrainternodien von Zea Mais. V— Ti Adventiv-
wurzeln, welche aus einem über dem ]SIive;in des Bodens (o

—

o\) betindlichen Knoten liervorgebroclien sind und
eine nacliträgliclie feste Verankerung und Stützung des Stammes zum Zwecke haben. Die Faserwurzeln sind der

Deutlichkeit des Ganzen halber in spärlicherer Anzahl gezeichnet.

Adventivwurzeln hervor, welche an jedem Knoten einen sehr regelmäßigen

Kranz bilden. Diese Wurzeln wachsen nun nicht senkrecht nach abwärts,

sondern in mehr oder weniger schiefer Richtung, wobei sämtliche Wurzeln eines

Kranzes nahezu denselben Eigenwinkel besitzen (Fig. 66 F, V\). Nachdem dann

die Wurzeln je nach der Höhe des Knotens in größerer oder geringerer Ent-

Nebenwurzeln und befestigen sich in genügender AVeise.

Wenn nun der Maisstamm vom Winde gebogen wird, so ist es klar, daß

die der Windrichtung zugekehrten Wurzeln auf Zugfestigkeit, die von ihr ab-

gekehrten auf Säulenfestigkeit in Anspruch genommen werden. Auf diese Weise
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hat im Laufe der Vegetationsperiode jede Wurzel abwechselnd als zugfestes und

als säulenfestes Organ zu dienen und ist auch dementsprechend gebaut. Der

sonst bei Wurzeln solide Fibrovasalzylinder besitzt eine weite Markhühlung, so

daß das Mestom und die dasselbe begleitenden Stereiden einen Hohlzylinder

bilden (Fig. 65 B). Dieser zeigt die für Wurzeln charakteristische Anordnung

seiner Mestomelemente, von denen namentlich ein Kranz weitlumiger Gefäße

auffällt; die Zwischenräume werden von verhältnismäßig dünnwandigen Bast-

zellen ausgefüllt, so daß dieser Hohlzylinder zugleich eine mechanische Bedeutung

hat. Umgeben wird er von einer G- förmig verdickten Schutzscheide. Die Rinde

besteht aus verdickten Parenchymzellen und geht gegen außen zu allmählich in

einen mehr oder weniger breiten subepidermalen Bastring über, dessen Zellen

sehr stark verdickt und tüpfelreich sind.

Das mechanische System der Stützwurzeln von Zea Mais besteht demnach

aus zwei Hohlzylindern. Der äußere besteht bloß aus Bastgewebe und bedingt

hauptsächlich die Säulenfestigkeit des Organs. Der innere enthält die Mestom-

elemente und dient in erster Linie zur Herstellung der Zugfestigkeit. Im all-

gemeinen muß aber aus dem anatomischen Bau der Stützwurzeln gefolgert

werden, daß sie mehr als säulenfeste, denn als zugfeste Konstruktionen fun-

gieren, da sonst nicht einzusehen wiire, weshalb sich der sonst bei den Gräsern

solide Fibrovasalzylinder in diesen Wurzeln zu einem Hohlzylinder erweitert hat,

der bloß ein zartwandiges, leicht verschrumpfendes Markgewebe umgibt.

Die soeben geschilderten Organe kommen nicht bloß beim Mais vor. Ganz

ähnlich gebaute Stützwurzeln lassen sich auch an den verschiedenen Sorghum-

arten und anderen stark gebauten, hohen Gramineenformen beobachten.

In ganz anderer Weise sind die Stützw'urzeln von Pandanus ihrer mecha-

nischen Doppelfunktion angepaßt. Über den Querschnitt des Zentralzylinders

sind zahlreiche Leitbündel mit starken Bastbekleidungen zerstreut, und das

Rindengewebe wird von zahlreichen größeren und kleineren Bastbündeln durch-

zogen. Das mechanische System verteilt sich also gleichmäßig über den ganzen

Querschnitt, und nur die Kombination von Zug und Druck läßt diese Verteilung

des Materials begründet erscheinen.

Zu den strebefest gebauten Organen sind schließlich noch die geraden

Stacheln und Dornen zu rechnen; bei den Monokotylen (Agave americana,

Chamaerops humilis, Livistona sinensis) besitzen sie nach Schwendener durch-

gehends, dem mechanischen Prinzip entsprechend, einen starken subepidermalen

Bastrinj?.

D. Herstellung der Schubfestigkeit.

Wenn mechanische Kräfte auf einen Körper in der Art einwirken, daß sie

seine kleinsten Teilchen aufeinander zu verschieben trachten, so pflegt man
sie als scherende Kräfte zu bezeichnen, und diejenige Festigkeit des

Körpers, welche den Scherkräften Widerstand leistet und das wechselseitige

Vorbeigleiten der kleinsten Teilchen hindert, heißt Schubfestigkeit. Bei

jeder Biegung eines zylindrischen oder flächenförmigen Organs treten Scher-

kräfte auf, die aber bei einfachen Biegungen ziemlich belanglos sind und

keine besonderen Einrichtungen zur Herstellung der Schubfestigkeit notwendig
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mHcben. Wenn aber solche Einrichtungen trotzdem, namentlich an flächen-

förmigen Organen, zur Ausbildung gelangen, so geschieht dies deshalb, weil bei

starker Luft- oder Wasserströmung die Inanspruchnahme auf Schubfestigkeit

eine wesentliche Steigerung erfährt. Ein im Winde flatterndes Laubblatt ist

Scherkräften ausgesetzt, die senkrecht zu seiner Flächenausdehnung wirken

und es zu zerfetzen drohen. Um dieser Gefahr wirksam zu begegnen, müssen

offenbar die zur Herstellung der Biegungsfestigkeit dienenden Träger durch

möglichst zahlreiche Querverbindungen fest miteinander verkoppelt sein. Dies

eeschieht nun durch die schon bei früherer Gelegenheit erwähnten Gefäßbündel-

Fig. 67. Mechanische EinricMungen zum Schutze des Blattrandes. A^D Querschnitte durch Blattränder. A Theo-
phrasta Jussieui mit einem unregelmäßig konturierten suhepiderraalen Eandbasthündel (6). Ji Theophrasta im-

perialis; das Randbastbündel {b) ist von der Epidermis durch einige Pareuchymzelllagen getrennt; in dasselbe

sind zwei Mestombündel eingebettet. C Eucalyptus sp.; c subepidermale C'ollenchymsiohel. J> Phoenix dactyli-

fera, Kand einer Blattfieder; in der oberen und unteren Kante ein Bastbündel |6); bei der Rest des Gewebe-
streifens, welcher den Zusammenhang mit der benachbarten Blattfieder herstellte. E Längsschnitt durch das

sichelförmige mechanische Gewebe in einer Eclce zwischen zwei Blattzähnen von Sanguisorba carnea, welches

das Einreißen der Blattspreite verhütet. Das mechanische Gewebe sitzt gegen innen einem querüber gespannten

Leitbündel auf, von welchem in der Figur bloß die Parenchymscheide und eine Tracheidenreihe dargestellt sind.

>' Teil einer Laubblattspreite von Ribes rubrum ; durch querüber gespannte GefäBbündel wird das Einreißen der

Blattspreite verhindert.

anastomosen, welche in monokotylen und dikotylen Blättern ein reiches Netz-

werk bilden, und namentlich an den durch Naturselbstdruck gewonnenen Ab-

bildungen stets auf das deutlichste hervortreten. Diese Leitbündelanastomosen

sind häufig von Bastzellen begleitet. Bei Maranta arundinacea besteht die Mehr-

zahl der Anastomosen ausschließlich aus Stereiden. An dieser Stelle mögen

auch die schon von Mettenius eingehend beschriebenen »Scheinnerven« in

den zarten Blattspreiten verschiedener Trichomanesarten (Hymenophyllaceen)

erwähnt werden, die ebenfalls bloß aus mechanischen Elementen bestehen.

Besonders wirksamer Schutzeinrichtungen bedürfen natürlich die Blatt-

ränder, die der Gefahr des Einreißens am ehesten unterliegen i^). Im einfachsten
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und zugleich häufigsten Falle besitzen die Epidermiszellen des Blattrandes

dickere Außenwandungen, als diejenigen der Spreite; der Dickenunterschied

ist oft in hohem Grad auffällig. Sehr häufig werden auch subepidermale Zell-

schichten zur Verstärkung des Blattrandes herangezogen, die dann entweder in

Form von mehr oder minder stark verdickten Collenchymzellen (Aroideen), oder

als wohl differenzierte Bastbündel ausgebildet sind. Die Querschnittsform dieser

Bast- oder Collenchymzellen kann eine sehr verschiedenartige sein. Wenn der

Blattrand eine scharfe Kante bildet, so gleicht der subepidermale Bastbeleg im

Querschnitt häufig einer Pfeilspitze, wie z. B. bei den Irisarten, bei Eryngium usw.

Bei mehr abgerundetem Blattrand ist der Stereombeleg gewühnlich sichel-

oder halbmondförmig (Eucalyptus sp., Fig. 67 C) , oder er löst sich bisweilen

in mehrere kleine Bündel auf, die unregelmäßig geformt und ungleich stark

sind. Bei der Dattelpalme sind die Blatlfiedern an beiden Rändern wie ab-

geschnitten und ebenso dick wie in der Mitte der Spreite. Die Fieder besitzt

derart ziemlich ebene Seitenflächen, die ebenso breit sind, als das Blatt dick

ist, und von denen in der Mittellinie je ein schmaler, vertrockneter Gewebe-

streifen vorspringt (Fig. 67 D, x). Dieser im Querschnitt zapfenförmige Streifen

repräsentiert den Rest des Verbindungsgewebes zwischen zwei benachbarten

Blattfiedern, welche bekanntlich erst durch

eine nachträchliche Spaltung voneinander

getrennt werden. In den Winkeln, welche

die Seitenfläche der Fieder mit der oberen

und unteren Blattfläche einschließt, be-

findet sich je ein starkes Bastbündel; so

kommt es, daß die beiden stärksten sub-

epidermalen Träger der ganzen Blatt-

fieder zugleich als mechanische Einrich-

tung zum Schutze des Blattrandes fun-

gieren.

Nicht immer sind die Bastbündel

des Blattrandes streng subepidermal ge-

lagert. Zuweilen werden sie von der

Epidermis durch einige chlorophyll-

führende ParenchymzelUagen getrennt,

wobei gewöhnlich das den »Randnerv«

r_,r<^^,
\ / i,^-—•/ ,^- bildende Mestombündel dem Baststrange

'

^ (^^y\(J^^\{( seitlich anliegt oder in diesen eingebettet

ist (Theopbrasta imperialis, Fig. 67 B).

Schließlich kommt es auch häufig vor,

daß sich subepidermale Bastbündel mit

den verstärkten Randnerven kombinieren,

in welchem Falle wieder die verschieden-

artigsten Querschnittsformen auftreten

können.

des Blattrandes bei den

Aloearten. Hier sind es palisadenförmige Sklerenchymzellen , welche, eine sub-

epidermale Lage bildend, den Blattrand schützen. Sie

Fig. 6S. Quersclinitt durch eine Kommissur der
Blattscheide von Equisetum hiemale, A im meriste-

matischen, B im ausgebildeten Zustande.
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fläche zu allmälich in chlorophyllführende Palisadenzellen über; es kann dem-

nach keinem Zweifel unterliegen, daß bei den Aloen die Schutzbedürftigkeit des

Blattrandes einen Funktionswechsel der randständigen spezifischen Assimilations-

zellen eingeleitet und ihre Metamorphose in mechanische Zellen zur Folge

gehabt hat.

Wenn das Blatt ganzrandig ist, so sind die besprochenen Einrichtungen

ringsum von ziemUch gleicher Ausbildung. Bei gebuchtetem, gekerbtem oder

gesägtem Blattrande stellt sich dagegen häufig die Notwendigkeit heraus, die

der Gefahr des Einreißens besonders ausgesetzten Einschnitte zwischen den

einzelnen Lappen und Zähnen noch auf besondere Weise zu schützen. Dieser

Aufgabe dienen häufig starke Mestomanastomosen, die derart querüber ge-

spannt werden, daß sie die Winkel zwischen den Blattzähnen nahezu tangieren.

Solche Querverspannungen sind namentlich bei verschiedenen Ribesarten schön

ausgebildet (Ribes rubrum, Fig. Ql F,gg). In anderen Fällen wird der Grund

jedes Einschnittes von einem sichelförmig gekrümmten Belege umfaßt, der aus

stark verdickten, meist collenchymatischen Zellen besteht. Bei verschiedenen

Poterium- und Sanguisorbaarten (Fig. 67 E) sind diese Sicheln besonders schön

ausgebildet. Die Verdickung der parallel zum Blattrande gestreckten farblosen

Zellen ist ebenso auffallend wie ihre scharfe Abgrenzung gegen das benachbarte

Chlorophyllparenchym. Nach innen zu stützt sich diese Sichel häufig auf eine

querüber gespannte Blestomanastomose ^ß).

An dieser Stelle mögen auch die eigentümUchen von C. Müller beschrie-

benen »Ankerzellen« erwähnt werden, die an den Scheidenblättern der Equiseten

das Einreißen längs der schwachen Kommissuren, zwischen den Scheidenzähnen,

erschweren (Fig. 68). Mit Rücksicht auf ihre Funktion wären diese eigentüm-

lichen mechanischen Zellen wohl treffender als »Klammerzellen« zu bezeichnen,

da sie wie Klammern die einzelnen Längsabschnitte (Blätter) der Scheide zu-

sammenhalten 1^).

V. Die Abhäugigkeit der Ausbildimg des mechanischen Systems

von äußeren Einflüssen.

Die qualitative und quantitative Ausbildung des mechanischen Systems ge-

hört im allgemeinen zu den erblichen Merkmalen der betrefTenden Pflanzenart.

Daneben macht sich aber in vielen Fällen als zweckmäßige Anpassungserschei-

nung eine direkte Abhängigkeit von äußeren Einflüssen geltend, welche in der

Entwickelungsgeschichte des einzelnen Individuums und seiner Organe zum Aus-

druck kommt.

Vor allem ist hier die Abhängigkeit der Ausbildung des mechanischen

Systems von jenen mechanischen Einflüssen in Betracht zu ziehen, gegen

welche sich eben die Pflanze durch Ausbildung eines Skelettes zu schützen

sucht IS). Wahrscheinlich wirken diese mechanischen Einflüsse auf das sich

entwickelnde Stereom, vorausgesetzt, daß sie ein gewisses Ausmaß nicht über-

schreiten, als ein die qualitative und quantitative Ausbildung fördernder Reiz

ein. Schon Th. A. Knight hat eine hierher gehörige Beobachtung mitgeteilt.

Freistehende, 6^—7 Fuß hohe Apfelbäumchen wurden bis auf 3 Fuß Höhe

Haberlandt, Pflanzenanatomie. 3. Aufl. -12
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derart locker an Pfählen festgebunden, daß bloß die oberen Stammpartien und

Äste sich frei bewegen konnten. »Im nächsten Sommer war an diesen Teilen,

die vom Winde bewegt worden waren, viel neues Holz angesetzt, während die

tiefer liegenden Partien und die Wurzeln nur wenig in die Dicke gewachsen

waren.« Ein Bäumchen, welches im Winter derart fixiert worden war, daß

es vom Winde bloß in der Richtung von Nord nach Süd hin und her bewegt

werden konnte, besaß im nächsten Herbst einen in dieser Richtung größeren

Stammdurchmesser. Sein Verhältnis zu dem darauf senkrecht stehenden Durch-

messer war wie 1 3 : 1 1 . An dieser stärkeren Dickenzunahme der beiden me-
chanisch beanspruchten Seiten des Holzkörpers war jedenfalls auch das Libri-

form beteiligt.

In neuerer Zeit wurden die ersten hierher gehörigen Beobachtungen an

Ranken angestellt. Es ist eine bekannte Tatsache, daß jene Ranken, welche

keine Stützen erfassen können, viel schwächer bleiben, als solche, die sich um
Stützen schlingen und normal funktionieren. Gewöhnlich gehen jene auch früher

zugrunde, vertrocknen und werden abgeworfen. In Figur 69 sind Quer-

schnitte durch den korkzieherförmig gewundenen Teil zweier gleich alter Ran-

ken von Cyclanthera explodens dargestellt, von denen die eine eine Stütze erfaßt

hatte [Äi), die andere nicht (5j). Bei der ersteren ist die Zuggurtung auf der

konkaven Innenseite der Ranke (vgl. p. 1 67) stark entwickelt. Das aus 2 bis

3 Zellschichten bestehende Bastband zeichnet sich durch die Dickwandigkeit

seiner Elemente aus {A2],

und ebenso sind die bei-

den Gefäßbündel auf der

konvexen Außenseite der

Ranke mit je einem kräf-

tigen Bastbelege versehen,

der im Querschnitt aus 7

bis 10 Zellen besteht. In

der anderen Ranke da-

gegen, die keine Stütze

erfaßte, ist das Bastband

auf einer frühen EntMicke-

lungsstufe stehen geblieben.

Seine Wandungen sind bloß

schwach collenchymatisch

verdickt, weich und häufig

verbogen [B^]. Bloß ein-

zelne Zellen weisen dickere

von Bastbelegen an den beiden Gefäßbündeln auf der

unterblieben (Bj). —

Fig. 69. Quersclinitte durcli Eankou von Cj-clanthera explodens.
Näliere Erklärung im Test.

Wände auf. Die Bildun^

konvexen Seite der Ranke ist vollständi

Wachstum der reizbaren Kletterhaken von Artobotrys, Ancistrocladus, Uncaria

u. a., sobald sie eine Stütze erfaßt haben. Dieses Dickenwachstum zielt vor

allem auf die reichliche Ausbildung von mechanischen Zellen ab. Ungewiß bleibt

dabei, inwieweit der das Wachstum auslösende Reiz in dem Druck besteht,

welchen der Kletterhaken seitens der Stütze erfährt, oder ob es in erster Linie
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der Zug ist, der auf den befestigten Haken ausgeübt wird. Das gleiche gilt

übrigens auch für die Ranken.

Von Interesse sind die Ergebnisse von Belastungsversuchen, welche Wor-
gitzky mit einigen Ranken angestellt hat; nachstehende Zahlen beziehen sich

auf zwei korkzieherfürmig gewundene Ranken von Plassiflora quadrangularis,

Belastung in Gramm Belastung in Gramm bis Belastung in Gramm
bis zur zum völligen Ausziehen bis zum

Elastizitätsgrenze der Windungen Zerreißen

( mit Stütze 40 300 600
^^

i
ohne Stütze 8 250 330

Ausgedehntere Versuche über den Einfluß von künstlichem Zug oder Druck

auf die Ausbildung des mechanischen Systems habe ich bereits in der i . Auf-

lage dieses Buches für wünschenswert erklärt. Zunächst sind solche Versuche

von Hegler ausgeführt worden, worüber Pfeffer berichtet hat. Hegler

glaubte gefunden zu haben, daß ein mechanischer Zug eine sehr erhebliche

Zunahme der Festigkeit des betreffenden Organes veranlasse, indem die schon

vorhandenen mechanischen Elemente dickwandiger und auch zahlreicher werden

;

im Blattstiel von Helleborus niger sollten sogar nach starkem Zuge mächtige

Bastbelege um das Leptom sich entwickeln, die den normalen Blattstielen fehlen.

Eine Nachuntersuchung von 0. M. Ball hat aber die Unrichtigkeit all dieser

Angaben erwiesen: durch allmähliche Steigerung der Zugwirkung konnte weder

eine Zunahme der Zerreißfähigkeit noch eine Verdickung der Zellwände erzielt

werden. Auch die Versuche von Wiedersheim mit Zweigen von Trauerbäu-

men führten zu keinem bestimmten Ergebnis. Interessanter ist ein von Vöch-
ting angestellter Versuch, wobei in Töpfen gezogene Wirsingpflanzen (Brassica

oleracea, f. bullata) in horizontale Lage gebracht und dann am freien Ende

belastet wurden. Es zeigte sich, daß der Holzkürper des Stengels an den Orten

größter Spannung, also auf Ober- und Unterseite, stärker Avuchs und reichlicher

mechanische Elemente erzeugte, als auf den Seitenflanken.

Bei erneuten Untersuchungen über diesen Gegenstand wird zu beachten

sein, daß eine zweckmäßige Reaktion der Pflanze auf eine künstliche mecha-

nische Inanspruchnahme nur dann zu erwarten ist, wenn diese die natürliche

Inanspruchnahme nachahmt oder steigert. Einer dauernden Zugwirkung wird

man demnach bloß Wurzeln, Ranken und hängende Fruchtstiele aussetzen

dürfen; Stengel und Blattstiele dagegen sind künstlich hin und her zu biegen.

Anhaltend wirkenden Zugkräften, wie in der Mehrzahl der bisherigen Versuche,

sind ja die biegungsfest konstruierten Zweige und Blattstiele in der Natur nicht

ausgesetzt.

Für die Ausbildung des mechanischen Systems können aber auch noch

andere als mechanische Einflüsse von Bedeutung sein^^j. Hinsichtlich des Ein-

flusses der Bodenfeuchtigkeit liegen Beobachtungen von Friedr. Haberlandt
vor, denen zufolge der günstige Einfluß der Bewässerung auf die Erhöhung

der Festigkeit des Bastes von Cannabis sativa nicht zu verkennen ist. Ein

2 mm breites Bastband von einem nicht bewässerten Beete zerriß im Durch-

schnitt bei einer Belastung von 4,12 kg; ein solches von einer bewässerten

Parzelle erst bei 5,48 kg. Allerdings blieb bei diesen Versuchen unentschieden,

12*
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ob die durch Bewässerung erhöhte Festigkeit der Bastbänder auf eine Ver-

größerung ihrer Querschnittsfläche, d. h. auf eine größere Dicke der Bünder

oder auf eine Erhöhung der Festigkeit der Zellwandungen zurückzuführen ist.

Andererseits wurde von Kohl festgestellt, daß verschiedene Pflanzen (Mentha

aquatica, Thalictrum galioides, Menyanthes trifoliata u. a.) in trockener Luft,

also bei stärkerer Transpiration, eine reichlichere Ausbildung von Gollenchym

und auch von Bastgewebe erfahren, als in feuchter Luft bei verminderter

Transpiration. Ob sich auch hierin ein zweckmäßiger, selbstregulatorischer

Vorgang ausspricht, läßt sich nicht mit Bestimmtheit sagen. Doch ist darauf

hinzuweisen, daß bei krautigen Pflanzen, welche in trockener Luft, an trockenen

Standorten wachsen, die Bedeutung des Turgors für die Festigung der Organe

eine geringere ist, als sonst, da die Gefahr zeitweiligen Welkens viel näher

liegt. Die reichlichere Ausbildung der spezifisch mechanischen Zellen wird

unter solchen Umständen nur von Vorteil sein.

VI. Das meclianische System der Thallophyten.

Die in fließendem Wasser lebenden, besonders aber die der Meeresbran-

dung ausgesetzten Algen arten müssen natürlich zug- und schubfest gebaut

sein, um den mechanischen Kräften, die auf sie einwirken, erfolgreicli Wider-

stand leisten zu können. Bei den Fucaceen kommt es nach Wille^o) sogar

zur Differenzierung dickwandiger mechanischer Zellen, die sich durch große

Dehnbarkeit und Elastizität auszeichnen und hauptsächlich in den Stielen und

Mittelrippen des Laubes auftreten. Ihre Anordnung auf dem Querschnitt ist,

der zugfesten Konstruktion entsprechend, eine mehr oder minder zentrale.

Fig. 70. A. Quersclinitt eines hängenden, zugfest gebauten Astes von Usnea barbata. B Querschnitt durch den

hohlen, biegungsfest gehauten Fruchtträger von Cladonia filiformis. V. }(). In beiden Figuren bedeutet h die

Hautschicht, (j die Gonidienschicht, l das lockere Hyphengefleoht des Dnrchlüftungssystems, m das mechanische
System.

Bei den Pilzen kommen dickwandige mechanische Hyphen im allgemeinen

nur selten vor. Die unterirdischen Mycelstränge der Phalloideen, Lycoperdaceen

und einiger Agaricusarten besitzen innerhalb einer mehr lockeren, aus dünn-

wandigen Hyphen bestehenden Rinde einen dickwandigen »Markzylinder« von

gallerligevn Aussehen, dem offenbar die Aufgabe zukommt, die Zugfestigkeit

des Mycelstranges herzustellen. Inwieweit er auch anderen Aufgaben, speziell
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der Stoffleitung, dient, bleibt dahingestellt. Nach von mir angestellten Ver-

suchen stellt auch der Markstrang der Strauchflechte Usnea barbata (Fig. 70^4)

eine zugfeste Einrichtung vor. In bezug auf seine Festigkeits- und Elastizitäts-

verhältnisse erinnert dieses dickwandige Hyphenbündel weit mehr an Kautschuk,

als an Bast- oder Collenchymgewebe. Zunächst ist seine Dehnbarkeit eine

enorme. Im frischen, imbibierten Zustande ließ sich der Markstrang eines

0,5

—

I mm dicken Zweiges einer hängenden Varietät durchschnittlich um 100 bis

M X seiner ursprünglichen Länge ausdehnen, bevor er riß. Gleich dicke Zweige

einer gedrungenen strauchigen Varietät rissen bei einer Verlängerung von 60 bis

70^. Dabei waren die Markstränge beider Varietäten bei einer Ausdehnung

von ungefähr 20 X noch vollkommen elastisch. Die weitaus geringere Dehn-

samkeit des Rinden- und Hautgewebes gab sich bei den Versuchen durch zahl-

reiche weit klaffende Querrisse zu erkennen. Das Festigkeitsmodul dieser Mark-

stränge beträgt durchschnittlich 1,7 kg pro qmm und stimmt mit dem von

Weinzierl bestimmten Festigkeitsmodul der Blattepidermis von Allium porrum

(-1^5— 1^8) ungefähr überein. Als biegungsfeste Konstruktion, doch ohne me-

chanische Hyphen, ist zweifelsohne der hohlzylindrische Fruchtstiel der Agari-

cusarten und einiger anderer Pilze aufzufassen. Dagegen besitzen die röhren-

förmigen Fruchtträger (Podetien) der Cladonien einen scharfbegrenzten Hohl-

zylinder aus dickwandigen mechanischen Hyphen (Fig. 70 5).

YII. Die Entwickelimgsgescliichte des mechanischen Systems.

Das Skelett der Pflanzen kann aus sämtlichen drei primären Bildungs-

geweben der Vegetationsspitze hervorgehen. Es gilt diese Entstehungsweise

sowohl für den Bast, wie auch für das Collenchym, so daß zwischen diesen

beiden Ilauptformen des Stereoms auch eine vollständige entwickelungsgeschicht-

liche Übereinstimmung herrscht^').

1. Entstehung des Stereoms aus dem Procambium. Die isolierten

Bast- und Collenchymbündel gehen, wie ich gezeigt habe, meistens aus gleich-

falls isolierten Procambiumsträngen hervor. Dies gilt sowohl für subepidermale

wie für tiefer liegende Skelettstränge (Bast von Scirpus Holoschoenus, Typha

latifolia, Phoenix dactylifera usw., Collenchym von Salvia officinalis, Cucurbita

Pepo usw.). Wenn das mechanische System einen Ilohlzylinder bildet, der keine

Beziehungen zu den Mestombündeln zeigt, so ist der entsprechende Procam-

biumring meist gleichfalls von gesonderter Anlage; als Beispiele nenne ich den

peripherischen Bastring in den Rhizomen von Carexarten und den subcorti-

calen Bastring im Stengel von Cucurbita Pepo. Neben dieser isolierten Anlage

kommt es aber nicht selten vor, daß, wenn auch das mechanische System im

ausgebildeten Zustande selbständige Bündel oder Ringe vorstellt, die Anlage

dieser dennoch gemeinschaftlich mit Mestomsträngen erfolgt. Dieser eigentüm-

liche Entwickelungsvorgang wird am besten durch einige Beispiele erläutert

werden. Bei Juncus glaucus bestehen die großen Ilauptträger, wie bereits

oben beschrieben wurde, aus einer subepidermalen Bastrippe als äußerer und

einer starken Bastsichel als innerer Gurtung, zwischen denen von außen nach

innen zunächst Parenchym liegt, dann ein Luftkanal, dann wieder Parenchym,
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eine lokalmechanische Bastsichel und schließlich ein großer Mestomstrang.

Dieser ganze Gewebekomplex geht aus einem einzigen subepidermalen Procam-

biumbündel hervor, das tief in das Grundmeristem einspringt und im Quer-

schnitte sanduhrförmig aussieht (Fig. 59 D). Während in den inneren und

äußeren Partien dieses Bündels die Längsteilungen der Zellen fortdauern, hören

sie in der eingeschnürten Mittelpartie bald gänzlich auf; die Zellen werden

weiter, teilen sich durch häufige Querwände und werden so allmählich zu Par-

enchymgewebe. Durch seine Entstehung ist das ursprüngliche Procambium-

bündel in zwei einander opponierte Stränge gespalten worden, von denen sich

nun jeder nach seiner Isolierung selbständig weiterentwickelt. Der äußere

Fig. 71. Teil eines Querschnittes durcli ein junges Blatt von Pandanus utilis (Blattoberseite); c procambiale
Anlagen von kleinen Bastbündeln. B Teil eines radialen Längssclinittes durch dasselbe Blatt; c Cambiumbündel.
Vergr. 400. C Teil eines Querschnittes durch das junge Blatt von Asplenium foecundum; c cambiale Anlage des

subepidermalen Bastgewebes. Vergr. 125.

ward zur subepidermalen Bastrippe, der innere zum Mestombündel mit seinen

beiden Bastbelegen.

In ähnlicher Weise erfolgt bei verschiedenen Caryophylleen (Lychnis, Mel-

andryum, Dianthus, Saponaria) die Anlage des Bastringes und der Me-stombündel

gemeinschaftlich durch einen einzigen Procambiumring. Dieser spaltet sich

später, indem eine mittlere Zone zu Parenchym wird, in einen äußeren Bast-

cambiumring und in einen inneren Kreis von Bändern und Bündeln aus Mestom-

cambium.

Eine derartige gemeinschaftliche Anlage und nachträgliche Trennung gilt

nach Ambronns Untersuchungen auch für Gollenchym und Mestom und ist

sogar in den Familien der Araceen, Umbelliferen und Piperaceen sehr häufig.
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Eine bemerkenswerte Tatsache ist es, daß bei den Umbeliiferen auch die ÜI-

gjüige nicht selten gemeinschaftlich mit dem Collenchym angelegt werden. Im
Blattstiele von Sium latifolium treten kleine subepidermale Gollenchymbündel
auf, denen nach innen je ein Ölgang opponiert ist (Fig. HB). Dazwischen be-

findet sich Parenchym in der Stärke von ein bis mehreren Zelllagen. Der
Olgang wird im Querschnitt von 5—6 kranzförmig angeordneten Sekretzellen

umgeben, die sich durch Inhalt und Kleinheit von den umgebenden Parenchym-
zellen scharf unterscheiden. In den frühesten Entwickelungsstadien ist ein ein-

ziges Procambiumbündel vorhanden, in dem sich an der Innengrenze vor allem

der Ölgang differenziert. Sein Sekretionsepithel ist bereits deutlich erkennbar,

FJg. 72. A gemeinsame Anlage eines siibepider-

malenCollenchymtündels und eines demselben
opponierten Ölganges im Blattstiel von Sium
latifolium; c Coltencliynicambiura ; o junge
Seiretzellen des Ölganges. B Collenchym-
l)ündel und Ölgang im ausgebildeten Zustande.

Fig. 73. Entstellung des Bastringes und der an seine Innen-
seite sici anlehnenden Gefäßbündel im Blütenschafte von Pri-
mula sinensis. 6 ßastcambium. r? Gefäßbünde] anlagen (Mestom-

cambium stränge).

bevor noch im Collenchymcambium die geringste Verdickung der Zellwandungen

bemerkbar ist (Fig. 12 A). Zwischen Ölgang und Collenchymcambium wird ge-

wöhnlich eine Zelllage zu Parenchym, und damit ist die Trennung des Collen-

chyms vom Ölgang durchgeführt. —
Wenn die mechanischen Gewebestränge, wie dies so häufig vorkommt,

mit den Gefäßbündeln vereintläuflg sind und mit diesen »Fibrovasalstränge«

bilden, dann ist ihre Anlage fast ausnahmslos eine gemeinschaftliche. Es wird

ein einheitliches Procambiumbündel, beziehungsweise ein Procambiumring gebil-

det, aus dem sich die Elemente des mechanischen und des stoffleitenden Sy-

stemes den Bedürfnissen der Pflanze entsprechend herausmodellieren. Häufig
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kommt es vor, daß in jenen Partien des Procambimns, aus denen Gefäßbündel

werden sollen, die Längsteilungen noch länger fortdauern; so verhält es sich

z. B. im Blütenschafte von Primula sinensis, wo aus dem »primären« Procam-

biumring ein Bastring wird, während die an seine Innenseite angelagerten

Mestombündel gewissermaßen aus sekundären Procambiumbündeln entstehen

(Fig. 73).

Schließlich wäre hier noch auf einen wichtigen Unterschied aufmerksam

zu machen, der zwischen Stereom und Mestom in entwickelungsgeschichtlicher

Hinsicht besteht. Während das Bastcambium auf seinem ganzen Querschnitte

gleichzeitig oder doch nahezu gleichzeitig zu Dauergewebe wird, beginnt die

Ausbildung des Mestomcambiums gewöhnlich an zwei oder mehrerisn bestimm-

ten Punkten des Querschnittes und schreitet von hier aus allmählich weiter

fort. Das erstere entwickelt sich simultan, das letztere sukzedan zu Dauer-

gewebe.

2. Entstehung des Stereoms aus dem Protoderm. Wie wir bereits

in einem früheren Kapitel gesehen haben, führt die peripherische Lagerung des

mechanischen Systems in biegungsfesten Organen sehr häufig zu einem unmittel-

baren Kontakt des Bastes oder Collenchymgewebes mit der Epidermis. Es

kann nicht überraschen, daß diese so nahen räumlichen Beziehungen auf die

Ausbildung der Epidermis nicht ohne Einfluß bleiben. In den verschiedensten

Abstufungen wird die Oberhaut zu einer Verstärkung des subepidermalen

Bastes oder Collenchyms herangezogen, und am Ende dieser Stufenreihe sehen

wir die Epidermis ihren anatomischen Charakter als Hautgewebe aufgeben und

vollständig zu mechanischem Gewebe werden. Allein auch ohne das Vor-

handensein solcher räumlichen Beziehungen zwischen Haut- und Skelettsystem

ergibt sich häufig schon aus der bloßen Herrschaft des mechanischen Prinzips

eine Verwendung der Epidermis zu mechanischen Zwecken, Denn je peri-

pherischer eine Zellschicht in biegungsfesten Organen gelegen ist, desto mehr

verlohnt es sich für die Pflanze, ihre Metamorphose in mechanisches Gewebe

anzustreben. Vorausgesetzt natürlich, daß nicht noch schwerer wiegende ph}--

siologische Momente dagegen sprechen. Von diesem Gesichtspunkt aus hat

man z. B. die collenchymatische Verdickung der Epidermiszellwandungen in den

Blättern vieler Liliaceen, namentlich der Alliumarten, aufzufassen, ferner die

sklerotische Verdickung und Verholzung der Epidermiszellen an den nicht grünen

Hochblättern von Papyrus antiquorum und an den Spelzen verschiedener Cyperus-

arten. Derartige Vorkommnisse ließen sich noch viele aufzählen.

Die Metamorphose der Epidermis in typische Stereiden, w^ovon bereits

vorhin die Rede war, hat man sich selbstverständlich nur in dem Sinne vor-

zustellen, daß jenes Bildungsgewebe, das bei den A^orfahren der betreffenden

Spezies ausschließlich zur Bildung der Epidermis verwendet wurde, nunmehr

an den betreffenden Stellen statt Oberhautzellen typische Bastfasern bildet.

Dieses Bildungsgewebe ist das Protoderm. Seine Zellen können sich nach

meinen Untersuchungen entweder ohne vorherige Tangentialteilungen zu Bast-

zellen entwickeln, in welchem Falle der betreffende Baststrang oder Bastring

unmittelbar bis zur Oberfläche des Organs vorrückt (wie z. B, in den Halmen

verschiedener Bromus- und Melicaarten, sowie auch anderer Gräser), oder es

werden nach vorausgegangenen Tangentialteilungen bloß die inneren Tochter-
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Zellen des Protoderms zu Bastgewebe, die äußeren dagegen zu sekundären

Epidermiszellen. Auf diese Weise kommt es in den Blättern verschiedener

Protoderm verlaufen und zu normalen Baststrängen werden. An der Bildung

dieser protodermalen Procambiumbündel beteiligt sich (im Querschnitt betrachtet)

entweder bloß eine einzige Zelle, oder es vereinigen sich mehrere benachbarte

Zellen zu diesem Zweck. Auf nähere Einzelheiten kann hier nicht eingegangen

werden; ich verweise in dieser Hinsicht auf die Abbildungen (Fig. 74 A—E)

und auf meine »Entwickelungsgeschichte des mechanischen Systems«. Von

Interesse ist es, daß bei manchen Pilanzen, z. B. im Schafte von Papyrus

antiquorum, die peripherischen Bastbündel an der Grenze zwischen Protoderm

-&

Fig. 74. Protodermale Bastbüiulel im Querscliuitt. A Cyperns glaber, Laubblattoberseite; 6 Bastbündel, e se-

kundäre Epidermiszelle. ß Cyperus glomeratus, protodermale Bastzelle von der Unterseite eines schwaclien

Hocliblattes , darüber die sekundäre Epidermiszelle. C—G Papyrus antiquorum. C Bastbündel der Hocbblatt-

unterseite. D Hocbblattoberseite, das Bastbündel ist ans einem herausgescbnittenen Mittelstück der sclimalen

Protodermzelle entstanden. E Hocbblattoberseite; fast die ganze Protodermzelle ist zu Bast geworden; derselbe

wird bloß von drei niederen sekundären Epidermiszellen bedeckt. F peripheres Bastbündel aus dem Schafte,

welches in seiner oberen Querschnittshälfte protodermalen, in seiner unteren Hälfte grundmeristematischen Ur-

sprungs ist. ein solches Bündel im procambialen Stadium.

und Grundmeristem entstehen, so daß sich beide Bildungsgewebe an der Anlage

eines Procambiumbündels beteiligen (Fig. 74 i'^und G).

Wie der Bast kann auch das Collenchym aus tangential ungeteilten Proto-

dermzellen hervorgehen, wie z. B. im Blütenschafte von Allium ursinum; durch

wiederholte Tangentialteilung des Protoderms wird der äußere Teil des sub-

epidermalen Collenchymringes von Peperomia latifolia angelegt.

Protodermalen Ursprungs sind endlich auch die Sklerenchymschichten

mancher Frucht- und Samenschalen, z. B. der Leguminosen.

3. Entstehung des Stereoms aus dem Grundmeristem. Bei ver-

schiedenen Monokotylen, namentlich bei den Liliaceen, gehen die Bastringe aus

dem Grundmeristem hervor; die Zellen dieses Bildungsgewebes teilen sich zu-

nächst mehrfach und bilden ein sekundäres Meristem, welches sowohl wegen
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der Grüße seiner Zellen, als auch namentlich wegen seiner reichlichen Inter-

zellularräume und der häufig fehlenden Zuspitzung seiner Elemente nicht als

Procambium betrachtet werden kann.

Noch häufiger geht das Collenchym aus dem Grundmeristem hervor, wobei

es gewöhnlich gleichfalls vorerst zur Bildung von sekundären Meristemen kommt.

Anmerkimgeii.

1) Mit dem Worte »Bast« haben die Pilanzenanatomen bis auf den heutigen Tag sein-

verschiedene Dinge bezeichnet. Wie schon im Text erwähnt wurde, bedeutete der Ausdruck
Bast ursprüngHch die mechanischen Fasern in der Rinde des Dikotylenstammes, also eine

bestimmte Gewebeart. So heißt es z. B. bei Kurt Sprengel (Von dem Bau und der Natur

der Gewächse, Hallo 1812, p. 423;: »Der Bast ist die unter der grünen Rinde befindliche,

mehrenteils weißliche Schicht, die sich durch einen scheinbar faserigen Bau und durcli große

Dehnbarkeit, Zähigkeit und Dauerhaftigkeit auszeichnet«.

Die Weiterentwickelung des Begriffes erfolgte nach zwei divergierenden Richtungen.

I^ine Anzahl namhafter Forscher, wie Link, Kieser, Meyen, hielt an der Auffassung des

Bastes als einer bestimmten Gewebeart fest; auf Gi'und ihrer erweiterten anatomischen Kennt-

nisse gelangten diese Botaniker zu der Überzeugung, daß das Vorkommen des »Bastes« nicht

bloß auf die Rinde des Dikotylenstammes beschränkt ist, sondern daß ganz da'S gleiclie und
deshalb auch gleich zu benennende Gewebe in verschiedener Anordnung auch in den Stengeln

der Monokotylen vorkommt. In diesem Sinne bespricht z. B. Meyen in seiner Phytotomie

Berlin 1830) die Abbildung eines Längsschnittes aus dem Blatte von Scirpus lacustris mit

folgenden Worten: »Daselbst sind größere Holzbündel, die im Innern liegen, kleinere, die

mehr nach der Epidermis zu gelagert sind; überall finden sich dazwischen Bastbündel, auch

dicht unter der Epidermis. .. .« Es ist demnach nicht richtig, wenn Strasburger in seinem

Werk über die Leitungsbahnen (Vorwort, p. IX) sagt, daß »von jeher die Bezeichnung Bast-

fasern an die Vorstellung einer bestimmten morphologischen Wertigkeit geknüpft war und
somit auch für diese erhalten bleiben muß«. Auch ist es durchaus keine Neuerung, wenn
Schwendener und seine Schüler die spezifisch mechanischen Fasern als >Bast« bezeichnen.

Sehwendener gab bloß eine ungleich präzisere Definition des Begriffes, als sie die oben-

genannten Forscher aufzustellen vermochten, und diese Präzision wurde vor allem durch

Aufstellung des physiologischen Gesichtspunktes ermöglicht.

Die Entwickelung des Begriffes »Bast« schlug aber noch eine zweite Richtung ein. Die-

selbe wird durch einen logischen Sprung gekennzeichnet, indem man den Ausdruck Bast von

einer bestimmten Gewebe art auf eine bestimmte Geweberegion übertrug. Mit diesem Namen
bezeichnete man nunmehr die außerhalb des Verdickungsringes des Dikotylenstammes befind-

liche Zuwachszone (mit Einschluß der Markstrahlen), in welcher Bast als Gewebeart zwar

häufig, aber nicht immer vorkommt. Man unterschied demnach zwischen Hartbast und
Weiclibast, und faßte unter dem letzteren Begriff die Parenchymzellen, Siebröhren und
Cambiformzellen des Bastes (als Geweberegion) zusammen. Vom sekundären Zuwachs des

Dikotylen- und Gymnospermenstammes ausgehend, bezeichnete man später auch die gleich-

artigen Geweberegionen der primären Gefäßbündel als »Bast« oder »Phloem«, und zwar bei

den Dikotylen sowohl, wie bei den Monokotylen. So ist aus dem ursprünglicii rein histo-

logischen Begriff ein rein topographischer geworden.

Welche dieser beiden Entwickelungsweisen des Begriffes »Bast« den Stempel größerer

Konsequenz und Klarheit trägt, braucht wohl nicht näher auseinandergesetzt zu werden.

2) Über die Morphologie der Bastzellen vgl.: Schwendener, Das mechanische
Princip, 187'., p. 3 ff. de Bary, Vergl. Anatomie, 1877, p. 136ft". Wiesner, Mikroskopische

Untersucliungon usw., p. 24ff.; Derselbe, Die Rohstoffe des Pflanzenreiches, 2. Aufi., Leipzig
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190-2, Abschn. 18. v. Höhnel, Ueber püanzlicho FaserstolTe, Wien 1884; Derselbe, Mikro-

skopie der technisch verwendeten Faserstoffe, Wien 18.s7. G. Krabbe, Ein Beitrag zur

Kenntniss der Struktur und des Waciisthums vegetabihscher Zellhäute, Jahrb. f. wiss. Bot.,

Bd. XVIII.

Die von Höhnel (Jahrb. f. wiss. Bot., Bd. XV, p. 311) beschriebenen Verschiebungen

und Knickungen der Bastzellen wurden von Schwendener (Berichte der d. bot. Gesellsch.,

XII. Jahrg., p. 239 ff.) als Kunstprodukte nachgewiesen, die erst beim Präparieren entstehen.

Auch Wiesner ist dieser Ansicht.

3) Vgl. C. v. Nägeli, Theorie der Gährung, München 1879, p. 120.

4) Über das Collenchym vgl.: Schwendener, Das mech. Princip, p. 3 ff. de Bary,

Vergl. Anatomie, p. 126 ff. H. Ambronn, Ueber die Entwickelungsgeschichte und die me-

chanischen Eigenschaften des Collenchyms, Jahrb. f. wiss. Bot., Bd. XII, 1881. E. Giltay,

Sur Ic collenchyme, Archives Neerlandaises, t. XVII, 1883. C. van Wisselingh, Gontri-

bution ä la connaissance du collenchyme, ebenda, t. XVII, 1883. Carl Müller, Ein Beitrag

zur Kenntniss der Formen des Collenchyms, Berichte der d. bot. Gesellsch., Bd. VIII, 1890.

Jonas Cohn, Beiträge zur Physiologie des Collenchyms, Jahrb. f. wiss. Bot., Bd. XXIV.

Die Behauptung Bokornys, daß das Collenchym ein wasserleitendes Gewebe sei, sowie

die Ansicht C. Müllers, der das Collenchym in erster Linie als ein wasserspeicherndes Gewebe

bezeichnet, sind bereits von Strasburger (Leitungsbahnen, p. 557 ff.) und J. Cohn widerlegt

worden. Ich habe daher keine Veranlassung gehabt, im Texte darauf näher einzugehen.

5) Obwohl es zwischen Sklerenchymzellen und Bastzellen mancherlei Übergänge gibt, so

sind dieselben doch lange nicht so häufig, um die Zusammenfassung dieser beiden so ver-

schiedenartigen Zellformen unter den gemeinsamen Begriff des Sklerenchyms zu rechtfertigen.

Tut man dies (gleich Sachs, de Bary u. a.), so bleibt als einziges Kriterium eines Skleren-

chymelementes seine Dickwandigkeit übrig, ein Merkmal, welches für sich allein um so vager

ist, als die Dickwandigkeit nicht einmal immer in erster Linie eine mechanische Bedeutung

hat. Abgesehen von dem Merkmal der Dickwandigkeit sind aber die morphologischen und

physikalischen Eigenschaften der typischen Bastzellen von jenen der typischen Sklerenchym-

zellen so sehr verschieden, daß nichts näher liegt, als ihre begriffliche Trennung. Dieselbe

Ansicht vertritt auch Wiesner in seinen »Elementen der Anatomie und Physiologie der

Pflanzen«, Wien 1881, p. 262: »Die exzeptionehe Zugfestigkeit und das hohe Tragvermögen,

die Biegsamkeit, Farblosigkeit, die ganz auffallend geringe chemische Metamorphose der

Membranen der Bastzellen — sie zeigen ja zumeist direkt die Zellulosereaktion; — all dies

unterscheidet die Basfzellen auf das augenfälligste von den harten, starren, verholzten, sich

alsbald bräunenden Sklerenchymzehen.« Damit ist der große Unterschied zwischen Bast und

Sklerenchym treffend gekennzeichnet.

Über das Sklerenchym vgl.: de Bary, Vergl. Anatomie, p. 133 ff. A. Tschircli,

Beiträge zur Kenntniss des mechanischen Gewebesystems der Pflanzen, Jahrb. f. wiss. Bot.,

Bd. XVI, p. 303ff.; Derselbe, Angewandte Pflanzenanatomie, Wien u. Leipzig 1889, p. 300 ff.

H. Potonie, Kosmos, Bd. VIII, p. 33ff. G. Haberlandt, Ueber die Entwickelungsgeschichte

und den Bau der Samenschale bei der Gattung Phaseolus, Sitzungsber. der Wiener Akademie,

Bd. LXXV, I. Abth., 1877; Derselbe, Zur Anatomie der Begonien, Mittheil, des naturw.

Vereines für Steiermark, 1887. H. Solereder, Systematische Anatomie, p. 919 ff.

Strasburger (Leitungsbahnen, p. 77) spricht den Sklerenchymzellen in der Rinde der

Lärche, Fichte und Edeltanne und im Fruchtfleisch der Birne jede mechanische Bedeutung

ab und glaubt annehmen zu sollen, daß die Lebensvorgänge, die sich in den stärkeleitenden

Zellen abspielen, notwendig auch zur Bildung imd Ablagerung von Zellulose führen müssen,

die dann in den sich verdickenden Wänden der Sklerenchymzellen als Nebenprodukt ab-

gelagert wird. Daß die Pflanze ein Kohlehydrat, also einen plastischen Baustoff, als nutz-

loses Nebenprodukt ablagern soll, ist aber von vornherein ebenso unwahrscheinlich, als die

Vermutung, daß bei der Leitung der Kohlehydrate Zellulosebildung und -ablagerung statt-

finden müsse.

6) S. Schwendener, Mechanisches Princip, p. 9— 16. Vgl. ferner: Th. v. Weinzierl,

Beiträge zur Kenntniss von der Festigkeit und Elastizität vegetabilischer Gewebe und Organe,

Sitzungsber. der Wiener Akademie, Bd. LXXVI, I. Abth., 1877. Fr. Haberlandt, Versuche

über die Tragfähigkeit und Elasticität der Bastbänder gerösteter Ilanfpflanzen, Forschungen
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auf dem Gebiete der Agriculturphysik, herausgeg. von WoUny, Bd. I, S.Heft. G. Firtsch,

Ueber einige mechanische Einrichtungen im anatomischen Bau von Polytrichum juniperinuni,

Berichte der deutschen bot. Gesellsch., Bd. I, 2. Heft, -1883. Sonntag, Landwirthsch. Jahr-

bücher, Bd. XXI, i892. Schwendener, Berichte der deutschen bot. Gesellsch., XH. Jahrg.,

1894, p. 239. Wiesner, Rohstoffe des Pflanzenreiches, 2. Aufl., 18. Abschn.

7) Die mechanischen Bauprinzipien, welche die Anordnung des Stereoms beherrschen,

sind von Schwendener in seinem schon wiederholt zitierten Werk aufgedeckt worden.

Die von A. Detlefsen in seiner Abhandlung »Ueber die Biegungselastizität von Pflanzen-

theilen«, Arbeiten des bot. Institutes in Würzburg, Bd. III, dagegen erhobenen Einwürfe hat

Schwendener in seiner Abhandlung »Zur Lehre von der Festigkeit der Gewächse«, Sitzungs-

berichte der Berliner Akademie, Bd. XLVI, 1884, widerlegt. — Schwendeners Untersuchun-

gen beziehen sich zunächst auf das mechanische System der Vegetationsorgane. Bemerkens-

werte Beobachtungen über das Skelettsystem der Blüte, speziell des Kelches und der Krone,

hat neuerdings J. Herzog (Über die Systeme der Festigung und Ernährung in der Blüte,

Inauguraldissertation, Freiburg i. d. Schweiz 1902) angestellt.

8) H. Potonie, Das mechanische Gewebesystem der Pflanzen, Kosmos, VI. Jahrg.,

1882, p. 181 ff.

9) E. Stahl, Regenfall und Blattgestalt, Annales du Jardin bot. de Buitenzorg, vol. XI,

1893, p. 172.

10; G. Worgitzky, Vergleichende Anatomie der Ranken, Flora, LXX. Jahrg., 1887.

Nr. 1— 6.

11; A. Magöcsy-Dietz, Das Diaphragma in dem Marke der dicotylen Holzgewächse,

Math. u. naturw. Berichte aus Ungarn, Bd. XVII, 1901.

12) M. Westermaier, Beiträge zur Kenntniss des mechanischen Gewebesystems, Monats-

berichte d. k. Akad. d. Wissensch. in Berlin, 1881, p. 67 ff.; Derselbe, Ueber gelenkartige

Einrichtungen an Stammorganen, Mittheil. d. naturf. Gesellsch. in Freiburg (Schweiz), 1901.

13) Vgl. Westermaier und Ambronn, Beziehungen zwischen Lebensweise und Struc-

tur der Schling- und Kletterpflanzen, Flora, 1881.

14) E. Warming, Tropische Fragmente, II. Rhizophora Mangle L., Englers Botanische

Jahrbücher, Bd. IV, S.Heft, 1883.

1 5) Im Anschluß an meine bereits in der 1 . Auflage mitgeteilten Beobachtungen über

die Festigung des Blattrandes hat R. Hintz in einer größeren Abhandlung »Ueber den me-
chanischen Bau des Blattrandes mit Berücksichtigung einiger Anpassungserscheinungen zur

Verminderung der localen Verdunstung« (Nova acta der k. Leop. Gar. Akademie, Bd. LIV,

1889) zahlreiche neue Beispiele besprochen. Vgl. auch C. Lippitsch, Ueber das Einreissen

der Laubblätter der Musaceen und einiger verwandter Pflanzen, Oesterr. bot. Zeitschrift,

Jahrg. 18S9, Nr. 6 und 7.

16) Von Sachs (Vorlesungen über Pflanzenphysiologie, 2. Aufl., p. 57) werden als Schutz-

einrichtungen gegen das Einreißen vor allem die bogenförmigen Randverbindungen der Seiten-

rippen angesprochen, welche bei größeren und zarten Blättern oft mehrere Etagen bilden.

»Der Blattrand ist dann vergleichbar einem aus zwei oder drei Bogenetagen aufgebauten

Eisenbahnviadukt, eine Vergleichung, die (nach der Ansicht von Sachs) keineswegs eine bloß

äußerhche oder formale ist, sondern die Sache selbst vollständig bezeichnet; denn die eben

beschriebene, mechanische Einrichtung der Nervatur hat einen ähnlichen mechanischen Sinn,

wie die Bogenpfeiler einer Brücke.« Dagegen ist nun zu bemerken, daß diese von Sachs
angeführte Vergleichung allerdings bloß eine äußerliche ist. Denn der Eisenbahnviadukt wird

von dem darüber fahrenden Zuge von oben her auf Gewölbefestigkeit beansprucht, wo-
gegen das Blatt vom Winde senkrecht zur Ebene, in der die Bögen liegen, auf Schub-
festigkeit in Anspruch genommen wird. Der Blattrand müßte daher ebenfalls von der schmalen

Kante her gedrückt werden, damit seine Konstruktionsbedingungen denjenigen eines Eisen-

bahnviaduktes ähnlich wären. Eine derartige Beanspruchung des Blattrandes findet aber

niemals statt.

17) C. Müller, Ueber den Bau der Commissuren der Equisetenscheiden, Jahrb. f. wiss.

Bot., Bd. XIX, p. 497 fl.

18) Th. A. Knight, Sechs pflanzenphysiol. Abhandlungen, übersetzt und herausgegeben
von H. Ambronn, Ostwald's Klassiker der exakten Wissenschaften. Nr. 62, Leipzig 1895,
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p. 29 f. M. Treub, Annales du Jardin bot. de Buitenzorg, vol. III. W. Pfeffer, Uebcr den

Einfluss von Zugkräften auf die Festigkeit und die Ausbildung mechanischer Gewebe in

Pflanzen, Berichte der Sachs. Akad. d. Wissensch., Jahrg. 1891, p. 638 ff. W. Wiedersheim,
Ueber den Einfluss der Belastung auf die Ausbildung von Holz- und Bastkörper bei Trauer-

bäumen, Jahrb. f. wiss. Bot., Bd. XXXVIII, -1902. H. Vöchting, Zur experimentellen Anato-

mie, Nachrichten der Gesellsch. d. Wiss. zu Göttingen, Math.-phys. Klasse, -1902. O.M.Ball,

Der Einfluß von Zug auf die Ausbildung von Festigungsgewebe, Jahrb. f. wissensch. Bot.,

Bd. XXXIX, 1903.

19) Fr. Haberlandt, Versuche über die Tragfähigkeit und Elastizität der Bastbänder

gerösteter Hanfpflanzen, Forschungen auf dem Gebiete der Agriculturphysik, herausgeg. von

Wollny, Bd. I, p. V ff. G. Kohl, Die Transpiration der Pflanzen und ihre Einwirkung auf

die Ausbildung pflanzlicher Gewebe, Braunschweig 1886, p. 90 ff.

20) N.Wille, Bidrag til Algernes physiologiske Anatomi, K. Svenska Vetenskaps-Aka-

demiens Handlingar, Bd. XXI, Nr. 12, -1885.

21) G. Haberlandt, Entwickelungsgeschichte des mechanischen Gewebesystems der

Pflanzen, Leipzig 1879. H. Ambronn, Ueber die Entwickelungsgeschichte und die mecha-

nischen Eigenschaften des Collenchyms, Jahrb. f. wiss. Bot., Bd. XII, 1881.



Fünfter Abschnitt.

Das Absorptionssystem.

I. Allgemeines.

Alle Stoffe, welche die Pflanze von außen aufnimmt, müssen sich im flüs-

sigen oder gelüsten Zustande hefinden, um absorptionsfähig zu sein. Allerdings

kann die Pflanze durch ausgeschiedene Säuren und Enzyme auch feste Körper

absorptionsfähig machen; bei der Keimung endospermhaltiger Samen oder dem

»A'erdauungsprozesse« der insektenfressenden Pflanzen kommen derartige A'or-

gänge in sehr ausgesprochener Weise zur Geltung. Allein in solchen Fällen

handelt es sich immer nur um Vorgänge, welche sich außerhalb der Pflanze

vollziehen und die Stoffaufnahme bloß vorbereiten. Denn in das Innere einer

lebenden Pflanzenzelle kann ein fremder Körper, wenn wir von den Befruch-

tungsvorgängen und der Nahrungsaufnahme der Myxomyceten absehen, bloß

auf diosmotischem Wege gelangen.

Unter den von der Pflanze aufgenommenen Stoffen spielt das Wasser eine

besondere, eigenartige Rolle. Verhältnismäßig gering ist die Wassermenge,

welche die für den Aufbau der organischen Substanzen notwendigen Elemente

Wasserstoff und Sauerstoff liefert, die also die Bedeutung eines Nährstoffes

besitzt. Größer ist schon jenes Wasserquantum, das als »Vegetations-

wasser« die Imbibitionsflüssigkeit des Protoplasmas, der Zellwände, Stärke-

kürner u'sw. bildet und den Hauptbestandteil des Zellsaftes ausmacht. Weitaus

am grüßten ist jedoch jene Wassermenge, die von den transpirierenden Land-

pflanzen zur Deckung der Transpirationsverluste absorbiert wird.

Alle übrigen Stoffe, welche die Pflanze unter normalen Verhältnissen auf-

nimmt, haben für sie betreffs ihres Nährwertes entweder die Bedeutung von

notwendigen Nährstoffen, oder sie sind für das Leben des Organismus be-

langlos und gelangten bloß deshalb in die Pflanze, weil diese trotz des Wahl-

vermügens, das sie besitzt, nicht imstande ist, den für ihre Ernährung un-

nütigen Stoffen die Aufnahme zu verwehren.

Betrachten wir zunächst die im Wasser lebenden grünen Pflanzen, z. B. die

ein- und mehrzelligen Algen. Das umgebende Äledium stellt eine genügend kon-

zentrierte Nährlüsung vor, welcher kein notwendiger Nährstoff fehlt, und die

Pflanze kann deshalb mit ihrer gesamten Oberfläche Nahrung aufnehmen. Ein

besonderes Absorptionsgewebe ist unter solchen Umständen meist überflüssig,
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und wenn wir an verschiedenen Algen wurzelähnliche Organe ausgebildet sehen,

so sind diese wohl niemals mit den Wurzeln der Landpflanzen auf gleiche

Stufe zu stellen ; sie dienen vielmehr ausschließlich als Haftorgane und spielen

demnach bloß eine mechanische Rolle.

Wesentlich anders gestalten sich die Verhältnisse für die grünen Land-

pflanzen. Diese beziehen Wasser und Nahrung teils aus der Luft, die sie

umspült, teils aus dem Erdreich, in dem sie wurzeln. Die Atmosphäre liefert

ihnen in der Regel bloß einen einzigen, aber sehr wichtigen Nährstoff, die

Kohlensäure, die in den grünen Zellen unter dem Einflüsse des Lichtes zersetzt

wird, und deren Kohlenstoff dem Assimilationsprozeß anheimfällt. Hinsichtlich

der Aufnahme dieses einzelnen Nährstoffes wiederholt sich dasselbe Verhältnis,

das wir schon bei Besprechung der submersen Pflanzen kennen lernten: die

ganze Oberfläche der assimilierenden Organe absorbiert Kohlensäure, wie dies

bei den Blättern der Laubmoose der Fall ist; und wenn die äußere Oberfläche

hierzu nicht ausreicht oder nicht geeignet ist, so wird durch Ausbildung eines

Durchlüftungssystems die notwendige Oberflächenvergrüßerung im Innern der

Pflanze bewerkstelligt. Die Aufnahme der Kohlensäure fällt also unter den

allgemeinen Gesichtspunkt des Gaswechsels, gleichwie die Absorption des Sauer-

stoffs, der beim Atmungsprozesse verbraucht wird. Ein besonderes Absorptions-

gewebe für Kohlensäure, von welchem sie in gelöstem Zustande zu den Orten

ihrer Verwertung geleitet würde, ist nicht bekannt.

Aus dem Erdboden beziehen die grünen Landpflanzcn vor allem das

Wasser und mit demselben die Nährsalze; sie besitzen zu diesem Behufe nicht

nur ein bestimmtes Organsystem, die Wurzeln, sondern an diesen auch ein

speziell zum Zwecke der Stoffaufnahme ausgebildetes Gewebesj^stem, welches

die »Epidermis« im rein topographischen oder entwickelungsgeschichtlichen

Sinne vorstellt.

Abweichungen von diesen typischen Verhältnissen der grünen Landpflanzen

kommen nicht selten vor und beruhen zumeist auf der speziellen Lebensweise,

auf den Eigentümlichkeiten von Klima und Standort, an welche sich die he-

treffenden Pflanzen angepaßt haben. Die häufigste dieser Abweichungen besteht

in der Fähigkeit, mittelst oberirdischer Organe, speziell der Laubblätter, Wasser

aufzunehmen. Schon bei den Moosen spielt diese Art der Wasseraufnahme eine

bedeutende Rolle; doch auch bei Phanerogamen ist sie sehr verbreitet. Aller-

dings muß man dabei zwei Abstufungen unterscheiden. Bei vielen Pflanzen

vermögen die welken Blätter Wasser aufzunehmen, weil eben die Epidermis-

außenwände trotz ihrer Cutinisierung für Wasser nicht vollkommen impermeabel

sind. In diesen Fällen kann es sich bloß um eine mehr nebensächliche Er-

scheinung handeln, aus welcher die Pflanze wohl hin und wieder Vorteil zieht,

auf die sie aber bei der Einrichtung ihres normalen Haushaltes keine Rück-

sicht nimmt. Bei manchen Epiphyten dagegen, speziell den Bromeliaceen,

ferner bei Wüsten- und Steppenptlanzen^ hängt die ganze Existenz der Pflanze

von der Fähigkeit ab, das bei Regen

mittelst der Laubblätter aufzunehmen,

apparate ausgebildet, welche nicht selten einen sehr komplizierten und zweck-

mäßigen Bau zeigen.

Bei den epiphytischen Orchideen und Aroideen sind es die Luftwurzeln,
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die in der sogenannten Wurzelhülle ein zur Aufsaugung von Tau- und Regen-

wasser und wohl auch zur Kondensation des Wasserdampfes hestimmtes Ab-

sorptionsgewebe besitzen.

Wenden wir uns jetzt den nichtgrünen Pflanzen zu, vor allem den Pilzen.

Infolge ihres Chlorophyllmangels sind sie auf organische Nahrung angewiesen

und leben demnach als Saprophyten oder Parasiten. Im einfachsten Falle wird

auch hier die Stoffabsorption mittelst der ganzen Oberfläche des PflanzenkOrpers

bewerkstelligt; hierher gehören z. B. die Hefe- und Spaltpilze. Sobald aber

eine höhere Entwickelungsstufe erreicht wird, tritt Arbeitsteilung ein, und die

zu Fortpflanzungszwecken dienenden Organe sondern sich von den rein vege-

tativen Teilen. Nur diese fungieren als Aufnahmsorgane und lösen sich in den,

Fällen vollkommenster Anpassung gänzHch in Absorptionsgewebe auf. Das

Fadenmycel so vieler Pilze ist seiner Hauptfanktion nach ein solches Absorp-

tionsgewebe, und auch bei einigen phanerogamen Schmarotzern reduziert sich

der ganze vegetative Teil der Pflanze auf dieses Gewebesystem.

Eine besondere Stellung zwischen den grünen und nichtgrünen Pflanzen

nehmen die Embryonen und Keimpflänzchen der ersteren ein, solange sie von

den plastischen Baustoffen zehren, welche die Mutterpflanze für sie produziert

hat. In Fällen vollkommenerer Anpassung kommt es auch hier vor, daß die

Nährstoffaufnahme besonderen Saugorganen übertragen ist, die, wenn sie viel-

zellig sind und einen größeren Umfang erreichen, gewöhnlich mit einem spezi-

fischen Absorptionsgewebe ausgerüstet erscheinen.

Aus der vorstehenden allgemeinen Übersicht geht schon deutlich hervor,

wie sehr in der Ausbildung des Absorptionssystems sich einesteils die allgemeinen

Ernährungsverhältnisse widerspiegeln, und andernteils auch die spezielle Lebens-

weise, die Standortsverhältnisse zum Ausdrucke kommen.

Wir können jetzt auch bereits die allgemeinen Merkmale des Absorptions-

systems charakterisieren. Sein anatomischer Bau wird vor allem von dem

Prinzip der Oberflächenvergrößerung beherrscht sein; denn die Größe

der Oberfläche steht ceteris paribus zu der Menge der auf osmotischem Wege
aufgenommenen Nährstoffe in geradem Verhältnis. Was ihre Anordnung be-

trifft, so müssen die Absorptionsgewebe natürlich peripher gelagert sein und

aus oberflächlichen Zelllagen bestehen. Dazu kommt als drittes Merkmal die

Zartwandigkeit ihrer Elemente, welche die Aufnahme der Nährstofle er-

leichtert. Lokale, aussteifende Membranverdickungen sind damit natürlich nicht

ausgeschlossen. Als ein rein physiologisches Kennzeichen lebender Absorptions-

gewebe, das aber sehr bezeichnend und wichtig ist, muß schheßlich die Fähig-

keit zur Bildung und Ausscheidung von Säuren oder Enzymen angesprochen

werden, durch welche die Lösung der zu absorbierenden Nährstoffe beschleunigt

oder überhaupt erst ermöglicht wird.
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II. Die Absorption der anorganischen Stoffe.

A. Das Absorptionsgewebe der Bodenwurzeln.

Die im Erdreich sich ausbreitenden Wurzehi der grünen Landpflanzen,

denen sich auch manche Stamm- und Blattorgane gleicher Funktion anschließen,

ferner die Wurzeln der Wassergewächse sind mit einem im wesentlichen gleich-

artigen Absorptionsgewebe ausgerüstet, das die Aufnahme des Wassers und der

in ihm gelüsten Nährsalze zu besorgen hat. Bei der Schilderung dieses Ab-

sorptionsgewebes wollen wir stets von den Bodenwurzeln ausgehen.

Das im Erdreich sich verästelnde Wurzelsystem nimmt nicht mit seiner

ganzen Oberfläche Stoffe auf. Die Untersuchung lehrt vielmehr, daß bloß die

jüngsten Seitenwurzeln mit einem funktionierenden Absorptionsgewebe versehen

sind, und selbst hier beschränkt sich das Vorkommen dieses Gewebes auf eine

mehr oder minder lange Zone, die hinter der wachsenden Wurzelspitze beginnt

und gegen die älteren Wurzelpartien zu endigt, d. h. abstirbt und abgestoßen

wird. Wenn das Absorptionsgewebe in seiner häufigsten Ausbildung, mit

»Wurzelhaaren« versehen, auftritt, so läßt sich sein beschränktes Vorkommen
durch einen sehr einfachen Versuch demonstrieren. Man braucht bloß die

Pflanze mit ihren Wurzeln vorsichtig aus der Erde zu heben und die anhaftenden

Bodenteilchen durch Schütteln und Abspülen zu entfernen. Letzteres gelingt

nur an den Wurzelspitzen, die glatt und weiß erscheinen, sowie an den

gebräunten älteren Partien. Die durch das Vorhandensein des Absorptions-

gewebes ausgezeichneten Zonen dagegen halten die mit den Wurzelhaaren ver-

wachsenen Bodenpartikelchen fest und sind so von hüschenartigen Erdhüllen

umkleidet.

Das Absorptionsgewebe besteht aus einer einzigen oberflächlichen Zelllage;

es stellt die Epidermis der Wurzel im rein morphologischen Sinne vor. Seine

Zellen sind parallel zur Wurzelachse gestreckt, ihr wandständiger Plasmaschlauch

ist mäßig entwickelt. Die Wände sind in der Piegel dünn und zart. Dies gilt

natürlich auch für die Außenwände, welche die absorbierende Oberfläche bilden.

Dementsprechend entbehren sie auch der Cuticula, an deren Stelle meist eine

Schleimlamelle tritt. Die darunter befindlichen Schichten der Außenwände be-

stehen aus Zellulose, die nach Kroemer bisweilen verholzt oder mit Schutz-

stoffen unbekannter Natur infiltriert ist.

Je nach der Flächenentwickelung der Außenwände lassen sich zwei Aus-

bildungsstufen des Absorptionsgewebes unterscheiden. Auf der ersten Stufe genügt

der Pflanze die durch zahlreiche AVurzeln bedingte Oberflächenentfaltung; die

Außenwände der Absorptionszellen sind eben, oder nur schwach gewölbt, und

die absorbierenden Wurzelpartien demnach von glatter Beschaffenheit. Auf der

zweiten Stufe dagegen müssen auch noch die Außenwände zur Oberflächen-

vergrößerung beitragen, sie zeigen die als »Wurzelhaare« bekannten Aus-

stülpungen; dieses ist das typische Absorptionsgewebe der Wurzeln.

Der Typus des haarlosen Absorptionsgewebes wird für die Pflanze aus-

reichend sein, wenn die Aufnahme von Wasser und Nährsalzen unter so gün-

stigen Bedingungen vor sich geht, daß eine Vergrößerung der absorbierenden

Haberlandt, Pflauzenana tomie. 3. Aufl. -1 3
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Oberfläche durch A\\irzelhcaare überflüssig wird. Dies ist der Fall bei Sumpf-

und Wasserpflanzen; so sind z. B. die Wurzeln von Butomus umbellatus, Caltha

palustris, Hippuris vulgaris, Lemna minor, Nymphaea alba, Pistia stratiotes u. a.

vollkommen haarlos, während bei anderen hierher gehörigen Pflanzen, nament-

lich solchen, die zeitweise auch auf trocknerem Boden leben müssen, das Ab-

sorptionsgewebe allerdings mit Wurzelhaaren verschen ist (Scirpus silvaticus,

Carex paludosa).

Die erste und zweite Ausbildungsstufe des Absorplionsgewebes sind übrigens

durch mancherlei Übergänge miteinander verbunden; wie sehr in dieser Hin-

sicht die jeweiligen biologischen Bedürfnisse der Pflanze maßgebend sind, geht

aus dem Umstände hervor, daß bei ein und derselben Spezies, ja selbst an ein

und demselben hidividumn, je nach Bedarf der eine oder der andere Typus des

Absorptionsgewebes zur Ausbildung kommen kann. So gibt es z. B. verschiedene

AVasserpflanzen , wie Elodea canadensis, Nuphar luteum, Acorus Calamus und

Cicuta virosa, denen die AVurzelhaare im Wasser vollkommen fehlen, während

sie beim Eindringen der W^urzeln in Erde sich reichlich einstellen.

Wir gehen nunmehr zu dem mit Wurzelhaaren versehenen Absorptiuns-

gewebe über.^) Das Hauptinteresse konzentriert sich hier auf die erwähnten

Haarbildungen, welche fast die alleinigen Träger der Funktion des ganzen

Gewebes sind.

Die Wurzelhaare verdanken, wie schon mehrmals erwähnt wurde, dem

Prinzip der Oberflächervergrößerung ihre Entstehung. Der hierdurch erzielte

Gewinn an aufnehmender Oberfläche ist sehr beträchtlich; Schwarz hat ihn

ziflermäßig nachgewiesen, indem er bei verschiedenen Pflanzen die Zahl der

Haare auf I qmm Wurzehläche bestimmte, sodann ihre Länge und Dicke maß
und hiernach die Gesamtoberfläche der Wurzel für \ mm Länge berechnete.

Die Oberfläche einer im feuchten Baume gewachsenen behaarten Maiswurzel ist

hiernach 5,5 mal größer als die Oberfläche einer unbehaart gedachten Wurzel.

Bei Erbsenwurzeln, gleichfalls im feuchten Räume gewachsen, stellt sich dieses

Verhältnis wie 12,4 : 1, bei den Luftwurzeln von Scindapsus pinnatus wie 18,7 : 1,

bei den im Wasser gewachsenen Nebenwurzeln von Trianea bogotensis wie

6,63 : 1. Man darf übrigens nicht meinen, daß es sich hier um feste Verhält-

nisse handle, welche den einzelnen Pflanzenarten eigentümlich sind. Die Ober-

flächenvergrößerung durch Produktion von Wurzelhaaren hält vielmehr gleichen

Schritt mit den Feuchtigkeitsverhältnissen des Bodens, so zwar, daß bei größerer

Feuchtigkeit, d. i. bei erleichterter Zufuhr von Wasser und Nährstoffen, die

Zahl und Länge der Wurzelhaare entsprechend abnimmt. Dies kann so weit

gehen, daß die Haarbildung im Wasser vollständig unterbleibt, und ein Rück-

sclilag des Absorptionsgewebes zum ersten Typus eintritt. Dies ist nach

Schw'arz z. B. bei Album Cepa, Cicer arietinum, Cucurbita pepo, Heliantbus

annuus, Phaseolus communis und multiflorus. Ricinus communis, Zea Mais u. a.

der Fall. Andererseits bedingt eine geringere Feuchtigkeit des Bodens wegen

der erschwerten Wasser- und Nährstoffaufnahme eine erhöhte Produktion von

Wurzelhaaren. Wenn schließlich bei zu großer Trockenheit die Bildung von

Wurzelhaaren wieder vermindert oder ganz unterdrückt würd, so ist dies eben

nur der Ausdruck ungünstiger Vegetationsbedingungen, eine pathologische A'er-

kümmerung. Unter normalen Veaetationsverhältnissen aber hat die Pflanze in
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hohem Grade die Fähigkeit, die Ausbildung ihrer Wurzelhaare den jeweihgen

Umständen entsprechend zu regulieren.

Eine reiche Behaarung der Wurzeln setzt die Möglichkeit voraus, daß sämt-

liche Absorptionszellen zu Wurzelhaaren auswachsen können. Die Zahl der

Wurzelhaare ist dann eine sehr beträchtliche. Nach Zählungen von Schwarz
befanden sich auf einem millimeterlangen Wurzelstücke von Zea Mais (bei

Wachstum im feuchten Räume) durchschnittlich 1925 Haare, was bei einem

Durchmesser der Wurzel von 1,44 mm die Zahl von 425 für den qmm ergibt. Ein

gleichlanges Wurzelstück von Pisum sativum besaß unter gleichen Verhältnissen

1094 Haare, d. i. 232 auf dem qmm. Die Absorptionszellen behalten übrigens

ihre Fähigkeit zur Ilaarbildung nur kurze Zeit, so daß zwischen den bereits

vorhandenen Haaren neue Haare wahrscheinhch niemals interkalar entstehen

können. Die Anlegung der Wurzelhaare erfolgt also nach den voriiegenden

Beobachtungen bloß in a kr op etaler Reihenfolge.

Bei verschiedenen Pflanzen, besonders Wassergewächsen, ist die Fähigkeit,

Wurzelhaare zu bilden, an ganz bestimmte Absorptionszellen gebunden, die sich

meist auffallend von den haarlosen Nachbarzellen unterscheiden. Bei Nuphar

luteum, Sagittaria sagiltaefolia, Elodea canadensis u. a. sind die haarbildenden

Zellen bedeutend kürzer, als die übrigen, von denen sie frühzeitig schon durch

Querwände abgetrennt werden, hu Gegensatze hierzu fand Kny bei Hydro-

mistria stolonifera und Hydrocharis morsus ranae, daß die zur Haarbildung

präformierten Zellen sich schon unter der Wurzelhaube durch ihren größeren

Umfang und ihre Tiefe auszeichnen. Bei gewissen Eriocauleen (Paepalanthus)

und Juncaceen teilen sich nach van Tieghems Beobachtungen die kurzen,

wurzelhaarbildenden Zellen vorerst gewöhnlich durch je eine Längswand, wor-

auf dann jede der beiden Tochterzellen zu einem Haar auswächst. So kommt
eine paarweise Anordnung der Wurzelhaare zustande. Bei Distichia sind diese

ZwilUngshaare in ihrer unteren Hälfte der Länge nach miteinander verwachsen

und weichen bloß oben gabelig auseinander. Bei Lycopodium teilt sich nach

Nägeli und Leitgeb die kleine Initialzelle einer Wurzelhaargruppe in 2 bis

4 Zellen, von denen dann jede zu einem Haar auswächst.

Wir wenden uns nunmehr der Morphologie und Physiologie des einzel-

nen Wurzelhaares zu. — Fast immer wächst die Außenwandung der be-

treffenden Absorptionszelle nur zum kleineren Teil, an einer ziemlich scharf

umgrenzten Stelle, zum Wurzelhaar aus. Diese Stelle liegt sehr häufig, bei

vielen Pflanzen ganz regelmäßig, an dem der Wurzelspitze zugekehrten Zellende.

Da gewöhnlich nur die Hauptwurzeln senkrecht abwärts wachsen, die schwä-

cheren Nebenwurzeln aber mit dem Erdradius die verschiedensten Winkel ein-

schließen können, so ist es von vornherein sehr wahrscheinlich, daß die

Schwerkraft auf jenes lokalisierte Auswachsen der Wurzelhaare ohne Einfluß

ist, und daß hier vielmehr eine Wachsturaskorrelation zwischen Haupt- und

Nebenorgan vorliegt.

Das Wurzelhaar ist bei den Phanerogamen immer nur ein Ast der betref-

fenden Absorptionszelle. Es ist leicht einzusehen, daß diese Kontinuität des

Zelllumens im Interesse einer raschen Ableitung der absorbierten Stoffe gelegen

ist. — Die Wandungen des Haares sind . mit einem dünnen Plasmabeleg
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ausgekleidet. Nur in der Spitze befindet sich meist eine größere Plasmaansamm-

lung. In dieser oder ganz knapp dahinter liegt in der Regel der Zellkern.

Die ursprüngliche Form des Wurzelhaares ist die eines zyUndrischen, un-

verzweigten , an der Spitze abgerundeten Schlauches; begreiflicherweise kann

sich diese einfachste Form nur in feuchter Luft und im Wasser entwickeln und

erhalten. Gewöhnlich wird auch dabei die größte Länge der Wurzelhaarc er-

reicht, die nach den Messungen von Schwarz bei den verschiedenen von ihm

untersuchten Pflanzenarten zwischen 0,15 und 8 mm schwankt. So erreichen

z. B. die Wurzelhaare von Potamogeton in Wasser eine Länge von 5 mm,
von Elodea canadensis in Schlamm 4 mm, von Brassica Napus in feuchter Luft

3 mm, von Pisum sativum und Avena sativa 2,5 mm, von Vicia Faba 0,8 mm,
Muscari botrj^oides 0,5 mm usf. Im Erdboden bleiben die Wurzelhaare hinter

diesen Maximallängen meist sehr zurück und, was wichtiger ist, sie zeigen im

Kontakt mit den Erdteilchen sehr auffallende Formveränderungen, welche die

physiologischen Aufgaben dieser Organe auf das deutlichste veranschaulichen.

Das Wurzelhaar zeigt das Bestreben, senkrecht zur Oberfläche der Wurzel

Bodenteilchen imd muß nun seitlich ausbiegen. So wächst es dem Erdpar-

tikelchen angeschmiegt weiter, bis ihm eine mit Luft oder Wasser erfüllte

Spalte die frühere Richtung wieder einzuschlagen ermöglicht. Auf diese Weise

begegnet das Wurzelhaar oft mehrmals

hintereinander einem festen Bodenteil-

chen; jedesmal erfolgt eine knieförmige

Biegung des Haares, und jedesmal sucht

sich dasselbe dem Hindernis mit einer

m{)glichst großen Oberfläche anzupressen.

In diesem Bestreben verbreitert sich das

Haar nicht selten scheibenförmig, es bildet

seitliche Lappen und Auszweigungen, die

das Erdklümpchen wie die Finger einer

Hand festhalten, und seine Oberfläche stellt

einen getreuen Abdruck aller Unebenheiten

vor, die das anhaftende Erdteilchen auf-

weist (Fig. 75). Hand in Hand mit diesen

Formveränderungen geht eine Wachstums-
hemmung des Haares, so daß es oft um ein Mehrfaches kürzer bleibt, als ein

in feuchter Luft gewachsenes Haar. Dies leuchtet auch vollkommen ein, denn

die ausgiebige Streckung des Wurzelhaares in feuchter Luft oder im Wasser

ist nur Mittel zum Zweck; sie soll ihm ermöglichen, auch etwas breitere

Spalten und Lücken im Erdreich zu überqueren und schließlich doch auf ein

festes Bodenteilchen zu stoßen. So wie der Lichtmangel eine übermäßige Ver-

längerung der Stengelteile hervorruft, infolgedessen selbst tief im Erdboden sich

entwickelnde Sprosse ans Tageslicht gelangen können, ebenso bewirkt der

Mangel eines Kontaktes mit festen Erdteilchen die übermäßige Verlängerung

der Wurzelhaare, so daß sie schließlich doch in festes Erdreich gelangen. Man
hat es hier offenbar mit biologisch

schieden sie auch vom rein physiologischen. Standpunkte sind.

Fig. 75. Wurzelliaare von Liiiaria Cj'mlialaria.
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Die besprochenen Formveränderungen der Wurzelhaare sind unzweifelhaft

nicht als bloße Henimungserscheinungen aufzufassen, sondern hauptsächlich als

Reizwirkungen infolge des Kontaktes mit den festen Bodenteilchen. —
Der obenerwähnte Kontakt des Wurzelhaares mit den anhaftenden Erd-

partikelchen wird gewöhnlich durch Verklebung noch fester und inniger.

Schon Darwin hat eine solche Verklebung angenommen; von Schwarz wurde

sie genauer studiert und auf eine Verschleimung der äußersten Wandschicht zu-

rückgeführt.

Im Zusammenhange mit der Art des Vordringens der Wurzelhaare im

Erdreich und ihrer Verklebung mit festen Bodenteilchen steht die Art ihres

Längenwachstums. Nach von mir angestellten Versuchen 2), wobei die wach-

senden Wurzelhaare von Cucurbita Pepo, Pisum sativum, Polygonum fagopy-

rum und Helianthus annuus durch Anblasen von Reistärkekörnchen markiert

wurden, beschränkt sich das Längenwachstum ausschließlich auf den kalotten-

förmig gekrümmten Scheitelteil des Haares; knapp dahinter ist das Längen-

wachstum schon gänzlich erloschen. Das Wurzelhaar zeigt also Spitzenwachs-

tum im eigentlichsten Sinne des Wortes; es ist seiner Aufgabe, zwischen den

Bodenpartikelchen vorzudringen, auch in dieser Hinsicht höcht vollkommen an-

gepaßt.

Der Zweck und die Bedeutung des innigen Kontaktes, den die Wurzel-

haare mit den Erdpartikelchen anstreben, wird erst dann vollständig klar, wenn

man über die Verteilung des Wassers und der Nährstoffe im Boden orientiert

ist. Die für die grüne Pflanze wichtigsten Nährstoffe sind nämlich nur zum
geringsten Teil im Bodenwasser gelöst; der weitaus größere Teil derselben

wird vom Erdboden durch die Oberflächenkräfte seiner kleinsten Teilchen im

ungelösten Zustande festgehalten; er wird von ihm »absorbiert«. Zu diesen ab-

sorbierten Nährstoffen gehören besonders Kali- und Ammoniaksalze, Phosphate

und das Eisen. Das Zustandekommen dieser Absorption, die chemischen

und physikalischen Kräfte, die dabei tätig sind, können wir hier außer acht

lassen. Jedenfalls haben wir uns vorzustellen, daß die absorbierten Nährstoffe

als äußerst feine Niederschläge die kleinsten Bodenteilchen überziehen, und daß

letztere dann noch von mehr oder minder dicken Wasserhüllen umgeben werden;

auch das Wasser wird nämlich, zum Teil wenigstens, durch molekulare Kräfte

von den Bodenteilchen festgehalten.

Jetzt erst können wir den innigen Kontakt, die »Verwachsung« der Wur-
zelhaare mit den Erdpartikelchen, richtig beurteilen. Nur auf diese Weise

vermögen die Wurzelhaare dem Erdboden die absorbierten Nährstoffe, das fest-

gehaltene Wasser, zu entreißen. Die Aufnahme der Nährsalze wird überdies

auch dadurch in hohem Grad erleichtert, daß die Wurzeln durch Ausscheidung

von Säuren auf ihre Umgebung lösend einwirken. Man kann sich hiervon

leicht durch einen zuerst von Sachs 3) ausgeführten Versuch überzeugen. Wenn
man nämlich eine polierte Marmorplatte mit einer nicht zu hohen Erdschicht

bedeckt und in dieser eine beliebige Pflanze ihr Wurzelsystem ausbreiten

läßt, so wird die Marmorplatte von den darauf hinwachsenden Wurzeln kor-

rodiert, und nach einiger Zeit kann man auf der gereinigten Platte sehr deut-

liche Ätzfiguren wahrnehmen; diese Korrosionsbilder der Wurzeln sind von

großer Schärfe der Zeichnung, woraus zu schließen ist, daß die von dem
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Absorplionsgewebe ausgeschiedenen Säuren sich nicht gleichmäßig im Boden-

wasser verteilen, sondern bloß die Zellwandungen imbibieren und in den nächst-

benachbarten Flüssigkeitsschichten des Bodenwassers gelöst sind. Auch aus

diesem Grund ist also eine möglichst große Wurzeloberiläche erwünscht.

Nach den Untersuchungen Czapeks beruhen diese Korrosionserscheinun-

gen wenigstens der Hauptsache na.ch auf der Ausscheidung von Kohlensäure.

Essigsäure oder Milchsäure wird nicht ausgeschieden, wohl aber nicht selten

Ameisensäure, und zwar wahrscheinlich als Kaliumformiat. Czapek gelangte

zu dieser Annahme auf Grund der Korrosionserschoinungen, die von Wurzeln

an künstlich hergestellten Platten hervorgerufen werden, welche aus Substanzen

von bekannter Lüslichkeit in bestimmten Säuren bestehen.

Wenn einmal die Lösung der Nährstoffe erfolgt ist, so kann ihr diosmo-

tischer Eintritt in die Wurzelhaare bis zu der die Aufnahme regulierenden

Hautschicht des Protoplasten leicht erfolgen,

sind nämlich mit wenigen Ausnahmen sehr z

zwischen 0,0006— 0,001 mm. Bloß an den abgerundeten Enden der Haare ist

die Zellhaut häufig doppelt oder selbst dreifach so dick, w^as für das ins Erd-

reich eindringende Wurzelhaar nur vorteilhaft sein kann. Seine verdickte Mem-
brankappe wiederholt so im kleinen die Funktion der Wurzelhaube. —

Die Zartheit der Zellwände bedingt natürlich eine gewisse Empfindlichkeit

und Kurzlebigkeit der Wurzelhaare, die sich vor allem darin äußert, daß diese

Organe in einer bestimmten Entfernung von der Wurzelspitze kollabieren, sich

bräunen und gänzlich absterben. Das zugrunde gehende Absorptionsgewebe

verschwindet, und der Wurzelkörper wird dann von einer verkorkenden Exo-

dermis bedeckt, zu der sich die äußerste Rindenzelllage umwandelt. — Auch

bei plötzlichem Wechsel von Feuchte und Trockenheit, beim Umpflanzen usw.

sterben die Wurzelhaare meistens ab, bisweilen erst nach Eintritt patholo-

gischer Formveränderungen, die z. ß. in einer unregelmäßigen Verzweigung be-

stehen (Brassicaartcn).

Eine bemerkenswerte Ausnahme von der relativen Kurzlebigkeit und Emp-
findlichkeit der Wurzelhaare habe ich bei den im malaischen Archipel, z. B.

auf Java, ungemein häufigen epiphytischen Farnen Drymoglossum nummulari-

folium und piloselloides beobachtet. Bei länger andauerndem Wassermangel zieht

sich nämlich das Plasma des vertrocknenden Wurzelhaares samt dem Zelllvern

in den Basalteil des Haares zurück, über welchem sich eine mehr oder minder

regelmäßige Einschnürung des Haarkörpers bemerklich macht. An dieser

Stelle wird dann eine Membrankappe gebildet, die den nunmehr eingekapselten

Protoplasten des Haares von dem vertrockneten Teil abgrenzt. Letzterer löst

sich dann ab, und die so entstandene Wurzelhaaranlage harrt nur des bele-

benden Wassertropfens, um alsbald zu einem neuen Haar auszuwachsen.

Wir haben bisher ausschließlich die ernährungsphysiologische Hauptfunk-

tion der Wurzelhaare kennen gelernt. Es ist jetzt noch die mechanische
Rolle ins Auge zu fassen, welche diese Haargebilde bei der Befestigung und
Ausbreitung des Wurzelsystems im Erdreich spielen. Daß die Verwachsung
der Wurzelhaare mit den Bodenteilchen für das Festvv^urzeln der ganzen Pflanze

von Bedeutung ist, bedarf keiner näheren Ausführung. Aber auch noch in an-

derer Hinsicht, beim Vordringen der Wurzel im Boden, kommt jene Verwachsung
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als mechanischer Faktor in Betracht. Die Wurzelhaare hefestigen die rück-

wärts gelegenen Wurzelpartien unverrückbar im Erdreich, und so wird der zur

Überwindung des Bodenwiderstandes nötige Halt gewonnen. Dabei ist aber,

wie Schwarz betont hat, von Wichtigkeit, daß die Beweglichkeit der wach-

senden Wurzelspitze keine Einbuße erleide. »Die durch Kontakt, Feuchtigkeit

und die Schwerkraft induzierten Reize würden zum Teil illusorisch, wenn die

Wurzelspitze durch Haare an die Bodenteilchen angeheftet wäre. Ebenso könnte

hierdurch das Wachstum der ^^'urzel gehemmt werden. Wir sehen daher die

Wurzelhaare fast überall erst in einiger Entfernung unterhalb der Wurzelspitze

auftreten. Interessant ist es nun, wie bei langsamem Wachstum und bei großen

Bodenwiderständen die Wurzelhaare näher an die Spitze heranrücken, als bei

leichtem Vordringen der Wurzel. Ebenso bedarf eine dünnere Wurzel eines

besseren Widerhalles, weil sie leichter einem Abbiegen ausgesetzt ist, weshalb

auch hier der Abstand des ersten Haares von der Wurzelspitze ein geringerer

ist.« — In der Regel beginnt die Region der Wurzelhaare nach den Angaben

von Schwarz bei langsamerem AVachstum 3/4

—

I mm, bei schnellerem Wachs-

tum 2— 3 mm hinter der Wurzelspitze. Bei sehr zarten Wurzeln, z. B. bei

Poa pratensis, waren die ersten Haare nur 0,11 mm von der Wurzelspitze

entfernt. Eine Ausnahme bilden verschiedene Crassulaceen, z. B. Sedum An-

dersoni und Sempervivum Funkii, deren Wurzeln bis zur äußersten Spitze mit

Haaren besetzt sind; es mag dies wohl mit dem Umstände zusammenhängen,

daß diese Pflanzen nur in sehr harter, trockener Erde wachsen.

Bezüglich der mechanischen Leistungen der Wurzelhaare zeigen auch ver-

schiedene Keimpflanzen lehrreiche Anpassungserscheinungen. Eines der wich-

tigsten biologischen Bedürfnisse des jungen Keimlings ist seine Befestigung im

Erdboden; dieses Bedürfnis ist um so dringender, als ja die keimenden Samen

unter natürlichen Aussaatverhältnissen dem Erdboden bloß oberflächlich auf-

liegen. Es werden deshalb schon frühzeitig zahlreiche und lange Wurzelhaare

gebildet. Warming*) fand sie in großer Anzahl an der Grenze des hypokotylen

Stengelgliedes von Wasserpflanzen; Briosi an gleicher Stelle bei Eucalyptus

und anderen Myrtaceen, und nach Schwarz entstehen die ersten Wurzelhaare

der Keimpflanzen von Panicum miliaceum und Setaria italica an der sog. Wur-

zelscheide oder »Coleorhiza« ; der keimende Same wird zunächst an das Sub-

strat geheftet, und jetzt erst durchbricht die Wurzel, zu wachsen beginnend, die

Coleorhiza. Diese Einrichtung scheint bei Gräsern häufiger vorzukommen; ich

beobachtete sie z. B. auch bei Briza minor. Selbstverständlich fungieren solche

Wurzelhaare auch als Absorptionsorgane.

Wir haben im vorstehenden bereits einige Fälle kennen gelernt, in welchen

die Wurzelhaare an anderen Organen auftreten, als denen, welchen sie ihren

Namen verdanken. Noch vollständiger macht sich ein solcher Wechsel im Auf-

treten des Absorptionsgewebes natürlich dort geltend, wo die Wurzeln durch

umgewandelte Stengelorgane oder Blätter ersetzt werden. So sind die Rhizome

von Psilotum triquetrum, einer Lycopodiacee, der echte Wurzeln gänzlich feh-

len, mit Wurzelhaaren ausgestattet. Ferner sind hier die Hymenophyllaceen

zu nennen, deren Wurzelhaare auch an metamorphosierten Stammorganen, bis-

weilen selbst an Blättern auftreten. Von Goebel wurden auch an den Basen

der äußeren Blätter einiger Orchideen (Microstylis, Melaxis, Sturmia) Büschel
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von Wurzelhaaren beobachtet. Das einer echten Wurzel habituell ganz ähn-

liche AVasserblatt von Salvinia natans endlich ist gleichfalls mit Absorptions-

haaren ausgerüstet.

Bei den Hymenophyllaceen und bei Salvinia stellt das Wurzelhaar nicht

mehr bloß einen Zellast vor; es wird nämlich durch eine Querwand von der

Zelle, aus der es hervorwuchs, abgetrennt. Bei Salvinia treten dann noch mehr
Querwände auf, so daß das ganze Haar 7— 9 zellig wird. Die kurze, kegel-

förmige Endzelle endigt mit einer scharfen Spitze.

Schon oben wurde erwähnt, daß das Absorptionsgewebe der AVurzeln mit

seinen AVurzelhaaren bald abstirbt und abgestoßen wird. Die Oberfläche der

Wurzel wird dann von der äußersten Rindenzellschicht eingenommen, deren

Zellwände verkorken, und die nun eine lückenlose sekundäre Epidermis, eine

sogenannte Exodermis vorstellt. Wenn die Verkorkung der Wände schon bei

Lebzeiten des Absorptionsgewebes erfolgt, so bleiben zwischen den langen Exo-

dermiszellen kurze plasmareiche Zellen unverkorkt, welche als Durchlaßzellen

fungieren und die vom Absorptionsgewebe aufgenommenen Stoffe an das Rinden-

parenchym übermitteln (Goleus, Lamium, Hedera und die meisten Monokotylen].

In vollkommenerer Ausbildung tritt die Exodermis allerdings erst bei den Luft-

wurzeln auf.

B. Die Rhizoiden^).

Das Vorkommen echter Wurzeln kennzeichnet die höchste Stufe der mor-
phologischen Gliederung des Pflanzenkörpers. Bloß die Phanerogamen sind,

gleich der zweiten, ungeschlechtlichen Generation der Gefäßkryptogamen, im
Besitz echter W'urzeln, und auch bei diesen höchstentwickelten Pflanzenformen

unterbleibt nicht selten infolge bestimmter Anpassungen die Wurzelbildung. Zu
den typisch wurzellosen Pflanzen gehören außer den Thallophyten die Mus-

cineen (Lebermoose sowohl wie Laubmoose) und die Prothallien der Gefäß-

kryptogamen. Von den Algen und Pilzen sehen wir hier einstweilen ab. Bei

den Moosen und den selbständig lebenden Prothallien der Gefäßkryptogamen
werden nun jene Funktionen, die bei den höher entwickelten Pflanzen den

W^urzeln und ihrem Absorptionsgewebe zugeteilt sind, ausschließlich von be-

stimmten Haarbildungen, den »Rhizoiden«, übernommen, welche in ihren ein-

fachsten Formen von Wurzelhaaren kaum zu unterscheiden sind. Man hat des-

halb den Ausdruck »Wurzelhaare« öfters auch auf die in Rede stehenden Haar-
gebilde der Moose und der Prothallien übertragen, obwohl es sich aus gleich

zu erörternden Gründen empfiehlt, auf diese Erweiterung des Begriffes »Wurzel-

haar« Verzicht zu leisten. Es handelt sich hier nämlich um Haargebilde, welche

in physiologischer Hinsicht Wurzeln und Wurzelhaare zugleich sind,

die also nicht nur die Eigenschaften typischer Wurzelhaare aufweisen, son-

dern außerdem noch so manche wichtige Eigenschaft der echten Wurzeln. In

letzterer Hinsicht ist besonders die Empfindlichkeit für Licht, Schwerkraft und
Feuchtigkeit hervorzuheben, welche die Rhizoiden mit den Wurzeln teilen, wäh-
rend eine solche Reizbarkeit den eigentlichen AVurzelhaaren vollständig abgeht.

Fassen wir zunächst den Einfluß der Schwerkraft auf Wurzeln und
Rhizoiden ins Auge. Die ersteren sind bekanntlich teils positiv geotropisch.^
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wie die Hauptwurzeln, teils diageotropisch wie die Nebenwurzeln erster und hcäufig

auch zweiter Ordnung, während, die letzten Seitenwurzeln überhaupt nicht mehr

geotropisch sein dürften. Genau dasselbe Verhalten habe ich an den verzweigten

Rhizoiden verschiedener Laubmoose, z. B. von Tortula muralis, beobachtet. Ihre

Hauptäste wachsen wie Hauptwurzeln vertikal abwärts, die starken Nebenäste

erster Ordnung schließen mit dem Erdradius gewisse Grenzwinkel ein, und

die schwächeren Seitenzweige wachsen in horizontaler Richtung weiter oder

krümmen sich selbst schief aufwärts. — Auch die unverzweigten, einzelligen

Rhizoiden von Marchantia sind nach Pfeffers und meinen Untersuchungen

positiv geotropisch. Dagegen wäre es vergeblich, an echten Wurzelhaaren irgend-

eine geotropische Empfindlichkeit nachweisen zu wollen. Die Lage der Wurzel

zum Erdradius kann eine ganz beliebige sein, die Wurzelhaare sind doch immer

senkrecht zur Oberfläche der Wurzel gestellt.

Was dann den Einfluß des Lichtes auf die M^achsenden Rhizoiden anlangt,

so wurde von Pfeffer der sehr energische negative Heliotropismus dieser Organe

an Marchantia- Brutknospen nachgewiesen, während Leitgeb und Prantl den

negativen Heliotropismus der Rhizoiden von Farnprothallien festgestellt haben.

An Wurzelhaaren wurde dagegen noch niemals eine heliotropische Reizbarkeit

beobachtet.

Licht und Schwerkraft üben aber auch auf den Ort der Anlegung von

Wurzeln und Rhizoiden einen bestimmenden Einfluß aus. Von Vüchting wurde

nachgewiesen, daß die Entstehung von Adventivwurzeln in einseitig beleuchteten

Zweigen von Lepismium radicans und verschiedenen W^eidenarten sich auf

die Schattenseiten beschränkt; es ist dabei gleichgültig, ob die Beleuchtung

der Zweige von oben oder von unten erfolgt. Von Sachs wurde ferner ge-

zeigt, daß die Haftwurzeln des Efeu immer nur an der vom Licht abgekehrten

Sproßseite entstehen. Genau dasselbe gilt nach den Untersuchungen Leitgebs,

die später von Prantl erweitert wurden, für die Rhizoiden der Farnprothallien

und nach Zimmermann für jene der Brutknospen von Marchantia; bei

einseitiger Beleuchtung entstehen die Rhizoiden bloß auf der Schattenseite

und höchstens noch an den Rändern des Thallus. Was dagegen die Ent-

stehung der Wurzelhaare betrifft, so haben die Untersuchungen von Schwarz
hinsichtlich des Einflusses der Beleuchtung ein ganz negatives Resultat ergeben.

Man kann sich in der Tat leicht davon überzeugen, daß bei einseitiger Be-

leuchtung die Wurzelhaare ebenso reichlich auf der Licht- wie auf der

Schattenseite der Wurzel hervorwachsen. — So wie das Licht übt auch die

Schwerkraft bei der Anlegung von Wurzeln und Rhizoiden einen ortsbestimmen-

den Einfluß aus. Ein verdunkelter, horizontal liegender Laubsproß von Tro-

paeolum majus bildet nach Sachs nur auf der Unterseite Wurzeln, und ebenso

wachsen an horizontalen Brutknospen von Lunularia und Marchantia bloß

unterseits Rhizoiden aus.

Nachdem wir im vorstehenden auf die rein physiologischen Ähnlichkeiten

der Rhizoiden und der echten Wurzeln hingewiesen haben, wollen wir jetzt

auf die anatomisch-physiologischen Eigenschaften der erstgenannten Organe ein-

gehen und bei dieser Gelegenheit auf ihre nahe Verwandtschaft mit den Wurzel-

haaren hinweisen.

AVie schon erwähnt, unterscheiden sich die Rhizoiden der Lebermoose
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und der Farnprothallicn fast nur durch die an ihrer iiasis auftretende

Querwand von den typischen Wurzelhaaren. Jedes Uhizoid repräsentiert so eine

einzige sdilauchförniige, dünnwandige Zelle, die im Kontakte mit festen Boden-
teilchen dieselhcn Verhreiterungen und Verwachsungen

B| zeigt, die wir hereits im vorigen Kapitel kennen lern-

% ten (Fig. 76). Ebenso zeigen die Uhizoiden dasselbe

. p ausgesprochene Spitzenwachstum wie die Wurzelhaare,

jjm Bei der höchst, entwickelten Reihe der Leber-

moose, den Marchantieen, kommen zweierlei Rhizoiden

vor: außer den gewöhnlichen Formen noch eigen-

tümliche »Zäpfchenrhizoiden«, welche sich durch
zahlreiche, nach innen vorspringendeZellwandverdickun-

gen auszeichnen. Diese Verdickungen haben die Ge-

stalt von einfachen oder verzweigten Zäpfchen, welche

in dicht gedrängier, häufig ausgesprochen spiraliger

Stellung von allen Seiten in das Lumen des Schlau-

ches vorragen. Die einfachen Rhizoiden, welche schon

nahe am Vegetationsscheitel angelegt werden, treten

hauptsächlich an der Mittelrippe des Thallus auf; die

Zäjjfchenrhizoiden dagegen an den beiderseitigen La-

minarteilen desselben. Letztere sind es hauptsäch-

lich, die den Thallus mit Wasser und Nährsalzen

zu versorgen haben. Ich vermute deshalb, dafi die

Zäpfchen förmigen Verdickungen keine mechanische

Bedeutung besitzen, sondern lediglich dazu dienen,

der Plasmahaut die absorbierende Oberfläche des

Es läge hier also ein Fall von innerer Oberflächen-

vergrößerung vor, die Zäpfchen rhizoiden wären ihrer Funktion als Absorp-

tionsorgane noch besser angepaßt, als die glattwandigen Rhizoiden, — Eine

andere Ansicht über die Funktion der zäpfchenförmigen Verdickungen ist von

Kamerling ausgesprochen worden. Er erblickt ihre Bedeutung darin, daß sie

die hei verringerter Wasserzufuhr in den Rhizoiden auftretenden Dampfblasen

>'in der Mitte ausgespannt liallen«, so daß eine Wasserbewegung an den

Dampfblasen vorbei ermöglicht wii'd. .Jedenfalls sind noch neue Untersuchungen

notwendig, um über die Funktion der Zäpfchrnrhizoiden ein abschließendes

Urteil zu gewinnen.

Die Rhizoiden der Laubmoose gehören zu den merkwürdigsten Ilaar-

hildungen, welche bisher bekannt sind; sie zeigen nämlich in jeder Hinsicht eine

sehr weitgehende Anpassung an ihre physiologischen Aufgaben, Das einzelne

Uhizoid ist gewöhnlich ein reichlich verzweigter Zellfaden, dessen letzte Aus-

zweigungen häufig um das 5— fache dünner sind, als die Ilauptäsle. Die

letzteren sind den ILaupt- und Nebcnwurzeln der höher entwickelten Pflanzen zu

vergleichen, die ersteren dagegen den Wurzelhaaren, so daß die Ähnlichkeit eines

vollkommen ausgewachsenen Rhizoides mit einem ganzen Wurzelsystem eine sehr

große ist (Fig. 77). Sämtliche Äste und Zweige, mit Ausnahme der letzten

dünnen Auszweigungen , sind Zellfäden, deren einzelne Glieder meist um ein

Mehrfaches länger als breit sind und durch schief orientierte Querwände

Fig. 70. A reicliu. ,. « -lai.,.!. -,,

li haftscheibenarlig verbreitertes

Ende eines lihizoids von Masti-
gobryum trilobatum.

um durch Einstülpung

Haares zu verffrößern.
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voneinander getrennt werden. Diese schiefe Stellung der Querwände, eine Forde-

rung des Prinzips der Oberflächenvergrüßerung, erleichtert im Verein mit ihrer

steigert so das Leitungsvermögen des ganzen Zellfadens. Die dünnen Seiten-

ästchen letzter Ordnung, an deren

Leitungsfähigkeit geringere An-

sprüche gestellt werden, sind häufig

mit rechtwinklig gestellten Quer-

wänden versehen. Die Außenwan-
dungen sind im Aller meist gebräunt

und differenzieren sich dann deut-

lich in zwei Schichten. Der Zell-

inhalt besteht aus einem plasma-

tischen Wandbeleg, in welchem

bisweilen kleine blasse Chlorophyll-

körner oder Leukoplasten auftreten,

sowie aus farblosem Zellsaft. — Die

Verlängerung des Rhizoides und aller

seiner Auszweigungen erfolgt durch

ausgesprochenes SpitzenWachstum.

Pig. 77. Älteres Rhizoid von Tortula muralis. a ein

junger, im Waclistum tegrifFener Seitenast.

Fig. 78. Bau d e r Rh i z o i d e n v o n T o r t u 1 a m u -

ralis. A ein Stück dos Hauptastes; ;' die Initialzollo

eines Seitonzweiges. V. 450. B Stück eines iilteren

llauptastes; die Initialzolle ist anfänglich zu einem
dünneu Seitenzweige (s) und später zu einem dicken
Ast («) ausgewachsen. V. 240. C Stück eines Haupt

-

astcs, welcher, abwärts wachsend, auf ein festes

Erdteilchon gestoßen ist. Vgl. den Te-xt. D ge-

wundenes Ende eines dünnen Seitenzweiges.

Dieser kurzen allgemeinen Charakteristik lasse ich nun eine spezielle Schilde-

rung der Rhizoiden von Tortula muralis folgen, an welchen ich mehrere
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JDiologisch interessante Eigentümlichkeiten der Laubmoosrhizoiden genauer stu-

diert habe.

Untersucht man den im Wachstum begriffenen Hauptstamm eines Rhizoi-

des des genannten Laubmooses, so beobachtet man zunächst, daß sämtliche

Querwände bereits in schiefer Stellung angelegt werden, daß also die schiefe

Lage nicht erst eine Folge sekundärer Wachstumsvorgänge ist. Schon in ge-

ringer Entfernung von der fortwachsenden Spitze erfolgt die Anlage der Seiten-

äste, und zwar stets an den akroskopen (d. h. der Vegetationsspitze zugekehrten)

Enden der betreffenden Mutterzellen. Der schiefen Querwand gegenüber zeigt

sich eine papillenartige Ausstülpung der Außenwandung, deren Durchmesser

an der Basis ungefähr ebenso groß ist, als die Dicke des Hauptastes (Fig. 78^).

Diese Ausstülpung wird durch eine uhrglasfürmige zarte Membran von der

Mutterzelle abgeschnitten und stellt nun die plasmareiche hiitialzelle des Seiten-

astes vor. Nicht jede Initialzelle wächst sofort zu einem Zweig aus; eine aller-

dings nicht große Anzahl solcher Zellen tritt vorerst in ein lluhestadium und

stellt Reserveanlagen vor, die man ungezwungen mit den »schlafenden Knospen«

alter Dikotylenstämme vergleichen kann. Die Mehrzahl der Initialzellen setzt

aber ihre Entwückelung ohne Unterbrechung fort. Sie wachsen an jüngeren

Rhizoiden zu starken Seitenästen aus, die sich so wie der Hauptast geotropisch

abwärts wenden. An älteren Rhizoiden dagegen sprießen aus den Initialzellen

bloß ziemlich dünne Seitenzweige hervor, welche unter weit stumpferen Winkeln

abwärts wachsen, ja bisweilen auch eine horizontale Richtung einschlagen. Die

Initialzellen grenzen sich gegen diese schwachen Seitenzweige durch eine Quer-

wand ab und bewahren auch fernerhin ihre Selbständigkeit: wie ihr späteres

Verhalten lehrt, sind sie nun gleichfalls zu ruhenden Initialzellen für spätere

Auszweigungen geworden.

Wenn der Hauptast sein Wachstum eingestellt hat, und auch die stärkeren

Seitenäste ein gewisses Alter erreicht haben, dann wachsen einzelne von den

ruhenden Initialzellen zu neuen, dicken Seitenästen aus. Falls die betreffende

Initialzelle in ihrer früheren Entwickelung einen dünnen Seitenast getrieben

hatte, so w^ächst der neue Ast (in bezug auf den Erdmittelpunkt] stets unter

dem älteren hervor (Fig. 78 B). Diejenigen Initialzellen aber, welche nach ihrer

Anlage ins Ruhestadium übergetreten waren, bilden jetzt in der Regel sofort

starke Nebenäste. In Ausnahmsfällen aber lassen sie erst dünne Seitenzweige

hervorsprießen und schreiten erst später zur Bildung dicker Auszweigungen.

Nachdem sich nun jeder starke Nebenast hinsichtlich seiner Verzweigungs-

verhältnisse genau so wie der primäre Hauptast verhalten kann, so ist vermöge

der geschilderten Einrichtungen eine sehr weitgehende Regulierung in der Aus-

bildung der Rhizoiden möglich. Günstige Vegetationsbedingungen können in

kürzester Zeit voll ausgenützt werden, und ungünstige Zeitperioden werden

leichter ohne Schaden überdauert.

Die Bedeutung der ruhenden Astinitialen für den Haushalt des Moos-

pflänzchens wird übrigens noch augenfälliger, sobald man weiß, daß die Rhizoi-

den an anderen Stellen niemals interkalare Seitenäste bilden, und daß auch die

Entstehung von Protonemazweigen bei normalen Verhältnissen von den ge-

schilderten Initialzellen ausgeht.

Die Nebenzweige der Rhizoiden werden den Wurzelhaaren um so ähnlicher,
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je dünner und zartwandiger sie sind. Die letzten Auszweigungen erfahren im

Kontakt mit den festen Bodenteilchen die schon oftmals erwähnten charak-

teristischen Formveränderungen. Es kommt zu denselben Verwachsungen,

Umschlingungen und Verbreiterungen, wie bei den Wurzelhaaren. Bisweilen

können übrigens diese Erscheinungen auch an den Ilauptästen beobachtet

werden. In Fig. 78 C ist ein vertikal abwärts gewachsenes llhizoid abgebildet,

das offenbar auf ein größeres festes Bodenteilchen gestoßen ist. Es hat sich

zunächst verbreitert, nach der einen Seite einen an das Substrat geschmiegten

starken Nebenast getrieben und auf der anderen Seite sein Wachstum in der

früheren Richtung fortgesetzt.

So wie die Wurzeln und Wurzelhaare haben natürlich auch die Rhizoiden

neben ihrer Funktion als Absorptionsorgane eine mechanische Aufgabe als Haft-

organe zu erfüllen. Bei jenen Laubmoosen, die als Rindenbewohner hauptsäch-

lich auf die direkte Ausnützung der Niederschläge und der in den Polstern sich

ansammelnden Staubteilchen angewiesen sind, tritt natürlich die Bedeutung der

Rhizoiden als Haftorgane in den Vordergrund. Auch manche felsbewohnende

Moose dürften hierher gehören. Bei den in fließendem Wasser lebenden Laub-

moosen (Fontinalis, Cinclidotus) zeichnen sich nach H. Paul die gleichfalls nur

als Haftorgane dienenden Rhizoiden häufig durch besondere Zellwanddicke aus.

Auch die seilartigen Rhizoidenbündel verschiedener Polytrichaceen , die dadurch

entstehen, daß um ein starkes zentrales Rhizoid eine Anzahl dünner gedreht

ist, sind wohl in erster Linie als Einrichtung zur Erhöhung der Zugfestigkeit

aufzufassen.

Bei manchen Laubmoosen (Arten von Dicranum, Meesea, Mnium, Palu-

della sc{uarrosa u. a.) ist der Stengel fast seiner ganzen Länge nach in einen

dichten Rhizoidenfilz gehüllt, der, wie Oltmanns gezeigt hat, als Kapillar-

apparat zum Festhalten und Fortleiten von Wasser dient.

C. Das Absorptionsgewebe der Luftwurzeln*^*).

Die Luftwurzeln der tropischen Orchideen und mancher epiphy-

tischer Aroideengattungen zeichnen sich durch eine eigentümliche Um-
hüllung aus, die schon seit langem unter der Bezeichnung »Wurzelhülle,
velamen radicum« bekannt ist. , Die Anatomie und Entwickelungsgeschichte

dieses Gewebes ist am genauesten und eingehendsten von Leitgeb studiert

worden, dessen Mitteilungen der nachfolgenden Darstellung hauptsächlich zu-

grunde liegen.

Die Wurzelhülle bildet eine meist silberweiße »pergamentartige« Haut
von verschiedener Dicke. Wie die Entwickelungsgeschichte lehrt, ist sie ein

Produkt des Protoderms der Luftwurzel, welches schon knapp hinter dem
Wurzelscheitel durch tangentiale Teilungen mehi-schichtig wird. Nur in

seltenen Fällen bleibt die Wurzelhülle einschichtig, indem das Protoderm
bloß antikline Teilungen erfährt (Vanilla planifolia und aphylla, DendrocoUa

teres usw.). Auf diese Weise schwankt die Schichtenanzahl zwischen 1— 18 (Gyr-

topodium spec), wobei jedoch dieselbe für jede Pdanzenart von ziemlicher

Konstanz ist.

Die Zellen der Wurzelhülle stehen miteinander in lückenlosem Zusammen-
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hang. Ihre Form ist verschieden; bald sind sie annähernd isodiametrisch, auf

dem Querschnitte der Wurzel gewöhnlich radial gestreclit; bald zeigen sie eine

der Wurzel gleichsinnige Längsstreckung. Die Zellwände sind in der verschieden-

artigsten Weise verdickt, und zwar in den meisten Fällen durch Spiralfasern

(Fig. 79, 80), welche bei einigen Pflanzen vollkommen parallel laufen, oder

Spalten und Maschen zwischen sich frei lassen oder in bandförmige Gruppen

geordnet sind. Seltener als die spiralige ist eine rein netzmaschige Verdickung

(Dendrocolla teres, Yanda furva}. Ebenso

kommt es nur selten vor, daß die Zell-

wände gleichmäßig verdickt sind und

bloß mehr oder minder zahlreiche Tüpfel

aufweisen (Angraecum subulatum): bin

und wieder bleiben endlich die Zellmem-

branen ganz dünnwandig (Trichotosia fe-

rox). — Alle diese Verschiedenheiten der

Membranverdickung lassen sich bisweilen

an den einzelnen Zellschichten derselben

Wurzelhülle wahrnehmen; ja selbst die

Wände einer und derselben Zelle zeigen

nach ihrer Lage manchmal verschieden-

artige Verdickungsschichten (Renanthera

matutina).

Die Zellwandungen der Wurzelhülle

sind an den faserfreien Stellen sehr häufig

mit Löchern versehen; sowohl die Scheide-

wände zwischen den einzelnen Zellen, wie

auch die Außenwandungen der äußersten

Zellschicht. Diese Durchlöcherung geht

schon aus dem Umstand hervor, daß,

sobald man eine Luftwurzel in AVasser

taucht, dieses in rapider Weise ein-

gesogen wird. Auch das häufige Vor-

kommen kleiner Algenformen (Protococ-

cus, Raphidium usw.) in den Zellen der

Wurzelhülle setzt die Durchlöcherung

ihrer AVandungen voraus. Endlich hat

Leitgeb das Vorkommen von Löchern

auch durch hijektionsversuche (mit in AA'asser feinverteiltem Zinnober) nach-

gewiesen.

Der Zellinhalt besteht im ausgebildeten Zustande der AVurzelhülle fast

ausnahmslos aus Luft, wodurch das silberweiße Aussehen der Luftwurzel

bedingt wird.

In physiologischer Hinsicht ist die AA'urzelluille, wie schon Schieiden und

Unger erkannt haben, als das Absorplionsgewebe der Luftwurzeln aufzufassen.

Vergegenwärtigen wir uns, daß ihre Zellwände an zahlreichen Stellen durch-

löchert sind, und daß ihre lufterfüllten Binnenräume auch mit der äußeren

Atmosphäre in offener Kommunikation stehen, so erscheint es begreiflich, daß

Fig. 79. Teil eines Querschnittes duivli die Luft-

wurzel von Stanhopea oculata. w Wurzelhülle.

e Exodermis. r Rinde, fi innere Endodermis.
Vergr. 150.
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das schwammige Gewebe der Wurzelhülle mit großer Schnelligkeit Regen und

Tauwasser kapillar aufsaugt. Diese zuerst von Duchartre, später von Schimper
und Goebel betonte Funktion der Wurzelhülle schließt aber die Richtigkeit der

von früheren Forschern (Schieiden, Unger, Chatin und Leitgeb) vertretenen

Ansicht nicht aus, wonach die Wurzelhülle zufolge ihrer schwammigen Textur

imstande ist, Wasserdampf und andere gasförmige Bestandteile der atmo-

sphärischen Luft (z. B. Ammoniak) zu kondensieren und auch auf diese Weise

den Laubblättern Wasser und verschiedene Nährstoffe zuzuführen. Die Absorp-

tion von Ammoniak hat Goebel für Odontoglossum Barkeri experimentell nach-

gewiesen. Wichtiger ist die Frage nach der Kondensation des Wasserdampfes.

AVenn die Versuche, welche in dieser Hinsicht von verschiedenen Forschern, in

angestellt wurden, meist negative Ergebnisse heferten, so beweist dies noch

keineswegs, daß auch an den natürlichen Standorten die Luftwurzeln unfähig

sind, Wasserdampf so reichlich zu kondensieren, daß die Pflanze daraus einen

biologischen Vorteil zieht. Außerdem

sind diese Versuche meist mit ab-

geschnittenen Luftwurzeln ange-

stellt worden, was gleichfalls wegen

der mangelnden Wasserabfuhr als

eine verhängnisvolle Fehlerquelle an-

zusehen ist. Nur Versuche mit ganzen

Pflanzen an ihren natürlichen Stand-

orten könnten in dieser Frage eine

Entscheidung bringen.

Der anatomische Bau der Wur-
zelhülle spricht jedenfalls für ihr

Kondensationsvermügen. Die oft so

überaus zarten und zahlreichen Fa-

serverdickungen ihrer Zellwände wä-

ren nicht recht verständlich, wenn

es sich bloß um die mechanische

Aussteifung eines Kapillarapparates

handeln würde. Wohl aber erfolgt

durch sie eine sehr bedeutende Ver-

größerung der kondensierenden Ober-

fläche, welche in den später zu be-

sprechenden »Faserkörpern« über den Durchlaßzellen ihr Maximum erreicht.

Es fragt sich jetzt noch, auf welche Weise das von der Wurzelhülle auf-

gesogene oder eventuell kondensierte Wasser mit den in ihm gelösten Stoffen

dem Rindenparenchym der Wurzel zugefübrt wird. An der Grenze zwischen

Wurzelhülle und Rindenparenchym befindet sich eine charakteristisch ausgebildete

Zellschicht, die Exodermis (oder äußere Endodermis), welche alle wesentlichen

Eigenschaften einer Schutzscheide in dem später (VIL Abschnitt) zu erörternden

Sinne besitzt. Sie besteht aus zweierlei Zellen; zwischen mehr oder minder

langgestreckten Elementen, deren an die Wurzelhülle grenzende Wandungen

besonders häufig verdickt, doch nie von Tüpfelkanälen durchzogen sind, liegen

Fig. SO. Ä Zelle aus der Luftwurzelliülle von Stanliopea
oculata mit den faserförmigen Wandverdickungen. V. 480.

ß Stück der Exodermis in der Fläclieuansicht (tangentialer

Längssolinitt durch die Luftwurzel) ; d d DurcMaßzellen.
C Partie aus einem radialen Längsschnitte durch die Luft-

wurzel; e— e Exodermis, dd Durchlaßzellen.
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zumeist in Längsreihen kurze, rundliche und plasmareiche Zellen, deren Wan-

dungen fast immer dünn und zart bleiben (Fig. 80 d). Die ersteren sind die

eigentlichen Exodermiszellen ; sie besitzen verkorkte Zellwände und zeichnen sich

demnach durch relative Impermeabilität für Wasser aus. Derart verhüten sie

die Austrocknung der Luftwurzel in Perioden andauernder Trockenheit; denn

die Wurzelhülle kann eine solche Funktion als schützendes Hautgewebe natür-

lich nicht übernehmen. Die kleinen dünnwandigen Zellen dagegen repräsentieren

die Durchgangsstellen für das von der Wurzelhülle gesammelte Wasser.

Die unmittelbar über den Durchlaßzellen befindlichen Zellen der Wurzel-

hülle, die Leitgeb als »Deckzellen« bezeichnet hat, sind bei verschiedenen Or-

chideen-Luftwurzeln durch den Besitz buchst eigentümlicher scheibenförmiger

oder kugeliger Zellwandverdickungen ausgezeichnet. Leitgeb hat sie zuerst

bei der Gattung Sobralia beobachtet und ihren feinfaserigen Bau nachgewiesen

(Fig. 81). In neuerer Zeit sind sie von Meinecke genauer untersucht worden,

der sie als Stab- oder FaserkOrper bezeichnet. Bei vollkommener Ausbildung

entstehen diese Gebilde zunächst als feine Membranleisten, auf denen sich senk-

recht äußerst dünne Stäbchen erheben. Bald aber verweben sich diese Stäbchen

und Fasern zu einer filzigen Masse von oft beträchtlicher Dicke. So wird ein

äußerst poröser Faserkörper geschaffen, dessen Funktion von Leitgeb darin

erblickt wird, daß er das Was-
ser an sich zieht, festhält und
allmählich an die darunter he-

gende Durchlaßzelle abgibt.

Wahrscheinlicher ist mir aber,

daß man es in den Faserkör-

pern mit kleinen, aber sehr

wirksamen Kondensationsappa-

raten zu tun hat, wofür auch

ihre Lagerung über den Durch-

laßzellen spricht. Jene Forscher,

welche das Kondensationsver-

mögen derWurzelhülle in Abrede

stellen, könnten sie allenfalls

als schützende Decken betrach-

ten, welche die Transpiration

durch die dünnwandigen Durchlaßzellen herabsetzen; schon Leitgeb hat auf

diese Möglichkeit hingewiesen. Jedenfalls kann die Frage nach der Funktion

dieser interessanten Gebilde bloß auf experimentellem Wege definitiv beant-

wortet werden. —
Bei einigen Pflanzen (namentlich bei Angraecum subulatum) wird die Wurzel-

hülle im Alter abgeworfen, und die Exodermis fungiert nun wie eine gewöhn-
liche Epidermis. Auch bei nachträgUchem Eindringen von Luftwurzeln in den

Boden erfolgt eine Abstoßung der Wurzelhülle.

Fig. Sl.' Faserkörper über einer Uurclilaßzelle der Exodermis
einer Luftwurzel von Sobralia inacrantha.

Im Anschluß an die Wurzelhülle der Luftwurzeln sind hier noch einige

anatomische Vorkommnisse bei den Moosen zu erwähnen^). Das Gemeinsame
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der Funktion liegt darin, daß es sich hier um kapillare Wasseraufnahme seitens

oberirdischer Organe handelt.

Im Blatt der Laubmoosgattung Leucobryum, sowie anderer Leucobryaceen,

wird die chlorophyllführende Zellschicht beiderseits von einer bis mehreren

Lagen großer, farbloser und plasmaleerer Zellen bedeckt, deren Lumina durch

große kreisförmige Löcher miteinander verbunden und auch nach außen ge-

öffnet sind. Auf diese Weise ist das Assimilationsgewebe in ein System von

Kapillaren eingeschlossen, welches, solange es mit Luft gefüllt ist, dem Blatt

eine weißliche Farbe verleiht (»Leucobryum«). Wird das Blatt benetzt, so

füllt sich das Kapillargewebe sofort mit Wasser, und die grüne Farbe der assi-

milierenden Zellen tritt deutlich hervor.

Im Blatt der Torfmoose, der Sphagnaceen, fügen sich die langgestreckten

Chlorophyllzellen zu einem Netze zusammen, dessen Maschen von den farblosen

Kapillarzellen gebildet werden (Fig. 82). Die zur Aussteifung dienenden ring-

und spiralfaserigen Verdickungen ihrer Zellwände kennzeichnen gegenüber den

unverdickten Zellwänden des Leucobryumblattes bereits eine höhere Stufe der

Anpassung. In den oberen Hälften der Astblätter sind die Ring- und Spiral-

fasern nach Russow als breite Platten und Bänder entwickelt, welche natürlich

besonders wirksame Aussteifungseinrichtungen vorstellen. Die unverdickten

Wandstellen sind mit großen, meist run-

den Löchern versehen, deren Ränder

häufig von einem verdickten Faserringe

umsäumt sind. — Auch das Stämmchen

der Torfmoose ist mit einem Kapillar-

apparat ausgerüstet. Er besteht aus

2—4 Zellschichten und bildet die äußere

Rindenhülle des Stämmchens. Die ein-

wie die wasserspeichernden Zellen des
^

Rlnttpc nnrl rlfl cnwnhl rlip (liipr wip ^^S- ^2. Teil eines QuerscliniUes durch das Blatt15iaUeS, Una aa SOWOni aie UUei- wie
eines atstehenden Astes von Sphagnum cymbifolium.

die Längswände mit Löchern versehen ',
Eingleiste einer Kapillarzelle. l Löcher in den

° Außenwanden der KapiUarzellen. c CUorophyll-
sind, so kann sich das ganze Gewebe zeiien. Nacu russow.

in kürzester Frist mit Wasser vollsaugen.

Bei der großen Weite der einzelnen Zellen werden verhältnismäßig beträchtliche

Wassermengen gespeichert und auch kapillar nach aufwärts geleitet.

Nach dem Gesagten liegt hier ein Gewebe vor, das mehrere Funktionen

(Wasseraufnahme, Wasserspeicherung und Wasserleitung) in sich vereinigt; es

könnte demnach auch in anderen Abschnitten dieses Buches besprochen werden.

Allein der anatomische Bau dieses Gewebes legte es nahe, die Besprechung an

dieser Stelle vorzunehmen.

D. Wasserabsorbierende Haargebilde an Laubblättern*).

Nicht nur die Blätter der Moose und mancher Farne (Hymenophyllaceen),

auch die Laubblätter vieler phanerogamer Landpflanzen besitzen die Fähigkeit,

mit ihrer Oberfläche Wasser aufzunehmen. Wenn welke Laubblätter oder Laub-

sprosse, mit Ausschluß der Schnittfläche unter Wasser getaucht, nach einiger

Haberlandt, Pflanzenanatuinie. 3. Aufl. ^4
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Zeit, oft schon nach wenigen Stunden, wieder vollkommen tm^geszent werden,

so ist damit eine Wasseraufnahme nachgewiesen, die unter Umständen von

biologischer Wichtigkeit sein kann. Daß aber die Fähigkeit welkender Laub-

blätter, Wasser zu absorbieren, nicht immer eine speziell erworbene nützliche

Anpassungserscheinung vorstellt, ergibt sich aus der Tatsache, daß jede benetz-

bare Cuticula für Wasser mehr oder minder durchlässig ist, und daß infolge-

dessen die osmotische Saugkraft der welkenden Blattgewebe auf jeden Fall ein

gewisses Wasserquantum durch die Außenwände der Epidermis ins Innere des

Blattes zu schaffen vermag. Dieser Vorgang vollzieht sich so wie die Transpira-

tion mit physikalischer Notwendigkeit; seine Regulierung dagegen, im Interesse

der normalen und ungestörten Funktion der Laubblätter, ist ein Ergebnis be-

sonderer Anpassung, welche die Pflanzen bloß unter bestimmten biologischen

Verhältnissen zeigen: trockenes Klima und trockene Standorte nötigen die Pflanze,

jeden Regen- und Tautropfen, der das Blatt benetzt, sofort auszunützen, d. h.

aufzusaugen.

Die Regulierung der Wasseraufnahme seitens der Laubblätter, wodurch

diese zu einem normalen Lebensvorgange wird, erfolgt in erster Linie dadurch,

daß die Absorption des A^'assers nicht der Gesamtepidermis überlassen bleibt.

Es werden vielmehr besonders differenzierte Eintrittsstellen gebildet, die meist

auch in anatomischer Hinsicht scharf ausgeprägt sind. Als erster Schritt in

dieser Richtung kann es gelten, wenn die Außenwände der Epidermis über den

Blattrippen in höherem Maße für Wasser durchlässig sind. Fast immer sind

es besonders gebaute Haargebilde, welche die Wasseraufsaugung besorgen; sie

sollen daher im nachstehenden kurzweg als Saughaare, Saugschuppen be-

zeichnet werden. Doch auch noch eine andere Kategorie von Organen — in

morphologischer Hinsicht gleichfalls Haare oder umgewandelte Epidermiszellen —
kann bei der Wasseraufsaugung beteiligt sein. Es sind das die in einem späteren

Abschnitt zu besprechenden Hydathoden, welche zunächst als Organe der Wasser-

ausscheidung fungieren, in manchen Fällen jedoch auch von außen dargebotenes

Wasser zu absorbieren imstande sind. Eine scharfe Grenze zwischen Trichomen,

die bloß als Saughaare, und solchen, welche als Hydathoden anzusprechen sind,

läßt sich allerdings nicht ziehen. Die Hydathoden älterer Blätter dienen nicht

selten nur mehr der Absorption des Wassers, und bei nahe verwandten Pflanzen

von verschiedener Lebensweise kann phylogenetisch dasselbe Trichom einmal

als Hydathode, das andere Mal bloß als Saughaar fungieren.

Niemals wird aber von Laubblättern unter normalen Verhältnissen das

Wasser durch die Spaltöffnungen aufgenommen, wie von verschiedenen Seiten

behauptet oder als möglich hingestellt worden ist. Die Spaltöffnungen sind —
wenn wir von den streng lokalisierten Wasserspalten absehen — ausschließlich

die Ausgangsöffnungen des Durchlüftungssystems und als solche sogar mit ver-

schiedenen Schutzeinrichtungen versehen, welche den Eintritt von Wasser in die

Durchlüftungsräume, die kapillare Verstopfung der Spalten mit AVasser, verhüten

sollen. Wenn beim Experiment unter Wasser getauchte Blätter stellenweise

transparent werden und auf diese Weise erkennen lassen, daß Wasser durch

die Spaltöffnungen eingedrungen ist und die Interzellularräume injiziert hat, so

ist dies eine durch die unnatürliche Versuchsbedingung herbeigeführte Erschei-

nung, welche auf die normalen Verhältnisse keinen Rückschluß gestattet. —
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Unter den in trockenen, heißen Klimaten lebenden Ptlanzen sind es be-

sonders die Wüstengewächse, deren Laubblätter Saughaare' besitzen; sie werden

dadurch befähigt, den nächtlichen Taufall auszunützen, der sich z. B. in der

ägyptisch-arabischen Wüste vom November bis zum April fast allnächtlich ein-

stellt und oft sehr ausgiebig ist. Auch zahlreiche Vertreter der Mediterranflora

sind mit Saughaaren ausgerüstet, und zweifelsohne weisen auch manche Pflanzen

unserer heimischen Flora, die trockenen, sonnigen Standorten angepaßt sind,

an ihren Laubblättern Saughaare auf. Unter den epiphytischen Pflanzen sind

wasserabsorbierende Trichome bisher bloß bei den Bromeliaceen beobachtet

worden, hier allerdings in sehr merkwürdiger und vollkommener Ausbildung.

Ihrer äußeren Gestalt nach erscheinen die wasserabsorbierenden Trichome

als typische Haare oder Borsten, als Köpfchen- und Keulenhaare und endlich

als Schild- oder Schuppenhaare.

Fig. 83. Wasserabsorbierende Haare: A von Diplotaxis Harra, B von Heliotropium luteum, C von Centaurea
argentea, D von Convolvulus Cneorura.

Die typischen Saughaare können ein- oder mehrzellig sein. Einzellige Saug-

haare hat Volke ns bei Diplotaxis Harra und einigen Heliotropiumarten der

ägyptisch-arabischen Wüste beschrieben. Ich kann seine Angaben nach Unter-

suchung des von mir gesammelten Materiales im wesentlichen bestätigen. Die

steif abstehenden Borstenhaare der erstgenannten Crucifere (Fig. 83 .4) sind fast

bis zum kolbig erweiterten Fußstück hinab mit in die Länge gestreckten

Knötchen versehen und auf ihrer ganzen Außenseite von einer zarten Cuticula

überzogen, an die sich sofort die Zelluloseschichten der Zellwände anschließen.

Der ziemlich dicke Wachsüberzug der Epidermis reicht bloß bis zur Basis der

Borste heran, welche im Gegensatz zur gesamten Blattfläche allein benetzbar

ist. Das Lumen des Haares ist bis zum kolbigen Fußstück herab von prächtig

geschichteten Zellulosemassen ausgefüllt. Im Lumen des Fußstücks ist ein

dicker plasmatischer Wandbeleg mit großem Zellkern vorhanden. Die verdickten
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Seiten- und Innenwände des Fußstücks sind reich getüpfelt, die daran grenzenden

Parenchymzellen chlorophylllos, radialgestreckt, als Wassergewebszellen ent-

wickelt. — Läßt man ein abgeschnittenes Blatt welken und benetzt es nach

beginnender Erschlaffung wiederholt mit Wasser, so wird es binnen kurzer Zeit

wieder vollkommen turgeszent. Da die von einem Wachsüberzug bedeckten

Epidermiszellen nicht benetzbar sind, so kann die Wasseraufnahme bloß seitens

der geschilderten Haare erfolgen. In der Natur spielt sich der Vorgang zweifels-

ohne in der Weise ab, daß die Tautropfen an den Haaren herabrinnen, an der

benetzbaren Basis aufgesaugt und durch die tüpfelreiche Innenwand des Fuß-

stückes den benachbarten wasserspeichernden Zellen zugeführt werden. —
Während bei Diplotaxis Harra die ringförmige Absorptionszone an der Haar-

basis anatomisch nicht weiter ausgezeichnet ist, bleibt sie bei den sonst ähnlich

gebauten, doch schlankeren Saughaaren von Heliotropium luteum, undulatum und

arbai'nense sehr dünnwandig. Besonders auffallend ist der Gegensatz zwischen

der dickwandigen Epidermis und der zartwandigen Haarbasis bei Heliotr. luteum

(Fig. 83 B).

Die mehrzelligen Saughaare bilden häutig einen filzigen Überzug auf Ober-

und Unterseite der Blätter. Natürlich ist nicht jeder Haarfilz imstande, Wasser

zu absorbieren. Wenn er aber benetzbar ist und auffallende W^assertropfen rasch

einsaugt, wenn ferner welke filzige Blätter, unter Wasser getaucht oder bespritzt,

sich wieder erholen und turgeszent werden, wenn schließlich dünnwandige,

plasmareiche Zellen an der Basis der Haare die Eintrittsstellen des Wassers an-

deuten, dann darf man mit ziemlicher Sicherheit annehmen, daß die betreffenden

Filzhaare zugleich auch Saughaare sind. Nach den Untersuchungen von Volkens

und E. Gregory sind die hierher gehörigen Haarformen meist derart gebaut, daß

einer oder mehreren dünnwandigen, plasmareichen Basalzellen, den »Saugzellen«

des Haares, ein lufterfüllter, zuweilen bis zum Verschwinden des Lumens ver-

dickter Zellfaden oder auch eine einzige langgestreckte Zelle aufsitzt. Diese ab-

gestorbenen Teile der Haare verfilzen sich untereinander (Petasites albus, niveus,

Helichrysum graveolens, Salvia argentea, Alfredia nivea, Inula Helenium, Atrac-

tylis flava, Ifloga spicata u. a.), oder sie bilden, indem sie sich alle in gleicher

Richtung nebeneinanderlegen, eine glatte, glänzende Haardecke (Convolvulus

Cneorum, Plantago cylindrica u. a.). Neben ihrer schon im III. Abschnitte be-

sprochenen Funktion als Schutzmittel zur Einschränkung der Transpiration haben

die in Rede stehenden Haarpartien auch die Aufgabe, die Tau- und Regen-

tropfen kapillar festzuhalten, beziehungsweise zu den basalen Saugzellen

hinabzuleiten.

Zwei Beispiele mögen diesen Typus von Saughaaren noch mehr verdeut-

lichen. Die Laubblätter von Centaurea argentea besitzen beiderseits einen sehr

dichten Haarfilz, der aus unverzweigten Saughaaren besteht (Fig. 83 C). Über der

Fußzelle befinden sich I —3 dünnwandige, Avenig gestreckte Saugzellen, welchen

eine ziemlich dickwandige breitere Zelle folgt. Diese ist durch eine sehr dicke

Querwand von der langgestreckten, lufterfüllten Endzelle getrennt. Ein welkes,

mit Ausschluß der Schnittfläche unter Wasser getauchtes Blatt nahm innerhalb

24 Stunden 13^ seines Gewichtes an Wasser auf und erreichte seine frühere

Turgeszenz vollständig wieder. Die Blätter von Convolvulus Cneorum besitzen

beiderseits eine dänzende Haardecke aus dicht nebeneinander gelagerten Haaren,
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deren gestreckte Endzelle sehr dickwandig ist, während die niedere, scheiben-

förmige Saugzelle, welche dem FuRstück aufsitzt, sehr dünne Außenwände be-

sitzt (Fig. 83 D). Da auch die Epidermisaußenwände sehr dick sind, so fällt

die Dünnwandigkeit der Saugzelle besonders auf. Ein welkes Blatt, dessen

Haardecke einen aufgesetzten Wassertropfen sehr rasch einsog, erfuhr nach

24 stündigem Verweilen im Wasser (die Schnittfläche ragte natürlich heraus)

eine Gewichtszunahme von 10^. — Daß man bei derartigen Versuchen be-

sonders darauf achten muß, die zweite Wägung nicht früher vorzunehmen,

bevor nicht das zwischen den Haaren kapillar festgehaltene Wasser verdampft

ist, mag nebenher bemerkt werden.

Eingesenkte, sitzende oder kurz gestielte Köpfchen- und Keulenhaare

von nicht drüsiger Beschaffenheit, auf deren große Verbreitung bereits de Bary

hingewiesen hat, scheinen in vielen Fällen einen besonderen Typus der Saug-

haare darzustellen. Das plasmareiche, ein- oder mehrzellige Köpfchen oder

keulige Ende des Haares fungiert dann als eigentliches Saugorgan. Die Stielzelle

weist an ihrer Außenwand häufig eine ringförmige Membranverdickung auf,

die stark cutinisiert ist; die Eintrittsstelle des Wassers aus dem Köpfchen in das

Innere des Blattes wird so auch bei starkem AVelken stets gleich weit erhalten.

Das ein- oder mehrzellige Fußstück endlich ist oft stark verbreitert, so daß eine

mögUchst große Anzahl von assimilierenden Zellen den unmittelbaren Anschluß

an diesen Teil des Organs gewinnt. Bei Peperomia scandens ist die Fußzelle

langgestreckt und reicht oft tief in das Wassergewebe der Blattoberseite hinab. —
Wenn man derartige Organe an Blättern beobachtet, deren rasche und aus-

giebige Wasseraufnahme experimentell festgestellt ist, und wenn dann ferner

der rasche Eintritt von gelüsten Farbstoffen in das Innere der betreffenden

Haargebilde, sowie beschleunigte Plasmolyse auf eine ansehnliche Permeabilität

ihrer Außenwände und der Guticula hindeuten, so wird man mit ziemlicher

Wahrscheinlichkeit annehmen dürfen, daß die betreffenden Trichome als Wasser-

absorptionsorgane fungieren. Der Umstand, daß sie in der Regel unter das

Niveau der Epidermis eingesenkt sind, oder durch eine Krümmung der Stielzelle

mit der Epidermis in unmittelbare Berührung kommen, begünstigt natürhch die

Aufsaugung dünner Wasserschichten. Als Beispiele, welche allerdings noch einer

genaueren Untersuchung bedürftig sind, seien hier die Köpfchenhaare von

Syringa vulgaris und die Keulenhaare von Vaccinium vitis idaea (nach Lund-

ström) angeführt. Überhaupt ist dieser Typus von Saughaaren noch unge-

nügend bekannt; in vielen Fällen dienen sie, wie wir in einem späteren Ab-

schnitte hören werden, zugleich als wasserausscheidende Organe.

Am vollkommensten sind die Saugschuppen der epiphytischen Bromelia-

ceen ihrer Funktion angepaßt, deren genauere Kenntnis wir den Untersuchungen

A. F. W. Schimpers verdanken. Bei den Rosetten bildenden Bromeliaceen,

deren Blattbasen als Wasserreservoire fungieren, treten die Saugschuppen haupt-

sächlich an letzteren auf, während bei den rasenbildenden und langstengeligen

Arten (Tillandsia) die Blätter und Stengel mit Schildhaaren ganz bedeckt sind.

Der anatomische Bau der Saugschuppen ist im allgemeinen der folgende

(Fig. 84): Dem mehr oder minder verbreiterten, ein- oder mehrzelligen Fuß-

stücke sitzt ein trichterförmiger, unter das Niveau der Epidermis eingesenkter

Stiel auf, welcher aus 3— 4 flachen, zartwandigen, plasmareichen Zellen
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besteht; diese sind offenbar als die eigentlichen Saugzellen zu betrachten. Der

Stiel wird von einem annähernd kreisrunden oder unregelmäßig gestalteten

Schilde bedeckt; die Zellwände seiner Randzellen, welche nicht selten eine ra-

diale Streckung zeigen, sind bei den Tillandsien zu einem membranösen, radial-

gerippten Flügel ausgezogen. Im Gegensatz zu den lebenden Stielzellen sind

die Rand- imd Binnenzellen des Schildes abgestorben und mit Luft erfüllt.

Die obersten Zellwände (Außenwände) des Schildes sind bei Arten mit ganz ein-

gesenkten Schuppenhaaren und bei Bewohnern feuchter, schattiger Standorte

nur wenig verdickt, bei Arten mit über die Oberfläche hervorragenden Schuppen

dagegen von bedeutender Mächtigkeit. In allen Fällen aber sind die Außen-

wände des Schildes ganz cutinfrei; bei Behandlung mit konzentrierter Schwefel-

säure lösen sie sich vollständig auf. Die Cuticula bleibt entweder als äußerst

Fig. bi. Saugschuppen von Yriesea psittacina. A Oberfläclienansicht. B Durclisclinitt diircli eine turgeszeute,

C durch eine kollabierte Saugschnppe.

zartes Häutchen erhalten (Tillandsia usneoides], oder sie wird ebenfalls vollstän-

dig gelöst (Vriesea psittacina).

Wenn man ein dicht mit Saugschuppen besetztes Bromeliaceenblatt mit

Wasser benetzt, so wird dieses rasch eingesogen, mid die infolge des Luftgehaltes

der Schildzellen weißliche Farbe des Blattes weicht einer reingrünen Färbung.

Bei mikroskopischer Untersuchung sieht man, daß sich die Zellen des Schildes

mit Wasser füllen. Wird ein Tropfen Kalilauge auf die Epidermis gesetzt und

nach wenigen Sekunden wieder abgewischt, so zeigt sich, daß rings um jede

Schuppe der vorher farblose Inhalt der Epidermis goldgelb gefärbt ist. Bei

Plasmolysierungsversuchen mittelst Kochsalzlösung sieht man die Kontraktion

des Plasmaschlauchs zuerst in den die Basis der Schuppen umgebenden Paren-

chymzellen eintreten. All dies weist im Verein mit der Tatsache, daß die epi-

phytischen Bromeliaceen bloß Haftwurzeln besitzen oder selbst wurzellos sind
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und bei bloßer Benetzung der Blätter wochenlang frisch bleiben, auf die hervor-

ragende Eignung ihrer Schuppenhaare zur Absorption von AVasser, beziehungs-

weise wässeriger Nährstofflösung hin.

Mit einigen Worten ist jetzt noch auf die Bedeutung der verdickten Außen-
wände des Schildes einzugehen. Wenn seine Zellen Luft führen, sind die dünnen
Seitenwände wellig verbogen, und die dicken Außenwände liegen wie ein Deckel

dem lebenden Stiele der Schuppe fast unmittelbar auf. Bei Wasserzutritt

strecken sich die Seitenwände wieder gerade, der Deckel wird gehoben. So
dient derselbe in trockenen Zeitperioden als Schutzmittel gegen Wasserverlust

durch die dünnwandigen Stielzellen hindurch. Besonders deutlich kommt diese

Funktion des »Deckels« bei Vriesea psittacina zum Ausdruck. Das runde Schild

der Saugschuppe (Fig. 84^) besteht aus zahlreichen radial gestreckten Rand-
zellen, dann folgt nach innen ein Kranz von acht tangential gestreckten Zellen,

und die Mitte des Schildes wird von vier großen, kreuzweise angeordneten Zellen

eingenommen. Die Außenwände dieser letzteren sind allein stark verdickt und
bilden den Deckel (Fig. 84.5). Nach stärkerer Transpiration sinkt dieser so

weit herab, daß er mit seinen Rändern die Wand des vom Stiele gebildeten

Trichters unmittelbar berührt und letzteren vollkommen abschließt (Fig. 84 C).

Die wasserabsorbierenden Trichome sind, von wenigen Ausnahmen abge-

sehen, auch an den Eintrittsstellen des Wassers mit einer in Schwefelsäure

unlöslichen Cuticula versehen. Ob ihre bedeutende Permeabilität für Wasser
auf einem abweichenden chemischen Verhalten beruht, oder auf besonderen

Struktureigentümlichkeiten — etwa dem Vorhandensein von äußerst feinen Po-

ren, die sich der mikroskopischen Wahrnehmung entziehen — , diese Frage läßt

sich derzeit nicht beantworten.

In physiologischer Hinsicht ist zum Schluß noch die weitere Frage auf-

zuwerfen, ob die lebenden Protoplasten der wasserabsorbierenden Trichome bei

der Wasseraufsaugung aktiv tätig sind und gewissermaßen wie Pumpen wirken,

oder ob der Eintritt des Wassers bloß durch die osmotische Saugkraft bewirkt

wird, welche im lebenden Blattparenchym beim Welken zustande kommt; in

diesem Falle würden die betreffenden Zellen der Haare bloß als leicht per-

meable Durchlaßstellen fungieren. Obgleich die letztere Möglichkeit nicht unbe-

dingt auszuschließen ist und in Fällen unvollkommener Anpassung voraussicht-

lich zutrifft, so ist doch nach Analogie mit den Wurzelhaaren als wahrscheinlich

anzunehmen, daß die durch besonderen Plasmareichtum ausgezeichneten Zellen

der besprochenen Haargebilde (sowie auch die plasmareichen Durchlaßzellen der

Luftwurzeln) bei der Wasseraufsaugung aktiv tätig sind, daß sie selbst die

Pumpkraft entwickeln, durch die das Wasser in das hinere des Blattes gepreßt

wird. Eine Bestätigung dieser Annahme kann allerdings bloß durch das Expe-

riment erfolgen.

III. Die Absorption organischer Nährstoffe.

A. Das Absorptionssystem der Embryonen und Keimpflanzen.

Jede Keimpflanze kann in ihren ersten Entwickelungsstadien, solange sie

von den mütterlichen lleservestoffen zehrt, als eine Schmarotzerpflanze betrachtet
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werden. Dieser Parasitismus beginnt schon mit der ersten Entwickelung des

Embryos und findet seinen Abschluß mit dem Ende der Keimungsperiode. Dem-
entsprechend lassen sich die Einrichtungen, die zur Absorption der plastischen

Nährstoffe dienen, in zwei Gruppen einteilen: die erste Gruppe umfaßt jene

Saugorgane, die den sich entwickelnden Embryo mit Baustoffen versorgen, so-

lange noch dieser in der reifenden Frucht mit der Mutterpflanze zusammenhängt.

Die zweite Gruppe enthält jene Einrichtungen, welche die Absorption der Re-

servestoffe seitens der jungen Keimpflanze vermitteln, wenn der von der Mutter-

pflanze losgetrennte reife Same nach einer längeren oder kürzeren Ruheperiode

im Erdreich zu keimen beginnt.

In der ersten Gruppe können die Saugorgane gebildet werden: 1) vom
Embryosack, 2) vom Endosperm, 3) vom Embryo selbst. Jeder dieser drei Fälle

soll nun durch einige Beispiele erläutert werden 9).

Bei verschiedenen Linumarten fungiert der untere Teil des Embryosackes

(der Makrospore), der später vom oberen Teile durch eine Einschnürung abge-

trennt wird, als Haustorium. Es enthält in seinem Protoplasma einige Endo-

spermkerne, doch kommt es nicht zur Zellwandbildung. In diesen und
ähnlichen einfachen Fällen bleibt der als Saugorgan fungierende Teil des Em-
bryosackes unverzweigt. Eine höhere Stufe der Anpassung liegt vor, wenn
Verzweigung und mithin Oberflächenvergrößerung vorliegt. Dies ist nach

Billings z. B. bei Globularia cordifolia der Fall. Das obere Ende des Embryo-
sackes durchwächst schlauchartig den Mikropylekanal, breitet sich über das

ganze obere Ende der Samenanlage aus, gelangt mit der Fruchtknotenwand in

Berührung und treibt schließlich fadenförmige Auswüchse, welche teils zwischen

den jungen Samen und die Fruchtknotenwand hinabwachsen, teils aufwärts

längs des Funiculus gegen die Placenta sich erstrecken.

Die Bildung von Endospermhaustorien ist zuerst von Treub bei der

Yerbenacee Avicennia officinalis beobachtet worden. Das Endosperm tritt samt

dem darin befindlichen Embryo aus der Mikropyle in die Fruchthöhle hinaus,

eine einzige, enor-m große, sich reich verzweigende Zelle ausgenommen, die als

»Cellule cotyloide« zunächst den Nucellus, später auch die Placenta nach allen

Richtungen hin durchwuchert und so als Haustorium fungiert. Bei der schon

oben erwähnten Globularia cordifolia wachsen die unteren Zellen des Endo-

sperms schlauchförmig in das benachbarte Integument hinein, das schließlich

von einem ganzen System von Ilaustorialschläuchen durchwuchert und aus-

gesaugt wird.

Bei einigen viviparen Mangrovepflanzen sind von mir sehr merkwürdige

Endospermhaustorien entdeckt und eingehend beschrieben worden. Bei der

Rhizophoracee Bruguiera eriopetala bildet das die vier an der Basis verwach-

senen Keimblätter in dünner Lage umkleidende Endosperm zahlreiche wurzel-

haarartige oder lappige Haustorien. Ihre Entwickelung geht folgendermaßen

vor sich. Bei der Entwickelung der jungen Frucht wird das primäre Endo-

sperm von den Keimblättern bis auf ganz vereinzelte, halblinsenförmige plasma-

reiche Zellen verdrängt, die der Oberfläche der Keimblätter dicht anliegen. Diese

Endospermzellen entwickeln sich nun zu mehrzelligen, scheibenförmigen Endo-

spemiinseln weiter, die schließlich mit ihren Rändern mehr oder minder voll-

ständig verschmelzen und ein- bis vielzellige Saugfortsälze in das sehr locker
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gebaute Parenchym des Integumentes hineinsenden (Fig. 85 5). Nicht minder

auffallend ist es, daß an zahlreichen Stellen einzelne Endospermzellen schlauch-

artige Fortsätze zwischen die palisadenartig gestreckten Zellen der Keimblätter

hineintreiben (Fig. 85 J[). Natürlich be-

sitzen diese Fortsätze hier nicht die Be-

deutung von Haustorien, sondern stellen

offenbar Einrichtungen vor, welche eine

möglichst innige Verbindung des aufsau-

genden Endosperms mit dem Keimling,

an den die Nährstoffe abgegeben werden

sollen, zum Zweck haben. Es ist das

Prinzip der Oberflächenvergrößerung,

das nicht nur den Bau der aufnehmen-

den, sondern auch den der abgebenden

Seite des Endosperms beherrscht.

Auch bei der viviparen Myrsinee

Aegiceras majus kommen Endosperm-

haustorien in Gestalt von keilförmigen,

nicht selten verzweigten Lappen und

Leisten sowie in Gestalt von Zotten vor,

doch beschränkt sich ihr Auftreten aus-

schließlich auf die Placentargegend, von

wo aus die Zufuhr der Bau- und Re-

servestoffe erfolgt.

Der Vorteil, der mit der Bildung

von Endospermhaustorien für die Er-

nährung der großen Keimlinge vivi-

parer Gewächse verknüpft ist, liegt auf

der Hand. Unwillkürlich denkt man
dabei an die reichverzweigten Chorion-

zotten und -läppen in der Placenta der

Säugetiere, die ja auch nichts anderes

als wahre Haustorien sind. —
Wenn sich der junge Embryo sein Haustorium selbst bildet, so geschieht

dies durch Ausbildung eines Embryoträgers oder Suspensors, dessen Gestal-

tung zuweilen sehr schön das Prinzip der Oberflächenvergrößerung erkennen

läßt. So wurde von Treub gezeigt, daß bei Phalaenopsis granditlora, Schil-

leriana u. a. die vier Zellen des Suspensors zu je zwei langen Schläuchen aus-

wachsen, von denen die einen in das Exostom eindringen, die anderen wie ein

Hyphenbündel den Embryo umhüllen. Bei einer anderen Orchidee, Stanhopea

oculata, entsteht durch Teilung der befruchteten Eizelle zunächst ein aus 10 bis

15 Zellen bestehender kugeliger Proembryo; mit Ausnahme einer einzigen Zelle,

aus der der Embryo hervorgeht, wachsen alle Zellen zu langen Schläuchen aus,

die sich zwischen die Zellen der Samenknospe bis zur Epidermis eindrängen

und teilweise auch ins Exostom vorschieben. Bei Tectona grandis sind die am
unteren Teile des Embryoträgers auftretenden großen »Saugblasen« nach S. H.

Koorders umgewandelte Endospermzellen, die mit dem Embryoträger innig

Fig. S5. Endospermhaustorien von Bruguiera erio-

petala. A bei der Loslösung des Integumentes von
den Kotylen ist das Palisadenepithel der letzteren

am Integument hängen gebliehen; es wird durch-
setzt von einzelnen Fortsätzen der Endosperm-
haustorien. B größeres Endospermhanstorium. Das
rundzellige Gewebe gehört dem Integument, die

palisadenförmig gestreckten Zellreihen geiiören

einem Keimblatt an.
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verwachsen sind. Bei ein und derselben Pflanze können also entwickelungs-

geschichtlich sehr verschiedene Dinge als Saugorgane fungieren.

Gehen wir nun zur Aufsaugung der Reservestoffe beim Keimungspro-
zesse über loj Wenn sich die Baustoffe, welche die Mutterpflanze dem Keimlinge

mit auf den Weg gibt, ausschließlich in seinen eigenen Organen aufspeichern

— vor allem sind es die Keimblätter, die dazu dienen — , so kommt der vor-

übergehende Parasitismus des Keimlings weder in seiner äußeren Gliederung

noch im anatomischen Bau zum Ausdruck. Beides ist nur möglich, wenn die

Reservestoffe in Geweben abgelagert werden, die mit dem Keimling in keinem

organischen Zusammenhange stehen. Solche Nährstoffbehälter sind das Endo-

sperm, in seltneren Fällen das Perisperm. Der Keimling hat ihnen die Bau-

stoffe in gleicher Weise zu entziehen, wie ein Schmarotzer seiner Wirtpflanze,

und besitzt deshalb ein Absorptionsgewebe, in Fällen vollkommenerer Anpassung

sogar ein eigenes Absorptionsorgan.

Wenn der Keimling vom Speichergewebe rings umschlossen ist, so nimmt

gewöhnlich seine ganze Oberfläche, soweit sie mit jenem Gewebe in Berührung

steht, die gelösten Nährstoffe auf; besonders sind es die Keimblätter, deren

protodermales Gewebe anfänglich als Absorptionssystem fungiert und sich erst

später zur typischen Oberhaut ausbildet. In diesem einfachsten Falle haben

wir es also mit einer Erscheinung des Funktionswechsels zu tun; ein spezi-

fisches Absorptionssystem wird nicht ausgebildet. — Dieselbe Art der Nähr-

stoffaufnahme findet in der Regel statt, wenn der Keimling dem Endosperm

bloß seitlich anhegt. In den Samen von Agrostemma Githago z. B. grenzt der

Keimling bloß mit der Unterseite eines Keimblattes an das Speichergewebe,

und die betreffende Zelllage wird nach Beendigung ihrer Funktion als aufsau-

gendes Gewebe genau so zu einer spaltöffnungsreichen Epidermis, wie die an

die Samenschale grenzende Zellschicht des äußeren Keimblattes, welche direkt

zur Oberhaut wird. Allerdings unterscheidet sich hier das absorbierende Epi-

thel vom nicht absorbierenden durch eine deutliche Radialstreckung seiner

Zellen, womit bereits eine Annäherung an den Bau des spezifischen Absorptions-

gewebes gegeben ist.

Das Vorhandensein eines solchen spezifischen Absorptionsgewebes setzt

auch bei der Keimpflanze den Besitz eines besonderen Absorptionsorgans

voraus. Derartige mit Haustorien vergleichbare, oder geradezu als Haustorien

zu bezeichnende Organe finden sich namentlich an den Keimlingen verschie-

dener Monokotylen vor. Gewöhnlich ist es der obere Teil des Cotyledonar-

blattes, der, bei der Keimung im Endosperm stecken bleibend, als Saugorgan

fungiert. Ein ebenso schönes als bekanntes Beispiel hierfür bietet der keimende

Same der Dattelpalme.

Die Absorptionsgewebe dieser Saugorgane treten, so wie an den Wurzeln

der grünen Pflanzen, in zwei verschiedenen Ausbildungsstufen auf. Die erste

Stufe kennzeichnet sich durch niedrige Absorptionszellen, deren Außenwandungen

höchstens papillenförmige Ausstülpungen zeigen. Bei dieser verhältnismäßig

geringen Oberflächenentfaltung geht natürlich die Aufsaugung der Reservestoffe

nur langsam vor sich. Es dauert oft wochen-, ja monatelang, bevor das Endo-

sperm vollständig entleert ist. Eine solche Yerlangsamung liegt eben in den

biologischen Bedürfnissen der betreffenden Keimpflanze, und der einfache Bau
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ihres Absorptionsgewebes genügt diesen Bedürfnissen vollständig. Bei den Pal-

men, Liliaceen, Irideen, Zingiberaceen, Marantaceen, Cyperaeeen u. a. ist bis-

her bloß diese erste Ausbildungsstufe des Absorptionsgewebes beobachtet worden.

Von größerer Vollkommenheit ist das Absorptionsgewebe des Graskeimlings,

welches die an das Endosperm grenzende Rückenfläche des Scutellums, d. i.

des Cotyledo, bekleidet (Fig. 86 Jt). Im rahenden Zustande des Keimes besteht

dieses Gewebe gewöhnlich schon aus gestreckten und senkrecht zur Oberfläche

des Schildchens orientierten Zellen, die aber seitlich noch in lückenlosem Zu-

ein beträchtliches, und die Absorptionszellen, deren Breitenwachstum hiermit

nicht gleichen Schritt hält, weichen teilweise oder ganz auseinander. So ent-

stehen zahlreiche nach außen offene Interzellularspalten, und einzelne Zellen

oder Zellgruppen werden ringsum vollständig isoliert (Fig. 86^5). Die hierdurch

erzielte Oberflächenvergrößerung Avird noch durch das oft sehr ausgiebige

Längenwachstum der Absorptionszellen

gesteigert. So besitzen dieselben z. B.

am ruhenden Keim von Triticum vul-

^ von

sgewachst

Zustande, zur Zeit der lebhaftesten

Aufsaugung, eine Länge von 0,09 mm.
Bei Zea Mais sind die Absorptionszellen

im ruhenden Zustande 0,025, im aus-

gewachsenen Zustande 0,071 mm lang.

Die vollkommen ausgebildeten Absorp-

tionszellen des Scutellums erscheinen

demnach zumeist als langgestreckte,

am oberen Ende abgerundete Schläuche,

deren Länge den Breitendurchmesser

um das 4—12 fache übertrifft. Die Zell-

wandungen sind natürlich von zarter

Beschaffenheit. Auffallend ist der Plasma-

reichtum der Zellen; im unteren Zell-

ende liegt gewöhnlich der Zellkern.

Nach beendeter Keimung und Entlee-

rung des Endosperms kollabieren die

Zellen, die Seitenwände werden gefaltet,

und der plasmatische Zellinhalt verschwindet vollständig.

Eine merkwürdige Annäherung an den Bau des typischen Absorptionsge-

webes der Wurzeln habe ich an dem aufsaugenden Gewebe des Scutellums

von Briza minor beobachtet (Fig. 87). Vor Beginn der Keimung sind hier die

Absorptionszellen nur ebenso hoch als breit (0,01 7 mm); an einer Keimpflanze,

deren Plumula 3 mm hoch war, betrug die Länge der Absorptionszellen ber-eits

0,086 mm, und im ausgewachsenen Zustand erreichen sie eine durchschnitt-

liche Länge von 0,15 mm. Die Schläuche erscheinen dabei als Ausstülpun-

gen der oberflächlichen Zelllage des Scutellums, genau so wie die typischen

Wurzelhaare. Das vollkommen ausgebildete Scutellum zeigt im Längsschnitt ein

Fig. SO. A Keimling von Triticum vulgare im
ruhenden Zustande; "s s das Scutellum mit dem Ab-
sorptionsgewebe. V. 16. B die sclilaucMörmigen Ab-
sorptionszellen des Scutellums eines älteren Keim-
pflänzchens. V. 230. C die gleichen Zellen im Quer-
schnitt. -D Absorptionszellen eines Keimpfläuzchens

von Stipa calamagrostis. V. 320.
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eigentümliches Aussehen, weil sein oberer Rand zu einem hohen Saum aus-

gewachsen ist, der beiderseits Absorptionszellen trägt.

Außer den Graskeimlingen sind auch die Keimpflänzchen der Commely-

naceen mit einem vollkommener ausgebildeten Absorptionsgewebe versehen. Bei

Tradescantia erecta bleibt der fadenförmige Stiel des Cotyledonarblattes mit

seinem knopffürmigen Ende im Samen stecken. Dieses stecknadelkopfgroße

Haustorium (Fig. 88 B) ist auf seiner ganzen Oberfläche mit plasmaerfüllten

Absorptionszellen versehen, die ungefähr 0,07 mm hoch und 0,03 mm breit sind

und seitlich nur locker zusammenhängen.

In stärkehaltigen Samen sondern die Absorptionsgewebe der Keimlinge

während der Keimung ein stärkelüsendes Enzym, Diastase, aus und tragen so

Fig. 87. Das Schildclien (Haustorium) des Keimlings
von Briza minor. Linlts das Absorptionsgewebe mit

seinen wurzelhaarartigen Ausstülpungen. V. 175.

Fig. SS. A Keimpflanze von Tradescantia erecta;

s Same, ca. 4 mal vergrößert, ß freipräpariertes Hau-
storium, Starter vergrößert. C Absorptionszellen des

Haustoriums.

dazu bei, die Stärke aufnahmefähig zu machen. Es ist dies eine analoge Er-

scheinung, wie die Säureausscheidung seitens der Wurzelhaare. Wenn man

z. B. den wachsenden Keimling eines Weizenkorns sorgfältig vom Endosperm los-

löst und auf die Rückenfläche des abgespülten Scutellums eine dünne Schicht

von Weizenstärkebrei aufträgt, so ist nach 24 Stunden die Mehrzahl der Stärke-

körner von der ausgeschiedenen Diastase stark korrodiert. Der gleiche Erfolg,

wenn auch weniger rasch, tritt ein, wenn man das keulige Saugorgan des Keim-

lings von Ganna indica zu dem Versuch verwendet. Bei den Gräsern sondert

übrigens, wie wir später ausführlicher hören werden, nicht bloß das Absorp-

tionsgewebe des Schildchens Diastase aus. — Das Saugorgan des Dattelkeimlings
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(sowie auch anderer Palmen) sezerniert ein zelluloselüsendes Enzym, da hier die

stark verdickten Endospermzellwände den stickstofflosen Reservestoff vorstellen.

Im Anschluß an die Keimpflanzen der Phanerogamen sind hier noch die

jungen, wachsenden Sporogone der Laub- und Lebermoose zu erwähnen"),

welche mit ihrem Fußende (sofern ein solches unterscheidbar ist) in das Ge-

webe der Mutterpflanze, d. i. der Geschlechtsgeneration, sich eindrängen und

von dieser letzteren reichlich mit plasti-

schen Baustoffen versehen werden. Der

als Haustorium fungierende Fuß des

Sporogoniums ist natürlich mit einem

Absorptionsgewebe versehen, das bei den

Laubmoosen aus zartwandigen, mehr

oder minder papillüsen Zellen besteht,

während es bei einigen Lebermoosen

(Anthoceros, Dendroceros, Notothylas) zu

kurzen Schläuchen auswächst, die sich

in das Gewebe des Mutterpflänzchens

einzwängen (Fig. 89). Auch hier be-

gegnen wir also jenen beiden Aus-

bildungsstufen des Absorptionssystems,

die im vorausgegangei

unterschieden wurden.

B. Das Absorptionssystem

der Saprophyten, Parasiten und

lnsel<tivoren.

hidem wir vorläufig von den zahl-

reichen Übergängen absehen, welche die

chlorophyllhaltigen Gewächse mit den

in der Überschrift genannten Pflanzen-

gruppen verbinden, möge zunächst der

allgemeinen Bedingungen gedacht wer-

den, von welchen die Ausbildung des

Absorptionssystems der chlorophylllosen

und deshalb gänzlich oder vorwiegend

auf organische Nahrung angewiesenen

Pflanzen beherrscht wird. Es machen

sich nämlich in dieser Hinsicht zwei ein-

ander entgegenarbeitende Einflüsse geltend: einerseits werden an das Absorp-

tionssystem erhöhte Ansprüche gestellt, da wegen der mangelnden Kohlen-

stoffassimilation sämtliche Nährstoffe durch das Absorptionssystem aufgenommen

werden; andererseits verringern sich aber die Ansprüche bezüglich der

Wasseraufnahme um ein bedeutendes, weil eben die zahlreichen transpirierenden

Fig. SO. A Embryo von Dendroceros ciclioraceus , B
von Dendroceros crispatus. C jnnges Sporogon von
Dendroceros crispatus. d Fuß des Sporogons mit

schlauchförmigen Absorptionszellen. (Nach L eitgeh.j

(Aus Engler-Prantl, Pflanzenfamilien.)
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Absorptionssystems die Oberhand behält, hängt natürlich von den sonstigen

biologischen Eigentümlichkeiten der betreffenden Pflanze ab.

Betrachten wir zunächt die phanerogamen Saprophytenis). Jene »Hu-

musbewohner«, die noch mit grünen Laubblättern versehen sind und wenig-

stens einen Teil ihrer slickstofflosen Baustoffe selbst produzieren, benötigen der

reichlicheren Wasseraufnahme entsprechend eine große absorbierende Oberfläche.

Es werden also Wurzelhaare am Platze sein, wie bei den meisten Orchideen,

die einerseits Wasser aufnehmen und andererseits den Humuspartikelchen, denen

sie angeschmiegt sind, organische Stoffe entziehen. Es ist sehr wahrscheinlich,

daß solche Wurzelhaare bestimmte Sekrete, Enzyme, ausscheiden, durch welche,

gewisse Substanzen des »Humus«, z. B. die Stärke der abgestorbenen Pflanzen-

teile, chemisch verändert und absorptionsfähig gemacht werden. — Eine andere

Kategorie von grünen Humusbewohnern, wozu die Gupuliferen, Betulaceen und

viele Coniferen gehören, kommt nicht durch Ausbildung von Wurzelhaaren,

sondern, wie Frank gezeigt hat, durch Symbiose mit Pilzen in den Besitz

einer großen absorbierenden Oberfläche. Schon in der Einleitung zu diesem

Abschnitte wurde darauf hingewiesen, daß das Fadenmycel so vieler Pilze sei-

ner Hauptfunktion nach als Absorptionsgewebe zu betrachten ist. Dieses fremde,

sehr vollkommen ausgebildete Absorptionsgewebe machen sich nun die erwähnten

Holzgewächse sowie auch manche krautartige Pllanzen dienstbar. Rire Saug-

wurzeln werden bis über die Vegetationsspitze von einem aus innig verfloch-

tenen Hyphen bestehenden Pilzmantel lückenlos überzogen, welcher vereinzelte

Hyphen zwischen die haarlosen Absorptionszellen der Wurzel hineinsendet und

so dieselben seitlich mehr oder minder dicht umspinnt. Andererseits gehen

von dem Pilzmantel in den meisten Fällen zahlreiche Hyphen nach außen,

welche den Humus weithin durchwuchern und nicht nur wiegen ihrer größeren

Oberflächenentfaltung mehr leisten können als gewöhnliche Wurzelhaare, son-

dern auch deshalb, weil sie den Humusboden auch qualitativ besser auszu-

nützen imstande sind. Die betreffenden Pilzmycelien sind eben der saprophy-

tischen Lebensweise weit vollkommener angepaßt. — Das von den Pilzhj^phen

absorbierte Wasser wird nebst den darin gelösten anorganischen und organischen

Nährstoffen von der sonst unmittelbar als Absorptionsgewebe fungierenden

äußersten Zellschicht der »Pilzwurzel« oder »Mykorrhiza« aufgenommen und

den betreffenden Leitungsbahnen des AVurzelkörpers zugeführt. Daß die Sym-

biose der betreffenden Pflanzenarten mit Bodenpilzen die Ernährung der ersteren

tatsächlich günstig beeinflußt, wurde von Frank auch experimentell nachge-

wiesen. Junge Buchen wurden in Blumentöpfen mit humushaltigem Waldboden

gezogen, wovon ein Teil vorher durch Erhitzen auf 100° C sterilisiert worden

war. Die in nicht sterilisiertem Boden wurzelnden Buchen bekamen sehr bald

typische Mykorrhizen und entwickelten sich kräftig weiter. Die in sterilisiertem

Boden wachsenden Exemplare dagegen bildeten unverpilzte Wurzeln und gingen

sämtUch nach und nach zugrunde ^^j.

Manche Gefäßkryptogamen (Prothallien von Lycopodiumarten, Hj^meno-

phylleen) und Laubmoose zeigen gleichfalls eine saprophy tische Ernäh-

rungsweise. An den Rhizoiden verschiedener Laubmoosarten habe ich unzweifel-

hafte Anpassungserscheinungen an den Saprophytismus nachweisen können i-*).
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Die Gattung Buxbaumia (B. aphylla, indusiata) besitzt zwar ein grünes, assimi-

lierendes Protonema, das knollige Stämmchen aber ist, gleichwie die Blätter, die

es umhüllen, vollständig chlorophylllos. Überaus reichlich sind nun dafür die

Rhizoiden entwickelt, welche zum Unterschiede von typischen Rhizoiden farb-

lose, dünne Membranen besitzen. Besonders auffallend sind die nicht selten vor-

kommenden Verschmelzungen einzelner Rhizoidenäste, wobei es gewöhnlich zur

Bildung H-fürmiger Verbindungen, an einzelnen Stellen sogar zur Netzbildung

kommt. So erinnern die Rhizoiden von Buxbaumia lebhaft an ein fädiges Pilz-

mycel. — Bei Rhynchostegium murale dringen die Rhizoiden sehr häufig in

abgestorbene Stengel und Wurzeln ein, wobei sie ihre Gestalt nicht verändern

und bloß an jenen Stellen, avo sie die Zellmembranen durchbohren, stets mehr

oder minder verengert sind. Bei einer anderen Hypnacee, Eurhynchium prae-

longum, welches besonders häufig auf abgefallenem, halbvermodertem Laube

vorkommt, durch-

bohren die Rhizoiden

die Außenwände der

Epidermiszellen und

dringen sodann, die

Seitenwände durch-

bohrend, von Zelle zu

Zelle weiter. Sehr

auffallend sind nun

die lappigen Ausbrei-

tungen, welche sie

bilden; mit ihren ein-

zelnen Zweigen und

Lappen legen sie sich

in die Buchten der

Oberhautzellen hinein

und füllen diese oft

vollständig aus (Fig.

90.4). Auch wenn das

betreffende Rhizoid

ins Blattparenchym

gedrungen ist, macht
sich die Neigung geltend, einzelne Zellen vollständig auszufüllen. Auf diese

Weise kommen haustorienartige Bildungen zustande, wie sie an den in Erde

wachsenden Rhizoiden der Laubmoose nicht zu beobachten sind. — Bei einer

auf feuchtem morschen Tannenholz lebenden Varietät von Webera nutans waren

die an den Tracheidenwänden angeschmiegt wachsenden Rhizoidenäste deshalb

von besonderem Interesse, weil sie stellenweise, gleich den Hyphen eines Schma-

rotzerpilzes, dünne Perforationsfortsätze durch die verdickten Wände getrieben

hatten (Fig. 90 B). Die Fortsätze waren 3—6 mal so eng, als der betreffende

Rhizoidenast, und traten namentlich an unregelmäßig blasigen oder lappigen

AusWeiterungen der Rhizoiden auf. . Nach Durchbohrung der Wand schwillt die

Spitze des Fortsatzes schlauchförmig an und wächst nun als neugebildeter

Seitenast weiter.

Fig. 90. A KMzoid von Euriynclimm praelongum, welches in der Epidermis
eines abgefallenen Buchenl)Iattes sict ausbreitet. B Rhizoid von Webera nutans

in einer Nadelholztracbeide, links ein Perforationsfortsatz.
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Die phanerogamen Schmarotzer ''^) entziehen ihrer Wirtpflanze die

Nährstoffe auf sehr verschiedene AVeise; die Ausbildung ihres Absorptionsgewebes

hängt dabei von dem Grade des Parasitismus ab. Wenn die betreffenden Schma-

rotzerpflanzen noch im Besitze von assimilierenden Laubblättern sind, so bleibt

das Absorptionsgewebe der Saugorgane oder Ilaustorien auf einer niedrigeren

Ausbildungsstufe stehen, d. h. die Oberflächenentfaltung ist noch keine sehr

große. Häufig handelt es sich dabei überhaupt bloß um den Anschluß des

Wasserleitungssystems des Schmarotzers an jenes des Wirtes, wie bei der Mistel

und anderen (nicht allen) Loranthaceen. Die im Boden wurzelnden Halbschma-

rotzer sind überdies häufig mit typischen Wurzelhaaren versehen und bilden so

ein Analogon zu den bereits bewurzelten Keimpflanzen, die aber noch von den

im Speichergewebe des Samens enthaltenen Baustoffen zehren. Bei den chloro-

phylllosen Parasiten macht sich das Prinzip der Oberflächenvergroßerung häufig

durch pinselförmige Ausstrahlung oder fädige Auszweigungen des Saugorgans

geltend. Das absorbierende Gewebe besteht dann aus haar- oder hyphenähnlichen

Zellfäden, die die Gewebe des AVirtes durchwuchern (Lathraea squamaria, Cus-

cuta, Orobanche). Nicht selten tritt dabei eine Arbeitsteilung ein, indem tra-

cheidenähnliche Zellen, die mit dem Wasserleitungssystem des Schmarotzers

direkt zusammenhängen, den Anschluß an die wasserleitenden Rühren des Wirtes

suchen, während siebrührenähnliche Elemente sich an die eiweißleitenden Sieb-

rühren des Wirtes anlegen, und die übrigen Fäden im Leitparenchym des Marks

und der Rinde die stickstofflosen plastischen Baustoffe absorbieren (Orobanche).

— Die weitgehendste Anpassung an die parasitische Lebensweise ist bei den

Rafflesiaceen zu beobachten, bei denen an Stelle der einzelnen Vegetationsorgane

nur mehr ein pilzmycelähnliches Absorptionsgewebe vorhanden ist.

Nach diesen allgemeinen Bemerkungen mügen noch einige Beispiele be-

sprochen werden, deren genauere Kenntnis wir namentlich den Untersuchungen

von Solms-Laubach, L. Koch, Heinricher u. a. verdanken.

Das zu den Santalaceen gehürige Thesium pratense ist eine krautige

Schmarotzerpflanze. An ihren Wurzeln entwickeln sich eigentümUche Kürper-

chen von eifürmiger, bisweilen fast glockenfürmiger Gestalt, die Haustorien

(Fig. 91^4). In ihrer Jugend besitzen diese Organe, wie Schwarz angibt, Wur-
zelhaare, welche das Festhaften des Haustoriums an der Nährwurzel des Wirtes

bewirken, bevor es noch in die Wurzel eingedrungen ist. hn Zustande voller

Entwickelung »liegt die Haustorialspitze auf der Nährwurzel genau so auf, wie

der Sattel auf dem Pferde«. Auf dem Längsschnitte läßt sich ein axiler Kür-

per des Haustoriums unterscheiden, welcher von einem Rindengewebe umgeben

wird. Dieser »Haustorialkern« ist von flaschenfürmiger Gestalt. »Der eiförmige

Bauch der Flasche liegt innerhalb der Haustorialrinde, von dieser ganz um-

geben; ihr halsartiger Fortsatz ragt, wie ein Zapfen über die Ansatzfläche hinaus

vorspringend, weit in das Gewebe der Nährwurzel hinein.« Dies ist der für

unsere Betrachtung allein wichtige Saugfortsatz, welcher das Absorptions-

gewebe trägt. Er besteht der Hauptsache nach aus gestreckten, plasmareichen

Parenchymzellen und zwei im Querschnitt halbmondfürmigen Gefäßsträngen

(Fig. 91 B). Die das Absorptionsgewebe bildenden Endzellen sind durch be-

sondere Längsdehnung ausgezeichnet und legen sich mit ihren abgerundeten,

bisweilen keulig erweiterten Spitzen teils an, das Rindengewebe der Nährwurzel,
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teils an den llolzkürper an. Man wird so unwillkürlich an das Absorptions-

"ewebe des Grasscbiidchcns erinnert. Auch die ^efäßähnlichen Elemente . des

V^% ^^7

Fig. 91. A Längsschnitt durth. ein Haustorium von Thesium pratense; s Saugfortsatz, lo Nälirwurzel (einer

dikotylen Pflanze); schwaeli vergrößert. B Teil des Saugfortsatzes (im Längsschnitt der Nährwurzel); die ge-

streckten Ahsorptionsze len breiten sich fächerförmig aus. V. SO. Nach Solm s-Laubach.

Saugfortsatzes treten am Ende büschelförmig auseinander und setzen sich auf

kürzestem Wege mit den Gefäßen der Nährwurzel in Verbindung,

Die vorstehende Schilderung

des Haustoriums von Thesium pra-

tense trifft bloß zu, wenn die Nähr-

wurzel einer dikotylen Pflanze an-

gehört. Ist aber der Wirt eine

monokotyle Pflanze, z. B. eine Gras-

art, so erleidet der Bau des Hau-

storiums und speziell des Saugfort-

satzes bedeutende Abänderungen,

welche die Anpassungsfähigkeit des

Haustoriums an verschieden ge-

baute Nährwurzeln dartun.

Die von den Landwirten als

:> Flachs- und Kleeseide« so sehr

gefürchteten Vertreter der Gattung

Cuscuta sind windende Pflänzchen,

welche mit ihren fadenförmigen

Fig. 92. Haustorium von Cuscuta europaea im Stengel von
Urtica dioica; die meisten Haustorialschläuche breiten sich
im Mark aus. Einzelne dringen bis zu den Hadrorateilen
vor, oder nach Durchbrechung des Holzringes bis ins Leptom.

der Nährpflanze umschlingen und

bei reicher Verzweigung ein unent-

wirrbares Filzwerk bilden. Assimi-

lierende Blattorgane und Wurzeln fehlen diesen Schmarotzern gänzlich; die an den

windenden Stengeln sitzenden Haustnrien haben demnach den Gesamtbedarf der

Haberlandt, Pflanzenanatomie. 3. Aufl. \K
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Pflanze an NährstofTcn und Wasser zu decken und sind deshalb noch vollkomme-

ner gebaut, d. h. mit einer noch größeren absorbierenden Oberfläche versehen, als

die Nährorgane von Thesium. Das Cuscutahaustorium stellt eine rundliche oder

gelappte Haftscheibe vor, welche dem Nährstengel fest aufsitzt und einen nagei-

förmigen Saugfortsatz in die Rinde des Wirtes treibt. Das Ende des Fortsatzes,

sein Absorptionsgewebe, besteht aus langgestreckten, haarfürmigen Zellen, welche

sich pinselförmig ausbreiten und bei Cuscuta epilinum zum Teil zwischen den

Zellen der Rinde fortwachsen, zum Teil an den Ilolzring des Stengels sich an-

legen, diesen jedoch nur ausnahmsweise durchbrechen. Bei G. europaea, welche

besonders auf Nesseln schmarotzt, dringt der Saugfortsatz noch tiefer ein (Fig. 92,

93). Er durchquert den Holzring des Stengels und breitet nun sein fädiges

Fig. 93. A tracheidenähnlicher HaustorialscMauch von Cuscuta europaea, mit verholzten und >iis gegen das ge-

teilte Ende zu glatten Wänden. Das gegabelte Schlaucliende besitzt netzfaserige resp. leiterförmige Wandver-
dickungen. Der Schlauch ist vom Mark des Wirtstungels (Urtica, dioical gegen das Ha.irom eines Gefäßbündels
vorgedrungen. Der eine Gabelast hat sici' direkt an ein primordiales Gefän angelegt; der andere Gabelast wird
von den Gefäßen durch eine Lage von Holzparenchymzellen getrennt, deren Wände verquollen sind, li Hausto-
rialschlauuh von Cuscuta europaea, der vom Mark d s Wirtstengels (Urtica dioica) her den Libriformring durch-
rochen hat und in das Leptom resp, in die sekundäre Einde eingedrungen ist. Das erweiterte, gezackte und

gelappte Schlauchende enthält reichlich Plasma und den Zellkern.

Absorptionsgewebe besonders im Mark aus. Einzelne Schläuche, die bald den

Charakter von Tracheiden annehmen, dringen bis zu den ersten Gefäßen der

primären Hadromteile vor und legen sich dicht an sie an (Fig. 93 Ä). Andere

Schläuche zwängen sich zwischen die primären Bündel durch, indem sie den

schwachen Ring aus mechanischen Zellen zum zweitenmal sprengen; sie ge-

langen auf diese Weise ins primäre und sekundäre Leptom, worin sie dann un-

regelmäßig gelappte Aussackungen bilden (Fig. 93 B). Die Mehrzahl der Fäden,

die alle mit reichlichem Plasmainhalt und großen Kernen versehen sind, verbleibt

im Marke des Stengels, das sie nach allen Richtungen hin durchwuchern. Ähn-

lich verhalten sich die Haustorien von Cuscuta epithymuin.
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Zu den merkwürdigsten phanerogamen Parasiten gehören, wie schon oben

erwähnt wurde, die Raftlesiaceen. Sieht man von den Blüten ab, die bei der

Gattung Rafflesia bekanntlich eine enorme Größe erreichen, so sucht man bei

diesen Pflanzen vergebens nach Stengeln, Blättern und Wurzeln. An Stelle

dieser Yegetationsorgane tritt ein aus zahlreichen verzweigten Zellfäden be-

stehender Thallus auf, der einem Pilzmycel vergleichbar ist. Zuweilen werden

auch einschichtige Zellplatten, oder selbst ganze Zellkürper gebildet. Die letz-

teren vergrößern sich an gewissen Stellen zu sog. Floralpolstern, aus denen

später die Blüten hervorsprießen.

Der Thallus von Rafflesia schmarotzt in älteren Stämmen und Wurzeln von

Cissusarten. Bei Rafflesia Rochussenii besteht er nach den Untersuchungen von

Schaar hauptsächlich aus hyphenartigen Zellfäden, die vor allem die eiweiß-

führenden Leptomteile der sekundären Rinde durchziehen (Fig. 94) und mark-

strahlartig auch den Verdickungsring und den Holzkörper durchqueren; auch

/
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Die Thalluszellen sind hier zartwandig und andauernd teihingsföhig; es werden

Zellen nach außen und innen abgeschieden, so daß das radiale Wachstum der

Fäden mit der Dickenzunahme der Wurzel gleichen Schritt halten kann.

Im Anschluß an das Absorptionssystem der Saprophyten und Schmarotzer-

pflanzen wäre noch auf die Absorption der von den insektivoren Pflanzen

»verdauten« Körperbestand teile der gefangenen Insekten hinzuweisen. Die Auf-

nahme dieser Nährstofflüsungen erfolgt

in manchen Fällen wahrscheinlich bloß

durch die Epidermis, wie bei haarlosen

Wurzeln (z. B. bei Sarracenia nach Ba-
talin und Goebel). In anderen Fällen

sind es vermutlich die Digestionsdrüsen,

die zugleich als Absorptionsorgane fun-

gieren (Drosophyllum, Dionaea, Pingui-

cula). Endlich gibt es auch Insektivoren,

die eigene Absorptionsorgane besitzen,

deren Hauptfunktion wenigstens in der

Aufnahme der verdauten Substanzen be-

steht. Hierher gehören nach Goebel die

vierarmigen Absorptionshaare an der In-

nenseite der Blasen von Utricularia vul-

garis, die nach erfolgter Fütterung in

ihren vier wurzelhaarähnlichen Fortsätzen

zahlreiche Fetttropfen enthalten. Der Bau

dieser Absorptionshaare geht aus neben-

stehender Abbildung (Fig. 95) hervor. Von

den vier Armen sind zwei länger, zwei

kürzer; diese sind viel stärker ausein-

andergespreizt, als jene. An ihrer Basis

geht jede Armzelle in einen sehr schma-

len Fortsatz über, dessen Außenwände
relativ stark verdickt sind. So kommt
ein kurzer, dünner Stiel zustande, der

wahrscheinlich als Gelenk fungiert und

eine gewisse Beweglichkeit des ganzen

Haares sichert. Es dürfte auf diese

Weise eine Beschädigung der Haare durch

die Bewegungen der gefangenen Tierchen

vermieden werden. Auf den an seiner

Basis stark verbreiterten Stiel folgt eine sehr dünnwandige Scheibenförmige

Zelle (Goebels Zwischenzelle) und dann die eingesenkte Fußzelle des Haares.

Fig. '.)5. Absorptionsliaar von Utricularia vulgaris

.1 Oberflächenansielit, li Längsschnittsansicht.

IV. Das Absorptionssystem der Thallopliyteu.

Die meisten Algen nehmen mit ihrer gesamten Oberfläche Nährstoffe auf,

ein besonderes Absorptionssystem ist demnach in der Regel nicht entwickelt.

Die so mannigfachen wurzelähnlichen Organe dieser Pflanzen haben so üut wie
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ausschließlich eine bloß mechanische Bedeutung als Haftorgane. Einzelne Algen-

arten zeigen eine terrestrische Lebensweise, wie z. B. das zu den Siphoneen

gehörige Botrydium granulatum; die im Boden wurzelnden, reichverzweigten

»Rhizoiden« dieser Pflänzchcn fungieren natürlich zugleich als Absorptions-

organe. — hiwieweit bei den höher entwickelten Algen, den Florideen und

Phäophyceen, die mannigfachen llaargebilde der NährstoiTaufnahme dienen, wäre

noch näher zu untersuchen. Von den Haarbüscheln verschiedener Laminariaceen

und Fucaceen, die bei ersteren oberflächlich gelegen, bei letzteren in »Faser-

grübchen« eingesenkt sind, nehmen Reinke und Wille i^; w^ohl mit Recht an,

daß sie gleich den Wurzelhaaren als Absorptionsorgane fungieren. Wille führt

zugunsten dieser Ansicht die Leichtigkeit und Schnelligkeit an, mit der ver-

schiedene Farbstoffe in die Haare eindringen und von hier aus in das Leitungs-

gewebe des Thallus gelangen.

Bei den Pilzen ^^j J3eeinilußt die Funktion der Stoffaufnahme in auffallend

hohem Maße den Bau und die Gestalt des ganzen Vegetationsapparates. Schon

Fig. Ü6. A tu Mytelschlautli von Cystopus candidus im Mark von Lepidium sativum, mit knopffövmigen Hausto-

rie«. B m Mjcel-^thlaiitli von Peronospora calotlieca ira Marie von Asperula odorata, mit reicliverzweigten

Haustorien; z—z Wirtzellen. Nacli de Bary.

in der Einleitung zu diesem Abschnitte wurde hervorgehoben, daß die reichver-

zweigten Fadenmycelien der Pilze geradezu als das Absorptionsgewebe dieser

Pflanzen bezeichnet werden können. Wenn das Mycelium in Form von mehr

oder minder dicken Strängen entwickelt ist, wie bei den Phalloideen, vielen

Lycoperdaceen, Agaricineen u. a., so fungieren vom Strangkörper abstehende,

haarartige Hyphenzweige als Absorplionssystem ; sie können direkt mit Wurzel-

haaren verglichen werden. Bei den Flechtenpilzen entspringen der dem

Substrat zugekehrten Seite des Thallus zahlreiche Rhizoid-llyphen, die gleich-

falls wie Wurzelhaare fungieren. Bei manchen Formen sind sie zu starken

Von vielen Schmarotzerpiizen, z. B. den Peronosporeen, Uredineen, Erysi-

pheen u. a., werden behufs der Nahrungsaufnahme Haustorien gebildet, die

in das Innere der Wirtzellen eindringen. Bei einfacherer Ausgestaltung sind es
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größere oder kleinere Blasen, welche durch einen dünnen, die Zellwand durch-

setzenden Stiel mit dem betreffenden Ast des Mycels verbunden sind (verschie-

dene Erysipheen, Cystopus candidus, Fig. 96 A). Ein vollkommenerer Typus

ist der der reichlich verzweigten oder gelappten Ilaustorien, die eine weit grö-

ßere Oberfläche besitzen (Erysiphe graminis, Peronospora parasitica, calotheca,

Fig. 96 Bj. Hieran schließen sich die aus ungemein zarten Fadenbüscheln be-

stehenden Saugorgane von Piptocephalis freseniana und verwandten Formen,

die auf größeren Mucorineen schmarotzen.
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Sechster Abschnitt.

Das Assimilationssystem.

I. Allgemeines.

In der Pflanzenphysiologie wird der Ausdruck »Assimilation« in einem

weiteren und einem engeren Sinn angewendet. Man kann unter der Assimi-

lation, so wie in der Tierphjsiologie, alle Stoffmetamorphosen verstehen, durch

welche vom Organismus aufgenommene Stoffe in Kürperbestandteile desselben

verwandelt werden, mögen die ersteren organischer oder anorganischer Natur

sein. In diesem Sinne sprechen Schieiden, Pfeffer, Wiesner u. a. von

der Assimilationstätigkeit. Man kann aber auch mit Sachs diese Bezeichnung

auf den fundamentalsten und merkwürdigsten aller Assimilationsvorgänge be-

schränken, nämlich auf die Produktion organischer Substanz aus Kohlensäure

und Wasser unter Abscheidung von Sauerstoff. Während im weiteren Sinne

des Wortes alle Pflanzen assimilieren, mögen sie Chlorophyll führen oder nicht,

ist die Assimilation im engeren Sinne mit wenigen Ausnahmen eine Eigentüm-

lichkeit der grünen, chlorophyllhaltigen Gewächse.

Wenn wir uns an die erste, allgemeinere Definition des Begriffes halten,

so kann von einem bestimmten Assimilationssystem nicht gesprochen werden.

Selbst wenn man von der Assimilation jener Nahrungsstoffe absieht, die nach

der Verbrennung des Organismus als Aschenbestandteile zurückbleiben, und aus-

schließlich jene Nährstoffe im Auge behält, die zur Synthese der Kohlehydrale

und Eiweißsubstanzen notwendig sind, so ist der Begrilf des Assimilationssystems

deshalb noch nicht präziser geworden. Nachdem durch das Experiment gezeigt

wurde, daß zur Bildung von Eiweißsubstanzen das t^hlorophyll entbehrlich ist,

kann a priori keiner lebenden Zelle des Pflanzenkörpers, möge sie was immer
für einem Gewebesystem angehören, die Fähigkeit zur Eiweißsynthese abge-

sprochen Averden. Eine andere Frage ist es freilich, ob sich tatsächlich alle

lebenden Zellen der Pflanze an der Bildung jener Stickstoffverbindungen gleich-

mäßig beteiligen, oder ob auch in bezug auf diese wichtige Funktion das Prin-

zip der Arbeitsteilung durchgreift, und eine bestimmte Gewebeart in erster Linie

als eiweißbildendes oder, allgemeiner gesagt, als slickstoffassimilierendes Gewebe
tätig ist. Nun hat zwar Treub') den in ernährungsphysiologischer Hinsicht

höchst wichtigen Nachweis erbracht, daß bei Pangium edule als erstes nach-

weisbares Produkt der Stickstoffassimilation Cyanwasserstoffsäure (Blausäure)



Die Zellformen und Zellwände. 235

auftritt, und daß als besondere Bildungsstätten der Blausäure sehr wahrschein-

lich bestimmte Oberhautelemente der Blätter, ferner eigene »Spezialzellen« in

Rinde und Mark der Sprosse fungieren. In letzteren findet auch Eiweißbildung

statt. Allein erst künftige Untersuchungen müssen lehren, ob und inwieweit

dieses vorläufig noch vereinzelte Vorkommnis allgemeiner verbreitet ist, und so

bleibt uns bis auf weiteres nichts anderes übrig, als lediglich die Produktion

der Kohlehydrate, oder richtiger die Assimilation in dem oben angegebenen

engeren Sinne des Wortes ins Auge zu fassen und das hierfür bestimmte Ge-

w^ebe eingehend zu studieren. Nachdem die größere oder geringere Assimilations-

tätigkeit einer Zelle in der Grüße ihres Chlorophyllgehaltes (unter sonst gleichen

Umständen) einen ziemlich genauen Maßstab findet, so ist für die Abgrenzung

des Assimilationssysterps im engeren Sinn ein bestimmter Anhaltspunkt ge-

wonnen, der zwar nicht ausreichend ist, allein die Untersuchung doch sehr er-

leichtert.

Nicht jede chlorophyllführende Zelle ist schon dem Assimilationssystem

beizuzählen, ebensowenig wie jede derbwandige Zelle ohne weiteres als mecha-

nisches Element zu betrachten ist. Nur jene grüne Zelle, deren Haupt funk-

tion in der Assimilationstätigkeit besteht, ist eine Assimilationszelle im

eigentlichen Sinne des Wortes. Auf dieser Definition ist um so entschiedener

zu beharren, als die Kohlenstoffassimilation ihrer physiologischen Wichtigkeit

halber eine der verbreitetsten Nebenfunktionen anderer Gewebesysteme ist. Die

äußeren und inneren Bedingungen der Chlorophyllbildung sind sehr bald ge-

geben, und so können im Pflanzenkörper an den verschiedensten Orten, in

Haaren, Epidermiszellen, Bast- und Collenchymzellen, Parenchymscheiden usw.

Chlorophyllkörner entstehen, welche eine für unsere Betrachtung nebensächliche,

für den Haushalt der Pflanze aber nicht ganz belanglose Verstärkung ihres ge-

samten Chlorophyllapparates bedeuten.

Um also eine bestimmte Zelle als Assimilationszelle zu charakterisieren, ge-

nügt es nicht, auf ihren größeren oder geringeren Chlorophyllgehalt hinzu-

weisen. Die Zelle muß noch andere Bedingungen erfüllen, welche auf ihren

anatomischen Bau und ihre Anordnung Bezug nehmen und dadurch die Herr-

schaft gewisser oberster Bauprinzipien erkennen lassen, nach denen die Pflanze

i?ir Assimilationssvstem aufbaut.

II. Die assimilierenden Zeilen.

A. Die Zeilformen und Zeiiwände.

Die Zellformen des Assimilationssystems sind ziemlich mannigfaltig. In

den einfachsten Fällen besitzen die Assimilationszellen eine isodiametrische,

zur Abrundung neigende Gestalt. Weitaus häufiger dagegen sind sie nach einer

bestimmten Richtung gestreckt und nehmen dann schlauchartige, zylindrische

Formen an ; in welcher Weise diese Streckung der Zellen mit ihrer Funktion zu-

sammenhängt, soll später gezeigt werden. Ihre Orientierung zur Oberfläche des

assimilierenden Organs kann eine verschiedene sein. Zuweilen sind sie parallel

zur Blattoberfläche gelagert und in bezug auf das ganze Organ entweder
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längsgestreckt (Elodea canadensis, Galanthus nivalis, Leucojum vernum) oder quer-

gestreckt (Iris germanica, Tritonia- und Gladiolusarlen, Erythronium dens canis).

AVeitaus häufiger nehmen sie aber eine zur Oberfläche des Organs rechtwinkelige,

bisweilen auch schräge Stellung ein und werden in diesem Falle schon seit

langem als Palisadenz eilen bezeichnet. Das Verhältnis ihrer Länge (oder

Höhe) zur Breite ist ein sehr verschiedenes. Es gibt kurze Palisadenzellen,

die kaum höher als breit sind, und andererseits auch sehr schlanke Formen,

deren Höhe 10— 12 mal die Breite übertrifft. Hieranschließen sich die stumpf-

kegelförmigen Triebt er Zellen, welche mit ihrem weiteren Ende fast immer

der Epidermis aufsitzen, während das schlankere Ende mit den Zellen des

Schwammparenchyms in Verbindung tritt. Als eine merkwürdige und für die

Erklärung der Palisadenzellform wichtige Abweichung von der typischen Aus-

bildung sind die Armpalisadenzellen zu erwähnen, bei denen die einzelnen

Palisaden nicht ganze Zellen, sondern bloß Zell arme vorstellen. Hier muß nur

noch betont werden, daß die Pahsadenzellen bloß einen durch ihre Anordnung

charakterisierten Spezialfall in der Gruppe der schlauchförmig gestreckten

Assimilationszellen bilden, ein Umstand, der bei allen Versuchen, die Gestalt

und Orientierung der Palisadenzellen physiologisch zu erklären, wohl zu be-

achten ist.

Die Armpalisadenzellen vermitteln den Übergang zu den tafel förmig

-

polyedrischen Assimilationszellen verschiedener Coniferen (Pinus, Cedrus) und

Gramineen, welche mit mehr oder w^eniger tief in das Zelllumen vorspringenden

Membranfalten versehen sind.

Schließlich wäre in dieser Aufzählung der Zellformen des Assimilations-

systems auch noch der Elemente des Schwammparenchyms zu gedenken,

welche von vielarmiger, oft sternförmiger Gestalt sind, und deren Assimilations-

tätigkeit gewöhnlich zu einer bloßen Nebenfunktion herabsinkt.

Die Wandungen der Assimilationszellen sind meistens dünn und zart,

hier und da mit einfachen Tüpfeln versehen, wie z. B. im rundzelligen Chloro-

phyllparenchym sukkulenter Pflanzen, im Mesophyll der Cycadeenfiedern und

im grünen Parenchym der Ruscus-Cladodien. — Partielle Wandverdickungen

sind im Assimilationssystem selten. Am bekanntesten sind wohl die längsfaser-

förmigen Verdickungen der Palisadenzeilwände in den Cycasblättern, die offen-

bar den Zweck haben, die Säulen festigkeit der zartwandigen Palisaden zu er-

höhen und das ganze Gewebe gegen radialen Druck zu schützen.

B. Die Chloroplasten.

\. Gestalt und Bau der Chloroplasten2j. Bei den Algen, speziell

den Chlorophyceen, ist die Gestalt der Ghlorophyllkörper noch eine sehr variable.

Im einfachsten Falle besitzt jede Zelle einen einzigen, großen Chloroplasten

von Scheiben-, mulden- oder plattenförmiger Gestalt, welcher entweder der

Zellwand anliegt (Palmellaceen, Ulva, Enteromorpha, Goleochaete) oder in der

Mitte des Zelllumens ausgespannt ist (Mougeotia). Bei höherer Differenzierung

ist dieser einzige scheibenförmige Chloroplast mit lappigem, unregelmäßig ge-

zacktem Rande versehen, nicht selten auch gitterförmig durchbrochen (Oedo-

gonium, Cladophora arcta). Bisweilen erscheinen die Chlorophyllkörper in
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Gestalt von Bändern, welche gerade, gebogen oder geschlängelt sein können,

oder, wie die schraubenförmigen Ghlorophyllbänder der Spirogyraarten, mit

nach innen vorspringenden Leisten versehen sind. Bei Zygnema cruciatum

endlich besitzen die Chlorophyllkörper eine sternförmige Gestalt; in jeder Zelle

sind zwei solcher Sterne ausgespannt und durch eine farblose, den Zellkern

enthaltende Plasmabrücke miteinander verbunden.

Diesen so mannigfaltigen Formen gegenüber besitzen die Ghlorophyllkörper

in den weitaus häufigsten Fällen, bei der 3Iehrzahl der Algen und fast allen

Moosen, Pteridophyten und Phanerogamen eine rundliche, linsenförmige, oder

bei dichter Lagerung polygonale Gestalt und werden dann als Chlorophyllkörner

bezeichnet (Fig. 98). In den eigentlichen Assimilationszellen treten sie stets in

größerer Anzahl auf und bilden einen die Zellwände mehr oder minder voll-

ständig auskleidenden Chlorophyllbeleg.

Bei den höher entwickelten Pflanzen, von den Archegoniaten aufwärts,

kommen nur wenige Ausnahmen von der Zerteilung des Chlorophyllapparates

der assimilierenden Zellen in zahlreiche Chlorophyllkörner vor. Eine dieser

Ausnahmen wird von der Lebermoosgattung Anthoceros gebildet, welche in

jeder assimilierenden Thalluszelle bloß einen einzigen muldenförmigen Chloro-

plasten aufweist. Im Sporogon von Anthoceros läßt sich jedoch, wie Schimper
bemerkt hat, die erste Andeutung der Zersplitterung des bisher vereinzelten

Chromatophors beobachten; die meisten Zellen enthalten nämlich zwei, diejenigen

der Epidermis sogar mehrere Chloroplasten. Die zweite bisher bekannte Aus-

nahme wird von der Gattung Selaginella repräsentiert. Wie ich beobachtet habe,

enthalten die trichterförmigen Assimilationszellen von Selaginella Martensii und

grandis nur je einen einzigen, großen muldenförmigen Chlorophyllkörper, der in

der unteren Hälfte der Zelle die Wandungen ringsum vollständig auskleidet

(Fig. 97 .4). Bei Selaginella

Kraussiana treten in jeder Assi- ^
milationszelle 1—2 Chloroplasten

auf, bei S. caesia sind durch-

gehends 2 vorhanden, welche

nach ihrer Lagerungsweise den

beiden Hälften eines einzigen

muldenförmigen Chloroplasten

entsprechen (Fig. 97 B). Be-

merkenswert ist, daß in den rig. ai. A Assimilationszelle von Selaginella Martensii mit
. -

,
einem einzigen muldenförmigen Chloroplasten. i? Assimilations-

basalen 1 eilen der Laubblatter zellen von S. caesia mit je zwei CUoroplasten.

die Chlorophyllkörper mehr oder

minder tief eingeschnürt und häufig sogar in mehrere Chloroplasten zerfallen

sind. Auch hier macht sich also wie bei Anthoceros die Neigung zu einer Zer-

splitterung des ursprünglich einzigen Chlorophyllkörpers geltend.

Wenn man die verschiedenen Formen der Chlorophyllkörper überblickt, so

gewinnt man den Eindruck, als hätte die Natur bei den niedersten chloro-

phyllhaltigen Pflanzen zunächst verschiedene Formen von Chloroplasten gebildet,

um sie in Hinsicht auf ihre Funktionstüchtigkeit auszuproben und dann bei der

Weiterentwickelung der Pflanzenformen ausschließlich von dem zweckentsprechend-

sten Modell Gebrauch zu machen. In der Tat läßt sich leicht zeigen, daß die
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Ausbildung des Ghlorophyllapparates einer Zelle in Form von zahlreichen Chloro-

phyllkörnern am vorteilhaftesten ist. Da der funktionierende Chloroplast zunächst

die in das Zellinnere diffundierende Kohlensäure zu absorbieren hat, so wird

unter sonst gleichen Umständen die Absorption dieses Nährmaterials um so

rascher und vollständiger erfolgen, je größer die absorbierende Oberfläche ist.

Die größtmögliche Oberfläche wird aber durch Zerteilung des Chlorophyllappa-

rates in zahlreiche kleine Körner erzielt. — Mit dieser Ausbildung der Chlorophyll-

körper sind aber noch andere Vorteile verbunden: eine größere Beweglichkeit

des ganzen Apparates, die, wie wir später hören werden, im Dienste der Assi-

milationslätigkeit steht, ein erleichtertes Auswandern der Assimilationsprodukte

und eine vollständigere Durchleuchtung, die bei schwachen Lichlintensitäten

wohl ins Gewicht fallen dürfte.

Bei verschiedenen Pflanzen besitzen die Chloroplasten die Fähigkeit, ihre

(jestalt infolge äußerer Einflüsse, besonders von Lichtreizen, zu verändern.
Am häufigsten läßt sich dies an den Chlorophyllkörnern der Palisadenzellen

beobachten. In schwach diffusem Licht runden sie sich ab und ragen halb-

kugelförmig in das Zelllumen hinein. Im Sonnenhcht dagegen erscheinen sie

t, von scheibenförmiger Gesta

schmiegt.

Was den inneren Bau der Chloroplasten anlangt, so nimmt man seit den

Untersuchungen Pringsheims, A. Meyers und Schimpers wohl allgemein

an, daß bei den höher entwickelten Pflanzen die protoplasmatische Grundlage

des Chloroplasten ein farbloses, schwammartiges Gerüst darstellt, das Stromia,

worin sich zahlreiche grüne, zähflüssige Tröpfchen oder Körnchen, die Grana,

befinden. Sehr deutlich läßt sich diese granuläre Struktur z. B. bei den Orchi-

deen und Farnprothallien beobachten. In den Chloroplasten der Algen sind die

Grana entweder überaus klein, oder es sind solche überhaupt nicht nachzu-

weisen; das gleiche gilt für die Chloroplasten von Anthoceros. — Bei Wasser-

zutritt läßt sich an manchen Chloroplasten eine eigentümliche krummradiale

Streifung wahrnehmen, welche zuerst von Rosanoff bei Bryopsis, von Schim-
per bei Anthoceros und verschiedenen anderen Pflanzen, von mir besonders

deutlich bei Selaginella Martensii beobachtet wurde. Was für innere Struktur-

verhältnisse dieser Streifung aufquellender Chloroplasten zugrunde liegen, bleibt

noch näher zu untersuchen.

Auf die chemischen und optischen Eigenschaften der in den Chloroplasten

enthaltenen Farbstoffe kann hier ebensowenig eingegangen werden, wie auf die

Rolle, die sie beim Assimilationsprozesse spielen, da es sich hierbei um rein

physiologische Dinge handelt. Nur so viel möge erwähnt werden, daß nach

den neueren Untersuchungen von Tschirch, Hansen, Kohl, Schunck und

Marchlewski der grüne Farbstoff, das Chlorophyll (Cyanophyll, Reinchloro-

phyll) von zwei gelben Farbstoffen begleitet wird: dem Carotin, das auch

sonst im Pflanzenreich sehr verbreitet ist und beispielsweise in den Chloro-

plasten der gelben Rübe vorkommt, und dem Xanthophyll. Nach Schunck
und Marchlewski soll in den Chloroplasten neben dem Chlorophyll in relativ

ganz geringer Menge noch ein zweiter grüner Farbstoff enthalten sein. — In

den assimilierenden Chromatophoren der nicht grünen Algen treten neben dem
Chlorophyll noch andere Farbstoffe auf, so bei den Florideen das rote Phyco-
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erythrin, welches von Molisch als eine kristallisierbare, eiweißartige Substanz

erkannt wurde, bei den Phäophyceen das braune Phycophäin, bei den Diatoma-

ceen das goldgelbe Diatomin.

Die Ghlorophyllkürper sind in zahlreichen Fällen mit verschiedenartigen,

geformten Einschlüssen versehen, von welchen die Stärkeeinschi üsse^)

die weitaus häufigsten und wichtigsten sind. Sie treten gewöhnlich in Form von

zusammengesetzten Kürnern auf; die einzelnen Teilkörnchen sind mehr oder

minder zahlreich und, solange sie noch sehr klein sind, durch grünes Plasma

vollständig voneinander getrennt. Wenn die Stärkeeinschlüsse zu beträchtlicher

Größe heranwachsen, so kann schließlich die Substanz des Chlorophyllkorns

nur mehr einen dünnen Überzug der Einschlüsse bilden oder anscheinend ganz

durchbrochen werden. Daß letzteres wirklich stattfindet, wird aber von Arth.

Meyer bezweifelt. Die physiologisch-entwickelungsgeschichtlichen Beziehungen

dieser Stärkeeinschlüsse zu den betreffenden Chlorophyllkörpern sind verschieden.

Entweder ist die zum Aufbau des Stärkeeinschlusses verwendete Substanz ein

Assimilationsprodukt des Chloroplastcn, oder seine Tätigkeit beschränkt sich

darauf, aus einem ihm in gelöster Form zugeführten Kohlehydrat, speziell aus

Zucker, in seinem Inneren Stärke zu bilden. Aus dem bloßen Vorhandensein

von Stärkeeinschlüssen in den Ghlorophyllkörpern darf demnach noch nicht

auf eine vorausgegangene Assimilationstätigkeit geschlossen werden. Und um-

gekehrt kann bei sehr lebhafter Assimilation die Entstehung größerer Stärke-

einschlüsse vollkommen unterbleiben, sobald nur die Assimilalionsprodukte sofort

nach ihrer Entstehung abgeleitet werden. Dies ist z. B. sehr häufig bei den

Chlorophyllkörnern der spezifischen Assimilationszellen (der Palisadenzellen) der

Fall, während die Chlorophyllkörner des Schwammparenchyms, der Stengel-

rinde usw. trotz geringerer Assimilationstätigkeit die erzeugten Stärkeeinschlüsse

länger in sich aufspeichern.

Fast ausnahmslos kommen in den Chloroplastcn auch ölartige Ein-

schlüsse in Form größerer oder kleinerer Tröpfchen vor, welche in Alkohol

löslich sind. In der Regel treten sie erst in alternden Pflanzenteilen auf; bloß

bei Vaucheria sitzen auch schon den jüngeren Chloroplastcn Ültropfen seitlich

an, und bei den Irisarten kann die durch die winzigen Öltröpfchen bedingte

Kürnelung der Chromatophoren auf allen Stadien der Entwickelung des Organs

beobachtet werden. In der Regel werden die Üleinschlüsse als nutzloses Degra-

dationsprodukt der alternden Chloroplastcn aufzufassen sein; doch ist nicht aus-

geschlossen, daß sie in manchen Fällen (vielleicht bei Vaucheria) ein Assimi-

lationsprodukt vorstellen.

Auch Eiweißkristalle (Kristalloide) sind in den Chloroplasten ver-

schiedener Pflanzen gefunden worden (Phajus grandifolius, Zingiber officinale,

Pellionia Daveauana u. a.). Nach den Untersuchungen Stocks scheinen sie

die Bedeutung eines Reservestoffes zu besitzen. — Im Anschluß hieran sind

auch die für die Chloroplasten der Algen und von Anthoceros charakteristischen

Pyrenoide zu erwähnen, die nach Schimper häufig aus je einem Eiweiß-

kristall bestehen; bisweilen wird dieser noch von einer proteinartigen Ilüllmasse

umgeben. In manchen Fällen besitzen die Pyrenoide keine kristallinische Struk-

tur (Zygnema, Cosmarium). Um die Pyrenoide herum treten häufig

Schichten aus kleineren, miteinander verwachsenden Stärkekörnern auf.
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2. Die Lagerung der Ghloroplasten in der Zelle^), In den meisten

Fällen läßt die Lagerung der Protoplasten in der Zelle bestimmte Beziehungen

zu den übrigen Teilen des Protoplasten und zu den verschiedenen Teilen der

Zellmembran erkennen. Diese durch innere Gründe bedingte Lagerungsweise,

welche direkt oder indirekt mit ihrer Funktion zusammenhängt, ist aber in der

Hegel keine konstante. Sie wird vielmehr durch verschiedenartige äußere Ein-

flüsse, worunter das Licht die Hauptrolle spielt, bestimmten Veränderungen

unterworfen ; auch diese Umlagerungen der Chlorophyllkörper sind in der Regel

mit einem bestimmten biologischen Vorteil verbunden.

Wir wollen zunächst die durch innere Gründe bedingte Lagerungsweise

ins Auge fassen. Fast immer sind die Ghloroplasten möglichst peripher ge-

lagert, der Zellwand oder, genauer gesagt, der Hautschicht des Protoplasten an-

geschmiegt. Die Chlorophyllkörner treten dabei stets nur in einer einzigen Lage

auf. Durch diese Verteilung wird eine möglichste Ausnutzung des Lichtes er-

zielt, und auch der Assimilationsgaswechsel erleichtert. Auf diesen letzteren Um-
stand ist es ferner zurückzuführen, w^enn im Assimilationsgewebe der höher

entwickelten Pflanzen die Ghlorophyllkörner bei nicht zu dichter Lagerung aus-

räume grenzenden Wandungsteilen angeschmiegt sind; sie befinden

sich hier eben in der für die Absorption der Kohlensäure günstigsten Lage.

Sehr schön läßt sich diese Lagerung

z. B. in den Blattrosetten von Sem-
pervivum beobachten. Das Assimi-

lationssystem besteht hier aus senk-

recht zur Blattoberfläche orientierten

Parenchymiamellen, welche bloß eine

Zellschicht dick sind und parallel zur

Längsachse des Blattes verlaufen; die

einzelnen Parenchymiamellen sind

durch Interzellularspalten voneinan-

der getrennt. Die Ghlorophyllkörner

treten nun unter normalen Verhält-

nissen ausschließlich an jenen Wän-
den auf, die an Durchlüftungsräume

grenzen ; -die Fugenwände sind von

Ghloroplasten ganz entblößt. Auch
im spezifischen Asfiimilationsparen-

chym , dem Palisadengewebe , läßt

sich nicht selten beobachten, daß

die Ghlorophyllkörner lediglich jene

Längsstreifen der Seitenwände bekleiden, welche an die benachbarten Luftkanäle

grenzen (Leucojum vernum, Echinops exaltatus, Gentaurea macrophylla, Cirsium

pannonicum und palustre, Fig. 98 B).

So wie die Ghlorophyllkörner im Assimilationsgewebe bestimmte Wandungs-
teile bevorzugen, so suchen sie andere zu vermeiden. Im Palisadenge-

webe sind meinen Beobachtungen nach diejenigen Zellwände, durch welche
hindurch ein regelmäßiger Stoffverkehr stattfindet, von Ghlorophyllkörnern ent-

Fig. 98. Lagerung der Ohloropliyllkörner in Palisaden-
zellen. A gekrümmte Palisaden von Scilla bifolia. B Pa-
lisadenzellen im Querschnitt von Cirsium pannonicum.

C Palisaden von Brassica Rapa. (Vgl. den Text.)
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blüßt; es sind dies die Querwände, durch welche einerseits, von der Epidermis

oder dem Wassergewebe her, ein Wasserstrom fließt, und andererseits, gegen

das stoffableitende Schwamm- und Leitparenchym zu, die auswandernden Assi-

milationsprodukte strömen. Daß hierbei nicht die Orientierung der Querwände

zur Organoberfläche das maßgebende Moment ist, geht daraus hervor, daß,

wenn die Palisadenzelle mit ihrem oberen Ende in eine lufterfüllte Atemhühle

hineinragt, auch die betreffende Querwand von Chlorophyllkürnern besetzt ist

(Fig. 98 Cj, während andererseits bei gekrümmten Palisadenzellen die unteren

Querwände auch dann von Chlorophyllkörnern entblößt sind, wenn sie eine ge-

neigte oder zur Organoberfläche nahezu senkrechte Stellung zeigen (Fig. 98 Ä).

Zu der durch innere Umstände bedingten Lagerungs weise der Ghloroplasten

gehören auch ihre lokalen Beziehungen zum Zellkern, Schon bei den Algen

machen sich solche Beziehungen in oft sehr auffallender Weise geltend. Bei

Mougeotia Hegt der Kern stets der axilen Chlorophyllplatte an, und zwar un-

gefähr in der Mitte einer Breitseite der Platte ; bei manchen Spirogyraarten sitzt

der Kern unmittelbar dem Chlorophyllband auf; bei anderen Arten mit zentral

suspendiertem Zellkern ist dieser durch Plasmafäden mit den Pyrenoiden der

Chlorophyllkörper verbunden. Unter den höher entwickelten Pflanzen bieten

die Selaginellen sehr auffallende Beispiele dar. hi den Trichterzellen von

S. Martensii und grandis, die bloß einen einzigen muldenförmigen Chloroplasten

besitzen, liegt der Zellkern ausnahmslos am Grunde der Mulde dem Chlorophyll-

körper unmittelbar an (Fig. 97 A). Nicht minder auffallend ist die konstante

Anlagerung der Zellkerne an die Cblorophyllketten des Stengelparenchyms der

Selaginellen (Fig. 6]. Bei den höhe-

ren Pflanzen machen sich übrigens

diese lokalen Beziehungen zwischen

Zellkern und Chloroplasten (resp.

auch Leukoplasten) vorwiegend in

solchen Geweben geltend, in denen

Stärke aus anderen Assimilaten ge-

bildet wird, also besonders in jungen

Pflanzenteilen und Speichergeweben.

Da findet man oft die Chromatopho-

ren rings um den Zellkern angehäuft:

sie zerstreuen sich aber wieder, so-

bald die Stärkekörner in ihnen sehr Fig. OO. Peripher : ncbymzelle einer ergrunen-

• 1 ivT 1 4 /-i
'"len Kartoffelknolle; vom Kiru aus strahlen Plasmafädeu

groß geworden sind. iMach AulluSUng gegen die chloroplasten zu.

dieser letzteren kann dann abermals

Anhäufung um den Zellkern erfolgen (Orchis fusca, Adoxa moschatellina nach

A. Meyer). Der Zellkern scheint sonach auf die Stärkebildung in den Chro-

matophoren einen bestimmten Einfluß auszuüben. Dafür spricht u. a. auch die

von mir konstatierte Tatsache, daß in den muldenförmigen Chloroplasten von

Selaginella Martensii die Stärkekörnchen bei geringerem Stärkereichtum nicht

gleichmäßig verteilt sind; sie treten vielmehr dicht gedrängt in der Nähe des

' dem Chlorophyllkörper angelagerten Zellkernes auf, während die übrigen Teile

des Chloroplasten vollständig stärkefrei sind. Hierher gehört auch die schon

oben erwähnte Beobachtung Pringsheims, daß bei Spirogyraarten mit zentral

Haberlandt, Pflanzenanatoinie. 3. Aufl. 46
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suspendiertem Zellkern die von ihm ausstrahlenden Plasmafäden an die Amylum-

herde der Chloroplasten ansetzen. Eine analoge Beobachtung habe ich an einer

ergrünenden Kartoffel gemacht, in welcher die Mehrzahl der vom Kern aus-

strahlenden Plasmafäden mit den wandständigen, stärkebildenden Chlorophyll-

kürnern verbunden war (Fig. 99).

Gehen wir nun zu dem Einfluß äußerer Faktoren auf die Lagerung

der Chloroplasten über, so ist hier zunächst der vom Licht ausgeübte Einfluß

zu erörtern, welcher von Boehm entdeckt, von Frank, Famintzin, Boro-
din, Stahl, Schim per und mir genauer studiert worden ist.

Schon bei den Algen macht sich dieser orientierende Einfluß des Lichtes

geltend. So ist z. B. die Lagerung der axilen Chlorophyllplatten in den zylin-

drischen Zellen von Mougeotia durchaus keine regellose; wie aus den Ver-

suchen Stahls überzeugend hervorgeht, orientiert sich nämlich die Chlorophyll-

platte jeder Zelle bei schwächerem, diffusem Lichte senkrecht zum Strahlengange

des Lichtes (Flächenstellung), bei intensiver Beleuchtung, d. i. bei direkter

nsolation, dagegen fällt ihre Ebene mit der Richtung des Strahlenganges zu-

sammen (Profilstellung). Durch Wechsel der Beleuchtungsverhältnisse gelingt

es leicht, die entsprechenden Diehungen der Chlorophyllplatten herbeizuführen.

In einem mit wandständigen Chlorophyllkürnern versehenen Vaucheriafaden da-

gegen wird die Profil- und Flächenstellung der Chloroplasten durch Verschie-

bungen längs der Zellwände erreicht. Das gleiche gilt für die hinteren fadigen

Teile der Farnprothallien. Auch in den Palisadenzellen mancher Phanerogamen

(Ornithogalum nutans und umbellatum, Scilla bifolia, Viola odorata, Polygonum

bistorta, Ranunculus ficaria u. a.) sind die vom Lichte hervorgerufenen Um-
lagerungen der Chlorophyllkürner eine Funktion der Intensität und der

Richtung der einfallenden Lichtstrahlen.

In den Assimilationszellen der Moosblättchen, Farnprothallien, Wasserlinsen,

in den Blättern von Elodea und Vallisneria dagegen, an denen die vom Licht

abhängigen Lagernngsverhältnisse der Chlorophyllkürner besonders schön zu be-

obachten sind, müssen dieselben ausschließlich oder doch vorwiegend als eine

Funktion der Intensität des Lichtes, beziehungsweise der Helligkeitsschwan-
kung betrachtet werden. Die Richtung der einfallenden Lichtstrahlen kommt
entweder gar nicht oder nur in untergeordnetem Maße zur Geltung. Im
schwächeren diffusen Lichte, das für die erwähnten Objekte die normale Licht-

intensität darstellt, liegen die Chlorophyllkürner den zur Organoberfläche parallelen

Wänden an, wobei besonders die Außenwände bevorzugt werden; die Seiten-

wände sind Chlorophyll frei (Fig. 100^). Diese Anordnung wurde von Frank
als Epistrophe bezeichnet. Bei steigender Lichtintensität, z. B. im gedämpf-

ten Sonnenlichte, verlassen die Chlorophyllkürner die Flächenwände und treten

nunmehr auf die Seitenwände hinüber (Fig. \00 B); diese zweite Stellungsart

hat Frank Apostrophe genannt. Daß dieser Übertritt auf die Seitenwände

unabhängig von der Richtung des Lichteinfalls erfolgt, geht u. a. aus folgendem

von mir angestellten Experimente sehr deutlich hervor. Wenn man Farnpro-

thallien mit flächenwandständigen Chlorophyllkürnern im Sonnenlicht auf einem

Objektträger um eine vertikale Achse rotieren läßt und somit einen richtenden

Einfluß des Strahlenganges ausschließt, so treten die Chlorophyllkörner trotzdem

auf die Seitenwände hinüber; die Epistrophe wird in die Apostrophe übergeführt.
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Da es sich aber hierbei zumeist um Organe handelt, die sich mit ihrer Ober-

Fig. 100. Querschnitte durch das Laub von Lemna trisulca. A Plächen-
stellung (Tagstellung) der Chlorophyllkörner, B Profllstellung der

Chlorophyllkörner hei intensivem Licht. (Nach Stahl.)

so entspricht die Epistrophe

der FiächensteUung, die Apo-

strophe der Profllstellung der

Chloroplasten, und die mit

diesen verschiedenen Stellun-

gen verbundenen Vorteile wer-

den ebenso sicher erreicht,

als wenn die Umlagerungen

der Chlorophyllkürner von

der Richtung des Lichteinfalls

direkt beeinflußt würden. —
Bei noch intensiverer Be-

leuchtung, wie sie durch

volle Insolation erzielt wird,

kommt eine dichte Lage-

rungsweise der Chlorophyll-

kürner zustande, welche von

Schimper als Systrophe
bezeichnet wird: die Ghloro-

plasten lösen sich von den

Zellwänden ab und ballen sich zu einem oder mehreren dichten Klumpen zu-

sammen.

So wie mehr oder minder starke Lichtreize tiefgreifende Umlagerungen der

Ghloroplasten auslösen können, so gilt dies auch von anderen Reizen. Auch
durch Erschütterungen und mechanische Verletzungen, durch Wasserentziehung,

Temperaturschwankungen und chemische Reize kann die Epistrophe in die

Apostrophe und eventuell auch in Systrophe übergeführt werden. So wurde

von G. Kraus beobachtet, daß in immergrünen Blättern die Chlorophyllkörner

des Palisadengewebes im Winter am Grunde der Zellen zu je einem Klumpen

angehäuft sind ; ähnliches gilt auch für das grüne Rindenparenchym ver-

schiedener Holzgewächse. — Bemerkenswert ist schließüch, daß auch voll-

ständige Verdunkelung sehr häufig die Apostrophe auslöst, namentlich dann,

wenn sie längere Zeit hindurch andauert.

Die im vorstehenden beschriebenen Umlagerungen der Ghloroplasten be-

ruhen aller Wahrscheinlichkeit nach nicht auf einer aktiven Beweglichkeit der-

selben, sondern auf entsprechenden Umlagerungen des die Chlorophyllkörner

umhüllenden Protoplasmas.

Fragen wir schließlich nach dem Nutzen der von äußeren Einflüssen

hervorgerufenen Lageveränderungen der Ghloroplasten, so läßt sich dieser mit

ziemlicher Wahrscheinlichkeit angeben. Da zur Assimilation Licht nötig ist, so

erscheint es begreiflich, daß die Ghloroplasten bei der ihnen zusagenden Licht-

intensilät die Flächenstellung annehmen, um möglichst viel Licht auffangen zu

können. Bei stärkerer Lichtintensität, die durch zu rasche Zerstörung des

Ghlorophyllfarbstoffes, eventuell auch durch zu sehr gesteigerte Atmung schäd-

lich wirkt, suchen sich die Ghloroplasten durch die Profilstellung, wobei sie

16*



244 ^'^- Abschnitt. Das Assimilationssystem.

möglichst wenig Licht auffangen, zu schützen. Der gleiche Effekt wird erzielt,

wenn sich die Chlorophyllkürner zu dichten Klumpen zusammenhallen. Da bei

niedrigen Temperaturen die Zerstörung des Chlorophyllfarbstoffes bei mangelnder

Neubildung fortdauert, so erweist sich die Svstrophe auch als die vorteilhafteste

Winterstellung der Chloroplasten. Die eben genannte Stellung ist aber auch des-

halb von Vorteil, weil durch sie der Sauerstoffzutritt zu den Chlorophyllkörnern,

der auf den Farbstoff zerstörend wirkt, erschwert resp. verlangsamt wird. —
Welche Bedeutung der Apostrophe als Dunkelstellung zukommt, ist gegenwärtig

noch unaufgeklärt.

3. Chlorophyllgehalt und Assimilationsenergie. Je zahlreicher die

Chlorophyllkürner einer Zelle sind, desto größer wird begreiflicherweise die Assi-

milationsenergie dieser Zelle sein. Am chlorophyllreichsten sind die Palisaden-

zellen, die man schon aus diesem Grund als spezilische Assimilationszellen

bezeichnen darf. Da sich das Mesophyll der meisten Laul)blätter in Palisaden-

gewebe und Schwammparenchym differenziert, so erscheint es vor allem in-

teressant, das Verhältnis dieser beiden Gewebearten hinsichtlich ihres Chloro-

phyllgehaltes kennen zu lernen, um so einen Anhaltspunkt für die Beurteilung

ihrer Assimilationsenergie zu gewinnen. Ich habe deshalb für verschiedene

Pflanzen die Menge der (Chlorophyllkürner in den Laubblättern durch Zählung

approximativ bestimmt und bringe im nachstehenden einige Resultate dieser

Zählungen zur Mitteilung. — Im Laubblatt von Ricinus communis enthält eine

Palisadenzelle im Durchschnitt 36, eine Schwammparenchymzelle 20 Chloro-

phyllkörner. Wegen der mehr als doppelt so großen Anzahl von Palisaden-

zellen sind pro qmm Blattfläche im Palisadengewebe ca. 403200, im Schwamm-
parenchym bloß 92 000 Chlorophyllkörner enthalten. Auf das erstere entfallen

daher 82^, auf das letztere 18^ der Gesamtmenge an Chlorophyllkörnern.

In nachfolgender Tabelle sind die gleichen prozentischen Angaben für verschie-

dene andere Pflanzen zusammengestellt w^orden:
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lationsprodukte aus dem Palisadengewebe rascher erfolgt als aus dem Schwamm-
parenchym.

Das Resultat, welches sich aus diesen Mitteilungen ergibt, besteht also

in der Anerkennung des Palisadengewebes als spezifisches Assimilationsge-

webe des gewöhnlich gebauten Laubblattes. Dasselbe Ergebnis kann auf ver-

gleichend-anatomischem Weg erreicht werden, indem wir den Bau der Zweige

jener laubblattlosen Pflanzen untersuchen, welche ihr Assimilationssystem in

die Stengelorgane verlegt haben. Hierher gehören z. B. die Equiseten, Ephe-

dra, Asparagus, Casuarina, Spartium, Genistaarten u. a. Hier finden wir nun

das Rindenparenchym der jüngeren Zweige als typisches Palisadengewebe aus-

gebildet und sehen also, daß dieses letztere nicht etwa bloß eine morphologische

Eigentümlichkeit der Laubblätter ist, sondern das anatomisch-physiologische

Hauptmerkmal aller vollkommen ausgebildeten Assimilationsorgane.

Von H. Pick 5) ist die große Assimilationsenergie des chlorophyllreichen

Palisadengewebes auch auf direktem Wege, mittelst gasanalytischer Versuche,

nachgewiesen worden. Er verglich die eben erwähnten Zweige blattloser

Sträucher hinsichtlich der Sauerstoffausscheidung im Lichte mit den Zweigen

laubblatttragender Pflanzen, deren Rindenparench^ni verhältnismäßig chloro-

phyllarm ist. Während die letzteren nur ganz geringe, oft kaum konstatierbare

Sauerstoffmengen aushauchten, war die Sauerstoffausscheidung der ersteren

eine sehr beträchtliche. So betrug die nach 3 stündiger Besonnung ausge-

schiedene Luftmenge pro qcm für Casuarina excelsa 1 ,6 ccm , für Spartium

monospermum 2,3 ccm.

Bei ähnlich gebauten Laubblättern kann aus dem Chlorophyllgehalte mit

ziemlich großer Sicherheit auf die Assimilationsenergie geschlossen werden. Von
C. A. Weberöj wurde für mehrere Pflanzen die Menge der von der Blattflächen-

einheit an einem Assimilationstage im Durchschnitt produzierten Trockensubstanz

ermittelt, um einen Ausdruck für die Leistungsfähigkeit oder Assimilationsenergie

der Blattfläche zu gewinnen. Es stellte sich dabei für jede einzelne Pflanzenart

eine »spezifische Assimilationsenergie« heraus, die aber von Weber nicht weiter

erklärt wurde. Es lag unter solchen Umständen natürlich nahe, die Menge der

Ghlorophyllkörner in den betreffenden Blattflächeneinheiten zu bestimmen, um
zu sehen, ob zwischen Assimilationsenergie und Chlorophyllgehalt ein festes Ver-

hältnis herrsche. Setzen wir nun diese beiden Größen für Tropaeolum majus

gleich 100, so ergeben sich für die übrigen Pflanzen die nachstehenden Werte:

Spez. Assimilations- Anzahl der

energie Chlorophyllkörner

Tropaeolum majus . . .
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Wahrscheinlich ist die Assimilationsenergie der Chloroplasten bei verschie-

denen Pflanzen auch eine spezifisch verschiedene: bei gleicher Grüße und

Gestalt mag das Chlorophyllkorn einer bestimmten Pflanzenart unter gleichen

äußeren Bedingungen kräftiger oder schwächer assimilieren, als das einer anderen

Art. Allein diese spezifischen Unterschiede sind, bei den Phanerogamen

wenigstens, sicher nur von untergeordneter Bedeutung gegenüber der ver-

schiedenen quantitativen Ausbildung des Ghlorophyllapparates.

III. Der anatomische Bau des Assiiuilationssystems"].

A. Das Bauprinzip der Oberflächenvergrößerung.

Wir haben bereits im vorigen Kapitel das Palisadengewebe als das spezi-

fische Assimilationsgewebe kennen gelernt und müssen daher von diesem Gewebe

ausgehen, wenn wir den anatomischen Bau des Assimilationssystems mit seiner

physiologischen Funktion in Beziehung setzen wollen. Dabei dürfen wir aber

niemals außer acht lassen, daß die zur Oberfläche des Organs rechtwinkelige

Anordnung der Assimilationszellen nur einen Spezialfall bildet, daß es auch quer-

und längsgestreckte Assimilationszellen gibt, worauf eine umfassende Er-

klärung des anatomischen Baues des Assimilationssystems gleichfalls Rücksicht

zu nehmen hat.

Wir wollen bei unseren Erörterungen von dem Chlorophyllgewebe des

Pinusblattes ausgehen. Bei der mikroskopischen Betrachtung eines Querschnittes

durch eine Kiefernadel sehen wir, daß die großen polygonalen Assimilations-

zellen lückenlos aneinanderschließen und eigentümliche Membranfalten aufweisen,

die bald mehr bald weniger tief in das Zellinnere vorspringen und je nach der

Lage der Zellen verschieden orientiert sind (Fig. 101 A). In den mehr einwärts

gelegenen Zellen zeigen die Falten keine bestimmte Orientierung zur Oberfläche

des Blattes ; in den peripherisch gelegenen bemerkt man aber fast ausschließlich

zur Blattoberfläche senkrecht gestellte Falten, so daß die polygonal-tafelförmigen

Assimilationszellen mit palisadenförmig orientierten Armen ausgestattet erschei-

nen. Gewöhnlich ragen aus entgegengesetzter Richtung zwei Falten nach innen

vor, wodurch die betreffende Zelle einem H mit stark verkürztem Querbalken

ähnlich wird. Es könnte nun zweifelhaft erscheinen, ob diese Palisaden bil-

denden Zellen als eine dem typischen Palisadengewebe analoge Zellschicht zu

betrachten seien, oder ob es sich hier bloß um eine rein äußerliche Ähnlich-

keit handle, aus der weiter nichts zu folgern wäre. Die Untersuchung des

Pinusblattes kann diesen Zweifel nicht lösen, weil sein anatomischer Bau zu sehr

von dem eines typisch gebauten Laubblattes abweicht. AVenn wir dagegen die

Laubblätter verschiedener Ranunculaceen untersuchen, z. B. von Trollius euro-

paeus, Caltha palustris, Aconitum Napellus und dissectum, Paeonia- und Ane-

monearten usw., so erkennen wir auf den ersten Blick jene »Armpalisaden-
zellen« wieder, die wir bereits auf dem Querschnitte der Kiefernadel beobachtet

haben. Sie nehmen hier genau dieselbe Stellung zwischen der oberen Epidermis
und dem Schwammparenchym ein, wie in den Blättern anderer Ranunculaceen
(z. B. von Ranunculus, Helleborus, Eranthis hiemalis, Aquilegia vulgaris u. a.)
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das typisch ausgebildete Palisadengewebe, und es kann demnach nicht dem ge-

ringsten Zweifel unterliegen, daß man es in diesem eigentümlichen, durch Fal-

tenbildung ausgezeichneten Assimilationsgewebe bloß mit einer merkwürdigen

Modifikation des Palisadengewebes zu tun habe.

Bevor wir aus dieser Tatsache weitere Folgerungen ableiten, wollen wir

uns noch etwas eingehender mit dem anatomischen Bau des Armpalisadenge-

webes vertraut machen. Dasselbe kommt in allen großen Abteilungen der

Gefäßpflanzen, bei den Dikotylen und Monokotylen, den Gymnospermen und
häufig auch bei den Pteridophyten vor. Unter den Dikotylen sind es die bereits

erwähnten Ranunculaceen , welche ein (sehr verschiedenartig gebautes) Arm-
palisadengewebe aufweisen, ferner die Gattungen Sambucus (Fig. 101 B), Vibur-

num, Saurauja, Meliosma, Acanthopanax, Gussonia, Schwenkia, Chloranthus,

Phyllanthus u. a.; unter den Monokotylen verschiedene Bambusa- und Arundi-

nariaspezies, ferner Elymus-, Calamagrostisarten und Alstroemeria psittacina.

Fig. 101. Armpalisadengewebe. A Teil des Blattquersclinittes von Pinus Laricio. Die Membranfalten sind in

den subepidernialen Assimilationszellen senkrecht zur Blattfläcbe orientiert (/), in den darunterliegenden Zellen
dagegen oline bestimmte Orientierung (/i). Der Deutlichkeit wegen wurden bloß die Zellwände gezeicbnet.
B Querschnitt durch das Laubblatt von Sambucus nigra. Die Arrapalisadensehicht ist schraffiert. proto-

dermale Armpalisadenschicht von Adiantum trapeziforme.

Unter den Gymnospermen sind die Pinus- und Cedrusarten zu nennen, unter

den Farnen Aspidium aculeatum und Sieboldi, Lomaria gibba, Todea aspera

verschiedene Adiantumarten (Fig. 101 C) und Didymochlaena sinuosa. Die Falten

reichen entweder nur von der oberen, der Epidermis anliegenden Seite in das

Zellinnere hinein und zerteilen so die obere Hälfte des Zellleibes in mehrere

sich bald abrundende Arme, oder es kommt auch auf der entgegengesetzten, an

das Schwammparenchym angrenzenden Seite der Zellen zur Faltenbildung, so daß

ene H-Form entsteht, die wir bereits im Pinusblatte kennen lernten. Hierher

gehören z. B. Anemone silvestris und Clematis recta. In den tafelförmigen

Chlorophyllzellen von Bambusa Simonii reichen die Falten bloß von unten nach

aufwärts, so daß die Zellen kammförmig aussehen. Auch die Farne besitzen

derartige Faltenbildungen, wozu sich aber noch häufige Seitenfalten gesellen.
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Was die Anzahl der Zellarme betrifft, in die sich eine Zelle teilt, so schwankt

dieselbe zwischen 2 (Caltha palustris) bis 8 und darüber (Todea aspera). Am
gewöhnlichsten sind 3—4 Arme. Die Länge der Falten ist verschieden; sie be-

trägt 1—2 Drittel der Zellhühe.

Aus der Auffassung der Armpalisadenzellen als einer modifizierten Form

des typischen Palisadengewebes ergibt sich die physiologische Gleichwertig-

keit der als Palisaden zu bezeichnenden Gewebebestandteile, mögen dieselben

aus bloßen Zellarmen oder aus ganzen Zellen bestehen. Man kann sich dem-

entsprechend die radialen Längswände des echten Palisadenparenchyms als

vollständig ausgezogene, bis zum entgegengesetzten Wandstück reichende Falten

denken, oder umgekehrt die Falten als unvollständige Scheidewände vorstellen.

Auch der Vergleich einer Armpalisadenzelle mit einem Bündel mehrerer typi-

scher Palisadenzellen, die seitlich zum Teil verschmolzen sind, trägt zur Ver-

anschaulichung dieses Verhältnisses bei.

Mit den nunmehr gewonnenen Erfahrungen kehren wir wieder zur Betrach-

tung des Chlorophyllparenchyms der Pinusnadeln zurück. Es kann keinem Zwei-

fel unterliegen, daß die Falten der peripherischen Armpalisadenzellen mit den

unregelmäßig orientierten Falten der weiter innen gelegenen Zellen ganz gleich-

wertig sind und durch ein und dasselbe Bauprinzip gefordert werden. Während

aber bei den letzteren bloß nach der Ursache ihres Auftretens zu forschen

ist, muß bei den ersteren außerdem noch die Ursache ihrer bestimmten Orien-

tierung ausfindig gemacht werden. Es handelt sich also bei der Erklärung

des Palisadengewebes um zwei Probleme. Das erste lautet: welcher Vorteil

ist für die Funktion der Assimilationszelle mit der Wand- und Faltenbildung an

sich verknüpft? Das zweite Problem dagegen lautet: welchen Vorteil zieht die

Pflanze aus der zur Oberfläche des Organs rechtwinkhgen Orientierung der

Wände und Falten? Indem wir in diesem Kapitel an die Beantwortung der

ersten Frage gehen wollen, ist also unsere nächste Aufgabe, die physiologische

Bedevitung der unregelmäßig orientierten Falten in den assimilierenden Zellen

des Pinusblattes klarzulegen.

Man möchte vielleicht an eine mechanische Funktion der Wandeinfaltungen

denken, allein auf diese Weise würde die Faltenbildung nicht mit der Haupt-

funktion des Gewebes in Beziehung gebracht werden. Wir müssen uns deshalb

fragen, in welcher AVeise durch die Faltenbildung die Assimilationstätig-

keit der Zelle begünstigt oder gesteigert wird. Die Antwort auf diese Frage liegt

in der Beobachtung, daß die Chlorophyllkörner, welche ja immer wandständig

sind, in allen Fällen auch von den beiderseitigen Falten Besitz ergreifen. Die

physiologische Bedeutung der Wandeinfaltungen in assimilierenden

Zellen besteht also vor allem darin, daß sie die Innenfläche der

Zellhaut vergrößern und so Platz schaffen für eine vermehrte An-
zahl von Chlorophyllkörnern. Wir sehen also, daß das Prinzip der Ober-

flächenvergrößerung, welches den Ghlorophyllapparat der Zelle in einzelne

Körner zerteilte, auch für den anatomischen Bau des ganzen Gewebes maß-

gebend ist.

Die Größe des Gewinnes an Chlorophyllkörnern, welcher der Pflanze durch

die Wandeinfaltungen und die ihnen physiologisch gleichwertigen "Wandungen

des Palisadengewebes erwächst, ist sehr ansehnlich. Setzen wir die Innen-
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lläche der faltenlos gedachten Zelle = 100, so umfaßt die Innenfläche der mit

Falten versehenen Zelle 120— 150 Flächeneinheiten. Für eine einseitig-tafel-

fürmige Zelle von Bambusa Simonii mit 3 Falten beträgt dieser Wert 145, für

eine tafelförmige Zelle von Pinus silvestris mit unregelmäßig orientierten Falten

115—135, für eine Il-fürmige Armpalisadenzelle von Anemone silvestris bis

127, für eine 4 armige Palisadenzelle von Sambucus nigra 148. Selbstver-

ständlich ist der Oberflächengewinn noch grüßer, wenn statt der Falten wirk-

liche Scheidewände auftreten.

Auf eine ganz abweichende Art kommt die Oberflächenvergrößerung in

den Laubblättern verschiedener Hy-

menophyllaceen zustande. Bei Tri-

chomanes auriculatum, Ilymenophyl-

lum Karstenianum, speciosum, plu-

mosum und Malingii hat bereits

Mettenius eine papillenfürmige Aus-

stülpung der Außenwände der ober-

flächlich gelegenen assimilierenden

Zellschicht beobachtet. Die Wände
dieser Papillen sind dicht mit Ghloro-

, ,„ .. 1 1 , 1 Ti • TT nr 1- • rig. 102. Querschnitt durch eine Blattfleder von Hymeno-
phyllkurnern bekleidet. Bei H.Malmgn " phyiium Maiingü. (Nach Giesenhagen.)

sind die Papillen geradezu von pali-

sadenförmiger Gestalt, 2— 4 mal so lang als breit (Fig. 102). Man kann hier in

der Tat von einem aus Ilaaren bestehenden Palisadengewebe sprechen.

B. Das Bauprinzip der Stoffableitung auf möglichst kurzem Wege.

Es ist nunmehr das zweite Bauprinzip auseinanderzusetzen, welches die

jeweilige Richtung erklärt, in der die vom ersten Bauprinzip geforderten

Falten und Zellwände eingeschaltet werden. Seine mehr oder minder durch-

greifende Anwendung bedingt es vor allem, daß der anatomische Bau des Assi-

milationssystems ein so mannigfaltiger ist.

Es ist klar, daß die möglichst rasche Ableitung der Assimilationsprodukte

aus dem funktionierenden Gewebe eine wichtige Bedingung für einen ungestörten

Verlauf der Assimilationstätigkeit bildet. Jedes einzelne Chlorophyllkorn soll

womöglich bloß die selbsterzeugten Assimilationsprodukte in Stärkekörner ver-

wandeln und durch Stärkebildung aus auswärts eingewanderten Kohlehydraten

möglichst wenig in Anspruch genommen werden. Ein längeres Verweilen, ein

Wandern, oder gar eine x\ufspeicherung der Assimilationsprodukte in den assi-

miUerenden Zellen muß schon deshalb als unvorteilhaft erscheinen, weil nach

einem bekannten Erfahrungssatze jeder chemische Prozeß um so glatter, voll-

ständiger und rascher verläuft, je schneller die dabei entstehenden Produkte

entfernt werden. Übrigens gilt auch für andere Stoffwechselprozesse in Pflanzen-

zellen der Satz, daß ihre ungestörte Fortdauer an die rechtzeitige Beseitigung

der Stoffwechselprodukte geknüpft ist.

Die Pflanze muß also nach dem Gesagten trachten, die Assimilationsprodukte

aus dem Chlorophyllgewebe möglichst bald und auf möglichst kurzem Wege

zu entfernen. Damit ist aber auch gesagt, daß sie es womöglich zu vermeiden
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durch welches die Assimilationsprodukte aus den Laubblättern hinausgeschafft

werden. Die grüßte Vollkommenheit im Bau des Assimilationssystems wird er-

reicht sein, wenn jede assimilierende Zelle die von ihr erzeugten Stoffe direkt

einem anderen, dem ableitenden Gewebe zuführt.

Von dem Ausmaß, in dem das Bauprinzip der Ableitung auf möglichst

kurzem Wege zur Durchführung gelangt, ist die Richtung abhängig, welche

der Strom der auswandernden Assimilationsprodukte einschlägt. Wird dieses

Bauprinzip ganz vernachlässigt, dann fungiert das Assimilationssystem zugleich

als Ableitungsgewebe, und die Stromrichtung geht von der Spitze des Blattes

direkt zur Basis. Bei eingetretener Differenzierung der Blattgewebe schlagen

die Assimilationsprodukte im Assimilationssystem entweder die Querrichtung ein,

indem sie auf kürzestem Wege den längsverlaufenden Leitbündeln zuströmen,

oder sie bewegen sich senkrecht nach abwärts einem dichten Netze von großen

und kleinen Leitbündeln zu, das unter dem Assimilationssystem allseits ausge-

breitet ist.

In diesen von dem Prinzip der Arbeitsteilung geforderten
Stromrichtungen werden nun die vom Prinzip der Oberflächenver-
größerung geforderten Membranfalten und Längswände eingeschal-
tet. Daraus ergibt sich also die schlauchförmige, gestreckte Gestalt der meisten

Assimilationszellen, insbesondere der Palisaden, mögen dieselben ganze Zellen

oder bloß Zellarme sein.

1. Die Bautypen des Assimilationssystems.

Die große Mannigfaltigkeit im anatomischen Bau des Assimilationssystems,

wovon im nachfolgenden einige Beispiele gegeben werden sollen, kommt da-

durch zustande, daß das Prinzip der Stoffableitung auf möglichst kurzem Weg
in den verschiedensten Abstufungen einer bald größeren, bald geringeren Voll-

kommenheit zur Geltung kommt. In ähnlicher Weise, wie dies Schwendener
für das mechanische System durchführte, habe ich die verschiedenen Konstruk-

tionsformen des assimilatorischen Gewebesystems in eine Reihe von i Typen
zusammengefaßt und dieselben drei Systemen untergeordnet. Wie bei der Be-

sprechung des mechanischen Systems muß auch hier darauf verzichtet werden,

sämtliche Typen zu charakterisieren. Bloß die drei Systeme sollen durch ent-

sprechend ausgewählte Beispiele erläutert werden.

Erstes System: Das Assimilationsgewebe dient zugleich als Ab-
leitungsgewebe. Hier begegnen wir der untersten Ausbildungsstufe des

Assimilationssystems. Das assimiUerende Gewebe besorgt zugleich die Ableitung

der Assimilationsprodukte aus dem betreffenden Organ, und indem die Zellwände

in der entsprechenden Richtung eingeschaltet werden, entstehen mit der Blatt-

oberfläche parallel verlaufende, längsgestreckte Assimilationszellen. Dieselben

bilden in den meisten Laubmoosblättern eine einzige Lage, bei Elodea canaden-

sis zwei Schichten und bei Galanthus, Leucojum und Sempervivum ein mehr-
schichtiges, oft sehr mächtig ausgebildetes Gewebe. Bei Galanthus nivalis be-

flndet sich unter der Epidermis der Oberseite eine aus 3

—

i Zelllagen bestehende

Schicht von chlorophyllreichen Zellen, die in der Längsrichtung des Blattes
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gestreckt sind und sehr regelmäßige, zur Blattoberfläche parallele Längsreihen

bilden. Die Länge der Zellen ist sehr variabel und übertrifft die Breite um
das 2—5 fache. Auf der Blattunterseite tritt eine chlorophyllärmere Zellschicht

auf, die ungefähr von gleicher Mächtigkeit ist, wie die der Blattoberseite, und

gleichfalls aus längsgestreckten, reihenweise angeordneten Zellen besteht. Das

Interzellularsystem ist aber in dieser Schicht weit stärker ausgebildet, als in

der oberen.

Hin und wieder zeigen die Vertreter dieses Systems bereits das Bestreben,

eine Arbeitsteilung zwischen assimilierendem und ableitendem Gewebe eintreten

zu lassen. So sind bei Elodea canadensis die chlorophyllärmeren Zellen der

unteren Zelllage des Blattes schmäler und länger, als die der oberen Schicht,

woraus hervorgeht, daß die erstere der Funktion der Stoffleitung besser an-

gepaßt ist.

Zweites System: Es ist ein Assimilations- und ein Ableitungs-

gewebe vorhanden. Die Assimilationsprodukte wandern aus dem
ersteren direkt in das letztere. Dieses System ist das formenreichste.

Immer wieder tauchen neue Konstruktionsvariationen auf, die aber trotz ihrer

Mannigfaltigkeit die Herrschaft der obenerwähnten Bauprinzipien stets deutlich

erkennen lassen.

Die einfachste Konstruktionsform ist in den Blättern der Gattungen Gladio-

lus und Tritonia, ferner bei Iris germanica ausgebildet; sie charakterisiert sich

durch längsverlaufende Ableitungsstränge und quergestreckte Assimilations-

zellen. Bei Gladiolus, wo dieser Typus am höchsten entwickelt ist, sind die

grünen Zellen 4—7 mal so lang als breit und bilden auf dem Blattquerschnitt

ein ziemlich lückenloses Gewebe, während man
auf Oberflächenschnitten zwischen den Längs-

wänden der quergestreckten Zellen ziemlich

breite Interzellularspalten auftreten sieht (Fig.

103). Diese quergestellten Spalten sind ebenso

viele Schranken, die eine Auswanderung der

Assimilationsprodukte senkrecht zur Strek- Fi^. 103. oberflächensctnitt durcii ein

kungsrichtung der grünen Zellen unmöglich ^^'^^ ^°\emSrscS"f"'
''^'""

machen. Die Assimilate strömen vielmehr

nach rechts und links den eigentlichen Hauptbahnen zu, die teils von den Paren-

chymscheiden der kleineren Gefäßbündel, teils von größeren Lamellen und Strängen

des Ableitungsgewebes gebildet werden.

Ein verhältnismäßig noch einfacher Bautypus tritt uns ferner bei den Pinus-

arten entgegen, wo wir aber doch schon zum erstenmal Armpalisadenzellen

begegnen (Fig. 101, Ä). Was den Bau und die Anordnung der mit Wandein-

faltungen versehenen, tafelförmigen Assimilationszellen betrifft, so wurde hier-

über bereits im vorigen Kapitel das Nötige mitgeteilt. Hier ist mit Rücksicht

auf das zweite Bauprinzip nur noch hinzuzusetzen, daß das Assimilationsgewebe

aus sehr scharf differenzierten Querlamellen besteht, welche von je einer

Zelllage gebildet werden, sich stellenweise berühren, im übrigen aber durch

Luftspalten voneinander getrennt werden. Es geht hieraus aufs deutlichste her-

vor, daß die Assimilationsprodukte jeder einzelnen assimiHerenden Gewebslamelle

direkt in die Parenchymscheide und das Leitparenchym des Zentralzylinders
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hinüberwandern. — Die gleiche querlamellöse Anordnung des Assimilationssystems

finden wir auch bei verschiedenen anderen Coniferen, bei Abiesarten, Thuja

plicata, Cryptomeria elegans (Fig. 107, C) u. a.

Ein namentlich bei den Monokotylen verbreiteter Typus dieses Systems wird

bereits durch das Auftreten von Palisadengewebe gekennzeichnet, unter

dem sich das Ableitungsgewebe ausbreitet, ohne zu den Gefäßbündeln Be-

ziehungen zu zeigen. Hierher gehören z. B. die Blätter und Stengel der

Alliumarten, Ornithogalum, Asphodelus usw. Auch bei diesem Typus treten im

Assimilationsgewebe zahlreiche Querspalten auf, welche mit Luft erfüllt sind und

die Auswanderung der Assimilationsprodukte aus den betreffenden Organen im

Palisadengewebe unmöglich machen; d. h. die Assimilationsprodukte können

nicht etwa vom Ort ihrer Entstehung aus, die Palisadenzellen quer durchsetzend,

direkt der Blattbasis zuströmen; schon der anatomische Bau des Mesophylls

zwingt sie, eine zur Oberfläche des Organs rechtwinkelige Richtung einzuschlagen,

die Palisadenzellen der Länge nach zu durchströmen und so das assimilierende

Gewebe auf kürzestem Wege zu verlassen.

Diesem Typus schließt sich auf das engste ein ganz ähnlich konstruierter

Typus an, der gleichfalls ein Palisadengewebe besitzt, und dessen Ableitungs-

gewebe als gem eins chaft Hell e Parenchymscheide eines Gefäßbündelkreises

Fig. 104. Querschnitt durcli ein kleines Gefäßtündel
des Laubblattes von Papyras cicuta; das Bündel ist von
drei Scheiden umgehen : einer inneren Chlorophyllscheide,
der prosenchymatischen Schutzscheide und einer äuße-
ren Chlorophyllscheide, deren radial gestreckte Zellen

das Assimilationsgewebe des Blattes bilden.

Fig. 105. Teil eines Blattctuerschnittes von Panicum
turgidum; das Assimilationssystem ist nach dem

Kranztypus angeordnet. (Nach V o 1 k e n s.)

(oder auch eines Bastringes) ausgebildet ist. Dies ist der Typus der stielrunden

oder prismatischen Stengelorgane, wie z. B. der Zweige von Spartium junceum,

Genista bracteolata, Tunica Saxifraga, Asparagus usw.

Bei Monokotylen und Dikotylen begegnet man nicht selten einem Typus,

bei welchem die schlauchförmig gestreckten Assimilationszellen mehr oder min-

der radienförmig oder in langgezogenen Kurven den ableitenden Gefäßbündel-

scheiden, beziehungsweise dem Leitparenchym der Blattnerven zustreben. Auch

bei diesem Typus zeigt eine größere oder geringere Anzahl von Zellen die
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palisadenarlige Anordnung. — Am vollkommensten ist der »Kranztypus«, wie

man ihn nennen kann, bei verschiedenen Cyperusarten ausgebildet, wo jedes

Gefäßbündel von einem Kranze radialgestreckter Assimilationszellen umgeben ist

(Fig. 104). Die Stoffableitung findet wahrscheinlich in einer chlorophyllhaltigen

Parenchymscheide statt, welche innerhalb der prosenchymatischen Schutzscheide

gelegen ist. Auch bei verschiedenen Gramineen (z. B. Saccharum officinarum,

Spartina cynosuroides], besonders Wüstengräsern (Pennisetum dichotomum, Cyno-

don Dactylon, Panicum turgidum [Fig. 105], Andropogon hirtus und foveolatus,

Danthonia Forskalii nach Volke ns) ist dieser Typus zuweilen sehr schön aus-

geprägt. Als Ableitungsgewebe fungieren hier die Leitparenchymscheiden der

Gefäßbündel, die aber gleichfalls zahlreiche Chlorophyllkörner, noch dazu oft

von bedeutender Größe und auffallend intensiver Färbung, enthalten. Ob dieser

Ghlorophyllgehalt des Leitparenchyms bloß eine Verstärkung des Chlorophyll-

apparates der Pflanze bedeutet, oder ob dabei eine noch unbekannte Arbeits-

teilung zwischen den Chloroplasten der Kranz- und jenen der Scheidenzellen im

Spiel ist, bleibt dahingestellt.

Drittes System: Die Assimilationsprodukte wandern aus dem
Assimilationsgewebe zunächst in ein »Zuleitungsgewebe«, und dieses

erst führt sie den Bahnen des Ableitungsgewebes zu. Dieses am
rationellsten konstruierte System umfaßt bloß zwei Typen, welche sich dadurch

unterscheiden, daß in dem einen das Ableitungsgewebe (die Leitbündel) parallel

verlaufende Längsstränge bildet, in dem anderen dagegen ein dichtes Netzwerk

vorstellt. Dementsprechend besteht das Zuleitungsgewebe des ersteren Typus

aus quergestreckten, das des letzteren aus vielarmigen Zellen. Das Assimilations-

gewebe ist in beiden Fällen palisadenförmig ausgebildet. Die eine Konstruktions-

form gelangt in den Blättern der meisten Gräser, Carices und mancher Cyperus-

arten, ferner bei einigen Liliaceen, den Cycadeen und in den Nadeln von Taxus

baccata zur Anwendung. Die andere dagegen repräsentiert den eigentlichen

Dikotylentypus, zu dem auch die

meisten Farne gehören.

Als ein typisches Beispiel

des » Glumaceentypus « sei hier

der anatomische Bau des Hoch-

blattes von Cyperus alternifolius

beschrieben (Fig. 106). Zwischen

den Gurtungen der I-förmigen

Bastträger treten als Füllungen

die Gefäßbündel mit ihren großen

farblosen Parenchymscheiden auf.

Ober- und unterhalb der zwischen

den Trägern verlaufenden Luft-

kanäle befindet sich das Assimi-

lationssystem. Es besteht auf der

Blattoberseite aus einer Palisaden-

schicht, deren Zellen auf dem Blattquerschnitt in fast lückenlosem Zusammen-

hange stehen, auf dem radialen Längsschnitte dagegen meist durch mehr oder

minder breite Interzellularspalten voneinander getrennt werden. Die seitlich, in

Fig. 100. Quersclinitt durcli ein Hochblatt von Cyperus
alternifolius. V. 300.
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der Nachbarschaft der Parenchymscheiden, gelegenen Palisaden krümmen sich

mehr oder weniger deutlich gegen die ersteren zu, und die über den Luftkanälen

befindlichen Palisadenzellen stehen mit quergestreckten, chlorophyllärmeren Zellen

in Verbindung, welche in ununterbrochenen Querreihen den beiderseitigen Paren-

chymscheiden zustreben; dies ist das Zuleitungsgewebe. Auf der Blattunterseite

finden wir denselben Bau des Assimilationsgewebes, nur sind die subepidermalen

Zellen viel weniger deutlich oder gar nicht als Palisaden ausgebildet. Kom-
binieren wir dieses Querschnittsbild mit der an Luftspalten so reichen Längs-

schnittsansicht, so sehen wir, daB dem ganzen Bau des Assimilationssystems

das Prinzip zugrunde liegt, die Assimilationsprodukte auf kürzestem Wege den

Hauptleitungsbahnen zuzuführen.

Fig. 107. Palisadengewebe. A von der Oberseite der Wedelspreite von Asplenium ruta muraria; a tricbtei-

förmige Sammelzellen. B Partie aus dem Blattquerschnitte von Äsphodelus Villarsii. Vergr. 106. C assimila-
torische Gewebelamellen aus dem Blatte von Cryptomeria elegans; horizontaler, durch die Mitte des Blattes
geführter Längsschnitt. Vergr. 65. U Partie aus dem Querschnitte uurch die Wedel preite von Aspidium Sie-
boldi; II Sammelzellen. K Querschnitt durch die fertile Blattfiederhälfte von Asplenium Belangeri; das Meso-
phyll besteht bloß aus zwei Zf llsehichten ; die obere setzt sich aus Triehterzellen, die untere aus Schwamni-

parenchymzellen

Der Bau des dorsiventralen Dikotylenlaubblattes ist seit den Untersuchungen

von Brongniart und Treviranus in seinen allgemeinen Zügen schon oft be-

schrieben worden. Unter der Epidermis der Blattoberseite tritt in ein bis

Isolierung der Palisadenzellen geltend, welche durch ihr Bestreben, aus der

prismatischen in die zylindrische Form überzugehen, zum Ausdruck kommt.

Zum Teil beruht dies auf dem Bedürfnis der assimilierenden Zellen, direkt an

Durchlüftungsräume zu grenzen. Ferner geht daraus auch hervor, daß jede

einzelne Palisadenzelle von ihren seitlichen Nachbarinnen unabhängig ist. Sie

empfängt von ihnen weder unverarbeitete Nährstoffe, noch liefert sie ihnen die
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Assimilationsprodukte ab. Einen Stoffverkehr unterhält sie bloß mit jenen Ge-

weben, denen sie mit ihren beiderseitigen Enden aufsitzt, d. h. mit der Epi-

dermis oder dem Wassergewebe einerseits und dem Schwammparenchym oder

der Leitparenchymscheide andererseits. Daß in dem Palisadengewebe von kei-

ner StolYleitung die Rede sein kann, deren Richtung die senkrecht zur Blatt-

fläche orientierten Zellen quer durchsetzt, ergibt sich auch daraus, daß das

Palisadengewebe an der Blattbasis genau so gebaut ist, wie an der Blattspitze,

während doch die Mengen der zu- und abgeleiteten Stoffe, welche den Blatt-

querschnitt an jenen Stellen passieren, sehr ungleich groß sind.

Die Stromrichtung der Assimilationsprodukte im Palisadengewebe ist also

zweifellos dieselbe wie die Streckungsrichtung der Palisadenzellen, rechtwinkelig

zur Oberfläche des Organs. Es geht dies auch aus einer charakteristischen

Eigentümlichkeit im Bau des Palisadengewebes hervor, welche nur durch die

vorstehende Annahme ihre Erklärung findet. Man

beobachtet häufig, daß eine kleine Gruppe von Pali-

sadenzellen (2

—

AO) sich nach unten zu dicht zusam-

mendrängt, und daß dieses Büschel einer einzigen Zelle

aufsitzt, die oben trichterfürniig erweitert ist (Fig. 107,

108). Auf den ersten Blick muß man sich sagen,

daß es sich hier um eigentümliche Aufnahms- oder

Sammel Zellen handelt, welche die Assimilationspro-

dukte eines größeren oder kleineren Büschels von

Palisadenzellen in Empfang nehmen und direkt oder

indirekt den Hauptbahnen zuleiten. Ich habe diese

Struktureigentümlichkeit des Assimilationssystems sehr

schön bei Ficus elastica beobachtet, ferner bei Pul- ^. ., ,. .
'

.
Flg. iÜS. Pahsadenzellbüschel,

monaria officinalis, Juglans regia, Elaeagnus angusti- einer sammeizeiie aufsitzend,

„ ,. -^ , 1 • 1- rr -1 -x 1- r, 1- 3,us dem Laublatte von Ficus
folia, Eranthis hiemalis u. a. Zuweilen sitzen die Fan- eiastica.

sadenbüschel unmittelbar den Zellen des »Zuleitungs-

gewebes« auf, namentlich in dünneren, einfacher gebauten Blättern.

Dieses Zuleitungsgewebe, welches gewissermaßen ein physiologisches Mittel-

glied zwischen Assimilations- und Ableitungsgewebe vorstellt, besteht aus den

Zellen des Seh wammparenchyms. Unter der Palisadenschicht sich aus-

breitend, setzt sich dieses Gewebe gewöhnlich aus mehrarmigen Zellen zusam-

men, die ihre Arme in horizontaler Richtung ausstrecken und so die Zuleitungs-

röhren darstellen, durch welche die vom Palisadengewebe herabstrümenden

Assimilationsprodukte nach allen Seiten hin dem vielverzweigten Netze der Ab-

leitungsstränge zugeführt werden. Übrigens ist nicht außer acht zu lassen, daß

das Schwammparenchym wegen seines Chlorophyllgehaltes, der allerdings nicht

sehr bedeutend ist, zugleich als assimilierendes Gewebe fungiert und wegen

seiner großmaschigen Interzellularräume auch das Durchlüftungsgewebe des Blat-

tes vorstellt. Das Schwammparenchym repräsentiert deshalb einen jener selte-

nen Fälle, daß ein und dieselbe Gewebeart gleichzeitig mehreren verschiedenen

Funktionen angepaßt ist.

Das Zuleitungsgewebe füllt die größeren und kleineren Maschen des Sy-

stems der ableitenden Stränge aus, die von den Parenchymscheiden der Gefäß-

bündel gebildet werden. Diese »Leitparenchymscheiden« sind in den zarteren
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Anastomosen einschichtig und bestehen aus mehr oder weniger gestreckten, chlo-

rophyllarmen Zellen, welche nicht selten mit Seitenarmen versehen sind, wahr-

scheinlich um den Anschluß an das Schwammparenchym zu erleichtern. Eine

solche Zelle besteht dann aus einem zuleitenden und einem fortleitenden

Schenkel. Bei größeren Gefäßbündeln besteht die Parenchymscheide aus mehre-

ren Zelllagen und geht allmählich unter Verlust ihres anatomischen Charakters

als Gefäßbündelscheide in das sog. >Nervenparenchym« über (Fig. 109), woraus

Fig. 109. Querschnitt durcli eine Blattrippe II. Ordnung und durch die angrenzenden Laminarteile
des Laubblattes Ton Kapbanus sativus.

die größeren Blattnerven oder Blattrippen der Hauptsache nach bestehen; das

Nervenparenchym findet seine histologische und physiologische Fortsetzung im

»Grundparenchym« des Blattstieles, bezieluingsweise des Stammes. So sehen

wir, daß in dem Maß, als die ab-

zuleitenden Stoffe immer reichlicher

werden, auch die Querschnittsgrüßen

der Leitungsbahnen kontinuierlich

zunehmen; ein reichverzweigtes Fluß-

und Stromnetz bietet mit seinen zahl-

losen Zuflüssen ein ganz ähnliches

Bild dar.

Die Verschiedenheiten in der Aus-

bildung des vorstehend besprochenen

Typus beschränken sich hauptsächlich

auf quantitative Unterschiede. Bald

ist das Palisadengewebe mächtiger

entwickelt, bald das Schwammparen-

chym, und selbst die Laubblätter von

einer und derselben Spezies können

in dieser Hinsicht nicht unbeträcht-

lich variieren. Über die Ursachen

dieser Variationen wird im nächsten

Kapitel gesprochen werden. Als schönes Beispiel eines in ernährungsphysio-

logischer Hinsicht sehr vollkommen gebauten, hochdifferenzierten Organes ist

Fig. 110. Partie aus dem Blattquersclinitte von Ficus

elastica. p, p\ die beiden PalisadenscMchten. a Aufnahms-
oder Sammelzellen. g zartes Gefäßbündel, bloß aus Tra-

cbeiden bestehend, s Parenchymscheide. Vergr. 230.
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das Laubblatt von Ficus elastica zu nennen, dessen Bau ich in meiner »Vergl.

Anatomie des Assimilationssystems« ausführlich geschildert habe. Das Meso-

phyll besteht hier, abgesehen von den Leitbündeln mit ihren Scheiden, aus

zwei Palisadenschichten und aus 6—10 Lagen von Schwammparenchymzellen.

Außerdem tritt zwischen diesen beiden Geweben eine Lage von trichterförmigen

Sammelzellen auf (Fig. 1 1 0), und unter der Epidermis der Blattunterseite lagert

eine Schicht von kurzen palisadenähnlichen Zellen, die ihr Vorhandensein dem
Streben der Pflanze danken, ihr Assimilationssystem überall dort, wo es die

Durchleuchtungsverhältnisse noch lohnend erscheinen lassen, in entsprechender

Weise zu verstärken. So bildet diese untere Palisadenschicht, welche auch

anderwärts nicht selten vorkommt, und deren Zellen gewöhnlich trichterförmig,

bisweilen auch sanduhrförmig ausgebildet sind, eine bescheidene Wiederholung

des Assimilationssystems der Oberseite. — Für das entgegengesetzte Extrem,

die quantitative Ausbildung des Mesophylls betreffend, liefert uns die fertile

Blattfiederhälfte von Asplenium Belangeri ein schönes Beispiel: von der beider-

seitigen Epidermis abgesehen, besteht sie bloß aus zwei Zelllagen, einer Trichter-

zellschicht und einer Schwammzelllage (Fig. 1 07, E).

Mit einigen Worten muß noch auf die eben erwähnten trichterförmigen

Assimilationszellen eingegangen werden, welche bei manchen Schattenpflanzen

auch auf der Blattoberseite die typischen Palisadenzellen vertreten. Sind in

solchen Trichterzellen die Chloroplasten seitenwandständig, wie z. B. bei Oxalis

acetosella, so besteht der Vorteil dieser Zell form darin, daß die Chlorophyll-

körner nicht die bei schwacher Beleuchtung ungünstige Profilstellung, sondern

eine zwischen dieser und der Flächenstellung intermediäre Lage einnehmen,

also mehr Licht auffangen können. Noch günstiger gestalten sich aber, wie Noil

gezeigt hat, die Beleuchtungsverhältnisse dann, wenn die Chloroplasten am
Grunde der Trichterzellen gelagert sind, wie z. B. bei verschiedenen Selaginellen

(Fig. 97). Die nach außen gewölbten Zellen wirken als linsenförmige Lichtkon-

densoren, indem die senkrecht zur Oberfläche des Blattes einfallenden Strahlen

teils durch Brechung, teils durch totale Reflexion an der Trichterwand gegen

die Basis der Zelle geleitet werden und die hier angesammelten Chloroplasten

intensiver durchleuchten. x\m vollkommensten ist diese optische Einrichtung

an den gleichfalls trichterförmigen Vorkeimzellen von Schizostega osmundacea

ausgebildet. Hier wirkt der grell beleuchtete Chlorophyllapparat jeder Zelle auf

dunklem Hintergründe wie ein selbstleuchtender Körper, indem das von ihm

nicht absorbierte Licht, wieder ausstrahlend, die Medien des optischen Systems

in umgekehrter Richtung und Brechung'passiert. So erklärt NolP) in treffen-

der Weise das bekannte Leuchten dieses Mooses.

Während die von den Trichterzellen vertretene Abweichung der typischen

Gestalt der Palisadenzellen mit den Beleuchtungsverhältnissen zusammenhängt,

sind andere Abweichungen von der gewöhnlichen Form und Orientierung der

Palisaden von der Stoffleitung abhängig, oder das Ergebnis gewisser entwicke-

lungsmechanischer Vorgänge, deren funktionelle Bedeutung, wenn sie überhaupt

eine solche besitzen, einstweilen noch unaufgeklärt ist. So kommt es sehr

ufig vor, daß bei lockerem B

Haberlanclt, Pflanzenanatomie. 3. Aufl.
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den Anschluß an eine mehr seitlich gelegene Sammelzelle zu erreichen, ent-

sprechend gekrümmt oder schief orientiert sind. Das gleiche tritt nicht

selten unter Wasser aufsaugenden oder ausscheidenden Haargebilden auf. Da-

gegen ist die zuerst von Pick beobachtete Schiefstellung sämtlicher Pali-

sadenzellen eines Blattes oder assimilierenden Stengels weder auf Stoflleitungs-

vorgänge noch auf Beleuchtungsverhältnisse zurückzuführen. Pick hat zwar

diese Schiefstellung, welche er hauptsächlich an vertikal stehenden Assimilations-

organen beobachtet hat, für eine zweckentsprechende Orientierung der Palisaden-

zellen zum schief einfallenden Lichte gehalten und als direkte Anpassung an

die Beleuchtungsrichtung bezeichnet; doch hat bereits Heinricher gezeigt, daß

diese Auffassung unmöglich richtig sein kann. In ein und demselben Blatt ist

nämlich die Schiefstellung der Palisaden nicht selten eine verschieden starke;

so beträgt z. B. bei Isolepis australis die Abweichung von der senkrechten Stel-

lung unter den subepidermalen Bastbündeln 40° unmittelbar unter der Epider-

mis dagegen bloß 1 4°. Auch macht sich häufig eine größere Verschiebung an

den Blaltunterseiten bemerkbar; bei Asperula longiflora betrug sie auf der Blatt-

oberseite bloß 5°, auf der Unterseite dagegen 20". Ferner wurde von Heinricher
darauf hingewiesen, daß in den überhängenden Blättern von Isolepis australis

(nach meinen Beobachtungen auch bei anderen Pflanzen) die Aufrichtung der

Palisaden in allen Blattteilen die

Spitze gekehrte ist.

Blattes befinden sich also die schiefgestellten Palisaden-

zellen in einer Lage, die der von Picks Erklärungs-

prinzip geforderten gerade entgegengesetzt ist. End-

lich wurde von mir die Beobachtung gemacht, daß

die Schiefstellung der Palisaden schon in ganz jungen

Blättern oder Blattteilen vorhanden ist, welche sich

noch in der Knospenlage oder unter der Erdober-

fläche befinden (Dactylis glomerata, Poa annua, Or-

nithogalum nutans, Scilla bifolia, Allium ascalonicum,

Narcissus poeticus); der Einfluß des Lichtes ist hier

also von vornherein ausgeschlossen. Es dürfte sonach vielmehr die Annahme
Heinrichers zutreffend sein, daß die Schiefstellung der Palisadenzellen auf

rein passiven Verschiebungen beruhe, welche durch Wachstum und Streckung

anderer Gewebe des Blattes hervorgebracht werden.

Fig. 111. Schief orientierte Pa-
lisadenzellen im noch unterirdi-

SL'hen Teil eine> jungen Laub-
blattes \on Ornithogalum by-

zantinum.

2. Experimentelle Beobachtungen über die Auswanderung der

Kohlehydrate aus dem Assimilationssystem^).

Die Leitungsbahnen, welche die im Assiniilationssystem erzeugten Kohle-

hydrate bei ihrer Auswanderung aus den Laubblättern einschlagen, sind von

mir auf vergleichend-anatomischem Weg erschlossen w^orden. Auf diese Weise

wurde das Prinzip der Stoffableitung auf möglichst kurzem Weg ermittelt,

wonach in einem typisch gebauten dikotylen Laubblatte die Assimilationspro-

dukte aus dem Palisadengewebe durch Vermittelung der Sammelzellen in das

Schwammparenchym entleert werden, welches sie dann als Zuleitungsgewebe

den Parencbymscheiden der Gefäßbündel, beziehungsweise dem Leitparenchym
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der Blaltrippen zuführt; das netzförmig angeordnete Leitparencliym stellt dem-
Obgleich in diesem Falle bereits

nen beweiskräftig ist, da sie der

Nachweis gestattet, daß die Ableitung der Assimilationsprodukte, zufolge des

jeweiligen anatomischen Baues des Organes, nur in ganz bestimmten Bahnen

erfolgen kann, so war es doch eine sehr erwünschte Bestätigung meiner

Folgerungen, daß andere Forscher auf Grund experimenteller Beobachtungen

zu gleichen Ergebnissen in bezug auf die Leitungsbahnen der Kohlehydrate in

den Laubblättern gelangt sind.

Was zunächst die rasche Entleerung des spezifischen Assimilationsparen-

chyms, des Palisadengewebes, betrifft, so hat Sachs darauf hingewiesen, daß

durch Kochen in Alkohol entfärbte und dann mit Jodlösung behandelte Blätter,

»welche noch nicht das Maximum von Stärke enthalten, oder bereits einen

Teil derselben verloren haben, auf der Oberseite nur schwärzlich oder braun

erscheinen, während die Unterseite des Gewebes kohlschwarz oder selbst

metallisch glänzend ist«. Aus dieser Beobachtungstatsache ist natürlich nicht

zu folgern, daß das Palisadengewebe der Blattoberseite weniger kräftig assimi-

liert als das Schwammparenchym der Unterseite, sondern daß die Assimilate

aus ersterem viel rascher auswandern, als aus letzterem. Die in den Chloro-

phyllkörnern enthaltenen Stärkemengen sind eben nur ein Rest oder Überschuß,

der zurückbleibt, wenn durch die Assimilation mehr Kohlehydrate gebildet als

in derselben Zeit fortgeführt werden. Eine ungemein rasche Entleerung der

Assimilationszellen habe ich auch beim Kranztypus beobachtet. Ein zu Buitenzorg

(auf Java] unmittelbar nach Sonnenaufgang gepflücktes Blatt von Saccharum

officinarum enthielt weder in den radienförmig angeordneten und gestreckten

Assimilalionszellen, noch in den chlorophyllreichen Parenchymscheiden der Ge-

fäßbündel Stärke. Die Assimilationsprodukte waren nachts über vollständig aus-

gewandert. Ein nach sonnigem Vormittag um 3 Uhr nachmittags kurz vor

Eintritt des gewöhnlichen Gevvitterregens gepflücktes Blatt enthielt in den ge-

streckten Assimilationszellen wieder keine Stärke, dagegen trat in den Chloro-

phyllkörnern der Parenchymscheide äußerst reichlich feinkörnige Stärke auf.

Aus den spezifischen Assimilationszellen ist also die Auswanderung der Assimi-

late so rasch erfolgt, daß trotz der gewiß sehr lebhaften Assimilation in den

Ghlorophyllkörnern kein Rest in Form von Stärke übrigblieb.

In einem nach kräftiger Assimilation mit einem beträchtlichen Überschuß

von Stärke beladenen Laubblatte wird also zuerst das spezifische Assimilations-

gewebe entleert; dann kommt das Schwammparenchym an die Reihe, so daß,

wenn die Auswanderung bei sistierter Assimilation (in verdunkelten Blättern)

eine Zeitlang fortgedauert hat, nur mehr das Leitparenchym des Gefäßbündel-

netzes »Wanderstäike« enthält. Die Jodprobe läßt jetzt ein blauschwarzes Netz

auf gelbem Grund erscheinen. Später werden dann auch die Leitparenchym-

scheiden entleert; zuerst die der kleineren Bündel, sodann die der stärkeren

Stränge; das Verschwinden der Stärke schreitet dabei gegen die Basis des

Blattes zu fort. Besonders deutlich läßt sich dieser Entleerungsvorgang nach

Schimper in den Blättern von Ilydrocharis morsus ranae beobachten.

Bei vielen, vielleicht den meisten Pflanzen, wird das auswandernde Kohle-

hydrat in allen Zellen, die es passiert, zeitweilig wieder in Stärke verwandelt.

17*
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Dies eben ist die sog. »Wanderstärke«, die bereits in den tieferen Schichten

des Palisadengewebes, noch reichlicher natürlich im SchNvammparenchym, am
reichlichsten aber und längsten im Leitparenchym zu beobachten ist. Bei ver-

schiedenen Pflanzen dagegen erscheint das auswandernde Kohlehydrat entweder

schon im Assimilationsgewebe (Alliumarten) oder wenigstens in den Leitparen-

chymscheiden der Gefäßbündel (Impaliens parviflora nach Schimper), nur in

gelöster Form, als Glukose.

Die Auflösung des im Assimilationssystem angehäuften Stärkeüberschusses

erfolgt nach den eingehenden Untersuchungen von Brown und Morris, gleich-

wie in den Speichergeweben, durch Diastase.

IV. Die Abhängigkeit der Anordnung und Ausbildung

des Assimilationssystems vom Lichte lo).

Die Produktion organischer Substanz aus Kohlensäure und Wasser findet

bloß im Lichte statt, und wenn auch hinsichtlich dieser Assimilationsbedingung

die Ansprüche der verschiedenen Pflanzenarten verschieden sind, wenn sich

auch manche Schattenpflanzen mit recht schwachen Lichtintensitäten begnügen,

so säumt doch keine Pflanze, ihr Assimilationssystem dort anzubringen, wo es

den günstigsten Durchleuchtungsbedingungen ausgesetzt ist. So kommt es, daß

die Intensität der

Beleuchtung für die

topographische A n -

Ordnung des Assimi-

lationssystems von

maßgebendster Bedeu-

tung wird: das Assi-

milationssystem, mag
es was immer für

einem Typus angehö-

ren, strebt nach einer

möglichst peripheri-

schen Lagerung. Am
deutlichsten zeigt sich

dies an jenen z^iindri-

schen oder prismati-

schen Assimilationsor-

ganen, in denen zu-

gleich ein voluminöses

Wassergew^ebe ent-

wickelt ist, und die

keine scharf ausge-

prägte Licht- und

Schattenseite erkennen lassen. Doch auch in flach ausgebreiteten Lauborganen,

seien es typische Laubblätter, Phyllodien oder Cladodien, die in bezug auf Durch-

leuchtung die denkbar günstigste Form besitzen, sind die Intensitätsunterschiede

Fig. 112. Teil eines Querschnittes durch ein isolaterales Lautblatt von
Scatiosa ucrainica. (Nacli H e i n r 1 c h e r.)
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im Inneren meistens noch groß genug, um die topographische Anordnung des

eigentlichen Assimilationsparenchyms, speziell des Palisadengewebes, zu beein-

flussen. In vielen mehr oder minder aufrechten Laubblättern, die beiderseits

ungefähr gleich stark beleuchtet werden, sind die Durchleuchtungsverhältnisse

so günstige, daß das Mesophyll in seiner ganzen Mächtigkeit, von einer Epi-

dermis zur anderen, aus schlauchförmig gestreckten Assimilationszellen, resp.

aus Palisadengewebe besteht, oder daß bloß in der Mitte eine einzige Lage von

Zuleitungszellen entwickelt ist. Von Heinricher wurden derart gebaute, iso-

laterale Laubblätter z. B. bei Scabiosa ucrainica (P'ig. 1 1 i), Moricandia arvensis,

Ghelone Torreyi, Turgenia latifolia u. a. beobachtet. In anderen gleichfalls iso-

lateral gebauten Laubblättern ist das Schvvammparenchym mächtiger ausgebildet;

dann nimmt es die Mitte des Blattes ein, während das Palisadengewebe peripher

gelagert und beiderseits annähernd gleich stark entwickelt ist.

Noch deutlicher tritt uns die von der Lichtintensität abhängige Anordnung

des spezifischen Assimilationsgewebes im typischen dorsiventralen Laubblatt

entgegen, welches sich senkrecht zur Richtung des einfallenden stärksten zer-

streuten Lichtes stellt, und dementsprechend auch eine Lichtseite und eine

Schattenseite besitzt. Erstere ist in den meisten Fällen mit der morpho-

logischen Oberseite des Blattes identisch; doch kommt es auch vor, daß durch

Torsion des Blattstieles oder der Blattbasis die morphologische Unterseite des

Blattes zur Lichtseite wird (AUium ursinum, Alstroemeria, Gynerium argenteum

und andere Gräser). Solche dorsiventrale Blätter bringen ihr spezifisches Assi-

milationsgewebe gewöhnlich nur auf der Lichtseite zur Ausbildung. Ausnahms-

weise werden auch auf der Schattenseite Palisaden entwickelt (z. B. bei Corylus

Avellana, Caccinia strigosa, Galium purpureum, Nigella damascena), woraus

hervorgeht, daß die Palisadenzellform nicht immer an hohe Lichtintensitäten

gebunden ist. In solchen Fällen zieht es die Pflanze vor, statt das Palisaden-

gewebe der Blattoberseite im Innern des Blattes um eine Zelllage zu verstärken,

eine solche unmittelbar unter der Epidermis der Blattunterseite auszubilden;

offenbar deshalb, weil unter den gegebenen Verhältnissen auf der Blattunter-

seite eine bessere Durchleuchtung erzielt wird, als im Inneren des Blattes.

Wir gehen nun zu dem Einfluß über, den das Licht auf die histologische

Ausbildung des Assimilationssystems ausübt. Da der Lichtgenuß, der dem

einzelnen Individuum und noch mehr dem einzelnen Assimilationsorgan zuteil

wird, in hohem Maße von den Standortsverhältnissen, beziehungsweise der

Stellung des Organs im Sproßsystem abhängig ist, und hinsichtlich der Inten-

sität des Lichtes innerhalb weiter Grenzen schwanken kann, so ist es begreif-

lich, daß die meisten Pflanzen in bezug auf die Ausbildung ihres Assimilations-

gewebes eine mehr oder minder große Plastizität besitzen, daß sie imstande

sind, die Ausbildung ihres Assimilationssystems in selbstregulatorischer Weise

den gegebenen Lichtintensitäten anzupassen. Dies geschieht in der W'eise, daß

dem Lichte selbst ein unmittelbarer Einfluß auf die Ausbildung des Assimi-

lationssystems eingeräumt wird, so zwar, daß eine größere Lichtintensität, die

eine energischere Assimilationstätigkeit gewährleistet, eine reichlichere Ausbildung

des Assimilationssystems zur Folge hat. Wenn, wie dies bei den meisten höher

entwickelten Pflanzen der Fall ist, das spezifische Assimilationsparenchym als

Palisadengewebe auftritt, so begünstigt also eine stärkere Lichtintensität die
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qualitative und quantitative Ausbildung dieses Gewebes; die einzelnen Palisaden

Averden länger, und auch die Anzahl der Zelllagen nimmt manchmal zu.

So sind z. B. bei Fagus silvatica in einem unter dem Einfluß direkter In-

solation entwickelten Laubblatt auf der Oberseite 2— 3, auf der Unterseite eine

Lage von Palisadenzellen vorhanden, während ein in dauerndem Schatten ent-

wickeltes Blatt bloß auf der Oberseite eine niedere PalisadenzelUage besitzt.

Das Schwammparenchym besteht in

beiden Blättern aus 2—3 Zelllagen.

Infolge der reichlicheren Ausbildung

des Palisadengewebes ist das Sonnen-

blatt im Maximum dreimal so dick

als das Schattenblatt. Bei Acer

pseudoplatanus besitzt das Sonnen-

blalt eine Lage sehr hoher Pali-

sadenzellen, die büschelweise den

meist trichterförmigen Sammelzellen

aufsitzen. Im .Schattenblatt sind die

Palisadenzellen nur halbmal so hoch,

als im Sonnenblatte, die Sammelzellen fehlen. Das Schwammparenchym be-

steht in beiden Blättern aus zwei Zelllagen (Fig. 1 1 3).

So wie bei den eben erwähnten Laubbäumen handelt es sich in der großen

Mehrzahl der Fälle nur darum, daß bei intensiver Beleuchtung das auch im

tiefsten Schatten vorhandene Palisadengewebe stärker ausgebildet wird.

Nun gibt es aber nach Stahl auch Pflanzen (Lactuca Scariola, Iris Pseuda-

corus u. a.), bei welchen der Unterschied zwischen Sonnen- und Schattenblättern

noch grüßer ist: die Ausbildung von Palisadengewebe findet überhaupt bloß

bei intensiver Beleuchtung statt: in den Schattenblättern fehlt dieses Gewebe

gänzlich. Zweifelsohne ist auch bei diesen Pflanzen eine erbliche Disposition

zur Bildung von Palisadengewebe vorhanden, allein damit diese Anlage zur Ent-

Fig. 113. Querschnitte durch, ein Schattenblatt (links) und
ein Sonnenblatt (rechts) von Acer pseudoplatanus.

Pflanzen weit geringere Lichtintensitäten genügen, um die zur Ausbildung von

Palisadenzellen führenden Entwickelungsvorgänge auszulösen. In der überwiegen-

den Mehrzahl der Fälle ist aber zur Entfaltung der Palisadenzellanlage ein

Lichtreiz völlig überflüssig, das Palisadengewebe entsteht schon im Dunkeln, so-

lange das Blatt sich noch in der Knospenlage befindet, und der Einfluß des

Lichtes besteht höchstens darin, daß es die quantitative Ausbildung dieses Ge-

webes ansehnlich fördert i^j.

Auf diesen Umstand ist es auch in erster Linie zurückzuführen, wenn die

Blätter der Alpenpflanzen, wie Bonnier und namentlich Wagner gezeigt

haben, in höheren Regionen ein stärker ausgebildetes Palisadengewebe besitzen,

als in tieferen Lagen. Es ist ja bekannt, daß im Gebirge mit zunehmender Höhe

auch die Lichtintensität beträchtlich zunimmt ^^).

Eine auffallend geringe Plastizität des Assimilationssystems macht sich, wie

Stahl hervorhebt, besonders im Bau von wintergrünen Laubblättern geltend.

So sind in den Schattenblättern von Vaccinium vitis idaea immer noch drei Zell-

schichten zu Palisadenzellen entwickelt; ebenso besitzen die Blätter von Hex

aquifolium, Vinca minor, Pirolaarten selbst an sehr schattigen Orten immer noch
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ein verhältnismäßig kräftig entwickeltes Palisadenparenchym. Hierher gehört
auch Buxus sempervirens, dessen Schattenblätter sich weder in ihrer Gesamt-
dicke noch in der Ausbildung ihres Palisadengewebes von den Sonnenblättern
imterscheiden lassen. — Da auch sonst zahlreiche Schattenpflanzen typisches

Palisadengewebe aufweisen, so darf aus der zuerst von Stahl festgestellten

Förderung der Ausbildung dieses Gewebes durch höhere Lichtintensitäten nicht

geschlossen werden, daß die Palisadenzellen jene Zellform des Assimilations-

parenchyms repräsentieren, w^elche starken Lichtintensitäten speziell angepaßt
ist. Ebensowenig darf daraus gefolgert werden, daß Form und Orientierung

der Palisadenzellen in erster Linie mit der Richtung der einfallenden Licht-

strahlen in Zusammenhang stehen '3).

V. Das Assimilationssystem der Moose und Algen.

Obgleich auch das Assimilationssystem der Moose und Algen die beiden

Bauprinzipien der Oberflächenvergrößerung und der Stoffableitung auf möglichst

kurzem Weg in mancherlei Abstufungen deutlich erkennen läßt, so erscheint

es doch verschiedener Besonderheiten halber angezeigt, dasselbe in einem eigenen

Kapitel zu besprechen.

Bei den frondosen Lebermoosen ist namentlich der Thallus der Marchan-

tiaceen mit einem wohldifferenzierten Assimilationssystem versehen (Fig. M4}.

Unter der Epidermis der Thallusoberseite, die eine rautenförmige Felderung

zeigt, treten die sogenannten Luftkammern auf, welche durch einschichtige Wände
voneinander getrennt sind; dieselben entsprechen den Grenzen der rautenförmigen

Areolen. Über jeder Luft-

kammer ist die Epidermis
"

,

durch eine weite, kreisförmige 'Kj^-p,^,,:.,^.,,^--^^;^ Qsr4=-r=>-vi"

Atemöffnung unterbroch^i.
^K^C^<7- ^^^ÄÄTT-

Dem Boden der Luftkammer ja

entsprießen algenähnliche, '-^',' ' _, ' ^^

verzweigte Zellfäden, welche HJ, ,--^ --__ ,J-_^Ut^^-_^?
gegen die Epidermis zu wach- TTCX-'——- --^-^~

—

'^^—^-XZÖ--XJCC
sen, zahlreiche Chlorophyll-
, .. .11. , , . Fi!?. 114. Quersclinitt durch einen Maixhantiathallus. sp Atemoffnung.
kurner enthalten und das As- caz cworopiiyiizeiien. (Nach s a c h s.)

similationssystem des Thallus

vorstellen. Die untersten Zellen dieser verzweigten Zellfäden sind als trichter-

förmige Sammelzellen entwickelt. Diirch ihre Vermittelung leitet jeder Faden

seine Assimilationsprodukte in das darunter liegende farblose Parenchym ab.

Die Gesamtheit der Fäden kann also in bezug auf die Richtung der Stoffleitung

ohne weiteres mit Palisadengewebe verglichen Averden, dem es bei an der Sonne

entwickelten Exemplaren von Marchantia polymorpha nach Stahl auch äußer-

lich ähnelt. Die einzelnen Zellen der Fäden sind nämlich palisadenförmig ge-

streckt und ungefähr senkrecht zur Oberfläche des Thallus gerichtet.

Die Laubblätter der foliosen Lebermoose sowie der meisten Laub-
moose befinden sich in bezug auf die Ausbildung ihres Assimilationsgewebes

auf einer sehr niedrigen Stufe. Dasselbe besteht in den meisten Fällen aus einer
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einzigen Zellschicht und dient zugleich als Ableitungsgewebe. Dementsprechend

sind die Zellen häufig in der Längsrichtung des Blattes gestreckt oder auch in

schief abwärts zur Mittelrippe verlaufenden Kurven angeordnet: die Assimilations-

produkte sollen wenigstens teilweise der Blattmitte zugeführt und von dort ab-

geleitet werden. Bei Polytrichum tritt das Assimilationsgewebe in Form von

senkrecht zur Blattfläche gestellten Längslamellen auf, welche aus einer einzigen

Zellschicht bestehen und mit ziemlich breiten Luftspalten abwechseln. Der Bau-

typus des Assimilationssystems ist hier im wesentlichen derselbe, wie in einem

Sempervivumblatt. Bei den Gattungen Aloina und Crossidium sitzen der breiten

Mittelrippe in der oberen Blatthälfte chlorophyllreiche, dichotomisch verzweigte

Zellfäden auf, die bei Aloina von den sich umschlagenden einschichtigen, chlo-

rophyllarmen Spreitenhälften wie von einer schützenden Epidermis überdacht

werden. So bietet der Blattquerschnitt ein ähnliches Bild dar, wie ein Quer-

schnitt durch eine Luftkammer von Marchantia.

Auf einer weit höheren Ausbildungsstufe steht das Assimilationssystem vieler

Laubmoossporogonieni't), das zum Teil in der Kapselwand, zum Teil im

Kapselhals entwickelt ist. Dieser letz-

tere ist, sowie auch die »Apophyse« der

Splachnaceen , nichts anderes als das

obere Ende der Seta, das gleich einem

Schachtelhalm- oder Spartiumzweige der

Assimilationstätigkeit angepaßt wurde.

Bei Funaria hygrometrica (Fig. \ \ 5) be-

sitzt die Kapselwand (nach meinen Unter-

suchungen) zwei Lagen assimilierender

Zellen. Die äußere Schicht besteht aus

meist typisch entwickelten Trichterzellen,

die untere aus mehr oder minder ge-

streckten Schwammparenchymelemen-
ten. An letztere setzen sich die den Luft-

raum durchquerenden Zellfäden an, die

andererseits mit dem äußeren Spqren-

sack in Verbindung stehen unddieAssimi-

late der sich entwickelnden Sporenschicht

zuleiten. In dem mächtig entwickelten

Kapselhals ist das Assimilationssystem

als typisches Palisadengewebe entwickelt;

es bildet einen 3— 5 schichtigen Mantel

um das keulig erweiterte, parenchyma-

tische Ende des Leitbündels der Seta. Un-

ter dem Leitbündelende liegt Schwamm-
parenchym, woran sich das mit der

Columella in Verbindung stehende Zell-

fadenbündel anschließt. Die Ableitung

der vom Palisadengewebe des Halses erzeugten Assimilate erfolgt voraussichtlich

unter Vermittelung des farblosen Parenchyms des Leitbündelendes, des darüber
gelagerten Schwammparenchyms und des oben erwähnten Fadenbündels. Die

Fig. 115. Längsschnitt durch eine junge, noch grüne
Kapsel von Funaria hygrometrica.
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Sporenschicht wird so von zwei Seiten her mit Assimilationsprodukten versorgt:

durch den äußeren Sporensack empfängt sie die Assimilate der Kapselwand,

durch den inneren Sporensack dagegen jene des Kapselhalses.

Die große Leistungsfähigkeit des Assimilationssystems der Funariakapsel

läßt sich schon daraus erschließen, daß der Gehalt der ausgewachsenen, noch

grünen Kapsel an Ghlorophyllfarhstoff ungefähr ebenso groß ist, wie jener von

ca. 1 4 Laubblättern des Stämmchens. Da letzteres durchschnittlich bloß 7 bis

10 Laubblätter trägt, so ist der Ghlorophyllgehalt der grünen Kapsel ungefähr

1,6 mal so groß, wie jener eines beblätterten Stämmchens. Auch durch Kultur-

versuche, wobei noch junge Sporogonien abgeschnitten in eine Nährstofflösung

gebracht wurden, welche bloß anorganische Stoffe enthielt, habe ich die Leistungs-

fähigkeit ihres Assimilationsgewebes nachgewiesen. Bei einem dieser Versuche

wurden 10 Sporogonien, in denen die Urmutterzellen der Sporen sich erst zu

differenzieren begannen, drei Wochen lang kultiviert und in vollkommen reifem

Zustande mit normal ausgebildeten Sporen geerntet. Sie hatten ihr Trocken-

gewicht auf das 2,5 fache des anfänglichen Trockengewichtes erhöht. So wie

bei Funaria reicht auch bei verschiedenen anderen Laubmoosen die Leistungs-

fähigkeit des Assimilationssystems der jungen Sporogonien hin, um diese betreffs

des Verbrauchs von plastischen Baustoffen von den sie tragenden Stämmchen

vollständig unabhängig zu machen.

Was die Algen betrifft, so darf man natürlich nur bei den histologisch

höher differenzierten Rhodophyceen und Phäophyceen ein eigenes Assimilations-

system erwarten. Es zeichnet sich zunächst durch seine periphere Lagerung

aus, wobei auch die äußerste Zellschicht aus assimilierenden Zellen besteht;

die Ausbildung einer besonderen Epidermis ist eben bei submersen Gewächsen

in der Regel überflüssig. Das Bauprinzip der Oberflächenvergrößerung macht

sich durch die so häufige Kleinheit

der assimilierenden Zellen bemerk-

lich, wodurch die Gesamtheit der

von den Ghromatophoren bedeck-

ten Zellwände erheblich vermehrt

wird. Doch auch das Prinzip der

Stoffableitung kommt in verschie-

denen Abstufungen so deutlich zur

Geltung, daß es Willems) ge-

lungen ist, alle drei Bausysteme

und verschiedene Bautypen, wel- t.- .,<..••, ^- . r. ,-j- .-^ „•^ ^ ' Flg. 116. Assinnlationssystera von Gelidmm corneum (Zell-

che von mir bei den höheren lumina schwarz); darunter Sammelzellen, die mit dem Lei-

PI tungssystem in Verbindung stehen (Nach Agardh.) (Aus
Pflanzen gefunden wurden, auch Willes Algemes physlologiske Anatomi.)

bei den Algen nachzuweisen. Er

unterscheidet demnach mehrere Typen (Ulva-, Polysiphonia-, Lithodermatypus),

bei denen das Assimilationssystem zugleich als Ableitungsgewebe dient, dann

eine Reihe von Typen (Rhodomela, Dictyota, Geramium, Gorallina, Ahnfeltia,

Odonthalia, Desmareslia, Ghorda, Ghordaria, P'urcellaria), bei welchen die vom
Assimilationssystem erzeugten Produkte direkt dem Leitungsgewebe zugeführt

werden, und endlich als drittes System diejenigen Typen (Nothogenia, Rhodo-

phyllis, Gryptosiphonia), wo zwischen dem Assimilations- und dem Leitungs-
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sj'^stem ein eigenes Zuleitungsgewebe eingeschaltet ist. Schon bei Vertretern

des zweiten Systems kann es zur Entwickeking von Palisadengewebe kommen
(Odonthalia dentata). Noch größer wird aber die Ähnlichkeit mit den bei den
Phanerogamen vertretenen Typen in jenen Fällen, wo die gestreckten oder un-

gefähr senkrecht zur Oberfläche gereihten Zellen des Assimilationssystems trich-

terförmigen Sammelzellen aufsitzen (Gelidium corneum, Fig. 116), oder wenn das

Zuleitungsgewebe ähnliche » Stoffleitungskurven« bildet, wie sie in manchen
Pbanerogamen-Laubblättern zu beobachten sind (Cryptosiphonia Grayana, Callo-

siphonia Finisterrae).

Tl. Die Entwickelungsgeschichte des Assimilationssystems.

In weitaus den meisten Fällen geht das Assimilationssystem als typisches

Parenchymgewebe aus dem Grundmeristem hervor. Bei Cyperus pannonicus

entsteht die zwischen den subepidermalen Bastbündeln und den ihnen opponierten

Mestomsträngen befindliche Palisadenzellschicht aus procambialen Zellen.

Bast und Mestom gehen nämlich aus einem einheitlich angelegten Procambium-

bündel hervor. Bei verschiedenen Adiantumarten, namentlich aber bei Didy-

mochlaena sinuosa, ist das typisch ausgebildete Armpalisadengewebe proto-

dermalen Ursprungs (Fig. 91 C). Es bildet die oberflächlich gelegene Zelllage

der Blattoberseite, welcher demnach eine Epidermis im anatomisch-physiologischen

Sinne fehlt. Die etwas verdickten Außenwandungen dieser Palisadenzellen

zeigen allerdings den charakteristischen Bau der äußeren Epidermiszellwände,

allein es ist dies nur der anatomische Ausdruck für die Nebenfmiktion dieser

spezifischen Assimilationszellen als Hautgewebe. Das gleiche gilt für die Trichter-

zellen der Selaginellenblätter. — Bei Elodea canadensis geht das aus bloß zwei

Lagen chlorophyllreicher Zellen bestehende Laubblatt bis auf die Mittelrippe aus

dem Dermatogen (Protoderm) des Stammscheitels hervor. Die Mittelrippe da-

gegen wird, wie von mir gezeigt wurde i^), durch wiederholte regelmäßige

Teilungen einer subepidermalen Periblem- resp. Grundmeristemzelle und ihrer

Deszendenten angelegt.

Schließlich noch einige Worte über den Vorgang und den Zeitpunkt der

Differenzierung des Palisadengewebes. Ersterer charakterisiert sich stets durch

lebhafte radiale Teilungen der meristematischen Mutterzellen, welche gewöhn-

lich annähernd so hoch als breit sind. Es vollzieht sich gewissermaßen vor

den Augen des Beobachters die Einschaltung der vom Prinzip der Oberfiächen-

vergrößerung geforderten Wände; man sieht, daß die Palisadenzellen nicht

bloß durch einfache Streckung von isodiametrischen Meristemzellen zustande

kommen, wie mehrfach behauptet w'urde. Was den Zeitpunkt dieser Wand-
bildungen betrifft, so ist derselbe, je nach der Spezies, verschieden. Bei Ficus

elastica fällt der Beginn der Differenzierung des Palisadengewebes zeitlich zu-

sammen mit den ersten DifferenzierungsVorgängen im Protoderm, mit der Aus-

bildung der kleineren Gefäßbündel und dem mittleren Entwickelungsstadium

des mechanischen Systems. Bei Caragana frutescens erfolgt die Anlage des

Palisadengewebes viel früher, nämlich in der Zeit zwischen der Anlage der



Anmerkungen. 267

grüßeren und kleineren Gefäßbündel; ebenso bei Ephedra vulgaris, in deren

Zweigen die Palisadenzellen und die subepidermalen Bastbündel fast gleich-

zeitig angelegt werden.
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Einfluß des Lichtes.
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der ganz unverliältnismäßig starken Ausbildung der zvir Oberfläche des Organs senkrecht

orientierten Wandpartien, welclie eben die Profilstellung der Chlorophyllkörner ermöghchen,

beruht nach Stahl die Gestalt und Orientierung der Palisadenzellen. Die Hauptgründe, welche

gegen diesen Erklärungsversuch sprechen, sind folgende:

1. Unter den in der freien Natur gegebenen Verhältnissen fällt das Sonnenlicht nie-

mals dauernd senkrecht auf die Laubblattfläche ein. Bei dem wechselnden Stand der Sonne

von Morgen bis Abend werden die in fixer Lichtlage befindlichen Laubblattspreiten von den

Sonnenstrahlen unter den verschiedensten Winkeln getroften, und wenn sich das Blatt in

horizontaler Lage befindet, so kann dasselbe in unseren Breiten überhaupt niemals senkrecht

bestrahlt werden. In Mitteleuropa (zwischen dem 45.—55. Breitengrade) beträgt die Mittags-

höhe der Sonne am 21. Juni, also der höchste Sonnenstand, welcher überhaupt erreicht

wird, 58,5 — 68,5 Grade. Was das diffuse Tageshcht betrifft, so fällt dasselbe ja von vorn-

herein unter den verschiedensten Winkeln auf die Laubblattflächc ein. Die für das Assimi-

lationssystem wichtigsten, annähernd senkrecht auffallenden Lichtstrahlen werden aber in-

folge der unausbleiblichen Reflexionen, Brechungen und Absorptionen einerseits bedeutend

geschwächt, und andererseits so stark zerstreut, daß schon in einer geringen Entfernung

von der Epidermis von einer Profil- und Flächenstellung im gleichen Sinne, wie bei einem

einschichtigen Moosblatt oder einem Farnprothallium, überhaupt nicht mehr die Rede sein kann.

2. Bei vielen Pflanzen wird auch im tiefen Schatten ein Palisadengewebe ausgebildet,

welches sogar aus mehreren Zelllagen bestehen kann. Besonders gilt dies für die Blätter

wintergrüner Gewächse. Diesem Widerspruch sucht Stahl mit der Annahme zu begegnen,

daß an die langlebigen Blätter der immergrünen Gewächse noch andere Ansprüche — größere

Festigkeit, Widerstand gegen Frost — gemacht werden, welche eine weitergehende Anpas-

sung an die Beleuchtungsverhältnisse nicht gestatten. Doch ist nicht einzusehen, weshalb

ein festerer Bau und Widerstandsfähigkeit gegen Frost die Anpassung an die Beleuchtungs-

verhältnisse beeinträchtigen sollen. Die Ausbildung von Palisadenzellen macht ja das be-

treffende Blatt in genannter Hinsicht nicht widerstandsfähiger. Übrigens besitzen auch bei

manchen Pflanzen mit im Herbst abfallenden Blättern die Schattenblätter ein typisches Pali-

sadengewebe (Magnolia acuminata, Tropaeolum majus, Chehdonium majus nach Eber dt).

3. In Palisadenzellen mit seitlichem Anschluß an die untere Zelllage sind die Quer-

wände auch dann stets von Chlorophyllkörnern entblößt, wenn sie eine geneigte oder zur

Organfläche nahezu senkrechte Stellung zeigen, und demnach annähernd die Profilstellung

ermöglichen würden, während andererseits auch die umgebogenen, zur Organoberfläche un-

gefähr parallel orientierten Teile der Seitenwände mit Chlorophyllkornern dicht besetzt sind,

obgleich sich die letzteren derart in dauernder Flächenstellung befinden. Ebenso sind auch

die freien Enden der in Atemhöhlen hineinragenden Palisadenzellen in der Regel mit einem

allseitigen Chlorophyllbeleg versehen, obgleich die obersten Chloroplasten dabei in die Flächen-

stellung geraten.

4. Sehr häufig sind einzelne Palisadenzellen mehr oder weniger stark gekrümmt,

wenn sie z. B. den Anschluß an Samraelzellen oder Leitparenchymscheiden erreichen sollen,

oder wenn sie die Atemhöhlen der Spaltöffnungen begrenzen und überwölben. Selbst recht-

winkelige Krümmungen der Palisaden kommen vor (Scilla bifoha, Fig. 98 Ä). Die Chloro-

phyllverteilung in solchen Zellen unterscheidet sich in keiner Weise von jener in typischen,

gerade gestreckten Palisaden: die Seitenwände sind überall gleichmäßig von Chlorophyll-

körnern bedeckt, obgleich auf diese Weise je nach dem Grade der Krümmung eine größere

oder geringere Anzahl von Körnern aus der Profil- in die Flächenstellung gelangt.

5. Da die so häufige Schiefstellung der Palisadenzellen, wie schon auf S. 2ö8 aus-

einandergesetzt worden ist, nicht mit der Beleuchtungsrichtung zusammenhängt, so spricht

dieselbe gegen die Stahlsche Auffassung. In überhängenden Blättern sind die Palisaden-

zellen im unteren, aufrechten Blattteile von innen nach außen schief aufwärts, im oberen,

abwärts hängenden Teile schief abwärts orientiert, sie nehmen also in bezug auf die Rich-

tung des einfallenden Lichtes zwei einander entgegengesetzte Stellungen ein.

6. Beim Kranztypus (und verwandten Typen) sind von den radienförmig um das

Gefäßbündel herum angeordneten gestreckten Assimilationszellen die zwischen dem Gefäß-

bündel und der Blattoberfläche gelegenen Zellen annähernd senkrecht zur Oberfläche orien-

tiert, mithin als Palisadenzellen zu bezeichnen. Die seitlichen Zellen dagegen sind parallel

zur Organoberfläche gelagert; dazwischen gibt es natürlich alle intermediären Stellungen. Da
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niemand bezweifeln wird, daß für die Streckung und Orientierung sämtlicher Zellen des

Kranzes ein und dasselbe Erklärungsprinzip zu gelten hat, so ist auch für die Palisadenzellen

des Kranzes eine Beziehung zur Richtung und Intensität des einfallenden Lichtes ausge-

schlossen. Dasselbe gilt ferner mutatis mutandis für jene reihenweise angeordneten, gestreck-

ten Assimilationszellen, welche gekrümmte Kurven bilden, die den ableitenden Gefäßbündel-

scheiden zustreben (Scabiosa ucrainica, Fig. 112). Für die ganze Kurve hat offenbar ein

Erklärungsprinzip zu gelten, sowohl für die oberste Zelle der Kurve, welche noch eine typi-

sche Palisadenzelle ist, wie für die unterste Zelle, die zur Organoberfläche schräg oder sogar

parallel orientiert ist.

7. Endlich darf nicht übersehen werden, daß die Palisadenzellen überhaupt bloß einen

Spezialfall in der Reihe der gestreckten Assimilationszellen bilden, welche zur Organobcr-

fläclie in der verschiedensten Weise orientiert sein können. Eine umfassende Erklärung der

Form und Orientierung der Assimilationszellen hat alle Vorkommnisse gleichmäßig zu berück-

sichtigen. Dies ist aber nicht möglich, wenn man Richtung und Intensität des einfallenden

Lichtes zur Erklärung heranzieht. —
Von einer Anzahl von Forschern (Areschoug, Vesque, Kohl, Montemartini) wird

das Auftreten von Palisadengewebe mit den Transpirations Verhältnissen in Beziehung ge-

bracht; gesteigerte Transpiration soll die Ausbildung von Palisadengewebe begünstigen, wel-

ches von Areschoug geradezu als ein Schutzmittel gegen zu starke Transpiration aufgefaßt

wird. Dagegen ist zu bemerken, daß das Palisadengewebe nicht immer bloß enge Inter-

zellularen aufweist, daß es auch sehr locker gebautes Palisadengewebe gibt, in welchem das

Durchlüftungssystem eine mächtige Ausbildung erfährt. Wie Volkens gezeigt hat, besitzen

gerade Wüstenpflanzen, welche im Bau ihres Hautsystems und ihrer Spaltöffnungen ein großes

Bedürfnis nach Transpirationsschutz erkennen lassen, häufig ein sehr lockeres Palisadengewebe.

Es ist demnach ganz aussichtslos, die Form und Orientierung der Palisaden mit der gesteigerten

Transpiration in Beziehung bringen zu wollen. Denn eine Verengerung der Interzellularräume

kann ebenso leicht wie im Palisadengewebe in einem aus isodiametrischen Zellen bestehenden

Assimilationsparenchym erzielt werden. Und ebenso leicht wie in letzterem kann auch im
Palisadengewebe eine Erweiterung der Durchlüftungsräume, beziehungsweise eine Vergröße-

rung der transpirierenden Oberfläche zustande kommen. Ebenso ist auch die Vermutung
Warmings zurückzuweisen, daß das büschelförmige Zusammenneigen der Palisadenzeüen

über den Sammelzellen mit dem Bedürfnis zusammenhänge, die Interzellularräume um so

mehr zu vergrößern, je weiter die Zellen von der Blattoberseite des dorsiventralen Blattes

entfernt liegen. Einem solchen Bedürfnis könnte, wenn es überhaupt vorhanden wäre, auch

durch andere Anordnungsweisen der Palisadenzellen entsprochen werden.

14) G. Habcrlandt, Beiträge zur Anatomie und Physiologie der Laubmoose, Jahrb. f.

wissensch. Bot.. Bd. XVII, 1886. Fr. Magdeburg, Die Laubmooskapsel als Assimilations-

organ, Inaugural-Dissertation, Berlin 1886. C. Roedler, Zur vergleichenden Anatomie des

assimil. Gewebesystems der Pflanzen, Inaugural-Dissertation, Berlin.

15) N. Wille, Bidrag til Algernes physiologiske Anatomi, K. Svenska Vetenskaps-Aka-

demiens handlinger, Bd. XXI, 18x5. Vgl. auch A. Hansen, Ueber Stoffbildung bei den

Meeresalgen, Mittheil, aus der zoolog. Station zu Neapel, Bd. II, 1891.

16) G. Haberlandt, Ueber Scheitelzellwachsthum bei den Phanerogamen , Mitteil, des

nalurw. Vereins für Steiermark, 188ü.
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Das Leitungssystem.

I. Allgemeines.

In allen höher entwickelten Pflanzen finden während der ganzen Vege-

talionszeit Stoffleitungsvorgänge statt, deren Qualität und Ausgiebigkeit in den

verschiedenen Vegetationsphasen eine sehr wechselnde ist. Ehe wir die Bahnen
eingehender betrachten, in welchen die Leitung der Stoffe vorzugsweise statt-

findet, wollen wir uns zunächst über die Beschaffenheit und ernährungsphysio-

logische Bedeutung dieser Stoffe orientieren.

Vor allem findet in der Landpflanze ein sehr ansehnlicher Wassertransport
statt, der zum geringeren Teil auf Beschaffung des als Nährstoff sowie als

Vegetationswasser dienenden Wasserquantums abzielt, zum weitaus grüneren

Teile dagegen zur Deckung der Transpirationsverluste eingeleitet wird.

Teils unabhängig von diesem Wasserstrome, teils von ihm mitgerissen,

bewegen sich die verschiedenen anorganischen oder organischen Nährstoffe
von den Aufnahmsorganen aufwärts in die assimilierenden und wachsenden
Pflanzenteile hinein. Bei den chlorophyllhaltigen Pflanzen, auf welche wir uns

hier beschränken wollen, handelt es sich vor allem um die sogenannten »Nähr-
salze«, deren Elemente zum grüßten Teil in den »Aschenbestandteilen«

wiederkehren. — Endlich findet in der Pflanze auch eine mehr oder minder

ausgiebige Wanderung von plastischen Bildungsstoffen statt, die aus den

assimilierenden Organen und Reservestoffbehältern nach den entsprechenden

Verbraucbsslellen hingeleitet werden, mögen dieselben wachsende Pflanzenteile

und Gewebe, oder anzufüllende Reservestoffbehälter sein. Hierher gehören ver-

schiedene Kohlehydrate (Zuckerarten, Stärke], Fette, Proteinstolfe und Amide.

Die Leitung aller dieser verschiedenartigen Stoffe regelt sich ganz nach den

jeweiligen Bedürfnissen der Pflanze und ihrer Teile; sie erfolgt von den Wur-
zeln aufwärts in Stengel und Blätter, aus den Reservestoflbehältern in die eben-

genannten Organe und in die Wurzeln, aus den Laubblättern in die Knospen,

Blüten, in reifende Samen und Früchte und wachsende Wurzeln usf. Dabei

kann natürlich von einem einheitlichen aufsteigenden und einem absteigenden

Saftstrome nicht die Rede sein. Die einstige Lehre von der Saftzirkulation in

der Pflanze, vom rohen Nahrungssaft und von dem verarbeiteten Bildungs-

safte, beruhte auf einer viel zu weitgehenden Verallgemeinerung einzelner
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StoffleilungsVorgänge, welche erst seit den wichtigen Untersuchungen von Sachs

in das rechte Licht gestellt worden sind.

Das stoffleitende Gewebesystem der Pflanze ist unter allen Systemen am
kompHziertesten gebaut; seine Elemente sind von der grüßten Formenmannig-

faltigkeit. Selbständige Zellen und Zellfusionen, lebende und tote Elementar-

organe sind am Aufbau des Leitungssystems beteiligt. Es erscheint dies be-

greiflich, 'wenn wir uns die Verschiedenartigkeit der Stoffe vergegenwärtigen,

welche das Leitungssystem zu translozieren hat. hn Interesse einer geregelten,

stetigen Stoffleitung muß es gelegen sein, für die wichtigsten Stoffe besondere

Leitungsbahnen auszubilden und so innerhalb des ganzen Systems dem Prinzip

der Arbeitsteilung den weitesten Spielraum zu lassen. Dies ist auch deshalb

notwendig, weil häufig in ein und demselben Organe verschiedene Stoffe zu

gleicher Zeit in entgegengesetzten Richtungen zu transportieren sind.

Wegen des so verschiedenartigen Baues der stoffleitenden Gewebe lassen

sich nur wenige Merkmale angeben, die allen gemeinschaftlich sind. Diese

wenigen Merkmale erklären sich aus dem allgemeinen Bauprinzip,
alle Bewegungshindernisse auf ein möglichst geringes Maß einzu-

schränken.
Die Art der Stoffbewegung in der Pflanze ist entweder eine molekulare

oder eine Massenbewegung, sehr häufig auch eine Kombination beider. Auf

die rein physiologische Frage nach den dabei wirksamen Betriebskräften

kann hier nicht näher eingegangen werden. So viel ist aber von vornherein

gewiß, daß, mag es sich um Diosmose, Filtration oder was immer für eine Be-

wegungsform handeln, des Vorhandensein häufiger Querwandungen in den

leitenden Geweben der Stoffleitung hinderlich sein wird, vorausgesetzt natürlich,

daß die Bewegung im Inneren der Elemente und nicht in den Wandungen von-

statten geht. Es ergibt sich daraus die Notwendigkeit, die Zahl der Quer-

wandungen in den leitenden Geweben einzuschränken und ihre Durchlässigkeit

für die wandernden Stoffe zu erhöhen. Diesen Forderungen gemäß sind 1) die

leitenden Elemente von mehr oder weniger langgestreckter Gestalt, und

2) die Qaerwandungen dünn und häuiig mit zahlreichen Tüpfeln versehen,

welche bisweilen zu wirklichen Poren, zu Löchern werden. Überdies er-

folgt 3) häufig eine Vergrößerung der Diffusionsflächen, welche auf ver-

schiedene Weise zustande kommen kann.

Über das erste dieser drei Hauptmerkmale ist hier nur weniges zu be-

merken. Wo immer die Stoffleitung in einer bestimmten Richtung bevorzugt

wird, stellt sich gleichzeitig auch eine Streckung der leitenden Elemente ein.

Besonders anschaulich wird diese Übereinstimmung zwischen Bau und Funk-

tion, wenn die Stoffleitungsbahnen sich kreuzen, wie z. B. im llolzkörper der

Dikotylen. Ein gewisser Parallelismus zwischen der Länge der leitenden Ele-

mente und der Intensität der Stoffleitung ist deutlich ausgesprochen, doch

wäre es natürlich verfehlt, wenn man von ersterer ohne weiteres auf letztere

schheßen wollte. Denn eine Beschleunigung der Stoffwanderung kann auch

auf andere Weise, durch stärkere Tüpfelung der Querwände, durch größere

Weite und hierdurch bedingte Verringerung des Reibungswiderstandes usw. er-

zielt werden. Immerhin läßt sich die erwähnte Beziehung in zahlreichen Fällen

leicht nachweisen. So sind z. B. die Wasserleitunssröhren in den Stengeln
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meist lange Gefäße, in den letzten Bündel Verzweigungen der Blätter dagegen

viel kürzere Elementarorgane. Auch die Kohlehydrate befördernden Leitparen-

chymzellen der Blätter zeigen gewöhnlich eine um so bedeutendere Streckung,

je stärker der Strom der abzuleitenden Stoffe anschwillt.

Bezüglich des zweiten Hauptmerkmals, der Tüpfelbildung, ist vor allem

hervorzuheben, daß zwischen der einfachen Tüpfelung einer senkrecht zur

Stromrichtung gestellten Zellwand und ihrer vollständigen Resorption alle Über-

gänge vorhanden sind. Am häufigsten findet man einfache Tüpfel mit kreis-

rundem oder ovalem Umriß und oft fein perforierten Schließhäuten. Derart

getüpfelte Querwände sind besonders für die verschiedenen Arten des Leitparen-

chyms (Holzparenchym, Markstrahlen, Parenchymscheiden) charakteristisch.

Wenn der Tüpfel sehr groß und die Schließhaut zart ist, so liegt eventuell die

Gefahr nahe, daß bei beträchtlichen Unterschieden im Turgor der benachbarten

Zellen die Schiießhaut eingedrückt wird. Um dies zu vermeiden, sind solche

Tüpfel häufig durch leistenförmige Verdickungen in mehrere Felder abgeteilt;

diese mechanisch wirksamen 3Iembranleisten bieten der Schließhaut des ge-

felderten Tüpfels einen festen Widerhalt. Von Bus sow u. a. sind derart ge-

baute Tüpfel in der sekundären Rinde vieler Holzgewächse beobachtet worden.

Die Schließhäute der meisten Tüpfel (in manchen Fällen auch ungetüpfelte

ZeUwände) sind von mehr oder minder zahlreichen, äußerst feinen Porenkanälen

durchsetzt, in welchen zarte Plasmafäden die benachbarten Protoplasten mit-

einander verbinden. (Vgl. p. 36.) Die Bedeutung dieser Plasmaverbindungen

als offener Kommunikationswege beim Stofftransport ist noch fraglich. Bei der

Leichtigkeit, mit welcher die Diosmose durch dünne Wandpartien und durch

die Plasmahaut erfolgt, sowie bei der großen Zartheit der Plasmafäden, deren

gesamte Querschnittsgröße von der Flächenausdehnung der nicht perforierten

Schließhaut- und Wandpartien um ein Vielfaches übertroffen wird, ist eine an-

sehnliche oder gar ausschließliche Beteiligung der Plasmafäden beim Stofftrans-

port ziemlich unwahrscheinlich. Damit ist nicht ausgeschlossen, daß in einzel-

nen Fällen (so z. B. in manchen Endospermen) die Plasmaverbindungen bei der

Stoffwanderung eine größere Rolle spielen. Je weiter die Poren sind, die sie

durchsetzen, um so eher wird dies zu erwarten sein. So kann es keinem Zwei-

fel unterliegen, daß durch die relativ grobporösen Siebplatten der Siebröhren

ein ansehnlicher Durchtritt von Eiweißlösungen stattfindet.

Noch größere Löcher in den trennenden Scheidewänden des Leitungs-

systems kommen durch die vollständige Resorption der Schließhäute zustande.

Auf diese Weise entstehen z. B. die Perforationen in den Querwänden der

Milchröhren von Musa und Chelidonium ; vor allem sind hier aber die wasser-

leitenden Gefäße des Hadromteiles der Gefäßbündel und des Holzkörpers zu

nennen, deren Querplatten hier und da noch erhalten und mit einigen großen

Löchern versehen sind, gewöhnlich aber bis auf einen schmalen, ringförmigen

Rand vollständig resorbiert erscheinen. Eine noch vollständigere Auflösung der

Querwände zeigen die Milchsaftgefäße der meisten Cichoriaceen, Papaveraceen,

Papayaceen u. a. ; im ausgebildeten Zustand ist von den Querwänden keine

Spur mehr zu sehen.

Den Schluß dieser ganzen Reihe bilden jene ungegliederten Milchröhren,

in welchen Querwände überhaupt gar nicht angelegt werden, welche nicht aus

Hab erlandt, Pflanzenanatomie. 3. Aufl. /) 8
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reihenweise verschmelzenden Meristemzellen hervorgehen, sondern in entwicke-

lungsgeschichtHcher Hinsicht einzelnen Zellen gleichwertig sind. Diese Zellen

wachsen zu langen, sich vielfach verzweigenden Schläuchen aus, indem sie sich

mit ihren Enden pilzhyphenartig zwischen die benachbarten Zellen eindrängen.

Außer der Längsstreckung der leitenden Elemente und der Tüpfelung oder

Perforation ihrer Querwände läßt sich im histologischen Bau des Leitungs-

systems nicht selten noch eine dritte Eigentümlichkeit nachweisen, die eine

erleichterte Stoffwanderung zum Zweck hat. Diese Einrichtung besteht darin,

daß die von den strömenden Stoffen zu passierenden Querwände oder Schließ-

häute möglichst vergrößert werden. Auf solche AVeise erzielt die Pflanze eine

größere Diffusionsfläche, beziehungsweise eine größere Anzahl von Tüpfeln

und Poren. Wenn die ganze Querwand vergrößert wird, so kann dies auf

zweierlei Art geschehen. Entweder behält die Querwand ihre ursprüngliche

Stellung annähernd bei, und ihrer Vergrößerung entspricht dann eine An-
schwellung der betreffenden Zell- oder Gliedenden ; dies ist z. B. bei den Sieb-

röhren der primären Leptombündel, den Milchzellen der Zwiebelschalen von

Alliumarten, in den Blattspursträngen und dem axilen Leitbündel des Polytrichum-

stämmchens der Fall. Oder die Vergrößerung der Querwand wird durch ihre

Schiefstellung erreicht, wodurch die leitenden Elemente eine prosenchyma-
tisch zugespitzte Gestalt erlangen. Als hierher gehörige Beispiele sind die Sieb-

röhren im sekundären Leptom, die Cambiformzellen und wasserleitenden

Tracheiden zu nennen. — Die Vergrößerung der Schließhäute ist, analog dem
ersten Falle der Querwandvergrößerung, mit einer trichterförmigen Erweiterung

der Tüpfelkanäle verbunden. Solche Tüpfel kommen im Endosperm verschie-

dener Monokotylen und im Bastgewebe mancher Liliaceen vor. Sie sind an

dieser Stelle bloß deshalb zu erwähnen, weil sie den physiologischen Übergang

von den einfachen zu den sog. behöften Tüpfeln bilden, deren eigentümlicher

Bau allerdings, infolge sekundärer Anpassung an die Funktion der Wasserleitung,

nicht mehr bloß auf eine Vergrößerung der Diffusionsfläche abzielt.

Im vorstehenden sind nur die verschiedenen histologischen Einrichtungen

zur Beschleunigung und Erleichterung des Stofftransportes im Leitungssystem

besprochen worden. Daneben gibt es aber auch noch rein physiologische

Momente, welche dem gleichen Zwecke dienen. Hierher gehören u. a. die

Plasmaströmungen, die durch mechanische Mischung der wandernden Stoffe

die Diosmose beschleunigen (vgl. p. 18), sowie überhaupt alle Einrichtungen,

welche die Konzentrationsdifferenz in hintereinander gelegenen Zellen erhöhen,

oder durch chemische Metamorphose der wandernden StolTe immer wieder

aufs neue hervorrufen. Damit sind wir bei der noch vielfach sehr rätselhaften

Beteiligung der lebenden Protoplasten bei der Stoffwanderung angelangt, deren

Erörterung nicht mehr in den Rahmen dieses AVerkes gehört M.

II. Die Elementarorgane der Stoft'leitung.

A. Die Leitung des Wassers und der Nährsalze.

Fast alle Untersuchungen über die AVasserleitung in der Pflanze haben den
Holzkörper der Dikotylen oder der Gymnospermen zum Ausgangspunkt. Es ist
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schon ein altes von St. Ilales ausgeführtes Experiment, welches zeigt, daß,

wenn von einem transpirierenden Zweig ein Rindenring abgelöst wird, die Blätter

frisch und turgeszent bleiben, während eine Unterbrechung des Holzkürpers

alsbald das Welken des Laubes zur Folge hat. Da sich derartige Versuche mit

gleichem Erfolg auch an den Stengeln krautiger Dikotylen anstellen lassen, so

darf daraus geschlossen werden, daß schon vor der Bildung eines zusammen-

hängenden Holzkürpers, oder wenn ein solcher überhaupt nicht zustande

kommt, wie bei den Monokotylen, die Leitung des Wassers ausschließlich in

den »Holzteilen« der primären Leitstränge vor sich geht. Läßt man von solchen

Stengeln farbige Lösungen (z. B. Anilinblau, Eosin) aufsaugen, so sieht man
direkt, daß bei genügend starker Transpiration die Farbstofflösung nur in den

Gefäßbündeln rasch aufsteigt, und die mit entsprechenden Vorsichtsmaßregeln

unternommene mikroskopische Untersuchung solcher injizierter Stengel macht

es zweifellos, daß die Lösung nur in den vorhin erwähnten Gefäßbündelteilen

sich aufwärts bewegt. Besonders gut eignen sich zu derartigen Experimenten

die durchsichtigen Stengel der Impatiensarten und Blüten mit weißen Blumen-

blättern. Auf gleiche Weise wurde von mir das Wasserleitungsvermögen des

Zentralstranges in den Stämmchen und Fruchtstielen zahlreicher Laubmoose
nachgewiesen.

Viel schwieriger als die Ermittelung des wasserleitenden Gewebes im

ganzen und großen war selbstverständlich die Lösung der Frage, in welchen

Elementarorganen dieses Gewebes die Leitung des Wassers vor sich geht. Die

Schwierigkeit lag großenteils darin, daß der sekundäre Holzkörper der Gymno-
spermen und Dikotylen, das Hauptobjekt aller einschlägigen Versuche, keine

anatomisch-physiologische Einheit vorstellt. Im anatomischen Bau des Holz-

körpers kommen nämlich zwei ganz verschiedene Prinzipien zum Ausdruck: das

Prinzip der Festigung und jenes der Stoffleitung; es fällt deshalb nicht leicht,

von jedem einzelnen Elementarorgan des Holzes mit Bestimmtheit anzugeben,

in welcher Weise es funktioniert, ob es bloß einem der beiden Prinzipien, oder

vielleicht allen zweien dienstbar ist. (Vgl. den XIV. Abschnitt.)

Die aus dem Boden aufgenommenen Nährsalze schlagen zweifellos diesel-

ben Leitungsbahnen ein, in denen das Wasser aus den Wurzeln aufwärts

transportiert wird. Die Identität der Leitungswege ergibt sich schon aus dem
Umstände, daß bei stärkerer Transpiration durch den aufsteigenden Wasser-

strom ein wahrscheinlich sehr beträchtlicher Teil der gelösten Nährsalze mit-

gerissen wird. Es ist nicht anzunehmen, daß jener Teil der aufgenommenen
Nährsalze, dessen Bewegung unmittelbar von den ernährungsphysiologischen

Bedürfnissen der Pflanze geregelt wird, andere Leitungsbahnen einschlägt.

1. Der histologische Bau der Wasserleitunssröhren.

und die Tracheiden, welche in ihrer Gesamtheit ein die ganze Pflanze durch-

ziehendes System von Wasserleitungsröhren bilden. Wir wollen uns zunächst

mit ihren histologischen Merkmalen beschäftigen 2).

Im allgemeinen sind die Gefäße und Tracheiden übereinstimmend ge-

baut. Der Hauptunterschied beider besteht darin, daß die Tracheiden ringsum

18*
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aus, welche sich bis in den Rand des Toms hineinerstreckt (Fig. 1 \ 9, G). Nach

Russow dürften die Streifen des Margo ein wenig dicker sein, als die da-

zwischen gelegenen Areolen. Bemerkenswert ist das große Tinktionsvermögen der

Schließhäute, die Hämatoxylin, Eosin und andere Farbstoffe begierig speichern.

Fig. lli). Bau der Hoftüpfel von Pinus silvestris. A tangential durclischuittene Hoftüpfel ; a aus
lufttrockenem Sommerholz, b aus Kerbstliolz ; f Torus. Vergr. 750. B Querschnitt durch eine Tracheide; an den
radialen Wandungen die Hoftüpfel. Vergr. 400. C Hoftüpfel in dtr Aufsicht, die radiale Streifung des dünnen

Randes der Schließhaut zeigend. Vergr. lOOU. {A und C nach Russow, B nach Strashurger.)

In der Flächenansicht der Zellmembran zeigen die Hoftüpfel mancherlei

Verschiedenheiten, die durch die wechselnde Gestalt des Hofes und des Tüpfel-

kanals bedingt werden. Der Umriß beider Teile kann kreisrund, elliptisch oder

schmal spaltenförmig sein, und da sich in dieser Hinsicht der Hof und die Außen-

mündung des Tüpfelkanals sehr häufig verschieden verhalten, so kommen die

mannigfachsten Kombinationen zustande.

fig. 120. A Querschnitt durch den Zentralstrang der Seta von Meesea longiseta; das Tracheidenbüudel wird
von einer Schutzscheide umgeben. U Querschnitt durch den Zentralstrang von Ehynchostegium murale. Quer-

schnitt durch einen bandförmigen Blattspurstrang in der Stämmchenrinde von Mnium rostratum.

Was die Anordnung der Hoftüpfel betrifft, so sind sie auf der betreffenden

Wandfläche in senkrechten, horizontalen oder spiralig verlaufenden Reihen an-

geordnet; letzteres namentlich bei spaltenförmigem Tüpfelkanal. Die Verteilung

kann dabei eine lockere oder dicht gedrängte sein; in letzterem Falle sind die

Tüpfelhüfe häufig von polygonalem Umriß.
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Bisher war bloß von den typischen »zweiseitigen« Hoftüpfeln die Rede,

wie sie zwischen benachbarten Gefäßen oder Tracheiden sich ausbilden. Wenn
dagegen ein tracheales wasserleitendes Element an eine parenchymatische Zelle

grenzt, die plastische Baustoffe leitet oder speichert, so kommen bloß »ein-

seitige Hoftüpfel« zustande, weil nur die Tüpfel der dem trachealen Element

zugehörigen Wandpartie behüft sind. Die Schließhäute dieser Tüpfel besitzen

niemals einen Torus; sie bleiben gänzlich unverdickt und wölben sich infolge

des Turgors der angrenzenden Zellen gegen die Hofwände vor; daß die Schließ-

häute sogar schlauchartig durch die Tüpfelkanäle in das Innere der Gefäße

hineinwachsen können, werden wir später noch ausführlicher hören.

Zum Schluß ist hier noch auf die rudimentäre Ausbildung der wasser-

leitenden Elemente in den Stämmchen und Fruchtstielen zahlreicher Laubmoose

einzugehen 5]. Wie von mir nachgewiesen wurde, sind die Zellen des typischen

einfachen Zentralstranges der Laubmoose (Fig. 120) als rudimentäre Trachei-

den aufzufassen. Sie sind von langgestreckt prosenchymatischer Gestalt, eng-

lumig und besitzen in den meisten Fällen dünne, zarte Zellwände. Die schiefen

Querwände zeichnen sich auch dann durch besondere Zartheit aus, wenn die

Längswände mehr oder minder verdickt sind. Fast ausnahmslos sind die Wan-
dungen vollkommen glatt, ohne Andeutung einer Skulptur oder Tüpfelung. Bei

Mnium punctatum und Bryum leucothrix weisen die Zellwände im oberen an-

geschwollenen Ende des Zentralstranges der weiblichen Pflänzchen querspalten-

förmige Tüpfel auf, welche bei Bryum besonders zahlreich sind. In zartwan-

digen Zentralsträngen treten nicht selten längs der Zellkanten Verdickungen auf,

wodurch der Strangquerschnitt ein

coUenchymartiges Aussehen erhält

(Dicranum scoparium). Bei den Poly-

trichumarten bilden die Tracheiden

auf dem Querschnitt des Stranges

einzelne Gruppen, die durch stark

verdickte und meist rotbraun tingierte

Wandungen voneinander geschieden

sind (Fig. 121, t^). Die einzelnen

Zellen der Gruppen dagegen sind

bloß durch zarte Membranen von-

einander getrennt. Die Betrachtung

sukzessiver Querschnitte lehrt, daß

die einzelnen Zellgruppen in ihrem

Längsverlauf ineinander übergehen,

und daß die zarten Zellwände inner-

halb dieser Gruppen teils die sehr

schief gestellten Scheidewände der

prosenchymatischen Tracheiden, teils

zarte Längswände sind, welche in

ihrem weiteren Verlauf an Dicke all-

mählich zunehmen. Die verdickten Wandpartien stellen also ein aussteifendes

Gerüste vor, welchem dieselbe Aufgabe zukommt, wie den verschiedenartigen

Wandverdickuneen der Gefäße und Tracheiden der höher entwickelten Pflanzen.

Fig. 121. Teil eines Quersclinitt.os duivh das Leitbündel
des Stämmclieiis von Polytrichum junipeiinum. r Rinden-
paienchym. l Leptom. ti derbwandige Tracheiden mit
gebräunten Wandungen. t-i periphere Tracheiden mit

farblosen Wänden.
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2. Die physiologische Funktion der Gefäße und Tracheidenßj.

Während man früher annahm, daß die Gefäße und Tracheiden Durch-
lüftungszwecken dienen, steht nunmehr zweifellos fest, daß die genannten Rühren
die AVasserleitungsbahnen der Pflanze vorstellen. Diese Auffassung stützt sich

zunächst auf eine Reihe von Untersuchungen über den Inhalt der Gefäße
und Tracheiden zu verschiedenen Tages- und Jahreszeiten.

Die unmittelbare, mikroskopische Untersuchung des Inhaltes der ge-

nannten Elementarorgane ist zuerst von Volkens an krautartigen Gewächsen,

ferner an Blättern, Blattstielen und den jüngsten Zweigen verschiedener Laub-
bäume angestellt werden. Die zu untersuchenden Stengelstücke wurden mittelst

einer Doppelschere gleichzeitig an zwei Punkten, und zwar in einem Abstände

von 2— 3 cm durchschnitten. Wurden nun rasch Längsschnitte angefertigt

und diese trocken unter dem Mikroskope beobachtet, so konnte das Vorhanden-

sein von Wasser in den Gefäßen und Tracheiden leicht nachgewiesen werden.

Volkens spricht auf Grund seiner derart durchgeführten Untersuchungen den

Satz aus, »daß die Gefäße krautartiger Pflanzen in den frühesten Morgenstunden,

solange die Transpiration fehlt oder nur geringfügig bleibt, nur AN'asser in

ihrem Innern führen, und daß im Laufe des Tages ein Teil des Wassers durch

Luft ersetzt wird«. In den vorhin genannten Organen verschiedener Bäume
(Prunus, Platanus) wurde in einer Hübe von \ und mehr Metern über dem
Erdboden selbst an warmen Sommertagen noch mehr oder weniger Wasser in

den Gefäßen vorgefunden. In den Gefäßen und Tracheiden der Blattspreiten

wurde nach längerer Transpiration gewöhnlich \A'asser mit Luftblasen ab-

wechselnd, zuweilen nur Luft und selten bloß Wasser beobachtet. In den

letzten Bündelauszweigungen der Blattspreiten enthalten die Tracheiden gewöhn-

lich bloß Wasser. —
Der Inhalt der trachealen Elemente im Holz älterer Stämme und mehr-

jähriger Zweige wurde von Schwendener und Strasburger durch direkte

Beobachtung ermittelt. Ersterer schnitt mittelst eines Preß 1er sehen Zuwachs-

bohrers (ein in der Forstwirtschaft häufig benutztes Instrument) zylindrische

Zapfen aus dem zu untersuchenden Baumstamm heraus, nachdem, um das Ein-

dringen von atmosphärischer Luft in die geöffneten Gefäße und Tracheiden zu

verhüten, die Höhlung des Bohrers vorher mit ausgekochtem Wasser oder

Glyzerin gefüllt worden war. Die mikroskopische Untersuchung geschah eben-

falls in luftfreiem AVasser. Die im Laufe des Monates Mai aus den Stämmen

von Fagus silvatica, Quercus Robur, Alnus glutinosa, Betula alba, Salix sp. und

Pinus silvestris herausgebohrten Holzzapfen enthielten in ihren Gefäßen (resp.

Tracheiden) neben AVasser stets auch mehr oder minder reichlich Luft-

blasen. Für Fagus silvatica bestimmte Schwendener auch die mittlere Länge

der miteinander abwechselnden AA'assersäulen und Luftblasen. Die zwischen

30. Mai und 23. Juni vorgenommenen Messungen ergaben eine mittlere Länge

der AVassersäulen von 0,06—0,182 mm, und eine mittlere Länge der Luft-

blasen von 0,22—0,392 mm. Dabei ist zu bemerken, daß sich die Spannung

der Gefäßluft mit derjenigen der Atmosphäre ausgeglichen hatte. Da, wie wir

später hören werden, die in den Gefäßen enthaltene Luft mehr oder minder
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verdünnt ist, so sind im unverletzten Holzkürper die Luftblasen natürlich ent-

sprechend länger. — Auch Strasburger kommt auf Grund seiner Unter-

suchungen zu dem Ergebnis, daß die Gefäße und Tracheiden des Holzes neben

Wasser auch Luftblasen enthalten. Dabei ist aber der Luftgehalt der für die

Wasserleitung besonders beanspruchten peripherischen Bahnen stets am ge-

ringsten. AVenn Gefäße und Tracheiden vorhanden sind, so enthalten die

weiten Gefäße am meisten Luft. Wo bloß Gefäße als AA'asserbahnen entwickelt

sind, wie im Holze von Ficus, Akazien und Weiden, da ist ihr Luftgehalt stets

ein geringer. Auch die primären Leitungsbahnen der Wurzeln weisen nur

wenige Luftblasen auf.

Von einer Reihe von Forschern ist der Wasser- und Luftgehalt der Gefäße

und Tracheiden auf experimentellem Wege festgestellt worden. Boehm
war der erste, der entgegen der damals herrschenden Ansicht den Wasser-

gehalt der Gefäße nachzuweisen versuchte: Zweige von Acer, Aesculus, Betula,

Tilia usw. von \ —2 cm Dicke und gegen 50 cm Länge wurden von einem

Ende aus durch Quecksilberdruck mit Luft injiziert. Dabei erwiesen sich alle

Gefäße des Querschnittes oder doch die des peripheren Holzes bei einem Über-

druck von einer Atmosphäre als impermeabel; oft wurde aus ihnen eine bald

versiegende Flüssigkeitsmenge ausgetrieben. Daraus folgerte Boehm, daß die

Gefäße wasserhaltig sind. — Daß die Gefäße transpirierender Zweige und Äste

auch Luft, und zwar solche von geringer Tension, enthalten, ist bereits von

Th. Hartig behauptet, doch erst von Hühnel sicher nachgewiesen worden.

Dieser zeigte nämlich, daß in unter Quecksilber abgeschnittenen Zweigen das

Quecksilber trotz des großen kapillaren Widerstandes bis zu 70 cm hoch in die

Gefäße eindringt; das setzt natürlich eine sehr weitgehende Luftverdünnung in

diesen Höhren voraus, die nur so zu erklären ist, daß das zur Zeit geringer

oder sistierter Transpiration durch osmotische Druckkräfte in die Gefäße ge-

preßte Wasser bei lebhafter Transpiration rascher entleert wird, als die Wieder-

füllung vonstatten geht. Da infolge des fast luftdichten Abschlusses der Ge-

fäße und Tracheiden von den Durchlüftungsräumen der Pflanze das Eindringen

von Luft in die entleerten Gefäße nur äußerst langsam erfolgen kann, so kommt
bei lebhafter Transpiration die von Höhnel nachgewiesene geringe Gasspannung

zustande. — Auf experimentellem Wege, mittelst sorgfältiger Wägungen, suchte

endlich R. Hartig über die Quantität des Wasser- und Luftgehaltes der Ge-

fäße und Tracheiden Aufschluß zu gewinnen. Er fand dabei, daß der Inhalt

der wasserleitenden Elementarorgane des llolzkörpers zu jeder Jahreszeit aus

Saft und Luft besteht, und zwar beträgt der erstere Bestandteil so viel, daß,

eine volle Sättigung der Zellwände vorausgesetzt, bei den gefäßführenden Laub-

hölzern das liquide Wasser mindestens 1/3, oft aber 2/3 des Zellinnern ein-

nimmt. Bei den gefäßlosen Nadelhölzern beträgt es im ungünstigsten Falle -/^^^

im höchsten Fall 'Yio des Zellinnern. — Allerdings blieb bei diesen Bestim-

mungen unberücksichtigt, daß die verschiedenen AVasserleitungsröhren ein und

desselben Holzkörpers zu gleicher Zeit einen oft sehr verschiedenen AA^asser-

gehalt aufweisen.

AVas den hihalt der rudimentären Tracheiden des Zentralstranges im Laub-

moos stämmchen betrifft, so wurde von mir gezeigt, daß dieser gleichfalls

aus wässeriger Flüssigkeit und nach starker Transpiration aus verdünnter Luft
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besteht. In vereinzelten Fällen kommen im ausgebildeten Zentralstrang auch

Stärkekürner und Öltropfen vor (Mnium undulatum, Polytrichum).

Wenden wir uns jetzt nach Besprechung des Inhaltes der Gefäße und

Tracheiden den experimentellen Nachweisen und anatomischen Tatsachen zu,

aus denen hervorgeht, daß die Gefäße und Tracheiden nicht bloß wasserhaltige,

sondern zugleich auch wasserleitende Organe sind.

In experimentell-physiologischer Hinsicht ist hier zunächst auf jene Be-

obachtungen hinzuweisen, welche sich auf die in der normalen, unverletzten

Pflanze abspielenden Vorgänge der Füllung und Entleerung der Gefäße und

Tracheiden beziehen. Wir wissen einerseits, daß die Füllung der genannten

Rühren im Wurzelsystem durch osmotische Druckkräfte erfolgt, welche im leben-

den Parenchym der Wurzeln ihren Sitz haben; und andererseits ist erwiesen,

daß im Bereich der transpirierenden Laubblätter eine mehr oder minder rasche

Entleerung der Gefäße und Tracheiden infolge der osmotischen Saugung statt-

findet, welche das transpirierende Blattparenchym ausübt. Aus der Gegenüber-

stellung dieser beiden Tatsachen ergibt sich mit logischer Notwendigkeit, daß

in den zwischen den absorbierenden Wurzeln und den transpirierenden Zweigen

gelegenen Abschnitten des ganzen Röhrensystems eine Fortleitung von Wasser

stattfinden muß.

Seit jeher war man bestrebt, diese Fortleitung auf geeignete Weise direkt

zu demonstrieren. Man benützte zu diesem Zweck Farbstoff- oder Salz-

Wurzeln unverletzter Pflanzen aufsaugen. Solche Versuche sind schon im

1 8. Jahrhundert ausgeführt und bis auf die neueste Zeit fortgesetzt und mannig-

fach variiert worden. Alle diese Experimente lehrten übereinstimmend, daß

die betreffenden Lösungen in den Gefäßen und Tracheiden am raschesten auf-

steigen; freilich wird dabei meist aus der Färbung der den Farbstoff spei-

chernden Zellwände auf den Aufstieg der Lösung geschlossen, was deshalb zu

mancherlei Täuschungen führen kann, weil das Tinktionsvermögen der Zell-

wände und die Eignung der betreffenden Elementarorgane zur Wasserleitung

natürlich in gar keiner Beziehung zueinander stehen. Von vornherein werden

daher jene Versuche die vertrauenerweckendsten sein, wobei der Aufstieg der

farbigen Lösung selbst, und nicht erst die Sekundärerscheinung, die Tinktion

der Wände, beobachtet wird. So zeigte z. B. Elfving, daß bei der Durch-

saugung von roter, Avässeriger Eosinlösung durch das Holz von Taxus baccata

und anderen Coniferen die verdickten Zellwände der Tracheiden ungefärbt blei-

ben, während sich ihre Lumina mit tiefroter Flüssigkeit füllen. Immerhin eignen

sich solche Versuche mit Farbstofflösungen kaum dazu, wenn es gilt, nicht bloß

die allgemeinen Bahnen der Wasserleitung festzustellen, sondern die Saftwege

im einzelnen zu ermitteln.

Von einer Reihe von Forschern wurden besondere Versuche zum Zwecke

des Nachweises angestellt, daß sich das aufsteigende Wasser im Lumen der

Gefäße und Tracheiden, und nicht in ihren verholzten Wänden bewegt, wie

letzteres schon von Unger und in neuerer Zeit besonders von Sachs be-

hauptet wurde. Bei allen diesen Versuchen handelte es sich um eine künst-

liche Verstopfung der Lumina und ihren Einfluß auf die Wasserleitung.
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Elfving injizierte Zweige von Taxus baccata, Fraxinus, Quercus pedunculata

u. a., sowie Halme von Zea Mais mit geschmolzener rotgefärbter Kakaobutter,

stellte nach Erstarrung des Fettes eine frische Schnitttläche her und suchte

dann Wasser hindurch zu pressen. Das Resultat war stets ein negatives; es

stellte sich heraus, daß das Holz seine Durchlässigkeit für Wasser verliert, so-

bald die Lumina der Gefäße und Tracheiden mit Fett verstopft sind. Um dem
Einwände zu begegnen, daß durch das Fett die Querschnittsflächen der Zell-

wände ihrer Fähigkeit, für Wasser leicht permeabel zu sein, beraubt wurden,

ersetzten Scheit und Errera die Kakaobutter durch mit Eosin geftlrbte resp.

mit chinesischer Tusche versetzte Gelatine. Errera ließ dabei die Gelatine-

lösung von den transpirierenden Zweigen selbst einsaugen und beobachtete hier-

auf ein baldiges Welken der Blätter. Durch diesen Versuch ist überzeugend

dargetan, daß sich das W^asser im Lumen der trachealen Leitungsbahnen auf-

wärts bewegt.

In bezug auf den Nachweis, daß die Gefäße und Tracheiden tatsächlich

wasserleitende Rühren sind, kommen rein anatomische und histologische Argu-

mente naturgemäß erst in zweiter Linie in Betracht. Ihre Beweiskraft ist keine

vollkommen zwingende, doch dürfen sie in einem pflanzenanatomischen Werke
nicht vollständig übergangen werden. Da ist zunächst auf die ausnahmslose

Kontinuität der Gefäße und Tracheiden, von den letzten Wurzelverzweigungen

an bis hinauf in die obersten Blattspitzen, hinzuweisen: wären die Gefäße und

Tracheiden bloß Wasserreservoire, wie mehrfach angenommen wird, so wäre

diese Kontinuität überflüssig und unerklärlich. Dazu kommt als weiteres Argu-

ment die röhrenförmige, langgestreckte Gestalt der genannten Organe, welche

sie im Zusammenhang mit den erwähnten physiologischen Erfahrungen als

Leitungsbahnen kennzeichnet. Sehr bemerkenswert ist ferner die allgemeine

Tatsache, daß zwischen den Ansprüchen an das Wasserleitungsvermögen eines

Organs und der Anzahl und Weite seiner Gefäße und Tracheiden ein weitgehen-

der Parallelismus herrscht. In einem späteren Kapitel wird darauf noch näher

einzugehen sein. — In bezug auf den histologischen Bau der Wandungen der

Gefäße und Tracheiden sind hier die Hoftüpfel zu erwähnen, deren Einrich-

tung nur unter der Voraussetzung halbwegs verständlich wird, daß die ge-

nannten Röhren in ihrem Lumen Wasser leiten. Auch dieser Punkt soll später

ausführlicher besprochen werden.

Überblicken wir jetzt nochmals die in bezug auf die Wasserleitung in der

Pflanze zweifellos sichergestellten Tatsachen, so beschränken sie sich auf fol-

gende Punkte: 1) die Gefäße und Tracheiden enthalten Wasser und Luft in

einem nach den Tages- und Jahreszeiten schwankenden Mengenverhältnis.

2) Die Gefäßluft zeigt eine verschiedene, oft sehr niedrige Spannung. 3) Die

Füllung der Gefäße und Tracheiden mit Wasser erfolgt durch osmotische Druck-

kräfte, die vorwiegend im Wurzelsystem ihren Sitz haben. 4) Die teilweise

Entleerung der genannten Organe wird durch die infolge der Transpiration ein-

tretende osmotische Saugung seitens des Blattparenchyms bewirkt. 5) Auf
rasche Entleerung ist die Luftverdünnung in den Gefäßen zurückzuführen.

6) Die Gefäße und Tracheiden fungieren als wasserleitende Röhren, wobei sich

das Wasser im Lumen derselben bewegt.

Für kleinere, krautartige Pflanzen reichen diese Tatsachen vollkommen
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aus, um den Vorgang der Wasserleitung in ihren Gefäßen und Tracheiden ge-

nügend verstehen zu können. Der Wurzeldruck ist groß genug, um das ge-

samte System der trachealen Bahnen von den Wurzeln bis in die Blattspitzen

hinauf mit kontinuierlichen Wasserfäden zu füllen ; sehr häufig ist dieser Druck

sogar so groß, daß durch eigene Apparate, die Hydathoden, für die Entfernung

des überschüssig aufgenommenen Wassers gesorgt werden muß, um eine In-

jektion der Durchlüftungsräume mit Wasser zu verhüten. Andererseits liegt

das ganze Wasserleitungssystem im Bereiche der von den transpirierenden

Blättern ausgehenden osmotischen Saugung.

Anders liegt aber die Sache bei den hochstämmigen Bäumen, auf die

sich naturgemäß das Hauptinteresse in bezug auf die Frage des Saftsteigens

konzentriert. Da in den Gefäßen und Tracheiden ihres Holzkürpers während

der ganzen Vegetationsperiode zusammenhängende Wasserfäden meist nicht
vorhanden sind, so taucht sofort eine Reihe von Schwierigkeiten auf, sobald

wir uns über die näheren Vorgänge der Wasserleitung zu orientieren versuchen

und die für die Hebung größerer Wassermengen auf beträchtliche Höhen er-

forderlichen Betriebskräfte ins Auge fassen.

Wenn die mit den Luft-Wasserketten gefüllten Gefäße und Tracheiden zu

Bündeln vereinigt auftreten, so daß sie sich seitlich unmittelbar berühren, so

ist bei der leichten Permeabilität der getüpfelten Röhrenwände für Wasser ein

kontinuierlicher Wasserstrom an den in relativer Ruhe verharrenden Luftblasen

vorüber leicht möglich, vorausgesetzt, daß die Luftblasen nicht zu lang sind.

Dieselben verhalten sich dann, wie Seh wendener sagt, gleichsam wie Inseln

eines Flusses in der netzartig geteilten Strömung. Anders verhält sich aber

die Sache, wenn sich die Wasserleitung in Gefäßröhren vollzieht, die ringsum

an nicht leitende Gewebe grenzen, wie dies nach Strasburger bei Salix- und

Ficusarten, ferner bei verschiedenen Leguminosen zutrifft. In solchen Fällen,

an welche sich aber zweifellos alle jene Hölzer anschließen, in denen sich kon-

tinuierliche Gefäßbahnen ausbilden, sind in bezug auf den Vorgang des Saftstei-

gens von vornherein verschiedene Möglichkeiten gegeben. Durch entsprechende

Betriebskräfte können die Luft-Wasserketten — sogenannte Jaminsche Ketten —
als solche verschoben werden, wobei allerdings nicht zu übersehen ist, daß die

Gefäße nur ausnahmsweise so lang sind, wie die Stämme und Zweige selbst.

Zu dem Widerstände, den die Ja min sehen Ketten selbst ihrer Verschiebung

entgegensetzen, summiert sich also der sehr beträchtliche Widerstand, den die

Luftblasen an den Enden der Gefäße bei ihrem Durchtritt durch die für sie

sehr schwer permeabeln Ouerwände erfahren. Noch viel schwieriger wäre

natürlich diese Art der Bewegung in einem Tracheidensystem, weil hier die

Anzahl der zu passierenden Scheidewände eine viel größere ist. — Die Wasser-

strömung könnte ferner in der Weise vor sich gehen, daß nicht die Jamin-

schen Ketten als solche verschoben werden, sondern daß, wie Vesque und

namentlich Strasburger annehmen, ein seitUches Vorbeifließen des Wassers

längs der Luftblasen stattfindet; zwischen der Röhrenwand und den Luftblasen

müßte also eine dünne Wasserschicht vorhanden sein, welche die scheinbar iso-

lierten Luftblasen miteinander verbindet. — Endlich ist aber auch möglich, daß,

wie zuerst von Westermaier angenommen wurde, die an die Gefäße und

Tracheiden angrenzenden lebenden Zellen des Holzparenchyms , eventuell der
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^larkstrahlen, wie Saug- und Druckpumpen fungieren, welche den einzelnen

Wassersäulen der Jaminschen Kette auf osmotischem Wege Wasser entziehen

und dasselbe in höher gelegene Säulen, beziehungsweise Röhrenabschnitte wieder

hineinpressen. — Natürlich sind auch mannigfache Kombinationen dieser ver-

schiedenen Möglichkeiten nicht ausgeschlossen. Über mehr oder minder be-

gründete Vermutungen und Hypothesen ist aber die Forschung bis jetzt in

bezug auf alle diese Fragen nicht hinausgekommen.

Dies ist auch der Grund, weshalb wir bisher über die Funktion der für

die Wände des AVasserleitungssystems so charakteristischen Hoftüpfel nichts

Genaueres angeben können.

Wie Schwendener betont hat, entspricht der Bau der gehöften Tüpfel

zunächst dem Bedürfnis, die Filtrationsfläche zu vergrößern, ohne die Festig-

keit der Wand mehr als nötig zu beeinträchtigen. (Vgl. S. 277.] Die Entstehung

des »Hofes« durch Überwölbung des Tüpfelraumes beruht also gewissermaßen auf

einem Kompromiß zwischen dem Prinzip der Festigung und dem der Stoffleitung.

Damit ist aber noch nicht die charakteristische Ausbildung der Schließhaut, die

Bildung jenes verdickten Torus erklärt, welcher, wie die direkte Beobachtung

lehrt, der Mündung des Tüpfelkanals angepreßt werden kann und so ihren

dichten Verschluß zu bewirken vermag. Der Hoftüpfel ist sonach zweifellos

noch einer speziellen Funktion angepaßt worden, er stellt, wie Russow ge-

zeigt hat, ein winziges Klappenventil vor. Die ganze Konstruktion des

Hoftüpfels weist wenigstens deutlich auf diese Funktion hin. Der Torus der

Schließhaut, von dem man annehmen muß, daß er für Wasser, und im imbi-

bierten Zustand auch für Luft, nur schwer durchlässig ist, wird bei einseitig

zu- oder abnehmendem Drucke so dicht und fest an die Kanalmündung an-

gepreßt werden, daß ein verhältnismäßig vollkommener Verschluß erzielt wird.

Die Sicherheit dieses Verschlusses wird bei geringer Verdickung der Hofwand

durch die von Russow beobachtete Einkrümmung des Kanalrandes noch mehr

erhöht. Der dünne Rand der Schließhaut dehnt sich dabei ringsum elastisch

aus, oder er war schon vorher breit genug, um sich der einen oder anderen

Hofwand dicht anlegen zu können. Bei fehlendem oder zu kleinem Druck-

unterschied wird der Torus der Mündung des Kanals nur lose oder gar nicht

angedrückt, und da der zarte Rand der Schließhaut für Wasser jedenfalls

in hohem Grade permeabel ist, so kann die Filtration ganz ungehindert von-

statten gehen.

Wie groß der einseitige Überdruck sein muß, möge er nun von Luft oder

Wasser ausgeübt werden^), um den Verschluß der Hoftüpfel zu bewirken, ist

noch nicht sicher festgestellt. Da, wie schon Russow mitgeteilt hat, beim

Austrocknen frischen Coniferensplintholzes stets Tüpfelverschluß eintritt, und

zwar in der Weise, daß die Schließhäute nach dem Orte stärkster Luftver-

dünnung aspiriert erscheinen, so beträgt der hierzu erforderliche Überdruck

jedenfalls weniger als eine Atmosphäre. Die Ansaugung der Schließhäute an

die Tüpfelwand ist dabei eine so starke, daß sich die Tori napfartig in die

Tüpfelkanäle hineinwölben. Von Pappenheim wurde auf Grund von Filtra-

tionsversuchen berechnet, daß sich im Goniferenholz die meisten Tüpfel bei

einem Überdrucke von 5 cm Quecksilber, d. i. ungefähr der 15. Teil einer

Atmosphäre, schließen, doch kann von einer auch nur annähernden Genauigkeit
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solcher Angaben aus verschiedenen Gründen nicht die Rede sein. — Ein

wirklich luft- und wasserdichter Abschluß kann durch das Ansaugen der Tori

begreiflicherweise nicht erzielt werden; die Filtrationsfähigkeit für Luft und
Wasser wird, wie Pappenheim und Strasburger auch experimentell gezeigt

haben, durch den Tüpfelverschluß nur sehr herabgesetzt.

In welcher Art nun die Hoftüpfel als Klappenventile beim Vorgange des

Saftsteigens eingreifen, ist vorläufig noch nicht mit Sicherheit festgestellt.

Strasburger erblickt in ihnen selbsttätige Mechanismen, durch welche die

in entleerten Leitungsbahnen herrschende niedrige Gasspannung so lange mehr
oder weniger unverändert erhalten bleibt, bis eine Neufüllung der Röhren mög-
lich wird; so bleiben die entleerten Rahnen der Funktion der Wasserleitung

erhalten, da sie bei reichlicherem Lufteintritt ihre Leitungsfähigkeit einbüßen

würden.

Nur mit wenigen Worten soll schließlich auf die gleichfalls noch ungelöste

Frage nach den Retriebskräften bei der Wasserleitung in hochstämmigen

Räumen eingegangen werden. Da es sich hierbei um ein rein physiologisches

Problem handelt, so genüge der Hinweis darauf, daß weder die Kapillarität,

noch der äußere Luftdruck, noch der Wurzel druck als Retriebskräfte von

genügender Leistungsfähigkeit fungieren können, und daß auch diosmotische
Rewegung, ferner ein gasförmiges Aufsteigen des Wassers ausgeschlos-

sen sind. Eine eventuell sehr bedeutende Kraftquelle wird allerdings durch die

Transpiration geboten, die unter Umständen eine starke osmotische Saugung

einzuleiten vermag, dann nämlich, wenn die Transpiration sehr stark und die

Turgorsenkung des transpirierenden resp. saugenden Rlattparenchyms eine be-

deutende ist. Unter normalen Transpirationsverhältnissen wird aber diese Senkung

keine beträchtliche sein. Wenn daher in neuerer Zeit Dixon und Joly,

sowie auch Askenasy die innere Kohärenz des Wassers geltend machen, um
eine unmittelbare Übertragung der durch die Transpiration eingeleiteten Saug-

wirkung auf das AVurzelsystem wahrscheinlich zu machen, so wird dadurch

in der Reurteilung der Leistungsfähigkeit dieser Saugung als Retriebskraft im

Prinzip nichts geändert. Überdies ist zu bemerken, daß das Auftreten von

Luftblasen, sowe die Rewegung des Wassers Momente sind, welche die Kohä-

sion des Wassers stark beeinträchtigen.

Auf Grund eingehender Rerechnungen und Erwägungen über das Verhalten

der Jaminschen Luft-Wasserketten nimmt Schwendener an, daß die durch

die Transpiration bedingte Saugvvirkung in diesen Ketten in der Regel nur auf

die dünneren Äste beschränkt bleibt und voraussichtlich nur selten über die

Rasis der Krone herabreicht. Da aber andererseits die Druckwirkung von unten

(der Wurzeldruck) bei unseren Laubbäumen höchstens i— 2 m über die Erd-

oberfläche hinaufreicht, >so kann die Rewegung der Jaminschen Kette in dem-

jenigen Teile des Stammes, welcher zwischen den bezeichneten Grenzen liegt,

nur durch Kräfte bewirkt werden, welche im Stamme selbst ihren Sitz haben«.

Indem nun Schwendener annimmt, daß diese Retriebskräfte in noch nicht

näher bestimmter Weise von den lebenden Zellen des Holzes geliefert werden,

schließt er sich der schon vorher von Westermaier, Godlewski und Janse

ausgesprochenen Auffassung an, wonach das Saftsteigen kein rein physikalischer

Vorgang, sondern ein Lebensprozeß ist.
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Strasburger hat nun diese Auffassung experimentell zu widerlegen ver-

sucht, indem er nachwies, daß giftige Lösungen (Kupfersulfat, Pikrinsäure),

welche die lebenden Zellen des Holzes rasch tüteten, tagelang in bis zu 20 m
hohen Baumstämmen aufstiegen und bis in die transpirierende Krone gelangten.

Damit scheint nun allerdings die Notwendigkeit der Mitwirkung lebender Zellen

beim Saftsteigen selbst für hohe Bäume ausgeschlossen zu sein. Wenn sich

auch gegen diese Art der A'ersuchsanstellung, wobei abgeschnittene Stämme mit

ihrem unteren Ende in Flüssigkeit tauchen, Bedenken erheben lassen, und wenn
auch ferner der Luftdruck Wassersäulen, die oben in Jaminsche Ketten über-

gehen, über 10,8m hoch heben kann, so ist doch andererseits zuzugeben, daß
die Versuche Strasburgers mit der Hypothese von der Beteiligung lebender

Zellen beim Saftsteigen schwer vereinbar sind.

3. Die verschiedene Verwendung von Gefäßen und Tracheiden.

Obgleich zwischen Gefäßen und Tracheiden in bezug auf Länge und Weite

mancherlei Übergänge vorhanden sind, so ist es doch eine vollkommen berech-

tigte Frage, ob wohl der bei den Angiospermen so deutlich ausgesprochenen

Differenzierung des Wasserleitungssystems in Gefäße und Tracheiden auch eine

verschiedene Verwendung dieser Elementarorgane entspricht. Die anatomische

Untersuchung gibt hierauf eine bestimmte, unzweideutige Antwort: sobald über-

haupt die angegebene Differenzierung eintritt, dienen, wie bereits Schwenden er

bemerkt hat, die Gefäße vorwiegend der Wasserlieferung auf größere Ent-

fernungen, die Tracheiden dagegen in erster Linie lokalen Bedürfnissen. Am
deutlichsten tritt uns diese verschiedene Verwendung in den typischen Blatt-

und Stengelorganen entgegen. Die in den Stengeln verlaufenden Hauptbahnen

des Saftstroms bestehen vorwiegend oder ausschließlich aus Gefäßen, die seit-

lichen Abzweigungen dieser Hauptbahnen, welche in den Laubblättern ein dich-

tes Netz bilden, um das grüne Blattgewebe möglichst gleichmäßig mit Wasser
zu versorgen, w^erden hauptsächlich oder ausschließlich von Tracheiden gebildet.

Dasselbe gilt vielfach auch für die seitlichen Anastomosen der Gefäßbahnen be-

nachbarter Leitbündel oder des sekundären Holzkörpers (z. B. der Eiche).

Die Gefäße charakterisieren sich gegenüber den Tracheiden nicht bloß durch

ihre mehr oder minder bedeutende Länge als die Hauptbahnen der Wasser-

leitung; auch ihre durchschnittlich größere Weite steht damit im Zusammen-
hang. Einzelne Ausnahmen können diese Regel nicht umstoßen. So wurde
bereits bei früherer Gelegenheit auf die ausnehmend langen und weiten Tra-

cheiden in den Stengeln und Blattstielen von Musa und Canna, sowie von
Nelumbium hingewiesen.

Die durch die Ausbildung von Gefäßen und Tracheiden gekennzeichnete

Arbeitsteilung entspricht selbstverständlich einer höheren Organisationsstufe.

Dementsprechend finden wir, daß bei den Moosen die wasserleitenden Elemen-

tarorgane ausschließlich rudimentäre Tracheiden sind; ebenso sind bei den

Pteridophyten mit wenigen Ausnahmen (Pteris aquilina, Wurzel von Athyrium

fllix femina) bloß Tracheiden gefunden worden. Bei den Coniferen enthalten

selbst die Hadromteile der primären Gefäßbündel des Stammes bloß Tracheiden.

Der sekundäre Holzkörper dieser Pflanzen besitzt gleichfalls nur »Fasertracheiden«.
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Erst bei den Dikotylen werden die tj-pisch ausgebildeten Gefäße auch im se-

kundären Holze häufiger und sind bei Weiden, Ficusarten und verschiedenen

Leguminosen sogar die alleinigen Wasserbahnen.

4. Die Ausbildung des Wasserleitungssystems bei verschiedenen
Ansprüchen an sein Leitungsvermügen**).

Je größer die Transpiration einer Pflanze ist, desto größere Ansprüche

werden natürlich an das Leitungsvermögen ihres AN'asserleitungssystems gestellt.

Durch Vermittelung der Transpiration sind demnach Größe und Zahl der Laub-

blätter, ferner auch Klima und Standort für die quantitative und qualitative

Ausbildung der Gefäße und Tracheiden von maßgebender Bedeutung. Endlich

beeinflussen auch gewisse Besonderheiten der Lebensweise oder des architek-

tonischen Aufbaues die Ausbildung der Wasserbahnen.

Die im allgemeinen selbstverständliche Abhängigkeit der Zahl und Weite

der Wasserbahnen von der Größe der transpirierenden Laubflächen macht sich,

wie von Jost auf experimentellem Wege gezeigt wurde, auch in der Entwicke-

lung des einzelnen Individuums zuweilen in sehr auffallender Weise geltend.

Wenn man an Keimpflanzen von Phaseolus multiflorus eines der beiden Primor-

dialblätter oder auch höher stehende Laubblätter, und eventuell auch noch eine

oder mehrere Achselknospen, vor ihrer Entfaltung, im jugendlichen Zustand

entfernt, so bleiben im Stengel die in die abgeschnittenen Blätter und Knospen

ausbiegenden Gefäßbündel, speziell deren wasserleitende Röhren, rudimentär.

Ähnliche Resultate erzielte Jost auch mit Keimpflanzen von Helianthus annuus

und Vicia faba. Es findet hier also eine zweckmäßige Selbstregulation statt,

das Ausbleiben der Entwickelung von Transpirationsflächen hemmt rechtzeitig

die Ausbildung der betreffenden Leitungsbahnen im Stengel.

Wenn die Herabsetzung resp. Aufhebung der Transpiration nicht durch

Entfernung der transpirierenden Organe, sondern durch Erhöhung der Luft-

feuchtigkeit oder durch vollständiges Eintauchen in AVasser erzielt wird, so

kommt es gleichfalls zu einer schwächeren Ausbildung des Wasserleitungs-

systems. Dies beobachtete z. B. Kohl bei Untersuchung des Stengelbaues von

in feuchter und trockener Atmosphäre gezogenen Individuen von Lamium album,

Isopyrum thalictroides, Aster chinensis und Lycopus europaeus. Hierher gehört

auch eine ältere Beobachtung Boehms, welche die große Anpassungsfähigkeit

der Weidenzweige an geänderte, die Ansprüche an das Wasserleitungsvermögen

modifizierende Verhältnisse darlegt. Werden abgeschnittene Zweige von Salix

fragilis im Frühjahre nach Beginn der Holzbfldung unter Wasser getaucht, so

fahren sie gewöhnlich auch unter den neuen Verhältnissen fort, sich zu verdicken,

das neugebildete, oft aus mehr als 20 Zelllagen bestehende Holz ist aber nach

Boehm gefäßlos. Eine gleichfalls bedeutende Plastizität beobachtete Schenck
bei Cardamine pratensis; submers wachsende Individuen dieser Landpflanze be-

sitzen in ihren Stengeln ein auffallend stark reduziertes Wasserleitungssystem.

Daß sich bei wirklich amphibischen Pflanzen die gleiche Plastizität bemerkbar

macht, ist leicht begreiflich.

Die weitgehendste Reduktion der trachealen Wasserbahnen läßt sich natür-

hch in submers lebenden AVasserpflanzen beobachten. Bei der Mehrzahl
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dieser Gewächse findet in den jungen Stengelteilen zwar eine Anlegung von

Ring- und Spiralgefäßen statt, allein dieselben gehen sehr bald auf lange Strecken

vollständig zugrunde, und an ihre Stelle tritt ein Interzellularkanal. So verhält

sich die Sache z. B. bei verschiedenen Potamogetonarten, bei Zanichellia, Althenia,

Cymodocea ii. a. Bloß in den Knoten bleiben- die Gefäße erhalten. Bei Elodea

canadensis werden I —2 axile Gefäße angelegt; bei Beginn der Streckung ver-

schwinden sie überall, auch in den Knoten. Bei Ceratophyllum findet nach

Sanio nicht einmal eine Anlage von Gefäßen statt. Bemerkenswert ist, daß

die eiweiBleitenden Organe von dieser Rückbildung durchaus nicht in Mitleiden-

schaft gezogen werden. Die Leitung der Eiweißsubstanzen vollzieht sich eben

unabhängig von dem Medium, in dem die Pflanze vegetiert.

Daß bei den meisten submers lebenden Phanerogamen in den jugendlichen

hiternodien doch noch Gefäße angelegt werden, könnte als eine Vererbungs-

erscheinung im Sinne des sog. »biogenetischen Grundgesetzes« betrachtet wer-

den, da ja die untergetauchten phanerogamen Wasserpflanzen sicher von Land-

pflanzen abstammen. Doch ist es nicht wahrscheinlich, daß die spärlichen

Gefäße der jungen Stengelteile vollständig funktionslos sind. Das häufige Auf-

treten von sog. Wasserspalten und anderen Offnungen über den Bündelenden

der Blätter macht es von vornherein schon wahrscheinlich, daß in jenen Ge-

fäßen tatsächlich eine Saftbewegung stattfindet. Offenbar wird durch die er-

wähnten Öffnungen Flüssigkeit, Blutungssaft ausgepreßt, was zum Teil der Be-

förderung von Nahrungsstoffen, zum Teil der Entfernung von Endprodukten des

Stoffwechsels dienen mag.

So wie verringerte sprechen sich auch gesteigerte Ansprüche an die

Leitungsfähigkeit des wasserleitenden Rührensystems in seiner Ausbildung deut-

lich aus. Ein lehrreiches Beispiel bilden in dieser Hinsicht die Schling- und
Kletterpflanzen. Für den Bau des Leitungssystems ist hier, wie Wester-
maier und Ambronn gezeigt haben, der Umstand maßgebend, daß die Lei-

tungsbahnen stark eingeengt und dabei sehr lang sind. Es ergibt sich daraus

die Notwendigkeit einer möglichst vollständigen Beseitigung aller Hindernisse,

die einer raschen Stoffleitung im Wege stehen. Beim Wassertransport in den

Gefäßen handelt es sich nun behufs einer schnelleren Fortbewegung um eine

möglichste Verringerung der Adhäsion des Wassers an den Gefäßwänden. Am
zweckmäßigsten wird eine solche Verminderung der Adhäsion durch die Ver-

größerung des Querschnittes der leitenden Kanäle erreicht; denn bei gleich-

bleibender Höhe eines Zylinders wächst die Mantelfläche desselben proportional

dem Radius, der Inhalt dagegen proportional dem Quadrate des Radius der

Grundfläche, Nun ist es eine schon längst bekannte Eigentümlichkeit der Schling-

und Kletterpflanzen, daß ihre Stengel und Stämme im Vergleich zu jenen der

aufrecht stehenden Pflanzen sehr weite Gefäße besitzen. Dieselben können schon

makroskopisch mit Leichtigkeit beobachtet werden. In nachstehendem sind die

durchschnittlichen Durchmesser der größeren Gefäße einiger Schling- und Kletter-

pflanzen (nach Westermaier und Ambronn) verzeichnet: des Vergleiches halber

habe ich einige Angaben über die Weite der Gefäße im Holze mehrerer unserer

Laubbäume (nach Wiesner] daneben gestellt.

Habei-landt, Pflanzenanatomie. 3. Aufl.
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In jüngeren Zweigen sind die Gefäße enger, als in den späteren Zuwachs-

zonen, was sich wohl aus dem Umstand erklärt, daß in den ersteren die Lei-

tung des Wassers nicht auf so weite Entfernungen hin stattfindet.

Weite der Gefäße ist besonders auffällig, wenn man Stammquerschnitte

Fig. 122. Schematisclie Darstellung des Unterscliiedes im ana-
tomischen Bau der Ranken und der tlatttragenden Zweige von
Vitis vinifera. (Beide Figuren sind mittelst des Zeichenprismas
entworfen.) A Partie aus dem Querschnitt durch eine ausge-
bildete Ranke. B Partie aus dem Querschnitt durch einen
einjährigen Zweig. In heiden Figuren bezeichnet l das Leptom,
.9 die Gefäße, 6 die Baststränge; die innenseitigen schraffier-
ten Partien bezeichnen die primären Hadromteile (Markkrone).

Vgl. den Text.

Fig. 123. A junge Thylle eines Spiralgefäßes
im Blattstiel von Monstera deliciosa. B Thylle
eines Tüpfelgefäßes in einem Zweige von Robi-
nia pseudacacia. C ältere, D in Anlage be-

griffene Thylle eines Ring- und Spiralgefäßes im
Blattstiel von Cucurbita maxima.
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klelternden oder schlingenden und aufrechten Formen derselben Gattung be-

trachtet. So erreicht z. B. bei Galium Aparine der Gesamtquerschnitt der

größeren Gefäße das 6 fache desjenigen bei Galium verum. Selbst an verschie-

denen Organen von ein und derselben Pflanze sind solche Unterschiede wahr-

nehmbar. Man vergleiche z. B. die Weite und die Anzahl der Gefäße in den

Ranken und in den blatttragenden Zweigen von Vitis vinifera. Die Verschie-

denheiten bezüglich der Ansprüche an das Wasserleitungsvermügen dieser Organe

können anatomisch nicht auffallender zum Ausdruck kommen. Ein Blick auf die

nebenstehende Abbildung (Fig. 1 22) beweist dies mit hinreichender Deutlichkeit.

5. Die Thyllen9).

Die Lumina der AVasserleitungsröhren werden häufig auf kleinere oder

größere Strecken hin von blasigen Aussackungen der angrenzenden Parenchym-

zellen mehr oder minder dicht erfüllt. Dies sind die sog. Thyllen, deren Ent-

wickelungsgeschichte zuerst von einem Ungenannten verfolgt und klargelegt

worden ist. Gewöhnlich sind es die Schließhäute einseitiger Hoftüpfel, in Ring-

und Spiralgeßißen zirkumskripte Membranstücke zwischen zwei Ringleisten, resp.

zwei Windungen der Spiralfaser, die sich durch Flächenwachstum in das Innere

des Gefäßes einstülpen (Fig. 123). Eine einzelne Parenchymzelle kann eine oder

auch mehrere Thyllen bilden. Ihr Inhalt besteht, solange sie leben, aus Zell-

saft und Protoplasma, worin oft der eingewanderte Kern der Parenchymzelle

enthalten ist. Die Wände der Thyllen bleiben meist dünn und sind, wenn

benachbarte Thyllen miteinander verwachsen, in der Regel mit korrespondieren-

den Tüpfeln versehen. Bereits der Ungenannte hat angegeben, daß sich die

Thylle nur selten durch eine Scheidewand von der betrelTenden Parenchymzelle

abgliedert. Molisch hat eine solche Trennung bloß bei Cuspidaria pterocarpa

und Robinia beobachten können. In der Regel sind also die Thyllen bloß Aus-

sackungen der betreffenden Parenchymzellen, nicht aber selbständige Zellen.

Die Funktion der Thyllen scheint keine einheithche zu sein. Da sie be-

sonders häufig unter den Schnittflächen von Aststümpfen und an den beider-

seitigen Enden von Stecklingen auftreten, und zwar in so reichem Maße, daß

sie sich gegenseitig abplatten und das Gefäßlumen streckenweise lückenlos aus-

füllen, so kann in diesen Fällen ihre zuerst von Boehm ausgesprochene Deu-

tung als Verstopfungseinrichtungen mechanisch verletzter Wasserbahnen

nicht wohl bezweifelt werden. Auch die im Kernholz oder im alternden Splint

des sekundären Holzkörpers ohne vorausgegangene Verletzung auftretenden Thyl-

len haben augenscheinlich die gleiche Aufgabe. Wenn die Thyllen sklerenchyma-

tisch verdickte Wände erhalten, wie bei Piratinera guianensis und Mespilodaphne

Sassafras, dienen sie offenbar zur Erhöhung der Festigkeit des Kernholzes. Wenn
sie gleich den Parenchymzellen Stärkekörner enthalten, fungieren sie, wie schon

der Unbekannte betont hat, als stärkespeichernde Organe. So sind z. B. in den

Rhizomen von Aristolochia Clematitis und Serpentaria die Thyllen im Winter

so stärkereich, daß die Gefäße auf kurze Strecken ganz vollgepfropft erscheinen.

— Alle diese für die betreffenden Fälle gewiß berechtigten Annahmen betreffs

der Funktion der Thyllen erklären aber noch nicht ihr häufiges Auftreten in den

unverletzten Gefäßen krautartiger Pflanzen und auch mancher Holzgewächse,

19*
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wobei die Thyllen so klein bleiben, daß sie sich nicht berühi-en und daher

auch nicht als Verstopfungseiniichtungen dienen können: auch findet ja in den

Thyllen durchaus nicht immer Stärkespeicherung statt. In solchen Fällen dürf-

ten, wie ich vermute, die Thyllen auf irgendeine Weise in den Prozeß der

Stoffleitung eingreifen, indem sie die Berührungsflächen der Parenchymzellen

und der Gefäße vergrößern. So könnten sie z. B. das Zustandekommen des

Blutungsdruckes in den Gefäßen beschleunigen, Zucker in diese hineinpressen,

oder umgekehrt gleich Haustorien, denen sie gleichen, dem Transpirationsstrome

gewisse darin gelöste Stoffe entziehen. Für eine derartige Funktion spricht

auch der Umstand, daß nach Reeß die Thyllenbildung in mehrjährigen Ge-

fäßen oft längere Zeit hindurch andauert; es hat den Anschein, als sollten die

alten funktionsuntüchtig gewordenen Thyllen durch neue ersetzt werden. Die

anatomisch-physiologische Untersuchung der Thyllen ist demnach noch keines-

B. Die Leitung der plastischen Bildungsstoffe.

Wenn der erste Schritt zur Differenzierung des Leitungssystems der Land-

pflanzen in der Bildung gesonderter Bahnen für den Transport des Wassers und

der plastischen Baustoffe bestand, so finden wir auf der zweiten Stufe die

Arbeitsteilung noch weiter vorgeschritten: es findet eine Trennung der leichter

diosmierenden Baustoffe von den schwerer diosmierenden statt, und dement-

sprechend differenzieren sich auch die Leitungsbahnen dieser Körper. In die

erste Gruppe gehören die Kohlehydrate und das aus der Spaltung der Eiweiß-

substanzen hervorgegangene Asparagin, w'ozu sich wahrscheinlich noch andere

Amide gesellen. Die Wanderung dieser Stoffe erfolgt im Leitparenchym. Die

zweite Gruppe umfaßt die verschiedenen Eiweißsubstanzen, deren Transport

bei den höher entwickelten Pflanzen hauptsächlich in den Siebröhren, zum Teil

wohl auch in den Cambiformzellen vor sich geht. Im wesentlichen die gleichen

Bahnen schlägt bei Pangium edule auch die Blausäure ein, die nach den Unter-

suchungen Treubs bei dieser Pflanze das erste nachweisbare stickstoffhaltige

Assimilationsprodukt vorstellt. — Eine besondere Stellung nehmen endlich die

Milchröhren ein, da in denselben beiderlei Baustoffe geleitet werden, und da sie

überdies als Exkretbehälter fungieren.

1. Das Leitparenchym.

Unter der Bezeichnung »Leitparenchym« sollen hier jene parenchymatischen

Zellenzüge von im wesentlichen gleicher Funktion zusammengefaßt und gemein-

schaftlich charakterisiert werden, welche in den Blattspreiten die Parenchym-

scheiden der Gefäßbündel und das Parenchym der »Nerven«, in Blattstielen

und Stengeln vorzugsweise das Rindenparenchym, in den Leptom- und Hadrom-

teilen der primären Gefäßbündel den typisch parenchymatischen Anteil bilden.

In physiologischer Hinsicht repräsentieren die angeführten Parenchymgewebe in-

sofern eine Einheit, als sie hauptsächlich zur Leitung der stickstofflosen Bildungs-

stoffe, besonders der Kohlehydrate (Glukosen, Wanderstärke) bestimmt sindi").
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Die Elemente des Leitparenchyms sind mehr oder minder gestreckte, dünn-

wandige, im Hadrom gewöhnlich verholzte, mit einem lohenden Plasmakürper

versehene Zellen, deren Querwände behufs einer leichteren Stoffleitung häufig

mit einfachen Tüpfeln versehen sind. In den Dikotylenlaubblättern besitzen die

Zellen der Parenchymscheiden nicht selten seitliche Arme, woran sich die zu-

leitenden Schwammparenchymzellen anschließen. Als Inhalt tritt, abgesehen von

einem Plasmaschlauch, im Zellsaft gelöster Zucker oder feinkörnige, transito-

rische Wanderstärke auf. Sehr häufig enthalten die Leitparenchymzellen Chloro-

phyllkörner; doch ist ihre Assimilalionstätigkeit wohl in allen Fällen nicht

bedeutend und trägt bloß den Charakter einer Nebenfunktion an sich. Viel

ausgesprochener ist häufig eine andere Nebenfunktion des Leitparenchyms, die

der Stoffspeicherung nämlich, welche zur Zeit der Vegetationsruhe, wenn die

Stoffleitung sistiert ist, sogar zur Ilauptfunktion werden kann.

2. Die Cambiforinzellen.

Die Cambi form Zellen sind langgestreckte, zartwandige Zellen mit pros-

enchymatisch zugespitzten oder zugeschärften Enden und mehr oder minder stark

entwickeltem Plasmakörper (Fig. 127 c). Sie weichen in typischer Ausbildung

von den Cambium- resp. Procambiumzellen, aus denen sie sich entwickelt haben,

nur wenig ab, und diese Ähnlichkeit kommt auch in ihrer Bezeichnung zum
Ausdruck. Ihre Wände sind namenthch an den Zellenden stark getüpfelt; ferner

deutet entsprechende Tüpfelung an, daß sie auch mit benachbarten Leitparen-

chym- und Geleitzellen im Stoffverkehr stehen. Häufig werden die Cambiforin-

zellen durch nachträgliche Querwände geteilt, resp. gefächert und sind dann

durch mancherlei Übergangsformen mit typischem Leitparenchym (Leptomparen-

chym) verbunden 11).

Über die Funktion der Cambiformzellen ist noch wenig bekannt. Ob sie

leichter diosmierende Eiweißsubstanzen auf größere Strecken hin leiten, ist un-

gewiß, doch ziemlich wahrscheinlich. Überdies dürften sie bei der Zu- und

Abfuhr der Eiweißstoffe zu den Siebröhren und von denselben eine Rolle spielen.

Wenn sie in ihrer Ausbildung dem Leitparenchym sich nähern, sind sie wohl

auch an der Leitung der Kohlehydrate beteiligt.

3. Die Siebröhren und Geleitzelleni'-^.

Die Siebröhren entstehen aus Längsreihen von gestreckten Zellen, welche

noch späterhin als Röhrenglieder deutlich unterscheidbar sind. Die Länge der

einzelnen Glieder schwankt innerhalb weiter Grenzen; die längsten (2 mm und
darüber) wurden bei verschiedenen Schling- und Kletterpflanzen beobachtet.

Auch die Weite der Siebröhren erreicht bei diesen Gewächsen ihr Maximum
(0,02— 0,08 mm). Die einzelnen Glieder der Siebröhren sind voneinander in den

primären Gefäßbündeln gewöhnlich durch quergestellte, im sekundären Leptom
der Dikotylen und Gymnospermen dagegegen durch sehr schief gestellte Wan-
dungen getrennt. An diesen treten die Sieb platten auf, die entwickelungs-

geschichtlich nichts anderes sind, als eigentümlich umgestaltete Schließhäute sehr

großer Tüpfel. Ist die Querwand annähernd horizontal gestellt, so wandelt sie
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sich bis auf eine schmale Randzone in ihrer ganzen Ausdehnung zur Siebplatte

um (Fig. 124, 125). Bei schiefer Stellung der Trennungswand treten aber

mehrere Siebplatten übereinander auf; sie sind von quergestreckter Form und

wechseln mit schmalen Wandungsstreifen ab (Fig. 126). In verschiedener Ver-

teilung kommen Siebplatten auch an den Seitenwänden der Rührenglieder vor,

wo diese an andere Siebröhren grenzen.

5&=0=«=*^

Fig. 124. TeiLeines Querschnittes dureli ein Gefäßbündel Fig. 125. Große Siebrölire von Lagenaria vulgaris im
von Lagenaria vulgaris, m weitmascliige , i> engporige Längsschnitt, nach Einwirkung von Alkohol und Jod-

Siehplatte, die ganze horizontale Endfläche eines Sieh- lösung. g Siehplatte. ; kontrahierter Inhaltsschlaueh.

röhrengliedes einnehmend. Veigr. 375. (Nach de Bary.l Vergr. 3(5. (Nach de Bary.)

Auf der Schließhaut des Siebtüpfels wird durch lokale Wandverdickung

ein feines Gitterwerk gebildet. Die Maschen dieses Gitterwerkes, die Siebfelder,

werden bei den Gymnospermen von Plasmaverbindungen durchsetzt, die sich

in Schleimfäden umwandeln. Bei den Angiospermen dagegen werden die als

Siebfelder erscheinenden Teile der Schließhaut vollständig aufgelöst: die Sieb-

platte ist von runden oder polygonalen Poren dicht und gleichmäßig besät.

Die Siebröhren der Gymnospermen sind also, wie Strasburger bemerkt hat,

den Tracheiden, die Siebrühren der Angiospermen dagegen als Zellfusionen den

Tracheen vergleichbar. Die Weite der einzelnen Siebporen ist im Minimum

kaum grüßer als der Querdurchmesser jener engen Porenkanäle, welche die

Schließhäute der einfachen Tüpfel durchziehen. Im .Maximum dagegen werden

die Siebporen bis zu 5 Mikromill. weit (Cucurbita, Lagenaria), und auch in dieser

Hinsicht zeichnen sich die Siebrühren der Schling- und Kletterpflanzen beson-

ders aus.

Die Siebplatten werden früher oder später von einer eigentümlichen, stark

lichtbrechenden Substanz eingehüllt, welche man mit Haust ein als Callus zu

bezeichnen pflegt. Die Callussubstanz (Callose) charakterisiert sich in chemi-

scher Hinsicht durch ihre Unlüslichkeit in Kupferoxydammoniak, ihre Lüslich-

keit in Sodalüsung und \^iger kalter Kalilauge. Durch Chlorzinkjod wird sie
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rotbraun, durch Anilinblau glänzend blau gefärbt. Der Callus liegt nicht nur

in Form zweier Platten den beiderseitigen Flächen der Siebplatte an, sondern

bildet auch eine Auskleidung der Porenwände (Fig. 127 ca); so können die

Poren des Siebes verengert und unter Umständen auch ganz geschlossen wer-

den. Durch die leichte Lüslichkeit der Callusmasse ist aber die Möglich-

keit gegeben, enge Poren wieder zu erweitern, oder geschlossene zu öffnen.

Fig. 126. Taiigeutialschnitt durch die leiterförmige Scheide-

wand zweier Siebröhrenglieder A und B von Vitis vinifera.

In a der durch Alkohol geschrumpfte, dichte Schleimpropf,

durch alle Siebporen nach B hinüber stumpfe Fortsätzchen

sendend, a ein Stärkekörnchen. Vergr. 600. (Nach de Bary.)

Der Callus stellt also, wie schon von Wilhelm
hervorgehoben wurde, bei manchen Pflanzen

eine Vorrichtung vor, welche eine je nach

Bedarf verschiedene Weite der Poren ermög-

licht. So wird z. B. vor Eintritt der Winter-

ruhe zuweilen ein vollständiger Verschluß

der Siebporen bewerkstelligt, und damit

jede Massenbewegung in den Röhren sistiert.

Im Frühjahr wird dann der Callus wieder

gelöst, die Siebplatte wieder geöffnet. Dies ist z. B. bei Vitis und anderen diko-

tylen Holzgewächsen, sowie in den Rhizomen verschiedener Monokotylen der

Fall. Bei den meisten Pflanzen bewirkt allerdings der Callus einen definitiven

Verschluß der Siebporen, indem er sich erst in alternden Siebröhren ausbildet,

bevor diese ihre Tätigkeit einstellen.

Im jugendlichen Zustande sind die noch geschlossenen Siebröhrenglieder

mit einem mehr oder minder kräftigen protoplasmatischen Wandbeleg und

großem Zellkern versehen. Der Zellsaftraum enthält wässerige, nicht gerinn-

bare Flüssigkeit. Dann treten im Plasmabelege glänzende, homogene Schleim-

tropfen auf, welche aus Eiweißsubstanz bestehen. Bei den Cucurbitaceen wer-

Fig. 127. Te:i eines Längsschnittes durch das

Leptora des Stengels von Ecballium Elateriura.

c Cambiformzelle. s Siehröhre, cn der Siebplatte

aufgelagerter Callus. (j Geleitzellen.
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Pflanzen bleiben sie erhalten. In den Siebrühren von Robinia pseudacacia und

anderen Leguminosen ist der Eiweißschleim nach Strasburgers Beobachtungen

in Form eines großen ellipsoidischen Klumpens meist in der Mitte des Rühren-

gliedes an zwei dünnen Fäden suspendiert, welche beiderseits nach den Sieb-

platten verlaufen. Der protoplasmatische /V'andbeleg bleibt in den ausgebildeten

Siebröhren erhalten und kleidet zweifellos auch die Porenwände der Siebplatten

aus, so daß die Plasmabelege benachbarter Rührenglieder miteinander verbunden

sind. Die Zellkerne werden schon während der Ausbildung der Rührenglieder

desorganisiert und gänzlich aufgelüst. Dagegen sind im Wandbeleg häufig Leuko-

plasten eingebettet, welche mit Jod sich weinrot färbende Stärkekürnchen ent-

halten. Der Saftraum der ausgebildeten Siebrührenglieder ist von einer klaren,

mehr oder minder konzentrierten Eiweißlüsung erfüllt, welche bei den Cucur-

bitaceen von einer schleimigen Beschaffenheit ist. Über ihre A'erteilung in den

intakten Siebrühren kann man sich, wie A. Fischer gezeigt hat, nur dann eine

richtige Vorstellung verschaffen, wenn man die unverletzten Pflanzenteile in

heißem Wasser abbrüht. Dann sieht man, daß der geronnene Eiweißschleim

das ganze Lumen der Rührenglieder gleichmäßig erfüllt und auch die Sieb-

poren durchzieht. W^enn man aber, wie dies bis dahin geschehen war, Schnitte

aus lebenden Stengelteilen untersucht, so findet man, da vorher eine teilweise

Entleerung der Rührenglieder staltgefunden hat, bloß über jeder Siebplatte eine

Schleimansammlung vor, sei es in Gestalt einer dünnen Platte oder eines ziem-

lich hohen Pfropfes (»Schlauchküpfe«). Bei den meisten Pflanzen ist aber der

Eiweißgehalt des Siebrührensaftes geringer, so daß beim Abbrühen keine auf-

fallenden Gerinnungserscheinungen zu beobachten sind.

Wenn wir von den in einem besonderen Kapitel zu besprechenden Thallo-

phyten absehen, so treten uns schon bei den buchst entwickelten Laubmoosen,
den Polytrichaceen, in dem rudimentären Leptom des Stengelleitbündels sieb-

rührenartige Zellreihen entgegen. Durch ihre verbreiterten Enden erinnern

diese mit eiweißreichen Plasmakürpern versehenen Zellen an die Siebrühren-

glieder der primären Angiospermenleitbündel. Die zarten Scheidewände sind

zwar nicht als typische Siebplatten entwickelt, auch wird kein Callus gebildet;

doch ist es nicht unwahrscheinlich, daß äußerst feine Siebporen in großer An-

zahl tatsächlich vorhanden sind, da bei der Plasmolyse der Plasmakürper sich

von der Querwand nur sehr selten loslüst und offenbar sehr fest an dieser

haftet. Bei den Pteridophyten sind die Siebplatten nach Poirault nur

von sehr engen Porenkanälen durchzogen, wie sie sonst in den Schließhäuten

gewühnlicher Tüpfel auftreten; bei Angiopteris und Ophioglossum konnte Poi-

rault ihr Vorhandensein mit Sicherheit feststellen. Auch bei den Gymno-
spermen sind, wie schon oben erwähnt wurde, die von einem Gitterwerk be-

deckten Schließhäule der Siebtüpfel nur von sehr engen Porenkanälen durchsetzt;

es kommt noch nicht zur Auflösung der Siebfelder, wie bei den Angiospermen.

Es ist begreiflich, daß über die physiologische Funktion so charak-

von Nägel i ausgesprochen wurde, kennzeichnet die Siebrühren als Leitungs-

organe für den Transport schwer diosmierender Baustoffe, speziell der Eiweiß-

substanzen. Sachs erblickt in den Siebrühren zugleich die Organe der Eiweiß-
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bereitung, doch lassen sich zwingende Gründe hierfür nicht geltend machen.

Die Ansicht von Frank und Blaßi^), daß die Siebrühren nicht zur Leitung,

sondern bloß zur Speicher an g von Eiweißsubstanzen dienen, beruht auf un-

zulänglicher oder unrichtiger Deutung der bisher vorliegenden anatomischen

Tatsachen und physiologischen Experimente. Diese sprechen vielmehr durch-

aus zugunsten der zuerst angeführten Auffassung, wonach die Siebröhren in

erster Linie eiweißleitende Organe sind.

In anatomischer Hinsicht wäre zunächst zu erwähnen, daß sich Bau und

Gestalt der Siebröhren, vor allem die Perforation der Siebplatten, am unge-

zwungensten aus ihrer eben angegebenen Funktion erklären lassen. Wenn da-

gegen der Einwand erhoben wurde, daß die Kanälchen, welche die Siebplatten

durchsetzen, bei vielen Pflanzen so enge sind, daß der in den Siebröhren herr-

schende Druck wohl nicht ausreiche, um »Plasma« durch die Kanälchen zu

pressen, so ist darauf zu erwidern, daß eben nicht »Plasma« durchgepreßt

wird, sondern eine meist dünnflüssige Eiweißlüsung. Wo es sich, wie bei den

Cucurbitaceen, um einen Eiweißschleim handelt, da sind die Löcher der Sieb-

platten auch viel weiter. — In sehr ausgesprochenem 3Iaße spricht auch der

Verlauf der Siebrühren für ihre eiweißleitende Funktion. Gleich den Organen

der Wasserleitung durchziehen die Siebröhren in ununterbrochenem Verlaufe

sämtliche Pflanzenorgane, die auf Eiweißzufuhr Anspruch erheben, oder zwischen

den Hauptstätten der Eiweißbildung, wahrscheinlich den Laubblättern, und den

Verbrauchsorten gelegen sind. Es stellt sich dabei heraus, daß die Querschnitts-

größe der Leptomstränge, die annähernd auf die Zahl der Siebröhren schließen

läßt, ungefähr gleichen Schritt hält mit den Ansprüchen, die an das Leitungs-

vermögen des betreffenden Organs für Eiweißstoffe gestellt werden. Man ver-

gleiche beispielsweise den Querschnitt einer Ranke und eines blatttragenden

Zweiges der Weinrebe: das Leptom des letzteren ist auch relativ ungleich

mächtiger ausgebildet (Fig. 122). Wenn man andererseits das Leptom eines

vegetativen Stengels oder Zweiges mit dem gleichnamigen Gewebe einer In-

floreszenzachse oder eines Blütenstieles derselben Pflanze vergleicht, so macht

sich die gesteigerte Eiweißzufuhr zum Zweck der Pollen- und Samenbildung

sehr häufig durch eine entsprechende Verbreiterung der Leitungsbahnen, d. i.

der Leptombündel, geltend. Es sei hier in dieser Hinsicht nur ein Beispiel an-

geführt. Setzt man die Querschnittsgröße des Leptoms eines einjährigen vege-

tativen Haselnußzweiges (Gorylus Avellana) = 100, so war in einem gegebenen

Falle die Querschnitlsgröße dieses Gewebes in der zwei männliche Blütenkätz-

chen tragenden Achse = 146. Bemerkenswert ist beispielsweise auch, daß in

den Wänden der für Insekten fang und -Verdauung eingerichteten Nepenthes-

kannen die Siebröhren auffallend zahlreich und weitlumig sind. — Gesteigerte

Leitungsansprüche machen sich eben nicht bloß in der quantitativen, sondern

unter bestimmten Voraussetzungen auch in der qualitativen Ausbildung der Sieb-

röhren bemerklich. Bei den Schling- und Kletterpflanzen z. B. wiederholen sich

die für die Ausbildung des Wasserleitungssystems maßgebenden Momente; schon

oljen wurde auf die besondere Weite der Siebröhrenglieder und der Siebporen

aufmerksam gemacht. Es ist kein Zufall, daß man zur Demonstration und zum
Studium der Siebröhrenstruktur hauptsächlich Schling- und Kletterpflanzen aus-

wählte, nämlich Cucurbita Pepo, Lagenaria vulgaris, Vitis vinifera und Calamus
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Rotang. Nach Westermaier und Ambronn zeichnen sich auch Humulus

lupulus, Passifloreen, Serjaniaarten, Glematis vitalba, Dioscorea batatas, Tamus

communis, Lonicera caprifolium u. a. durch schön entwickelte Siebrühren aus.

Eine wichtige Bestätigung der auf anatomischer Grundlage beruhenden

Schlußfolgerungen betreffs der Funktion des Leptoms bilden die Resultate der

zuerst von Ha

n

stein wissenschaftlich verwerteten Ringelungsver suche ^^j.

Wie wir später hören werden, besitzt die Mehrzahl der Dikotylen in ihren

Stengeln nnd Zweigen bloß rindenständige Leptombündel. Wird nun beispiels-

weise an einem vom Baum abgetrennten AVeidenzweige nahe der unteren Schnitt-

fläche ein ringförmiger Rindenabschnitt bis auf den Holzkörper entfernt und

dann der Zweig in Wasser gestellt, so wachsen aus dem kurzen Rindenstücke,

das sich unterhalb der abgeringelten Stelle befindet, nur wenige, kurz bleibende

Wurzeln hervor. Dagegen entsprießen dem unteren Ende des größeren Zweig-

stückes, welches callös anschwillt, um so zahlreichere und längere Wurzeln.

Da nun durch die Ringelung bloß das Leptom vollständig unterbrochen wurde,

das Leitparenchym des Holzes al^er intakt blieb, so folgt aus dem Ergebnisse

dieses Versuches, daß die zur Wurzelbildung notwendigen Eiweißstoffe bloß im

Leptom, d. i. in den Siebröhren und zum Teil wohl auch in den Cambiform-

zellen^ transloziert wurden. In Übereinstimmung damit fand Hanstein, daß

bei jenen Dikotylen, welche, kurz ausgedrückt, auch markständige Leptombündel

besitzen (Piperaceen, Nyctagineen, Solaneen, Cucurbitaceen), durch das Ringeln

des Zweiges die Zufuhr der Eiweißstoffe zu dem kürzeren Zweigstücke nicht

wesentlich beeinträchtigt wird. Es hat eben bloß eine teilweise Unterbrechung

der Leitungsbahnen stattgefunden.

Gehen wir nun zu den bei der Eiweißleitung in den Siebröhren tätigen

Betriebskräften über, so ist als feststehend anzusehen, daß sich der Sieb-

röhrensaft in der unverletzten Pflanze unter einem bestimmten Drucke befindet,

der eine Verschiebung des Röhreninhaltes nach Orten geringeren Widerstandes

zu bewirken vermag. Wenn man einen Blattstiel oder Stengel von Cucurbita

durchschneidet, so quillt daher reichlich Eiweißschleim aus den geöffneten

Siebröhren. Von A. Fischer wurde gezeigt, daß bei Durchschneidung des

Blattstieles die partielle Entleerung des Röhreninhaltes wenigstens 1 —2 Inter-

nodien weit zurückgreift. Daraus geht zugleich hervor, daß der in den Sieb-

röhren herrschende Druck groß genug ist, um den Filtrationswiderstand einer

ganzen Anzahl von Siebplatten zu überwinden. Man darf daher auch annehmen,

daß, wenn in dem intakten Siebrührensystem, durch partielle Entleerung der

Röhren an gewissen Punkten, Druckdifferenzen entstehen, dieselben durch eine

dahin gerichtete Strömung des Siebröhrensaftes mehr oder minder rasch aus-

geglichen werden.

Ob der in den Siebrühren herrschende hydrostatische Druck auf der osmo-

tischen Leistungsfähigkeit des Siebrührensaftes beruht oder durch Pressung

seitens der angrenzenden, stark turgeszierenden Zellen (Cambiform- und Ge-

leitzellen) zustande kommt, ist ungewiß. W^ahrscheinlich sind beide Müglich-

keiten realisiert. Wenn die Siebrühren selbst einen Turgordruck erzeugen, so

ist dies nur möglich, weil sie einen lebenden Plasmabeleg (resp. eine Plasma-

haut) besitzen; vielleicht liegt darin die hauptsächliche Bedeutung desselben.

Strasburger meint, daß der piasmalische AVandbeleg die zu leitenden Stoffe
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des Rührenlumens festhalten und deren Diffusion in die Umgebung verhindern

dürfte. Inwieweit das lebende Plasma der Siebrührenglieder, unabhängig von

den Turgorverhältnissen und den dadurch bedingten Pressungen, an der Stolf-

leitung aktiv beteiligt ist, wie Czapek annimmt, bedarf noch eingehenderer

Untersuchung.

Ein Transport der in den Siebrührengliedern enthaltenen Stärke ist nicht

nachgewiesen und findet sicherlich nur ausnahmsweise statt. Nach Strasburger

steht das Auftreten von Stärke in den Siebröhren anscheinend zur Callusbildung

in Beziehung, da man sie in dem Maß abnehmen sieht, als die Calli wachsen.

Da im Siebrühreninhalt sehr häufig auch Zuckerarten auftreten, so mügen die

Siebrühren unter Umständen auch am Transport der Kohlehydrate beteiligt sein.

Es liegt aber kein triftiger Grund vor, hierin mehr als eine Nebenfunktion zu

erbhckeni^). Die Hauptmenge der Kohlehydrate wird zweifelsohne im Leit-

parenchym transloziert.

Wie bereits von de Bary angegeben und von Wilhelm u. a. genauer

studiert wurde, erfährt bei den Angiospermen die zur Herstellung eines Sieb-

rührengliedes bestimmte Mutterzelle in der Regel zunächst mehrere Längsteilungen.

Die grüßte der so entstandenen Tochterzellen wird zum Siebrührengliede, die

übrigen englumigen Tochterzellen dagegen kann man mit Wilhelm als Geleit-

zellen der Siebrühren bezeichnen. (In den Gefäßbündelenden herrscht in bezug

auf die Weite der Siebrühren und Geleitzellen das umgekehrte Verhältnis.) Vom
Cambiform unterscheiden sich die Geleitzellen (Fig. 127^) durch ihr engeres

Lumen, durch ihren reichen Plasmainhalt mit großem Zellkern, und namentlich

dadurch, daß »die zwischen ihnen und der Siebrühre befindliche Wand stets

mit zahlreichen, quergedehnten, korrespondierenden Tüpfeln versehen ist, wäh-

rend die Wände zwischen Siebrühren und Cambiformzellen der Tüpfelung meist

vollständig entbehren«. — In den primären Leptomteilen verschiedener Diko-

tylen, ferner auch bei den Monokotylen bilden die Geleitzellen zusammenhängende

Zellenzüge. Bei den Dikotylen ist dies, speziell im sekundären Leptom, ge-

wühnlich nicht der Fall.

Bei den Gymnospermen und Pteridophyten werden keine Geleitzellen ge-

bildet. An ihre Stelle treten plasmareiche Zellenzüge, welche im sekundären

Leptom der Gymnospermen, gleich den Geleitzellen der Dikotylen, nur auf kurze

Strecken miteinander zusammenhängen.

Die physiologische Funktion der Geleitzellen (und der sie vertretenden

Zellenzüge) ist noch unbekannt. Da sie nicht immer auf weite Strecken hin

miteinander verbunden sind, so scheinen sie in bezug auf Eiweißleitung nach

Strasburger bloß dem Lokalverkehr zu dienen, — falls sie überhaupt an der

Eiweißleitung direkt beteiligt sind. Ihre histologischen Beziehungen zu den

Siebrühren schließen aber nicht aus, daß sie die letzteren in ihrer Funktion auf

irgendeine andere, noch unaufgeklärte Weise unterstützen. So wäre es z. B.

nicht unmüglich, daß sie bei der Fortbewegung des Siebrührensaftes eine aktive

Rolle spielen. A. Fischer nimmt an, daß sie die Stätten der Eiweißbereitung

seien, doch hat diese Auffassung nur eine geringe AVahrscheinlichkeit für sich.
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4. Die Milchrühren 16).

Zur Leitung der plastischen BaustofTe genügen der großen Mehrzahl der

Pllanzenarten das Leitparenchym, die Siebrühren und die Cambiformzellen. Bei

verschiedenen Familien der Angiospermen kommt nun noch eine dritte Kate-

gorie von Leitungsorganen hinzu, die man wegen des milchigen Inhaltes, den

sie führen, als Milchsaftbehälter oder Milchrühren bezeichnet hat. Dieselben

durchziehen als langgestreckte, meist reich verzweigte Rühren die Wurzel-,

Stamm- und Blattorgane und gestatten derart einen ausgiebigen StofTtransport.

Die Wandungen der Milchrühren sind stets von weicher Beschaffenheit.

Ihre Dicke ist meist sehr gering. Dickere Rührenwände, bis zu 0,01—0,016 mm,
besitzen die Euphorbiaarten, bei denen sie nach Seh wendener zugleich in

ziemlich hohem Maße dehnsam und elastisch sind. Tüpfel kommen auch an

verdickten Rührenwänden nicht eben häufig vor. Bei Euphorbia Lathyris habe

ich in den Wänden der Milchrühren und der daran grenzenden Palisadenzellen

zuweilen sehr enge Tüpfelkanäle beobachtet, während jene Partien der Rühren-

wände, welche an das Schwammparenchym grenzen, mit grüßeren Tüpfeln ver-

sehen sind, deren Schließhäute augenscheinlich von Plasmafäden durchsetzt

werden. Von Kienitz-Gerloff wurden auch bei Euph. Cyparissias und bei

Nerium Plasmaverbindungen zwischen Milchrühren und benachbarten Paren-

chymzellen nachgewiesen.

Nach den Untersuchungen von Treub und von Emil Schmidt besitzen

die Milchrühren auch im ausgebildeten Zustand einen plasmatischen Wandbeleg

mit oft sehr zahlreichen Zellkernen. Verschiedene Umstände, so u. a. das nach-

trägliche Austreiben von Seitenästen und die callüse Verschließung angeschnittener

Milchrühren i Wurzel von Scorzonera, Stengel von Euphorbia splendens) sprechen

zugunsten der Annahme, daß der Plasmakürper der Milchrühren auch späterhin

noch lebend ist.

Der charakteristische Inhalt der Milchrühren ist der Milchsaft, eine

gewühnlich weiße, seltener schwefelgelbe (Argemone) oder selbst orangefarbige

Flüssigkeit (Chelidonium), welche in entwicklungsgeschichtlicher Hinsicht nach

Schmidt, Kallen und Molisch dem Zellsaft entspricht, nach Berthold aber

einen eigentümlich metamorphosierten, leichtflüssigen F^lasmakürper repräsentiert.

Jeder Milchsaft stellt eine Emulsion vor; zahlreiche kleine Kürnchen und Trüpf-

chen sind in einer wässerigen Flüssigkeit suspendiert, welch letztere zugleich

verschiedene Substanzen gelüst enthält. Die suspendierten Teilchen sind von

sehr verschiedenartiger Beschaffenheit : Gummi-, Harz- und Kautschukkürnchen,

die beim Ausfließen des Milchsaftes aus der Pflanze leicht zusammenkleben,

Fett- und Gerbstofftrüpfchen, Eiweißkristalle und bei den Euphorbiaceen kleine

Stärkekürner. Diese letzteren sind von eigentümlicher Gestalt; bei unseren

einheimischen Euphorbien meistens spindelfürmig, bei den tropischen Arten ab-

geplattet und an beiden Enden stark verbreitert, »hantel- oder schenkelknochen-

fürmig«. Sie entstehen gleich den gewühnlichen Stärkekürnern nach Potter

in Leukoplasten. Bei Cecropia peltata und Brosinium microcarpum hat Moli seh

im Milchsaft zahlreiche Eiweißkürner beobachtet, die gleichfalls in Leuko-

plasten gebildet werden. — In der wässerigen Flüssigkeit des Milchsaftes sind
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verschiedene Salze aufgelöst (bei manchen Euphorbien namentlich apfelsaurer Kalk,

bei Ficus elastica und zahlreichen anderen Pflanzen Magnesiumsalze^, ferner Ei-

weißstoffe, Zucker, Gummiarten, Gerbstoffe und Alkaloide (z. B. das Morphin im

Opium). Auch eiweißlüsende Enzyme sind in Milchsäften gefunden worden;

so bei Carica Papaya und bei Ficus Carica. Zahlreiche Einzelheiten über die

qualitative und quantitative Zusammensetzung der Milchsäfte hat in neuerer Zeit

Moli seh mitgeteilt. \m allgemeinen läßt sich aus den vorliegenden Angaben

entnehmen, daß der Milchsaft einesteils wegen seines Gehaltes an plastischen

Substanzen als Bildungssaft zu betrachten ist, und daß er anderenteils auch End-

produkte des Stoffwechsels, wirkliche Exkrete, führt.

In entwicklungsgeschichtlicher Hinsicht haben wir zwei verschiedene Arten

von 3Iilchsaftbehältern zu unterscheiden, gegliederte und ungegliederte

Milchröhren.

Die gegliederten Milchröhren (Milchsaftgefäße) sind den Cichoriaceen,

Campanulaceen, Papaveraceen, Lobeliaceen, Papayaceen, manchen Aroideen und

Musaceen sowie den Euphor-

biaceengattungen Manihot und

Hevea eigentümlich. Sie ent-

stehen aus Meristemzellreihen,

deren Trennungswände früh-

zeitig resorbiert werden. In

wenigen Fällen, wde bei Musa

und Chelidonium, erfolgt bloß

eine Perforation der Quer-

wände, die dann mit einem

oder mehreren großen Löchern

versehen sind. Solche Per-

forationen treten allgemein

auch an den Längswänden

auf, wo eine seitliche Berüh-

rung zweier Milchröhren statt-

hat. In allen typischen Fällen

stellt sich eine reiche Ver-

zweigung der Röhren ein, und

überdies werden die einzelnen

Äste und Zweige durch zahl-

reiche Anastomosen zu einem

Netze verbunden (Fig. 128 B).

Die Zweige sowohl wie die

Anastomosen kommen auf

doppelte Art zustande: durch

Verschmelzung von Meristem-

zellreihen und durch Auswachsen von seitlichen Fortsätzen,

die benachbarten Gewebselemente einschieben.

Die ungegliederten Milchröhren (Milchzellen) sind für die meisten

Euphorbiaceen, Urticaceen (inkl. Arlocarpeen und Moreen), Apocyneen und As-

clepiadeen charakteristisch. Jede Röhre entsteht aus einer einzigen Meristemzelle,

Fig. 128. Ä Endverzweigungeu einer freipräparierten Milclirölire aus
einem jungen Laubblatte von Euphorbia MiTsinites. B freipräpa-
riertes Netz Ton Milcbsaftgefäßen aus der Kinde der Wurzel von

Scorzonera bispaniea. Vergr. 120. (ß nach Unger.)

die sich zwischen
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welche sich reich verzweigend zu einem langgestreckten Schlauch auswächst.

Anastomosen werden nicht gebildet oder sind zum mindesten sehr selten

(Fig. 128^). Bei den Euphorbiaceen sind nach den Untersuchungen Schmal-
hausens, die von Chauveaud bestätigt und mit wesentlich gleichem Er-

gebnis auch auf die ürticaceen, Asclepiadeen und Apocyneen ausgedehnt

wurden, die Initialzellen der Milchsaftrühren bereits im jungen Embryo sehr

deutlich zu erkennen. Sie differenzieren sich an der Innengrenze der primären

Rinde des Cotyledonarknotens und werden bald durch selbständiges Spitzen-

Lui
1^

Hyphen eines Schmarotzerpilzes, zwischen die benachbarten Gewebselemente ein

und dringen bis in die Yegetationsspitzen der Stengel und der Wurzeln vor.

Da sich in den heranwachsenden Organen nie wieder neue Milchzellen bilden,

so ist das ganze Rührensystem der ausgewachsenen Pflanze auf jene wenigen

Initialzellen zurückzuführen, welche sich schon im Embryo differenziert hatten.

Werden später Ergänzungen dieses Rührensystems notwendig, wie z. B. bei der

Entstehung von Adventivknospen, so wachsen an den betreffenden Stellen die

Milchrühren zu neuen Zweigen aus ; diese Entstehungsweise gilt nach den Unter-

^^ ^ suchungen von Chauveaud auch für jene Milch-

rühren, welche in den Produkten des sekundären

Dickenwachstums auftreten; das Auftreten neuer

Initialzellen ist nach den ersten Stadien der embryo-

nalen Entwickelung niemals zu konstatieren.

Indem wir nun zur physiologischen Be-
deutung der Milchsaftrühren übergehen, wollen wir

zunächst wieder die anatomischen Tatsachen spre-

chen lassen.

Wenn man den Verlauf der Milchrühren in den

Stengeln, Wurzeln, Blattstielen und Blattrippen ver-

folgt, so sieht man, daß sie zum Leitparenchym so-

wohl wie zu den Strängen des Leptoms in nahe

anatomische Beziehung treten. Indem sie diese Stoff-

leitungsgewebe teils begleiten, teils der Länge nach

durchziehen, führen sie bereits auf die Vermutung,

daß sie an den physiologischen Funktionen der er-

wähnten Gewebearten beteiligt sind. Die chemische

Beschaffenheit des Milchsaftes imterstützt diese An-

noch hühere Wahrscheinlichkeit (soweit es sich um
den Transport der Kohlehydrate handelt), wenn wir

die anatomischen Beziehungen der Milchrühren zum
Assimilationssystem ins Auge fassen. Meine hierüber

angestellten Untersuchungen, die von Pirotta und

Marcatili bestätigt und vielfach erweitert wurden,

haben nachstehende Ergebnisse geliefert. Die Milch-

rühren verzweigen sich im Laubblatte besonders reichlich unmittelbar unter dem
spezifischen Assimilationsgewebe, der Palisadenchicht. Die von den Leitbündeln

abzweigenden isolierten Rührenäste wenden sich noch überdies sehr häufig

Fig. r2il. Zusammenhang der Milcli-

röhren mit dem Assimihitionssj'stem.
A aus dem Blatte von Euphorbia
Myrsinites (seltenerer Fall). Vergr.
170. B aus dem Blatte von Euph.
higlandulosa; n Aufnahmszellen, rn

Milchröhre. Vergr. 2 lO. C aus dem
Blatte von Hypochaeris radicata.

Vergr. 170. Vgl. den Text.
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aufwärts (Fig. 129), um sich zwischen die Palisadenzellen einzuschieben und

die Assimilationsprodukte gleich aus erster Quelle in Empfang zu nehmen. Mit

ihren Enden, die bisweilen verzweigt sind, legen sie sich oft an büschelförmig

zusammenneigende Palisadenzelleri» an (Euphorbiaarten, Ficus nitida, Hypochaeris

radicata), und wenn ein solch direkter Anschluß nicht gut möglich ist, so ver-

mitteln trichterförmige Sammelzellen die Zufuhr der Assimilatidnsprodukte zu

den ableitenden Milchröhren (Fig. 129 B). Auf diese Weise wiederholen sich

hier dieselben charakteristischen Anschluß- und Ableitungseinrichtungen, welche

in den Lauborganen jener Pflanzen, die der Milchröhren entbehren, für die ana-

tomischen Beziehungen des Assimilationssystems zu den ableitenden Parenchym-

scheiden der Gefäßbttndel so bezeichnend sind.

Es gibt noch eine andere Reihe von anatomischen Tatsachen, welche er-

kennen lassen, daß die Milchröhren als Leitungsorgane für plastische Bildungs-

stoffe fungieren. Diese Tatsachen gehören in das Gebiet der Gewebekorrelation.

Man findet nämlich, daß die Ausbildung des Milchröhrennetzes der Blätter zur

Ausbildung des Leitparenchyms im umgekehrten Verhältnisse steht. Je reich-

licher sich die Milchröhren im Mesophyll verzweigen, desto ausgiebiger ent-

lasten sie das Leitparenchym des Blattes (vor allem die Gefäßbündelscheiden)

von der Funktion der Stoffleitung, und desto mangelhafter und spärlicher ist

jenes infolgedessen ausgebildet. Am auffallendsten fand ich diese Rückbildung

bei Euphorbia Myrsinites und biglandulosa ausgeprägt. Die parenchymatischen

Scheiden der kleinen Gefäßbündel weisen zahlreiche Lücken auf, und die vor-

handenen Scheidenzellen sind nicht, wie gewöhnlich, langgestreckt, sondern

häufig ebenso lang als breit und von unregelmäßigem Umriß. Dem Hauptnerv

des Blattes fehlt das sonst so mächtige Leitparenchym fast gänzlich. Statt

dessen begleiten G-— 8 weitlumige Milchröhren das Gefäßbündel, die sich zum
Teil unmittelbar an das Leptom anlegen. — Schließlich wäre hier noch zu

erwähnen, daß sich bisweilen auch in der Ausbiklung des Leptoms seine funk-

tionelle Entlastung seitens der Milchröhren geltend macht. Wie nämlich

de Bary angibt, besitzen manche Milchsaft führende Pflanzen bloß äußerst enge

und unscheinbare Siebröhren (z. B. die Asclepiadeen).

Die physiologischen Untersuchungen, die bisher angestellt wurden, um die

Funktion der Milchröhren und die Bedeutung des Milchsaftes klarzulegen, be-

standen in der Hauptsache darin, daß die Beschaffenheit des Milchsaftes in

den verschiedenen Lebensperioden der Pflanze, sowie nach dem Einfluß anor-

maler Vegetationsbedingungen, auf mikrochemischem Wege erforscht wurde.

Die Schwankungen in der Zusammensetzung des Milchsaftes, soweit sich

diese in den verschiedenen Altersstadien einer und derselben Pflanze geltend

machen, hat Schullerus für Euphorbia Lathyris einem sorgfältigen Studium

unterzogen. Im Embryo, der in lebhafter Entwickelung sich befindet, ist der

Milchsaft reich an Fett, Gerbstoff, Stärke und Eiweißstoffen. Wenn dann der

Keim ins Stadium der Ruhe übertritt, zur Zeit der Samenreife, wird der Milch-

saft durchsichtig, arm an plastischen Substanzen; die Stärkekörnchen fehlen

vollständig, und Fett wie Gerbsäure sind nur in geringen Mengen nachzuweisen.

Bei der Keimung des Samens wird der Milchsaft wieder dickflüssiger, substanz-

reicher; die stäbchenförmigen Stärkekörner sind jetzt in großer Menge vor-

handen, ebenso die anderen plastischen Substanzen. Diese Beschaffenheit behält
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der Milchsaft bei, solange die Pflanze wächst und vegetiert. Tritt sie in das

Stadium der Winterruhe, so wird der Milchsaft wieder »zurückgebildet«: in den

Stengelorganen charakterisiert ihn neuerdings die Armut an plastischen Sub-

stanzen und nebenher das Auftreten von apfelsauerm Kalk ; in den Wurzeln

wird der Milchsaft zwar reich an Eiweißstoffen, doch fehlen ihm die stickstofT-

losen BildungsstofTe, Fett und Stärke. — l.berblickt man alle diese Schw^an-

kungen in der Zusammensetzung des Milchsaftes, so tritt ganz unverkennbar

die Tatsache hervor, daß der Reichtum des Milchsaftes an plastischen Sub-

stanzen mit der Intensität der Stoffleilungsvorgänge in der Pflanze zu- und

abnimmt. Daraus ergibt sich ungezwungen die Folgerung, daß der Milchsaft

in erster Linie ein Bildungssaft ist, und daß die Milchrühren als Leitungsorgane

desselben fungieren.

Zu der gleichen Schlußfolgerung gelangt man, wenn man die Beschaffen-

heit des Milchsaftes von Pflanzen untersucht, die sicli unter anormalen Vege-

tationsbedingungen entwickeln. Derartige Versuche sind zuerst von Sachs und

Faivre vorgenommen worden. Ließ der letztere Keimpflanzen von Tragopo-

gon porrifolius im Dunkeln wachsen, so wurde ihr Milchsaft bald substanzarm,

wässerig. Das gleiche zeigte sich, wenn die Keimpflanzen zwar im Licht, aber

in kohlensäurefreier Atmosphäre vegetierten. Sobald dagegen die äußeren Be-

dingungen der Kohlensloffassimilation wieder günstig waren, nahm aucli der

Milchsaft in Bälde wieder seine normale Beschaffenheit an. Faivre folgert

daraus, daß die Neubildung von Milchsaft in den Assimilationsorganen stattfinde,

und daß aus diesen eine W^anderung desselben nach den Orten des Verbrauches

hin anzunehmen sei. Man sieht demnach, daß die Ergebnisse des physiologi-

schen Experimentes mit den oben mitgeteilten Resultaten der anatomischen

Untersuchung, soweit sie den Zusammenhang der iMilchrühren mit dem Assi-

milationssystem betreffen, im vollen Einklänge stehen. An dieser Stelle sind

auch die Versuche Treubs über das Verhallen der Stärkekürner des Milchsaftes

verschiedener Euphorbien in lokal verdunkelten Blatt- und Stengelteilen zu er-

wähnen. Die Verdunkelung wurde durch Auflegen von Stanniol erzielt. Nach
2— 3 Wochen waren die Stärkekürner grüßtenteils verschwunden.

Daß in dem geschlossenen System der Milchrühren gegebenenfalls eine

wirkliche Strömung des Milchsaftes eintritt, läßt sich aus verschiedenen Tat-

sachen folgern. Das Wässerigwerden des Milchsaftes hungernder Pflanzen setzt,

ganz abgesehen von der Frage, ob vielleicht ein Teil der Harzkürnchen, Fett-

trüpfchen usw. resorbiert worden sei, auf jeden Fall eine größere Verteilung

der Körnchen in der Flüssigkeit voraus; eine solche Verteilung auf größere

Entfernungen ist aber, wie Schwendener betont hat, ohne Massenbewegung

des Saftes nicht möglich. Bei den Euphorbien liefern auch die im Milchsafte

suspendierten Stärkekürner Anhaltspunkte für die Beurteilung dieser Frage. So

fand z. B. Schwendener im Milchsaft eines Blattes von Euphorbia splendens

bloß kleinere Stärkekürner von stäbchenfürmiger Gestalt ohne Verdickungen an

den Enden. Einige Zentimeter weiter unten im Stamm zeigten die Stärkekürner

alle Übergänge von der grüßeren Stäbchenform zur charakteristischen Knochen-

form, welche im Blatte nirgends beobaclitet wird. Daraus ist zu schließen, daß

die Stäbchen fürmigen Stärkekörner aus dem Blatt in den Stamm einwandern

und hier allmählich Knochenform annehmen. Eine solche Einwanderung ist
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jedoch ohne 31assenbewegung des Milchsaftes nicht denkbar. Ferner kommen
in den Milchrühren der Euphorbien zuweilen lokale Verstopfungen vor, welchen

auf einer Seite zahlreiche dichtgedrängte Stärkekürner angelagert sind. Offen-

bar hat der verstopfende Körper für den strömenden Milchsaft wie ein Filter

gewirkt, indem er die Stärkekörner zurückhielt, die Flüssigkeit aber durchließ.

Übrigens hat Schwendencr an durchsichtigen Keimpflänzchen von Chelidonium

majus, deren Blättchen oder llauptwurzeln lebhaft transpirierten, die ruckweise

Strömung des Milchsaftes direkt beobachten können.

Damit sind wir nun bei der Betriebs kraft angelangt, welche die Be-

wegung des Milchsaftes bewirkt. Daß dieser in dem intakten Röhrensystem unter

einem nicht unbedeutenden Druck steht, geht schon daraus hervor, daß er aus

angeschnittenen Milchröhren in oft beträchtlicher Menge ausfließt. Dieser Druck

geht bei dünnwandigen Milchröhren höchstwahrscheinlich vom angrenzenden

turgeszierenden Parenchym aus. Für die dickwandigen Milchröhren verschie-

dener Euphorbien dagegen konnte Schwendener einen in ihnen selbst herr-

schenden Turgordruck nachweisen, durch welchen die Ilöhrenwände elastisch

gespannt werden. Bei Aufhebung dieses Druckes tritt eine Verengerung der

Milchröhren um 4— f) % auf. Diese elastische Spannung der Wand stellt offen-

bar eine Kraftquelle vor, die sofort eine Strömung des Milchsaftes hervor-

ruft, sobald irgendwo im System eine Druckverminderung eintritt; natürlich

wird diese Bewegung stets nach den Orten geringeren Druckes gerichtet sein.

Die Tatsache, daß der Milchsaft in erster Linie ein plastische Baustoffe

enthaltender Nahrungssaft ist, steht mit der weiteren Tatsache nicht im Wider-

spruch, daß der Milchsaft unzweifelhaft auch nutzlose Endprodukte des Stoff-

wechsels enthält, gleichwie das venöse Blut des Tierleibes. Ob die das milchweiße

Aussehen des normalen Röhreninhaltes bedingenden Harz- und Kautschuk-

körnchen zu den plastischen Baustoffen oder den Exkreten zu rechnen sind,

ist nicht leicht zu beantworten. Das Wässerigwerden des Milchsaftes hungern-

der Pflanzen spricht allerdings für eine teilweise Resorption dieser Körnchen,

doch wurde von Schwendener darauf aufmerksam gemacht, daß die Milch-

röhren solcher Pflanzen hin und wieder pfropfenartige Massen enthalten, die

offenbar durch Gerinnung entstanden sind, und zahlreiche Körnchen ein-

schließen. Andererseits ist es nicht wahrscheinlich, daß das Wässerigwerden

des Milchsaftes bloß auf diesem Umstand beruhe. Wenn man sich ferner ver-

gegenwärtigt, welch große Substanzmengen die Harz- und Kautschukkörnchen

der Milchsäfte vieler tropischen Bäume vorstellen, so erscheint es als eine wenig

plausible Annahme, daß diese Stoffe bloß nutzlose Endprodukte des Stoffwechsels

repräsentieren sollen. Auf eine eventuelle mechanische Bedeutung der in Rede

stehenden Körnchen hat Schwendener hingewiesen, insofern sie möglicher-

weise den Zweck haben, »das Emporsteigen der spezifisch leichteren Fetttröpf-

chen in der wässerigen Lösung und ebenso das Sinken der spezifisch schwere-

ren Stärkekörner zu verhüten und dadurch die gegebene Verteilung der plastischen

Baustoffe, sofern dieselbe nicht durch Älassenbewegungen verändert wird, zu

erhalten«.

Zum Schlüsse sind noch zwei Neben funktionen des Milchsaftes zu er-

wähnen, welche in biologischer Hinsicht von Bedeutung sind. Die eine die-

ser Nebenfunktionen beruht auf der leichten Gerinnbarkeit des Milchsaftes bei

Haberlandt, Pflanzenanatomie. 3. Aufl. 20
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Berührung mit atmosphärischer Luft. Infolge dieser Eigenschaft bildet er ein

vorzügliches Verschlußmittel nach mechanischen Verletzungen der Pflanze. Die

andere Nebenfunktion besteht in dem Schutze, den der oft giftige Milchsaft der

Pflanze gegen die Angriffe der Tierwelt gewährt. In manchen Fällen spricht

sich die Schutzfunktion sogar im Verlauf und in der Anordnung der letzten

Milchrührenzweige aus. Bei den Wolfsmilcharten kommt es z. B. häufig vor,

daß die das Blattparenchjaii durchziehenden Rrihrenäste bis zur beiderseitigen

Epidermis vordringen und sich darunter nach allen Seiten hin ausbreiten. Wenn
man von Blättern von Euph. Lathyris oder Myrsinites die Oberhaut abzieht,

so bleiben an ihr die angrenzenden Milchrührenäste grüßtenteils haften und

lassen so ihre dichte Ausbreitung unter der Epidermis gut erkennen. Die ge-

ringste Verletzung des Blattes hat auf diese Weise ein reichliches Austreten von

schützendem Milchsaft zur Folge. Bei einigen sukkulenten Euphorbien (Euph.

officinarum und canariensis) zwängen sich einzelne Rührenenden sogar zwischen

die Seitenwände der Epidermis ein mid dringen bis zur Cuticula vor. An den

Involukralblättern von Lactucaarten und anderen Cichoriaceen endlich treten nach

den Beobachtungen von Stahl, Piccioli und Kny als letzte Auszweigungen der

Milchrühren eigenartige »Milchsafthaare« auf. Sie sind etwa 3—5 mal so lang

als breit, am oberen Ende abgerundet oder zugespitzt, und besitzen stark cuti-

nisierte Wandungen. Nach Zander entstehen sie samt den ihr Fußstück halb-

seitig umfassenden Postamentzellen aus je einer jugendlichen Epidermiszelle. Es

handelt sich also entwickelungsgeschichtlich um echte Haare, die aber durch

Resorption ihrer Innenwände mit den darunter befindlichen Milchrühren in

direkte Kommunikation treten. Häufig wird diese Verbindung durch Lücher in

den Wänden der Postamentzellen hergestellt. Ihre Anzahl schwankt zwischen

60— 100 auf je einem Schuppenblatte. Schon bei leiser Berührung brechen die

»Milchsafthaare« ab und lassen nun Trüpfchen von Milchsaft austreten.

Unter den verschiedenen schlauchartigen Bildungen, die mit den echten

Milchrühren phylogenetisch und physiologisch mehr oder minder verwandt sind,

verdienen die sehr auffälligen Schlauchreihen in den Zwiebelschuppen der Allium-

arten besondere Erwähnung. Sie durchziehen der Länge nach die Schuppe, und

zwar ihrer Außenfläche genähert; am Grunde der Schuppe treten auch Anasto-

mosen auf. Die ziemhch gestreckten Glieder des Schlauches sind durch reich

getüpfelte Querwände voneinander getrennt. Der trübe Inhalt der Schläuche

ist milchsaftähnfich und scheint beim Austreiben der Zwiebel an plastischen

Substanzen reich zu sein. Ferner sind hier die von Czapek genauer studierten

»Milchsaftzellen« der Convolvulaceen zu nennen, die Längsreihen bildend in

Stengel, Blatt und Wurzel die Leitbündel begleiten. Die Querwände werden

(mit Ausnahme von Dichondra) nicht resorbiert. Ihr Inhalt besteht aus einem

Plasmaschlauch und Milchsaft von unbekannter Zusammensetzung. Nach be-

endetem Längswachstum des betreffenden Internodiums w-erden die Schlauch-

reihen entleert und zusammengepreßt.
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III. Der Bau der Leitbündel.

Nachdem wir bisher die verschiedenen Elementarorgane der StolTleitung

kennen gelernt, wollen wir jetzt einen Überblick über die verschiedenen Arten

ihrer Vereinigung zu stoffleitenden Gewebekomplexen zu gewinnen suchen. Es

soll dabei bloß auf die primäre Anordnung der Gewebe Rücksicht genommen

werden..

A. Die einfachen Leitbündel.

Den einfachsten Bau zeigen jene Bündel des Leitungssystems, die bloß aus

wasserleitenden Elementen bestehen. So setzen sich die feinen Gefäßbündel-

anastomosen in Blättern und Stengelorganen häufig nur aus einigen Tracheiden

zusammen, die zarte Wasseradern vorstellen. Dieselben sind allerdings meistens

von glukoseleitenden Gefäßbündelscheiden umgeben, in diesem Fall also streng-

genommen nicht hierher gehörig. Allein es kommt auch vor, daß diese Wasser-

adern in Bastrühren verlaufen, wie z. B. in derben Monokotylenblättern (Rhapis,

Vanda furva) oder in dem flügelartigen »Deckblatte« des Fruchtstandes der

Linde. Auf den rudimentären Tracheidenstrang im Laubmoosstämmchen ist

hier gleichfalls nochmals hinzuweisen.

Viel häufiger sind zarte Leitbündel, die nur aus eiweißleitenden Elementen,

aus Cambiformzellen und Siebrühren mit ihren Geleitzellen bestehen. In allen

Organen, durch welche ein ausgiebiger Eiweißtransport stattfindet, vor allem

in Blütenschäften, kommen neben den gewöhnlichen Gefäßbündeln isoliert ver-

laufende Leptomstränge nicht selten vor. Sie durchziehen z. B. den peripheri-

schen Teil des Markes in den Stengeln von Solanumarten, manchen Campanula-

ceen und verschiedenen Cichoriaceen. Im Blütenschafte von Plantago lanceolata

verlaufen sie, tangentiale Reihen bildend, zwischen den größeren und kleineren

Gefäßbündeln. Bei verschiedenen Cucurbitaceen treten sie im Parenchym der

Rinde auf, und zwar sowohl an der Innenseite des corticalen Bastringes, wie

auch außerhalb desselben, an der Grenze zwischen Collenchym und Rinden-

parenchym; vereinzelt rücken sie selbst bis zur Epidermis vor. Alle diese

Bündel stehen bei Cucurbita durch Queranastomosen miteinander in Verbindung

und haben, wie A. Fischer betont hat, wahrscheinlich die Aufgabe, die in

Entwickelung begriffenen mechanischen Gewebe, den Bastring und das Collen-

chym, mit Eiweißstoffen zu versorgen.

B. Die zusammengesetzten LeitbündeM").

i. Allgemeines.

In der überwiegenden Mehrzahl der B'älle vereinigen sich die stolfleitenden

Elementarorgane zu zusammengesetzten Bündeln. Ein vollständiges typisches

Leitbündel im anatomisch-physiologischen Sinne setzt sich demnach aus drei

verschiedenen Arten von Gewebesträngen zusammen. Die eiweißleitenden Ele-

mente, Siebrühren, Geleitzellen und eventuell Cambiformzellen bilden gewühn-

lich allein, zuweilen mit Leitparenchym vereinigt, den zarten Leptomteil

20*
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(Siebteil, Cribralteil) des Bündels; die wasserleitenden Gefäße und Tracheiden,

zu welchen sich fast immer Leitparenchym gesellt, bilden den derben Hadröm-
teil (Gefäßteil, Vasalteil). Neben den eigentlich charakteristischen Bestandteilen,

den eiweißleitenden Elementen einerseits, den wasserleitenden andererseits, treten

also im Leptom und Hadrom, besonders im letzteren, auch leitparenchyma-

tische Elemente auf, die man somit als Leptom- und Hadromparenchym
bezeichnen kann. Die Vereinigung von ein oder mehreren Leptom- und Hadrom-

strängen zu einem gemeinschaftlichen Strange heißt ein Gefäßbündel (Mestom).

In den meisten Fällen werden die Gefäßbündel noch von verschiedenartigen

Scheiden umschlossen; von Leitparenchymscheiden in den Spreiten der Laub-

blätter, von Schutzscheiden in Stengeln, Blättern und Wurzeln, von den zu den

Sinnesorganen gehörenden Stärkescheiden in Stengeln und Blattstielen.

Solange man nicht wußte, daß die mechanischen Stränge ein System für

sich bilden und bloß aus physiologischen Opportunitätsgründen mit den Gefäß-

bündeln oftmals vereintläufig sind, betrachtete man die Gefäßbündel mit Bast-

belegen und Libriformfasern als morphologische Einheiten und nannte sie Fibro-

vasalstränge. Der eine Teil des Fibrovasalstranges, das Phloem, entspricht

dem Leptom mit seinem eventuellen Bastbelege; der andere Teil, das Xylem,

entspricht dem Hadromteile mit seinen mechanischen Fasern, dem Libriform.

Besitzt das Gefäßbündel auf der Leptomseite keinen Bastbeleg, so sind natür-

lich die Ausdrücke Leptom und Phloem gleichbedeutend; und fehlen dem Xylem

die Libriformfasern, was bei den Monokotylen allgemein der Fall ist, so be-

deutet Xylem dasselbe wie Hadrom i^).

Zur nochmaligen kurzen Übersicht über die anatomische Zusammensetzung

der typischen Leitbündel und der Fibrovasalstränge möge das nachfolgende

Schema dienen:

Zusammen-
gesetztes

Leitbündel

(Leptom

(Mestom) \

\ Hadrom

Leitparencliymscheide

Bast

Siebröhren u. Geleit-

zellen

Cambiform und ev.

Leptomparenchym

Gefäße u. Tracheiden

Hadrorapai-encliym

Libriform

Phloem

Xylem

[ Fibrovasal-

strang.

Da jede der drei stoffleitenden Gewebearten eines zusammengesetzten Leit-

bündels auch isoliert verlaufen und funktionieren kann, so darf die Frage nicht

als überflüssig bezeichnet werden, aus welchen Gründen die Pflanze in den

meisten Fällen die Vereinigung dieser Stränge zu gemeinschaftlichen Leitbündeln

dem isolierten Verlauf entschieden vorzieht. Diese Gründe sind derzeit noch

nicht genau zu übersehen, doch lassen sich immerhin einige Punkte namhaft

machen, die uns zur Orientierung dienen können.

Zunächst ist es eine auffallende anatomische Tatsache, daß die wasser-

leitenden Elementarorgane, vor allem die Gefäße, in der Regel von Zellen des

Leitparenchyms begleitet werden. Man darf daraus den Schluß ziehen, daß

die Gefäße und die betreffenden Leitparenchymzellen (Hadromparenchym) in

irgendeiner physiologischen Beziehung zueinander stehen. Schon früher (S. 286)
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ist darauf hingewiesen worden, daß diese Beziehung möglicherweise in einer

aktiven Beteiligung des Hadromparenchyms an der Leitung des Wassers be-

steht. — Vielleicht ließe sich aber die nahezu konstante Nachbarschaft der

Gefäße und Parenchj-mzellen auch durch die Annahme erklären, daß die zur

Herstellung der Wandverdickungen der Gefäße erforderlichen Baustoffe durch

besondere Zellenzüge des Leitparenchyms den einzelnen Gefäßen zugeführt wer-

den müssen.

Nicht minder schwierig ist die Frage, weshalb das vorzugsweise wasser-

leitende Hadrom und das die Eiweißstoffe leitende Leptom zusammentreten und
ein einheitliches Bündel bilden, da diese beiden Hauptteile des Gefäßbündels in

ihrer Funktion voneinander doch vollständig unabhängig sind. Es mögen hier

mancherlei Umstände zusammengewirkt haben, welche schließlich die typische

Vereintläuflgkeit von Leptom und Hadrom zur Folge hatten. Die Schatzbedürf-

tigkeit des zarten Leptoms war bereits Grund genug, um seine Anlehnung an

das derber gebaute Hadrom zu veranlassen; es geschah dies jedenfalls schon

auf einer Stufe der phylogenetischen Entwickelung, auf der das mechanische

System, das ich zu den phylogenetisch jüngsten Gewebesystemen zähle, noch
kaum vorhanden war. Erst später traten als weiteres Schutzmittel noch Bast-

belege hinzu. Die Vereinigung von Leptom und Hadrom in den Assimilations-

organen bietet ferner den Vorteil, daß die Zu- und Ableitungseinrichtungen

zwischen dem Assimilationsgewebe und dem Leitbündel eine gemeinschaftliche

Verwendung finden können, während bei getrenntem Verlaufe von Leptom,
Hadrom und Leitparenchym eine bedeutende Vermehrung und zugleich Kom-
plikation jener Einrichtungen die Folge sein müßte.

2. Die Baulypen der zusammengesetzten Leitbündel.

Nach der Anordnung des Leptoms und Hadroms unterscheidet man drei

Hauptformen von Gefäßbündeln; die konzentrischen, radialen und kol-
lateralen Bündel. Dabei ist aber ausdrücldich zu bemerken, daß diese ver-

schieden gebauten Gefäßbündel in phylogenetischer Hinsicht nicht durchgehends
gleichwertig, d. h. also, einander nicht immer homolog sind.

Von einem konzentrischen Bau des Gefäßbündels pflegt man zu sprechen,

wenn einer der beiden Hauptteile die Mitte einnimmt und von dem anderen
scheidenfürmig umgeben wird. In dem einen Falle bildet der Hadromteil die

Mitte, das Leptom die Umhüllung. Ein solches Bündel kann man als hadro-
zentrisch (amphicribral) bezeichnen. Derart sind die Gefäßbündel im Stamm
und, mit Ausnahme der kleineren Bündel, auch im Laube der Farne gebaut.

Auch verschiedene Dikotylen sind hierher gehörig. Die umgekehrte Anordnung
der beiden Gefäßbündelteile, den leptozentrischen (amphivasalen) Bau, zeigen

die Blattspurbündel in vielen Monokotylenrhizomen (Iris germanica, Cyperus
aureus, Papyrus, Acorus calamus usw.), ferner die markständigen Bündel ver-

schiedener Dikotylen (Piperaceen, Uheum- und Rumexarten, Phytolacca dioica,

Arten von Drosera, Geranium, Aralia, Begonia, Statice, Campanula, Scorzo-

nera u. a.).

Die hadrozentrischen Leitbündel der Farne besitzen im einfachsten Fall

einen kreisrunden oder elliptischen Querschnitt (Fig. 130), sehr häufig gleichen
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sie flachen oder rinnig gefalteten Bändern mit V-, U- oder X-förmiger Quer-

schnittsform. Der Hadromteil liegt, wie erwähnt, in der Mitte des Bündels,

wobei seine Konturen auf dem Querschnitt entweder dem Umrisse des Ge-

samtbündels folgen oder davon unabhängige, symmetrische Figuren bilden. In

den schwächeren Bündeln besteht das Hadrom ausschließlich aus spindelförmigen

Treppentracheiden. Die engsten, zuerst angelegten sind Ring- und Spiraltrachei-

den. Wirkliche Gefäße sind selten (Pteris aquilina). In stärkeren Bündeln treten

zwischen den wasserleitenden Elementen auch noch Parenchymzellen auf, die

das Hadrom in der Regel auch gegen die Leptomhülle abgrenzen. Diese letztere

besteht aus Siebröhren und eiweißreichen Cambiformzellen, welche die fehlen-

den Geleitzellen vertreten. Was die Ausbildung der Scheiden betrifft, so wird

das Bündel zunächst von einer stärkehaltigen Parenchymscheide (»Phloemscheide«)

Fig. 130. Querschnitt durcli ein Weineres Eliizoraljündel von
Polypodium glaucophylliim; die Lumina der Leitparenchym-
zellen sind schraffiert dargestellt, l Leptom. s Parenchym-
scheide. e Schutzscheide, w die verdickten Wandungen des

.angrenzenden Gewebes. Vergr. 320. (Nach P o t o n i e'.)

Fig. 131' Teil eines Querschnittes durch das
Leitbündel eines Stämmchens von Polytrichum
juniperinum. r Rindenparenchym. l Leptom.
ti derbwandiger zentraler, fn zarter peripherer

Teil des Hadroms.

umgeben, die ein- bis mehrschichtig ist; an diese schließt sich dann noch

eine Schutzscheide an, über deren Bau in einem späteren Kapitel zu sprechen

sein wird.

Der konzentrische Bündelbau tritt uns bereits im Stämmchen der höchst-

entwickelten Laubmoose, der Polytrichaceen, entgegen. Das Leitbündel be-

steht hier aus einem zentralen wasseiieitenden Strange, der als rudimentäres

Hadrom zu bezeichnen ist. Dasselbe differenziert sich bei Polytrichum juni-

perinum und commune in eine derbere Innenparlie (Fig. 131 t^), deren verdickte

Wandungsteile rotbraun fingiert sind, und in eine zartere Mantelpartie, deren

Wandungen farblos oder bloß gelblich erscheinen (Fig. 131 ti). In vertrockneten

Stämmchen ist dieser äußere Teil des Hadromzylinders stark zusammengepreßt.

Der zentrale Hadromstrang wird von dem aus 3— 5 Zellschichten bestehenden
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rudimentären Leptomteil umhüllt, der aus siebrührenartigen und cambiform-

ähnlichen Elementen besteht und zur Zeit lebhafter Stoffvvanderung, vor allem

während der Sporogonentwickelung reichlich Eiweißsubstanzen enthält. Bei

langsamer oder sistierter Stoffwanderung enthält er auch mehr oder minder

zahlreiche Stärkekürner.

Während bei den Polytrichumarten, sowie bei Pogonatum aloides das

Hadrom der oberirdischen, aufrechten Stämmchen bloß aus wasserleitenden

Tracheiden besteht, treten bei Atrichum undulatum dazwischen noch stärke-

führende Leitparenchymzellen auf, wie im Hadrom der höher entwickelten

Pflanzen. In den unterirdischen rhizomartigen Stämmchen der Polytrichum-

arten, ferner im oberirdischen Stämmchen der neuseeländischen Polytrichacee

Dawsonia superba sind zwischen den wasserleitenden Elementen des Leitbündels

dickwandige mechanische Zellen eingeschaltet, die man vmzweifelhaft mit

Libri formfasern vergleichen darf. Der rudimentäre Hadromstrang wird so zu

einem Xylemstrang.

Die Abgrenzung des konzentrisch gebauten Leitbündels des Polytrichaceen-

stämmchens gegen die umgebende Rinde ist keine scharfe. Scheidenartige Bil-

dungen, wie bei den Farnen, fehlen hier gänzlich. Auch hierin spricht sich

also der noch rudimentäre Charakter des Leitbündels aus.

Die radialen Bündel der Wurzeln charakterisieren sich durch eine strahlige

Anordnung des Leptoms und Hadroms. Der Hadromteil bildet radiale Platten

von größerer oder geringerer Anzahl, zwischen denen das Leptom in ebenso

Fig. 132. Radiales GefäBbündel der Wurzel von Allium ascalonicuiu. (j zentrales großes Gefäß, von welchem
die fünf Hadromplatten ausstrahlen, p Pericamliium. s Schutzscheide. <1 d die den Hadromteilen opponierten

Durchlaßzellen.

vielen isolierten Streifen auftritt. An den Grenzflächen der Leptom- und Hadrom-

strahlen sind meist in doppelter Lage zarte Leitparenchymzellen eingeschoben.

Je stärker die Wurzel, desto zahlreicher sind in der Regel die Strahlen des
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Bündels. Bei den Dikotylen ist das letztere meist 2-, 3-, 4-, 6- bis 8-strahlig;

bei den Monokotylen steigt diese Zahl bis auf 20, 50 und darüber. Mit Bezug
auf die Entwickelungsgeschichte der Hadromplatten, deren Differenzierung an

den entsprechenden Punkten der Peripherie beginnt, spricht man auch von
diarchen, tetrarchen, pentarchen, hexarchen, polyarchen Bündeln. Im Zentrum
des Bündels stoßen entweder die radialen Hadromplatten zusammon, wobei es

häufig zur Ausbildung eines besonders weiten, axilen Gefäßes kommt, z. B. in

den Keimwurzeln verschiedener Gräser und anderer Monokotylen (Fig. 132);

oder die Mitte des Bündels wird von einem parenchymatischen Markgewebe
(Fig. 133) oder von einem Baststrang eingenommen. Weil der radiale Bündel-

typus in den meisten Wurzeln,

I .vi^-^<C>^oO f -,

^'^*^ "* zugfesten Organen, zur

j^^"-;::^0'0(O^^^Qr^C_v Anwendung kommt, so werden

^^^w^_^^^^^^^5^&>r:/r^n ( die Elemente des mechanischen

Systems in vielen Fällen auch

zwischen die einzelnen Radien

des Gefäßbündels verteilt, da sie

oft nur auf diese Weise ihre

vom mechanischen Prinzip vor-

gezeichnete zentrale Lagerung

einnehmen können. Sichelförmige

Bastbelege auf der Außenseite

der Leptomteile sind bloß in ver-

schiedenen Papilionaceenwurzeln

(Pisum, Phaseolus) beobachtet

worden. — Das ganze Bündel

wird von dem gewöhnlich ein-

schichtigen Pericambium oder

Pericykel umgeben, d. i. einer

zartwandigen Parenchymzelllage,

deren Hauptbedeutung darin liegt,

daß in ihr die Anlegung der Seitenwurzeln erfolgt. Bei den untersuchten Gra-

mineen, Cyperaceen, Juncaceen und verwandten Familien wird das Pericambium

in der Regel von den Hadromplatten unterbrochen, welche hier bis an die Schutz-

scheide des Bündels reichen.

Abweichungen vom typisch

Fig. 133. Querschnitt durch das heptarche Gefäßbündel einer
AdventivwTirzel von Primula Auricula. u Gefäßplatte, s Leptom-
bündel. p Pericambium. u Schutzscheide. Vergr. 225. (Nach

de B a r y.)

ansprüchen verknüpft. Auf einige dieser Abweichungen wurde, soweit sie das

mechanische System betreffen, bereits im IV. Abschnitt aufmerksam gemacht.

Das W^esentliche dieser Abweichungen besteht darin, daß in dem mehr oder

minder stark erweiterten Zentralzylinder nicht nur ein Ring von radialen Hadrom-

und Leptomsträngen auftritt, sondern daß innerhalb dieses Ringes noch zahl-

reiche unregelmäßig zerstreute Gefäße und Leptombündel zerstreut sind. Hier-

her gehören die Luftwurzeln verschiedener epiphytischer Aroideen, die Wurzeln

der Musaceen und verschiedener Palmen, sowie die Stützwurzeln der Pandaneen.

Die bei dicken Luftwurzeln fast immer zu beobachtende starke Erweiterung des

Zentralzylinders, wodurch eine Annäherung der wasserleitenden Bahnen an die
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Peripherie der Wurzel erzielt wird, hat offenbar die Bedeutung einer erleichter-

ten Wasserversorgung der Rinde. — Inwieweit die in Rede stehende Anomalie

des Bündelbaues mit gesteigerten Leitungsansprüchen zusammenhängt, geht sehr

schön aus dem zuerst von Schimper hervorgehobenen Unterschied im Bau
der Haft- und der Nährwurzeln verschiedener epiphytischer Aroideen hervor ^^).

Bei Monstera deliciosa beträgt der Durchmesser des Zentralzylinders der die

Pflanze an das Substrat befestigenden Haftwurzeln nur ein Drittel des ganzen

Wurzeldurcbmessers. Außer den typischen Iladrom- und Leptomplatten, deren

Gefäße und Siebröhren englumig sind, treten in dem stark sklerotischen Mark
keine stofYleitenden Elemente auf. In den senkrecht herabwachsenden und in

den Boden eindringenden Nährwurzeln dagegen beträgt der Durchmesser des

Zentralzylinders die Hälfte von dem der ganzen Wurzel; und abgesehen von
den typischen Iladrom- und Leptomplatten durchziehen weitlumige Gefäße und
Siebröhren das ganze Mark.

Radiale Gefäßbündel kommen noch in den Stämmen der Lycopodiaceen

und in den Stolonen von Nephrolepis vor. Bei Lycopodiumarten mit aufrech-

tem Stamme bildet das Hadrom strahlige Platten, die in der Mitte vereinigt sind.

Bei Arten mit niederliegendem dorsiventralen Stamme sind die Hadromplatten

voneinander getrennt und bilden parallel zur Bodenfläche orientierte Bänder,

deren mehr oder minder gekrümmte Randpartien aus Ring- und Spiraltracheiden

bestehen, während nach innen zu weite Treppenlracheiden folgen. Die Trachei-

denbänder sind von einer Schicht von Iladromparenchym umgeben. Zwischen

den Hadromplatten befinden sich die Leptomteile.

Ein kollaterales Gefäßbündel kommt zustande, wenn Leptom- und Hadrom-
teil nebeneinander verlaufen und sich dabei seitlich berühren. Wird ein Hadrom-
strang von zwei einander gegenüberstehenden Leptombündeln begleitet, so pflegt

man das Gefäßbündel als bikol lateral zu bezeichnen. Den erstgenannten Bau
zeigen in tj-pischer Weise die Gefäßbündel im Stamm und Blatt der Phanero-

gamen und Gymnospermen; ferner die Bündel in den Stengeln der Equiseten.

und die kleineren Gefäßbündel in den Blattspreiten der meisten Farne.

Die kollateralen Gefäßbündel sind im Stamme gewöhnlich so orientiert, daß

das Leptom der Peripherie, das Hadrom dem Zentrum zugekehrt ist. Im dorsi-

ventralen Blatt ist die Anordnung eine gleichsinnige, indem sich das Leptom
der Unter-, das Hadrom der Überseite des Blattes zukehrt.

Die Querschnittsform der kollateralen Gefäßbündel ist weniger variabel als

die der konzentrischen Stränge. Gewöhnlich ist ihr Umriß annähernd kreisrund,

elliptisch oder eiförmig. Zuweilen erscheint das Bündel seitlich zusammen-
gedrückt, bandförmig, wie z. B. in den Blättern von Scitamineen, Pandanus,

Hyacinthus, Ilypochaeris usw. Hadrom und Leptom sind in der Regel derart

gebaut und zusammengefügt, daß das Bündel einen monosymmetrischen Kör-

per bildet.

Der Bau der kollateralen Gefäßbündel ist ein überaus mannigfaltiger. Bei

vielen Monokotylen kommt ein sehr charakteristischer Bündeltypus dadurch zu-

stande, daß der Hadromteil im Querschnitt ein V bildet, dessen Grund von

einigen Spiral- und Ringgefäßen, zuweilen auch von einem Interzellulargang

eingenommen wird, während an den Enden der beiden Schenkel je ein sehr
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weites Gefäß mit spiraliger oder eng netzfaseriger Wandverdickung liegt (Fig. 134).

Zwischen den Schenkeln ist entweder das Leptom eingeschlossen oder eine

Gruppe von engen Gefäßen, wie z. B. bei vielen Gräsern. Die Gefäßbündel

mancher anderer Monokotylen zeichnen sich dadurch aus, daß ihr Hadromteil

in seiner Mitte ein besonders weites Gefäß besitzt, wie z. B. bei Musa, Maranta,

Calamus u. a. (Fig. 135). Auch das Leptom der Monokotylengefäßbündel zeigt

mancherlei Variationen seines Baues und seiner Anordnung. Der Hauptmasse

Fig. 134. Kollaterales Gefäßbündel aus dem Halm von Bambusa Simonii mit Bastbelegen, g große getüpfelte
Gefäße, l interzellulare Luftlücke — dazwischen Gefäße und Tracheiden. s s Siebröhren, darüber und darunter
Geleitzellen und Cambiform. h h die vier Bastsicheln; die oberste zum Schutze des Leptoms; die beiden seit-

lichen zum Schutze der beiden großen Gefäße, p p starkwandiges Grundparenchym.

nach besteht es bloß aus Siebrühren und Geleitzellen. Cambiform und Leptom-

parenchym treten zumeist bloß in spärlicher Ausbildung an den Seitenrändern

des Bündels auf. In den Blattstielen verschiedener Palmen sind die schützen-

den Bastschienen, wie Kny gezeigt hat, mit leistenförmigen Fortsätzen versehen,

welche, nach innen vorspringend, das Leptom in zwei oder mehrere Gruppen

teilen und dasselbe gegen Druck schützen. — In den kollateralen Bündeln der

Dikotylen und Gymnospermen sind die Hadromelemente gewöhnlich in Beihen

angeordnet, die parallel zur Symmetrieebene des Bündels verlaufen (Fig. 136).

Schon frühzeitig kommt es nämlich zur Bildung eines Beihencambiums, dessen
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Tätigkeit an der Grenze zwischen Leptom und Hadrom sehr spät oder gar

nicht erlischt. Im letzteren Falle bilden diese persistierenden Cambiumstreifen

der Gefäßbündel eventuell die Ausgangspunkte zur Herstellung des Verdickungs-

ringes. Bei den Monokotylen .dagegen bleibt nicht nur zwischen Leptom und

Fig. 13.5. Gefäßbündel der Blattscheide von Musa paradisiaca.

es kommt hier auch kein lleihen-

cambium zustande; das primordiale Procambium vorwandelt sich direkt in Dauer-

gewebe.

Der bei zahlreichen Monokotylen (Butomus, Sagittaria, Alisma, Gyperaceen,

Juncaeeen, Acorus Galamus u. a.) und bei den Equiseten im Hadrom auftretende,
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mehr oder minder weite Interzellulargang, dessen Wänden die Yerdickungsleisten

zerrissener Ring- und Spiralgefäße anhaften, enthält nach Westermaiers Be-

obachtungen wenigstens zeitweilig Wasser-"). Doch bleibt es unentschieden,

ob er dabei bloß als Wasserreservoir fungiert oder auch an der Wasserleitung

beteiligt ist.

Fig. 136. Kollaterales Gefäßbiindel aus ilem Blatte von Malva silrestris.

3. Die physiologische Bedeutung der verschiedenen
Bündcltypen.

Gehen wir nun zur physiologischen Bedeutung der vorstehend ge-

schilderten Haupttypen des Gefäßbündelbaues über, so ist zunächst zu bemer-

ken, daß dieses Problem nur unter gleichzeitiger Berücksichtigung der phylo-

genetischen Verhältnisse mit Erfolg zu behandeln ist. Wir haben daher jenen

Typus des Gefäßbündelbaues zum Ausgangspunkt unserer Betrachtung zu wählen,

der in der phylogenetischen Entvvickelung des Pflanzenreiches zuerst aufgetreten

ist. Dies ist der konzentrische Bündelbau mit zentralem Hadrom, wie er

bereits in den Stämmchen der höchst entwickelten Laubmoose, der Polytricha-

ceen, ferner in einfachster Form auch an der Basis noch junger Farnstämme

zu beobachten ist. Von diesem Typus ist dann sowohl der radiale wie der

kollaterale Typus des Bündelbaues abzuleiten.
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Um zunächst zum physiologischen Verständnis des konzentrischen Bün-

delbaues mit zentralem Hadrom zu gelangen, haben wir uns folgende Frage

vorzulegen : auf welche Weise kam es in einem gleichartig gebauten, stranglosen

Stengelorgane durch allmählich fortschreitende Arbeitsteilung zur Bildung eines

axilen, konzentrisch gebauten Gefäßbündels?

Vergegenwärtigen wir uns ein einfach gegliedertes Pflänzchen mit aufrech-

tem, blättertragendem Stengel, welcher an seiner Basis die Absorptionsorgane

trägt. Am einfachsten gestaltet sich die Stoffleitung zweifellos in jenem Stengel-

abschnitte, der zwischen dem untersten Blatt und der Stengelbasis gelegen ist.

Das in die Laubblätter aufsteigende Wasser mit den gelösten Nährsalzen be-

gegnet den in die wachsenden Absorptionsorgane absteigenden plastischen Bau-

stoffen. Hier realisiert sich demnach die Idee des auf- und des absteigenden

»Saftstroms«. Die räumliche Trennung beider Strüme ist nun offenbar eines der

ersten Erfordernisse für eine ungestörte Stoffleitung. So kommt es denn zur

Ausbildung eines wasserleitenden Gewebestranges, dem in dem aufrechten, radiär

gebauten Stengel die axile Lage zugewiesen wird. Diese erste Stufe der Arbeits-

teilung zeigt sich in den beblätterten Laubmoosstämmchen mit einfach gebautem

Zentralstrange. Das wasserleitende Bündel wird von einer parenchymatischen

Rinde umgeben, der gemeinschaftlichen Bahn für die plastischen Baustoffe, die

Kohlehydrate und die Proteinsubstanzen. Die Arbeitsteilung schreitet aber noch

weiter fort und weist auch den vorhin genannten Substanzen gesonderte Lei-

tungsbahnen zu. Für die Kohlehydrate bleibt das Rindenparenchym reserviert,

während die Eiweißsubstanzen in einem neu auftretenden Leitungsgewebe, im

Leptom, geleitet werden. Dieses zarte, schutzbedürftige Gewebe wird sich in

dem biegungsfesten Stengel der neutralen Achse möglichst anzunähern suchen;

da in dieser bereits der wasserleitende Strang liegt, so bleibt dem Leptom

nur übrig, sich an den letzteren ringsum anzulehnen. Auf diese Weise kommt

also ein axiles, konzentrisch gebautes Gefäßbündel zustande.

Nach der hier dargelegten Entstehungsweise des konzentrisch gebauten

Gefäßbündels ist dieses nicht schon von Anfang an eine histologische Einheit

gewesen, es hat sich nicht etwa aus einem homogen gebauten »Urleitbündel«

allmählich heraus differenziert. Es liegt hier vielmehr ein ähnliches Zusam-

mentreten verschiedener Stranggewebe zu einer histologischen Einheit höherer

Ordnung vor, wie bei der Vereinigung von Bast- und Mestombündeln zu Fibro-

vasalsträngen.

Das primäre, axile Leitbündel des Stammes, das sich gegen die umgebende

Rinde gewöhnlich durch eine entwickelungsgeschichtlich zu dieser letzteren ge-

hörige Schutzscheide abgrenzt, ist die erste Ausbildungsstufe des sog. Zentral

-

Zylinders, oder der Stele (Säule), wie ihn van Tieghem genannt hat. Bei

den meisten Pteridophyten ist eine einzige Stele bloß an der Stämmchenbasis

der jungen Pflanze vorhanden. Mit der Erstarkung des Stammes verzweigt

sich, ganz allgemein ausgedrückt, dieser primäre Zentralzylinder, auf dem Stamm-

Querschnitte tritt eine größere Anzahl von Stelen auf, die alle den Bau konzen-

trischer Gefäßbündel besitzen, und von Strasburger als Schizostelen bezeichnet

werden. Der Stamm selbst ist polystel geworden.

Der Zentralzylinder der Wurzeln, der aus einem radial gebauten Gefäß-

bündel mit seinem Pericambium (dem Pericykel] besteht, ist dem primären
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Zentralzylinder des Stammes homolog; oder mit anderen Worten: die radia-

len Gefäßbündel sind zweifellos aus den hadrozentrisch gebauten hervor-

gegangen. Das Hadrom hat an 2, 3 oder mehreren Punkten die Leptomhüll(>

durchbrochen und sie in ebenso viele einzelne Streifen aufgelöst. Wenn man
bedenkt, daß in den mit einem Absorptionsgewebe versehenen Wurzelteilen das

aufgenommene Wasser bei konzentrischem Bündelbau erst die eiweißleitende

Leptomhülle passieren müßte, bevor es in seine eigentlichen Leitungsbahnen ge-

langen würde, so begreift man vollständig, daß ein möglichst weites und all-

seitiges Vordringen der Gefäßplatten, d. h. der radiale Bündelbau in gleicher

Weise die Zufuhr des Wassers zu seinen Leitungsbahnen erleichtert, wie er

andererseits auch eine Störung in der Leitung der Eiweißsubstanzen durch einen

queren Wasserstrom hintanhält.

Der radiale Bau der Wurzelstränge erweist sich ferner auch mit Rücksicht

auf die Entstehung der Seitenwurzeln als zweckmäßig. Die Herstellung kon-

tinuierlicher Wasserbahnen erfordert selbstverständlich den direkten Anschluß

der Gefäße der Seitenwurzeln an die der Mutterwurzel; ein solcher Anschluß

wäre aber sehr erschwert, wenn die neu entstehenden Gefäße eine mehr oder

minder dicke Leptomhülle durchqueren müßten; dies wäre natürlich nur durch

Vermittelung eines Folgemeristems möglich, doch ist gerade das Siebröhren

führende Leptom zur Bildung eines Folgemeristems nur schlecht geeignet. Bei

radialem Bündelbau dagegen, wo die Gefäßplatten unmittelbar an den Ent-

stehungsherd der Seitenwurzeln, das Pericambium, stoßen, ergibt sich jener

Anschluß der Gefäße ganz von selbst.

Inwieweit der radiale Bündelbau der Lycopodiumstämme eine physiolo-

gische Erklärung zuläßt, bleibt einstweilen dahingestellt. Wenn die Auffassung

richtig ist, daß das zentrale Gefäßbündel von Lycopodium phylogenetisch aus

der Verschmelzung mehrerer »Schizostelen« hervorgegangen ist, also, um mit

van Tieghem zu sprechen, eine Gamostele vorstellt, so würde es sich darum
handeln, die physiologischen Vorteile einer solchen Verschmelzung ausfindig zu

machen.

Gehen wir nun zur physiologischen Erklärung des kollateralen Bündel-

baues über, so haben wir Stamm und Blatt auseinanderzuhalten.

Zunächst soll der Übergang vom konzentrischen zum kollateralen Typus

in einem Laubblatte besprochen werden, den man nach meinen Untersuchun-

gen in den Blattwedeln der Farne von Stufe zu Stufe verfolgen kann. Man
beobachtet hier gewöhnlich schon im Blattstiele, zum mindesten in den Haupt-

rippen der Wedelspreite, daß der Hadromteil der konzentrisch gebauten Bündel

seine zentrische Lage mehr und mehr verläßt und, der morphologischen Ober-

seite des Blattes zustrebend, das oberseits gelegene Leptom gewissermaßen bei-

seite drängt. So kommt nun zunächst ein exzentrischer Bündelbau zustande.

Schließlich wird aber die dünne Leptomschicht der Oberseite ganz durchbrochen,

und die kleineren Gefäßbündel der Spreite sind kollateral geworden. Aus die-

sen leicht zu beobachtenden Tatsachen folgt also für die Farne mit Notwendig-

keit, für die Phanerogamen mit größter Wahrscheinlichkeit, daß der kollaterale

Bau des Gefäßbündels und seine Orientierung im flach ausgebreiteten Laubblatt

eine Folgeerscheinung der Dorsiventralität des Blattes ist. Dieselbe hängt zweifel-

los mit der physiologischen Funktion des Laubblattes zusammen, und auch
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diese Annahme wird durch die vergleichende Anatomie des Farnblattes gestützt.

Je ausgesprochener nämlich das spezifische Assimilationsgewebe, die Palisaden-

schicht, ausgebildet ist, desto durchgreifender ist der kollaterale, beziehungs-

weise exzentrische Bau des Bündelsystems. Das Palisadengewebo übt auf das

Hadrom der darunter sich ausbreitenden Gefäßbündel gewissermaßen eine An-

ziehung aus, so daß der konzentrische Bau in den exzentrischen und schließ-

lich in den kollateralen übergeht. Dieser Einfluß des Palisadengewebes auf die

Lagerung des Hadroms erklärt sich zweifellos dadurch, daß letzteres das Assi-

milationsgewebe mit Wasser und Nährsalzen zu versorgen hat. Der Austritt

dieser Stoffe aus dem Gefäßbündel wird demnach hauptsächlich nach oben zu

erfolgen und bei konzentrischem Bau des Bündels durch eine Leptomschicht

verzögert werden. Zur Herstellung eines möglichst direkten Stoffverkehrs

zwischen Hadrom und Palisadengewebe dringt also das erstere nach oben vor,

und die oberseitige Leptomschicht verschwindet gänzlich. Da der Austritt des

Wassers und der Nährsalze hauptsächlich aus den schwächeren Gefäßbündeln

erfolgt, so erklärt es sich, weshalb im Farnblatte bloß die zarten Bündel kol-

lateral gebaut sind.

Ein und dasselbe Prinzip beherrscht also nach den hier vorgetragenen

Anschauungen den direkten i'bergang der konzentrischen Gefäßbündel zum ra-

dialen, wie zum kollateralen Typus. Hier wie dort handelt es sich um eine

Erleichterung des Stoffverkehrs, die in den Wurzeln den Eintritt, im Laub-

blatt den Austritt der vom Hadrom hauptsächlich geleiteten Stoffe — des

Wassers und der Nährsalze — betrifft. Der radiäre Bau der Wurzeln hat ein

allseitig radiales, der dorsiventrale Bau des Laubblattes ein bloß einseitiges

Vordringen des Hadroms zur Folge, und so kommt es zur Ausbildung zweier

ganz verschiedener Bündeltypen.

Wenn außer den dorsiventralen Laubblättern auch Kelch- und Blumen-

blätter, Niederblätter, Knospentegmente usw. kollaterale Gefäßbündel mit nach

oben gekehrtem Hadrom besitzen, so dürfte es sich hier höchstwahrscheinlich

um eine Vererbungserscheinung handeln. Alle jene verschiedenen Blattbildungen

sind nämlich phylogenetisch jedenfalls aus grünen Laubblättern hervorgegangen.

Im Stamme der Dikotylen, Gymnospermen und Equiseten, wo die kolla-

teralen Gefäßbündel mit auswärts gekehrtem Leptom und einwärts gekehrtem

Hadrom in einem Kreis angeordnet sind, läßt sich eine Vorstellung von dem

Zustandekommen des kollateralen Bündelbaues auf Grund der phylogenetischen

Verhältnisse gewinnen. Der ganze Gefäßbündelkreis repräsentiert hier samt

dem von ihm umschlossenen Mark, den die Bündel seitlich trennenden primären

Markstrahlen und dem äußeren Gewebemantel, welcher bis zur Schutzscheide

oder Stärkescheide reicht, dem Pericykel, einen einzigen Zentralzylinder, welcher

dem Zentralzylinder der Wurzel oder dem eines noch jungen Farnstammes ho-

molog ist. Es fragt sich jetzt, wie dieser Zentralzylinder mit seinen oft zahl-

reichen kollateralen Gefäßbündeln aus dem primären Zentralzylinder, der im

wesentlichen ein konzentrisch gebautes Gefäßbündel mit zentralem Had romteile

vorstellt, entstanden ist.

Schon bei den Wurzeln tritt in der Mitte des Zentralzylinders nicht selten

ein parenchymatisches Mark auf (Fig. 133), so daß das Gefäßbündelgewebe auf

dem Querschnitte zu einem Ring erweitert wird. So ist es auch in der Mitte
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des ursprünglich hadrozentrisch gebauten Stammbündels zur Bildung eines

Markzylinders gekommen, dessen Durchmesser allmählich immer grüßer wurde.

Das Gefäßbündelgewebe des Zentralzylinders erweiterte sich zu einem aus

Leptom und Hadrom bestehenden Doppelringe, resp. Hohlzylinder. Welche Er-

scheinung dabei die primäre gewesen ist, das Auftreten eines Markes, oder die

Tendenz des Gefäßbündelgewebes, die zentrale Lagerung mit einer mehr peri-

pheren zu verlauschen, läßt sich nicht mit Sicherheit angeben; wahrscheinlich

sind beide Momente physiologisch wirksam gewesen. Vor der Ausbildung des

mechanischen Systems, das zweifellos zu den phylogenetisch jüngsten Gewebe-

systemen gehört, hat hauptsächlich das derbwandige Hadrom die nötige Festig-

keit der Organe herzustellen gehabt, wie solches ja auch noch heutzutage bei

vielen schwächer gebauten Pflanzen zutrifft. In biegungsfesten Organen strebte

daher das Hadrom nach peripherer Anordnung in Gestalt eines Hohlzylinders,

und auf diese Weise wurde dann auch das dem Hadrom vorgelagerte Leptom

nach außen gedrängt. Auch das Bedürfnis nach einer rascheren Versorgung

der transpirierenden Rinde mit AVasser mag bei dem Vorrücken des Hadroms
gegen die Peripherie zu mitgewirkt haben. Andererseits bot auch die Entstehung

eines parenchymatischen Markzylinders mancherlei physiologische Vorteile vvor-

unter ich bloß einen hervorheben will: der Stamm gelangte dadurch in den

Besitz eines Gewebes für zeitweilige Stoffspeicherung, so daß die primäre Rinde

in höherem Maße der Stoffleitung dienstbar gemacht werden konnte.

Die Zerklüftung des I^eptom- und Hadromringes in einzelne kollaterale Ge-

fäßbündel war dann wohl eine Folge des Bedürfnisses, das stoffspeichernde Mark

in ausgiebigerer Weise mit der stolTleitenden Rinde in Verbindung zu setzen.

Es entstanden die primären Markstrahlen, deren Anfänge wohl nur radial vor-

springende Leisten des Markzylinders waren, die zunächst bloß das Hadrom in

einzelne Bündel zerklüfteten, den Leptomring aber noch intakt ließen. Diese

Übergangsstufe hat sich nach den sorgffUtigen Untersuchungen von Zenetti im

Bau des Zentralzylinders des Stammes von Osmunda regalis bis auf die Gegen-

wart erhalten. Der Osmundastamm ist in dieser Hinsicht ein Überbleibsel aus

jener Periode in der phylogenetischen Entwickelung des Pflanzenreiches, in der

sich der Übergang vom konzentrischen Bündeltypus zum Gefäßbündelkreise

vollzogen hat. Sobald dann die radialen Fortsätze des Markzylinders auch das

Leptom durchbrochen hatten und damit zu vollständigen primären Markstrahlen

geworden v^^aren, ist die Zerklüftung des Gefäßbündelgewebes des Zentralzylin-

ders in eine Anzahl isolierter, kollateraler Gefäßbündel mit nach auswärts ge-

kehrtem Leptom vollzogen gewesen.

Die Anordnung der kollateralen Gefäßbündel in einen einzigen Kreis, wie

wir sie bei den Ecjuiseten, Gymnospermen und den meisten Dikotylen beobach-

ten, muß demnach wohl als eine ursprünglichere Erscheinung gelten, als die

Anordnung in mehreren Kreisen, wie sie bei verschiedenen Dikotylen vorkommt,

und die auf dem Querschnitte des Stammes zerstreute Anordnung, welche für

die Monokotylen charakteristisch ist. Da auf diese Verhältnisse in einem spä-

teren Kapitel noch ausführlicher zurückzukommen sein wird, so mag hier nur

noch die Bemerkung Platz finden, daß für diese abweichenden Anordnungs-

verhältnisse in erster Linie sicherlich bloß physiologische Momente maßgebend

gewesen sind,' und daß es ein verfehltes Beginnen wäre, wenn man auch bei
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diesen abweichenden Typen sämtliche Gefäßbündel von dem ursprünglichen

Gefäßbündelgewebe des Zentralzylinders phylogenetisch ableiten wollte. Das

Gefäßbündelsystem ist ebensowenig eine phylogenetische Einheit wie die übri-

gen physiologischen Systeme. Nachdem einmal im Idioplasma die Anlagen für

den kollateralen Gefäßbündelbau zur Entwickelung gelangt waren, konnten auch

unabhängig von dem primären Gefäßbündelgewebe des Zentralzylinders überall

dort, wo es das physiologische Bedürfnis erheischte, im Markgewebe, oder in

der primären Rinde, als Anastomosen in den Stammknoten und in den Blatt-

spreiten neue Gefäßbündel angelegt werden, die dann sonach phylogenetische

Neubildungen vorstellten.

Wie wir gesehen haben, sind die kollateralen Gefäßbündel im Stamme so

orientiert, daß das Leptom der Peripherie, das Hadrom der Achse zugekehrt

ist. Diese Anordnung ist das Ergebnis zweier gleichsinnig wirkender Momente,

hu Laubblatt ist das Hadrom aus physiologischen Gründen der Oberseite, das

Leptom der Unterseite zugekehrt. Wenn nun ein solches Bündel ohne nennens-

werte Drehung aus dem Blatt in den Stamm einbiegt, so würde die oben an-

gegebene Orientierung im Stamm auch dann gegeben sein, wenn nicht auch

das zweite, phylogenetische Moment dieselbe Orientierung zur 1^'olge hätte. Denn

nach der Zerklüftung des ursprünglichen, aus einem konzentrischen Gefäßbündel

mit peripherem Leptomteil bestehenden Zentralzylinders müssen, wenn Leptom

und Hadrom ihre gegenseitige Lagerung beibehalten, die kollateralen Bündel die

angegebene Orientierung zeigen. Damit ist aber nicht ausgeschlossen, daß diese

Orientierung der Bündel im Stamme gleichfalls von manchen Vorteilen begleitet

ist. Bei den Dikotylen und Gymnospermen steht sie z. B. im engsten Zusam-

menhange mit den Vorgängen des sekundären Dickenwachstums; ferner wird

im biegungs festen Stengel das nach auswärts gekehrte Leptom um so leichter

Gelegenheit finden, sich an schützende Baststränge und Bastringe anzulehnen.

Die Schutzbedürftigkeit des Leptoms kann unter Umständen sogar eine im

Vergleich zur normalen verkehrte Lagerung des ganzen Gefäßbündels bedingen.

So schließen sich nach Heinricher die kleinen rindenständigen Bündel der

Centaureen mit ihren Leptomteilen häufig an das subcorticale Stereom an und

wenden ihr Hadrom nach auswärts. Damit ist zugleich der Vorteil verbunden,

daß das wasserleitende Hadrom unmittelbar an das Assimilationssystem grenzt.

—
• Derartige Abweichungen von der normalen Orientierung der kollateralen

Gefäßbündel sind auch sonst nicht selten.

Wir haben jetzt noch zwei Typen des Gefäßbündelbaues zu betrachten,

die sich vom einfach kollateralen Typus ableiten lassen.

Was zunächst das bikollaterale Gefäßbündel betrifft, so wurde bereits

erwähnt, daß sich dasselbe von dem einfach kollateralen durch das Vorhanden-

sein zweier Leptomteile unterscheidet ; der eine von diesen grenzt an den Außen-

rand, der andere an den Innenrand des Hadromteiles. Man darf diese Ver-

doppelung des Leptoms mit um so größerer Berechtigung als eine Folge

gesteigerter Leitungsansprüche an dieses Gewebe ansehen, als in einem und

demselben Stengel außer den bikollateralen Bündeln häufig auch isolierte Lep-

tomstränge auftreten, z. B. bei den Cucurbitaceen, Cichoriaceen und manchen

Solanaceen. Es fragt sich jetzt nur, weshalb es die Pflanze vorzieht, anstatt der

einfachen Huerschnittsvergrößerung des äußeren Leptomteiles das Gefäßbündel

Haterlandt, Pflanzeiianatomie. 3. Aufl. 2t
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noch mit einem inneren Leptombeleg auszustatten. Die Antwort hierauf wird

möglicherweise in dem Hinweis auf die Schutzbedürftigkeit des Leptoms be-

stehen. In dem Abschnitt über das sekundäre Dickenwachstum werden wir

noch ausführlicher hören, daß. wenn das peripher gelagerte Leptom eine größere

Mächtigkeit erlangt, sehr häufig besondere Schutzeinrichtungen in Form von

lokalmechanischen Baststrängen und Bastplatten notwendig werden, welche sich

zwischen die Leptomschichten einschieben. In einjährigen Stammorganen wird

der gleiche Effekt mit geringerem Materialaufwande dadurch erzielt, daß ein

Teil des Leptoms auf die Innenseite des derben Hadroms verlegt wird, wo ne-

ben dem hierdurch erlangten Schutz auch die Zug- und Druckspannungen bei

eventuellen Biegungen auf ein geringeres 3Iaß eingeschränkt sind.

Das Auftreten zweier Leptomteile hängt aber möglicherweise auch damit

zusammen, daß gesonderte Leitungsbahnen für zwei entgegengesetzte Strom-

richtungen geschaffen werden. Für die bikollateralen Blattbündel von Cucurbita

gibt A. Fischer an, daß der obere Leptomteil hauptsächlich in noch jungen

Blättern funktioniert, in ausgewachsenen dagegen entleert ist, während der un-

tere Leptomteil auch im ausgewachsenen Blatt inhaltreiche Siebröhren führt.

Strasburger folgert daraus, daß der obere Leptomteil, welcher überdies eng-

lumige Siebröhren besitzt, bloß dem noch wachsenden Blatte Baustoffe zuführt

und dann seine Rolle ausgespielt hat, während das untere Leptom wie bei an-

deren Pflanzen mit einfach kollateralen Bündeln zur Aufnahme und Ableitung

der in den Blättern erzeugten organischen Stickstoffverbindungen dient.

Durch mancherlei Übergänge sind mit den kollateralen die konzentrischen

Bündel mit zentralem Leptom, die leptozentris eben Bündel, verbunden, deren

besonders häufiges Vorkommen in Monokotylenrbizomen und im Markgewebe

verschiedener Dikotylen bereits einen Fingerzeig abgibt, in welcher Richtung

man die physiologische Erldärung dieses Bündelbaues zu suchen hat. Es sind

hauptsächHch stoffspeichernde Organe und Gewebe, in denen leptozentrische

Bündel auftreten, wobei es sich hauptsächlich um die Speicherung von Kohle-

hydraten und eventuell auch von Wasser handelt. Die ringf(jrmige Ausbreitung

des Hadroms um das Leptom herum hat nun, wie Strasburger hervorgehoben

hat, augenscheinlich die Bedeutung, eine möghchst große Anzahl von Tracheen

und Tracheiden mit dem benachbarten Speichergewebe in direkte Berührung zu

bringen. Da nun, wie wir in einem späteren Abschnitte sehen werden, die

Wasserleitungsbahnen verschiedener Holzgewächse im Frühjahr bei der Ent-

faltung von Laub- und Blütensprossen auch Kohlehydrate leiten, so wäre es

möglich, daß die Gefäße und Tracheiden der leptozentrischen Bündel in gleicher

Weise fungieren und daß ihre periphere Lagerung eine rasche Entleerung der

Speichergewebe begünstigt. Dies gilt natürlich auch für die eventuell gespeicher-

ten Wassermengen. Jedenfalls hat diese von Strasburger aufgestellte Erldä-

rung des leptozentrischen (amphivasalen) Bündelbaues manches für sich.

C. Die Leitbiindelendigungen.

Die letzten zahlreichen Auszweigungen der Gefäßbündel enden gewöhnlich

im Assimilationssystem der Blätter, weil dieses Gewebe einesteils an die Wasser-

versorgung die grüßten Ansprüche stellt und andernteils die von ihm erzeugten



Die Leitbündelendigungen. 323

Baustoffe an das Leitungssystem abzuliefern hat. Diese beiden Momente finden

auch im Bau der Leitbündelenden ihren Ausdruck, welcher sich einesteils immer

Bündelenden zu beobachten sind.

Der Hadromteil des Gefäßbündelendes besteht in der Regel bloß aus einer

oder wenigen Reihen von Tracheiden, deren Wandungen spiralig oder netzfaserig

(mit engen Quermaschen] verdickt sind. Diese zarten Wasseradern werden von

den die Kohlehydrate

leitenden Parenchym-

scheiden umhüllt, die

über den meist etwas

erweiterten Enden der

Tracheidenreihen hau-

benartig zusammen-

schheßen (Fig. 137).

Fig. 137. Gefäßbündelende im
Laubblatt von Ficus elastica.

Es bestellt aus zwei Reihen von
Spiraltracheiden, die von einer

linis zweischichtigen Leitpareu-
chymscheide umliüllt werden.

Ausnahmsweise können

die Tracheidenenden

auch frei in die hiter-

zellularräume hinein-

ragen. Dies kommt z. B.

sehr häufig bei den dick-

blätterigen Euphorbien

vor (Euph. biglandulosa,

Myrsiniles), wo die in das Durchlüftungssystem des Blattes hineinragenden Tra-

cheiden oft blasig oder kugelig erweiterte Enden besitzen. Bei manchen Pflanzen

sind die Endtracheiden besonders weit: die Endstationen des Wasseiieitungs-

systems werden zu zahlreichen kleinen Wasserreservoiren erweitert, die aber erst

im Abschnitt über das Speichersystem eingehender zu besprechen sind. Ebenso

können auch die zu Wasserausscheidungsorganen umgewandelten oder in diese

hinein sich erstreckenden Gefäßbündelenden der Blattzähne zahlreicher Pflanzen

erst in einem späteren Abschnitte geschildert werden.

21*

Fig. 13S). A Längsschnitt durch das Gefäßbündelende eines Blattzahnes
von Fuchsia globosa; n Übergangszellen, s Sieb röhre, c Cambiformzellen.
B Querschnitt durch ein bikoUaterales Bündelende in der Blattspreite von
Ecballium Elaterium; t Tracheiden, l Leitparenchym, c Cambiformzellen,
s Siebröhre, g Geleitzelle, v, Übergangszelle (auffallend weite Geleitzelle).

C Querschnitt durch ein Bündelende in der Blattspreite von Aralia Sieboldii;

t Tracheiden, l Leitparenchym, s Siebröhre, g Geleit- (Übergangs-) Zelle,

i interzellularer Sekretgang.



324 ^^11- Abschnitt. Das Leitungssystem.

Nur selten begleitet der Leptomteil des Gefäßbündelendes das Hadrom bis

zuletzt; gewühnlich endigt er bereits früher. Bei den Angiospermen nimmt,

wie A. Fischer gezeigt hat2i), die Weite der Siebrühren immer mehr ab, auch

werden nur unvollkommene Siebplatten ausgebildet. Die Geleitzeilen dagegen

behalten ihren früheren Durchmesser, oder vergrößern ihn sogar (Fig. 138, 5, C).

Bezüglich der Weite der Siebröhren und Geleitzellen herrscht also in den Ge-

fäßbündelenden das umgekehrte Verhältnis, wie in den stärkeren Bündeln des

Blattes und Stammes: die Geleitzellen sind weiter als die Siebröhren. In den

letzten Zellen des Leptoms unterbleiben gewöhnlich die zur Bildung von Sieb-

röhrengliedern und Geleitzellen führenden Teilungen (Fig. 138, ^1) ; die betreffen-

den Elemente besitzen gleich den Geleitzellen einen reichen Plasmainhalt mit

relativ großem Zellkern und werden von A. Fischer mitsamt den weitlumigen

Geleitzellen des Bündelendes als Ühergangszellen bezeichnet. Ihre physio-

logische Bedeutung ist noch unaufgeklärt. Vielleicht dienen sie zur Aufnahme
der im Assimilationsgewebe erzeugten Eiweißsubstanzen; von A. Fischer wer-

den sie als die Stätten der Eiweißbereitung im Blatte betrachtet.

Den Assimilationsorganen der Coniferen und Cycadeen fehlen die feineren

Verzweigungen der Gefäßbündel. Damit nun das Wasser aus den llauptadern

gleichmäßig in das transpirierende Blattgewebe einströmen könne, schließt sich

an den Hadromteil der Blattbündel beiderseits ein aus wasserleitenden Tracheiden

bestehendes Gewebe an, das von Mohl als Transfusionsgewebe bezeichnet

wurde22) (Tracheidensäume nach de Bary). Es springt entweder in Form
zweier gerader Flügel in das benachbarte Assimilationsgewebe ein, oder es um-
faßt den Hadrom- oder den Leptomteil, bei Picea excelsa und den Kiefern das

ganze Bündel. Wie bereits von de Bary gefunden wurde, besteht das Trans-

fusionsgewebe aus parenchymatischen Tracheiden mit Iloftüpfeln, deren Wan-
dungen bei den Cupressineen mit eigentümlichen, zapfenartigen Fortsätzen ver-

sehen sind. Die Tracheidenwände sind überdies häufig spiral- oder netzfaserig

verdickt; dies gilt nach Scheits Beobachtungen namentlich für jene Fälle, wo
das Transfusionsgewebe unmittelbar an das Assimilationssystem grenzt. Wenn
aber, wie bei den Abietineen und besonders den Pinusarten, das Transfusions-

gewebe innerhalb einer derbwandigen Parenchymscheide liegt, so wird die Ver-

steifung des ersteren durch Netzfaserverdickungen übertlüssig, und die Tracheiden-

wände sind bloß mit einfachen Iloftüpfeln versehen. — Die quantitative Ausbildung

des Transfusionsgewebes ist nach den Mitteilungen Scheits von der durch

Standortsverhältnisse bedingten Transpirationsgröße der Pflanze abhängig. Dem-
nach erscheint z. B. das Transfusionsgewebe bei den einen mäßig feuchten, be-

schatteten Boden liebenden Fichten und Tannen verhältnismäßig schwach ent-

wickelt. Die sonnige Standorte bewohnenden Kiefern dagegen besitzen ein stark

entwickeltes Transfusionsgewebe.

Dem Tracheidensaum des lladromteiles entspricht nach Strasburgers
Beobachtungen ein vom Leptomteil ausgehender Saum aus weiten, großkernigen

und eiweißreichen Zellen, die offenbar die l'bergangszellen der Gefäßbündel-

enden der Dikotylen vertreten und wohl auch der gleichen Aufgabe dienen.

Strasburger hat diese Übergangszellen an den Flanken der Blattbündel
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verschiedener Coniferen (Pinus silvestris, Abies pectinata, Picea excelsa, Juni-

perus communis, Taxus baccata) und bei Gycas circinalis beobachtet. Sie sind

bloß an Alkohohiiaterial deutlich erkennbar.

D. Die Schutzscheiden oder Endodermen ^^).

In zahlreichen Fällen werden die Gefäßbündel — teils einzeln, teils in ihrer

Gesamtheit — von dem benachbarten Gewebe durch eine scheidenfürmige Zell-

schicht von verschiedener morphologisch-phylogenetischer Bedeutung abgegrenzt,

die von Caspar y als Schutzscheide bezeichnet wurde. In anatomisch-phy-

siologischer Hinsicht sind die Schutzscheiden von den Kohlehydrate leitenden

Parenchymscheiden scharf geschieden, wenn auch letztere manchmal als Neben-

funktion die Rolle der Schutzscheiden übernehmen und dann auch einzelne

histologische Merkmale dieser erkennen lassen. Dies ist nach Schwendener
z. B. in den Blättern solcher Gräser der Fall, deren Gefäßbündel keine Schutz-

seheide besitzen.

Die Schutzscheiden oder Endodermen haben in erster Linie die Aufgabe, die

Stoffleitung in bestimmte Bahnen einzuengen und einen vorzeitigen Austritt der

geleiteten Stoffe aus den Gefäßbündeln zu verhindern. Außerdem haben sie

den Gefäßbündeln sehr häufig auch einen mechanischen Schutz zu gewähren.

Diesen beiden physiologischen Aufgaben entsprechen zwei Hauptmerkmale der

Schutzscheiden : 1 ) ihre relative Impermeabilität, und 2) ihre mechanische Wider-

standsfähigkeit.

Die Zellen der Schutzscheide stehen untereinander in lückenlosem Verbände.

Gewöhnlich sind sie von gestreckt parenchymatischer Gestalt, seltener ausge-

sprochene Prosenchymzellen. Ihre Wandungen sind häufig ringsum verkorkt

und zeigen dann nach Hühnel und Kroemer den Bau von Korkzellwänden:

der primären Membran wird eine zarte Suberinlamelle und dieser dann noch

eine Zelluloselamelle aufgelagert. Letztere kann sich zu mechanischen Zwecken
in verschiedener Weise verdicken und zeigt dann häufig die charakteristischen

Holzreaktionen. Dieser Typus der Scheidenzellen ist namentlich bei den Mono-
kotylen verbreitet. Ein anderer Typus wird durch dünnwandig bleibende Schei-

denzellen gekennzeichnet, deren Tangentialvvände nicht verkorkt sind, während
die Radialwände die Erscheinung des sog. » Ca spary sehen dunklen Striches

oder Punktes« zeigen: ein schmaler Längsstreifen der Radialwand, seltener ein

breiter Streifen oder die Radialwand in ihrer ganzen Ausdehnung, erscheint bei

mikroskopischer Untersuchung gewellt, und auf dem Querschnitte bewirkt diese

Wellung das Auftreten dunkler Schatten an den betreffenden Wandungsstellen.

An den gewellten Wandungsstreifen ist die primäre Membran chemisch ver-

ändert ; nach der herrschenden Ansicht handelt es sich gleichfalls um Verkorkung,

wie bei den ringsum verkorkten Scheidenzellen. Nach neueren Untersuchungen

von Kroemer läßt sich jedoch der fragliche Wandstreifen nicht mit Bestimmt-

heit als verkorkt bezeichnen; da es sich aber zweifellos um eine chemische

Metamorphose der Zellmembran handelt, die auf Herabsetzung ihrer Permea-
bilität abzielt, so mag hier der Ausdruck »verkorkt« beibehalten werden. Dies

ist auch deshalb gerechtfertigt, weil der Ausdruck »Verkorkung« noch im-

mer ein Sammelname für verschiedene, untereinander verwandte chemische
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Metamorphosen ist, mit denen bestimmte physikalische Änderungen der Zellwand

verknüpft sind.

Nach der Auffassung Schwendeners liegt im Gaspary sehen Strich oder

Punkt nicht ein anatomisches Merkmal der Scheide, sondern nur eine charakte-

ristische Eigentümlichkeit des mikroskopischen Bildes vor. Die Scheidenzellen

sind nämlich infolge des eigenen oder des Turgors der Nachbarzellen elastisch

gespannt. Läßt dann infolge der Präparation der Turgor und mit ihm die

Zugspannung nach, so verkürzen sich die chemisch unveränderten Zellulose-

wände weit mehr, als die verkorkten Wandungsstreifen, die weniger dehnsam

und deshalb auch weniger konlraktionsfähig sind. Die verkorkten Streifen

müssen sich demnach notwendig in Falten werfen, van Wisselingh stimmt

dieser Erklärung für manche Fälle zu, doch ist er der Ansicht, daß bei ver-

schiedenen Pflanzen die Wellung eine von der Präparationsweise unabhängige,

Fig. 139. Kadiales Gefäßbündel der Wurzel von Allium ascaloiiieum. g zentrales großes Gefäß, von welchem

die fünf Hadromplatten ausstrahlen, j) Pericamhium. s Schutzscheide, d d die den Hadromteilen opponierten

Durchlaßzellen.

auch im intakten Organ vorhandene Erscheinung ist. Sie würde in diesen Fällen

auf gesteigertem Flächenwachstum der verkorkenden Wandpartien beruhen.

Die Verkorkung der Wandungen bedingt die geringe Permeabilität der

Schutzscheide. Diese physiologisch so wichtige Eigenschaft ist von Schwen-

den er durch direkte Versuche mittelst färbender Lösungen nachgewiesen wor-

den. Sie läßt sich aber auch aus verschiedenen natürlichen Vorkommnissen

erschließen; so stirbt z. B. bei zahlreichen Gramineen- und Gyperaceenwurzeln

die primäre Rinde verhältnismäßig frühzeitig ab und vertrocknet, wogegen der

von der Schutzscheide umhüllte Zentralstrang auch späterhin aus vollständig

lebensfrischem Gewebe besteht und in normaler Weise weiter fungiert. In den

Wurzeln wird die Schutzscheide oft erst spät impermeabel, w^enn jeder Stoff-

verkehr mit der Rinde überflüssig geworden ist; so z. B. bei Gramineen,
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Gyperaceen, Juncaceen, manchen Palmen und anderen Monokotylen. Die Schutz-

scheide ist dann üherall gleichmäßig impermeabel. Dagegen zeichnen sich die

Schutzscheiden zahlreicher Liliaceen, Orchideen, Dikotylen und Farnkräuter auch

in vollkommen ausgebildetem Zustande durch eine streng lokalisierte Permea-

bilität aus, welche auch anatomisch nachweisbar ist. Die Scheidenzellen sind

hier von zweierlei Art; zwischen den typisch ausgebildeten Elementen liegen

solche mit permeablen, unverkorkten Tangentialwänden, und außerdem zeigen

die Wandungen dieser Durchlaßzellen keinerlei Verdickungen. Auf dem Wurzel-

querschnitte liegen die permeablen Elemente stets in gleichen Radien mit den

Gefäßplatten, den primordialen Gefäßen gegenüber (Fig. 139); in der Flächen-

ansicht erscheinen sie bald vereinzelt, bald zu Längsreihen vereinigt. Daß es

sich hier tatsächlich um Durchgangsstellen handelt, wurde von Seh wendener
gleichfalls auf experimentellem Wege dargetan; auf Grund seiner Versuche er-

klärt er auch die physiologische Bedeutung der Durchgangsstellen und ihre topo-

graphische Abhängigkeit von den Gefäßen. Bei dem Umstände, daß die letzteren

als wasserführende Rühren fungieren, dienen die Durchgangsstellen zweifellos

dazu, »die Verbindung zwischen dieser Wasserleitung und der lebensfrischen

Rinde auf dem nächsten Wege herzustellen; es sind das gleichsam die offenen

Seitenschleusen eines ausgedehnten Berieselungssystems, als dessen Hauptadern

die großen Gefäße fungieren«.

Auch in den Blatt- und Stammorganen entspricht die Verteilung der Durch-

gänge dem ebengenannten Prinzip. Eine gewisse Abweichung macht sich aber

in den Laubblättern verschiedener Orchideen und Bromeliaceen bemerkbar. Hier

liegen die Durchgangsstellen nicht auf der Innenseite der kollateralen Gefäß-

bündel, unmittelbar vor den primordialen Ring- und Spiralgefäßen, sondern auf

beiden Seiten des Bündels zwischen Leptom und Hadrom, ja meistens sogar

gegen ersteres etwas verschoben. Dies deutet, wie Schwenden er bemerkt,

offenbar darauf hin, daß jene Verkehrswege auch zum Leptom in Beziehung

treten.

Die relative Impermeabilität jener Schutzscheiden, bei welchen außer den

radialen auch die Tangentialwände verkorkt sind, erscheint durch dieses

histologische Merkmal genügend verständlich. Anders verhält sich aber die

Sache, wenn sämtliche Scheidenzellen mit unverkorkten Tangentialwänden ver-

sehen sind und die »Verkorkung« sich bloß auf jenen schmalen Längsstreifen

der Radialwände beschränkt, der oben als »Gasparyscher Strich oder Punkt«

beschrieben wurde.

Hinsichtlich der funktionellen Bedeutung dieser verkorkten Wandungsstreifen

sind die Ansichten noch geteilt. Nach Schwendener kommt dem von ihnen

gebildeten hohlzylindrischen Netzwerk bloß eine mechanische Bedeutung zu; die

Scheide wirkt ähnlich wie das schützende Netzwerk eines Luftballons. Nach
Strasburgers Auffassung haben die verkorkten Streifen der Radialwände nur

insofern eine mechanische Bedeutung, als sie die Festigkeit des seitlichen Zu-

sammenhanges der Scheidenzellen erhöhen und bei tangentialer Dehnung der

Scheide verhindern, daß die Zellen an irgendeinem Punkt auseinander treten

und einen radialen Interzellulargang zwischen sich bilden. Auf diese Weise
bleibt das Durchlüftungssystem der Rinde von dem der Gefäßbündel dauernd

abgeschlossen, wodurch das Zustandekommen eines hohen negativen Luftdruckes
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in den Wasserleitungsrühren ermöglicht wird. Auf die Bedeutung der Schutz-

scheide als Druckgrenze zwischen der Rinde und dem Zentralzylinder der Wur-
zeln hat übrigens schon früher de Vries hingewiesen, der auch gezeigt hat,

daß, wenn man in den Zentralzylinder einer abgeschnittenen Wurzelspitze Wasser

unter hohem Druck einpreßt, aus dem in der Nähe der Spitze angeschnittenen

Rindenparenchym so lange kein Wasser ausfließt, als die Schutzscheide unver-

sehrt bleibt. Die lebenden Protoplasten der Scheide lassen kein Wasser durch,

da der in ihnen herrschende Turgordruck um vieles höher ist, als der in Ge-

fäßen und Tracheiden herrschende Blutungsdruck; und im Zellwandnetz der

Scheide verhindert das Rahmenwerk der verkorkten Wandungsstreifen an den

radialen Wänden den Wasserdurchtritt. Dasselbe gilt natürlich auch für die im

Wasser gelösten Stoffe, die im Gefäßbündel geleitet werden, und denen nötigen-

falls die Plasmahäute der Scheidenzellen und dazwischen die verkorkten Wan-

dungsstreifen den Austritt verwehren. So kann also auch eine Schutzscheide

mit nur partiell verkorkten Zellwänden auf die in den Gefäßbündeln geleiteten

Stoffe von eindämmender Wirkung sein.

Durch die bloße Verkorkung der Wandungen erfährt die mechanische

Widerstandsfähigkeit der Schutzscheide natürlich noch keine beträchtliche Stei-

gerung. Hierzu sind ausgiebige Wandverdickungen notwendig, wne sie nament-

lich bei den Monokotylen sehr schön zu beobachten sind. Wenn sich die Schei-

denzellwände ringsum gleichmäßig verdicken, so pflegt man mit Russow von

0-Scheiden zu sprechen; wenn sich die Verdickung bloß auf die Radial- und

Innenwände beschränkt, so liegt eine C-Scheide vor. Übrigens ist hervorzu-

heben, daß sich bezüglich der Verdickungsweise selbst Arten derselben Gattung

(Carex, Smilax, Ruscus, Potamogeton) ungleich verhalten können; in mechani-

scher Hinsicht sind eben derlei Verschiedenheiten der Konstruktion ziemlich

gleichwertig.

Die Schutzscheiden erfahren überdies noch sehr häufig eine mechanische

Verstärkung durch AVandverdickung im Nachbargewebe. Bei den Farnen sind

es sogar ausschließlich die angrenzenden Rindenzellwände, welche verdickt wer-

den; die Scheidenzellwände selbst bleiben dünnwandig. In dem der Schutzscheide

benachbarten Rindengewebe der Wurzeln treten bei Taxus, den Cupressineen,

Vil)urnum, einigen Pomaceen usw. Verdickungsleisten auf, welche zusammen ein

dichtes Fasernetz bilden rind hinsichtlich ihrer Wirksamkeit den obenerwähnten

verkorkten Wandungsnetzen zur Seite gestellt werden können. Mit Rücksicht

auf die Querschnittsform der verdickten Wände bezeichnet Russow diese Ver-

stärkungsscheiden als <!)- Scheiden. In den Wurzeln der Laurineen findet bloß

eine lokale Verstärkung der Scheide durch Bastbelege über den Leptomsträngen

statt; auch die Schutzscheide selbst erfährt über dem zarten Leptom nicht

selten eine deutliche Verdickung, indem sich die betreffenden Scheidenzellen in

radialer Richtung etwas strecken (Luftw^urzeln der Orchideen, Irideen).

So gewiß nun alle diese Verstärkungseinrichtungen die mechanische Wider-

standsfähigkeit der Scheide erhöhen müssen, so schwer fällt es andererseits,

eine vollkommen klare A'orstellung von der mechanischen Inanspruchnahme der

Schutzscheide zu gewinnen. Als sicher ist aber anzunehmen, daß hier in erster

Linie die zwischen dem Grundparenchym und den Gefäßbündeln bestehende

Gewebespannung in Betracht kommt. Die hieraus resultierenden Zug- und
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Druckspannungen werden — soweit es sich um die schutzbedürftigen Gefäß-

bündel und namentlich um die Leptomstränge handelt — durch die entsprechend

gebauten Schulzscheiden unschädlich gemacht. »Junge Iriswurzeln zeigen z. B.

nur eine sehr schwache Gewebespannung und besitzen demgemäß eine unver-

dickte Scheide; in älteren Wurzeln dagegen erreicht die Spannung ein viel

höheres Maß, dann sind aber auch die Scheiden stark verdickt.«

»Hieraus erklären sich«, sagt Sehwenden er, »zugleich die Beziehungen
zu Klima und Standort. Es ist eine ausnahmslose Regel, daß die Wurzeln

der Felsen- und Steppenptlanzen, soweit sie hier in Betracht kommen, verstärkte

Scheiden besitzen. Namentlich kommen bei Gewächsen der wärmeren Zonen

(Dasylirion, Reslio usw.;, ebenso bei einigen auf Kalkfelsen, an Mauern u. dgl.

vegetierenden Farnkräutern unserer Gegend ganz außergewöhnliche Membran-

verdickungen vor. Offenbar ist es hier der periodische Wechsel zwischen reich-

lichem Wasserzufluß und anhaltender Trockenheit, welcher solche Anpassungen

hervorgerufen hat. Ähnliche Verstärkungen linden sich aber auch bei manchen

hydrophilen Gewächsen, deren Standorte zeitw-eise austrocknen, so z. B. bei Iris

sibirica und Pseudacorus, Narthecium ossifragum, Tofieldia calyculata, Juncus

glaucus und Jaquinü usw. Man begreift, daß hier ungefähr gleich starke Än-

derungen in der Turgeszenz der Gewebe eintreten, wie bei Felsen- und Steppen-

gewächsen.«

»Wo dagegen der Standort konstant weich und feucht bleibt, wie z. B. in

tiefen Älooren, in Altwassern, Seen u. dgl, da sind die Scheiden der Wurzeln

ohne mechanische Verstärkungen aus Zellulose. So z. B. bei Najas, Potamogeton,

Sparganium natans, Sagittaria sagittaefolia, Alisma natans, Calla palustris usw.

Bei flutenden Wassergewächsen ist damit natürlich nicht ausgeschlossen, daß

der Stamm unter Umständen, im Gegensatz zur Wurzel, Verstärkungen aufweist.«

Von welchen Umständen schließlich das Auftx^eten oder Fehlen von Schutz-

scheiden abhängt, ferner die Ausbildung von »Einzelendodermen« um einzelne

Gefäßbündel herum, oder von »Gesamtendodermen« um den ganzen Zentral-

zylinder — ist noch nicht näher untersucht. Von Schwendener wurde ge-

zeigt, daß die Blattbündel der Gräser in einzelnen Familien Schutzscheiden

besitzen, in anderen nicht, und daß für das Fehlen oder Vorhandensein der

Scheiden Klima und Standort nicht verantwortlich gemacht werden können.

So besitzen z. B. die Blattbündel der Festucaceen durcbgehends Endodermen,

die Feuchtigkeit liebenden Glyceriaarten sowohl, wie die trockene Standorte be-

vorzugenden Festucaarten. Man wird daher den Grund für das Auftreten oder

Fehlen von Endodermen in den Blättern der Gräser nicht in den biologischen

Verhältnissen suchen müssen, sondern auf rein physiologischem Gebiet, in spe-

zifischen Besonderheiten der Stoffleitungsvorgänge, vielleicht in noch unaufge-

klärten Gewebekorrelationen, die in den einzelnen Familien verschieden sind.

Auch die Erklärung des Auftretens von Einzel- oder Gesamtendodermen setzt

eine eingehende Kenntnis aller einschlägigen Verhältnisse, der physiologischen

sowohl wie der phylogenetischen, voraus. Warum z. B. der Stengel von Ranun-

culus aconitifolius, parnassifohus, amplexicaulis eine Gesamtendodermis besitzt,

während R. Lingua und flammula, welche zur selben Sektion gehören, mit Einzel-

endodermen versehen sind, ist vorläufig noch gänzlich unbekannt.
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IV. Die Anordnung nnd der Verlauf der Gefäßbündel 2*).

Das System der stoffleitenden Stränge durchzieht sämtliche Wurzel-, Stamm-

und Blattorgane der Pflanze und kann sich sogar in Anhangsgebilde der Epi-

dermis hinein erstrecken, wenn in diesen die Stoffleitung aus besonderen Gründen

eine sehr lebhafte ist; als solche Anhangsgebilde werden wir in einem späteren

Abschnitte die Digestionsdrüsen von Drosera rotundifolia kennen lernen. An-

dererseits kann bei verminderter Stoffleitung in extremen Fällen die Ausbildung

von Gefäßbündeln ganz unterbleiben, wie z. B. in dem schwimmenden Laube

der Wolffien und noch einiger anderer Pflänzchen aus der Familie der Lemna-

ceen. Man sieht hieraus, daß auch für die Ausbildung des Leitungssystems vor

allem das physiologische Bedürfnis maßgebend ist.

In der Anordnung der Gefäßbündel tritt eine überaus große 3Iannigfaltig-

keit zutage, welche hinter der so wechselnden Anordnung der mechanischen

Stränge kaum zurücksteht. Freilich fällt es bei der Erklärung der Gefäßbündel-

verteilung viel schwerer, in jedem einzelnen Falle das maßgebende physiologi-

sche Prinzip anzugeben; das Gefäßbündel ist eben eine Vereinigung von sehr

verschiedenartigen Gewebeformen, und ein beslimmter Bündelverlauf, der für das

eiweißleitende Leptom am vorteilhaftesten ist, muß nicht zugleich die rationellste

Anordnung bezüglich der wasserleitenden Gefäße vorstellen. Dazu kommt, daß

die Bündelverteilung nicht immer bloß von ernährungsphysiologischen Prinzipien

beherrscht wird. Auch das mechanische Prinzip greift hier oftmals in ent-

scheidender Weise ein, sei es, daß zarte Bündel den Anschluß an schützende

Skelettstränge suchen, oder daß starke, derbe Bündel selbst eine mechanische

Rolle übernehmen. Ferner ist auch die äußere Gliederung der Pflanze ein be-

deutsames Moment für die Anordnung des Leitungssystems: der Gefäßbündel-

verlauf im beblätterten Stamm ist der Regel nach von der Blattstellung ab-

hängig, von welcher andererseits die Anordnung des Stereoms in viel geringerem

Grade beeinflußt wird. Es spielen hier mit einem Worte die Korrelationen

zwischen den einzelnen Organen und Geweben eine sehr durchgreifende Rolle.

A. Der Bündelverlauf im beblätterten Stamm.

Die Gefäßbündel folgen in ihrem Verlauf im allgemeinen der Längsachse

des Stengels und halten mit dieser entweder die parallele Richtung ein, oder

verlaufen in radial- oder tangential-schiefen Kurven. Gegen oben und unten zu

können sich die Bündel verschieden verhalten. Sie können oben aus dem Sten-

gel in ein Blatt ausbiegen und heißen dann gemeinsame Stränge, deren im

Stamme verlaufende Schenkel als Blattspurstränge bezeichnet werden. Die

Gefäßbündel können aber auch stets im Stamme bleiben und mit diesem forf-

wachsen; dies sind die stammeigenen Stränge, an welche sich häufig Blatt-

bündel seitlich ansetzen. Gegen unten zu kann das Bündel isoliert bleiben oder

sich an ein anderes anlegen und mit diesem zu einem verschmelzen, wonach
man zwischen getrennt- oder vereintläufigen Strängen unterscheidet. — Aus

einem einzelnen Blatte tritt entweder bloß ein Blattspurstrang in den Stengel

oder deren mehrere. Ist letzteres der Fall, so verschränken sich die einzelnen
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Stränge oftmals mit den Strängen anderer Blattspuren, und durch die Spaltung

des einzelnen Spurstranges in zwei bis mehrere Schenkel kompliziert sich der

Bündelverlauf manchmal in hohem Grade.

Nach diesen allgemein orientierenden Bemerkungen sollen nun die haupt-

sächlichsten Typen des Gefäßbündelverlaufes geschildert werden.

1. Der einfachste und primärste Typus weist einen axilen Strang auf,

von dem aus einzelne Bündel abzweigen und in die Blätter eintreten. Dieser

axile Strang ist entweder stammeigen oder er baut sich aus den axilen Schen-

keln der sukzessiven Blattspurstränge auf und bildet so ein Sympodium.

Tn den Stämmchen der Polytrichaceen, der Keimpflänzchen der Farne, in

den Stengeln von Hymenophyllum-, Gleichenia- und Lygodiumarten, ferner bei

verschiedenen Selaginellen entspricht der axile Strang dem primären Zentral-

zylinder. Bei den Polytrichaceen verlaufen die Blattspurstränge im Stämmchen

radial schief abwärts und treten schließlich an das konzentrisch gebaute Stamm-

leitbündel heran. Ihre siebröhrenartigen und leitparenchymatischen Elemente

verlieren sich im Leptommantel, die wasserleitenden Tracheiden dagegen drin-

gen in ihn ein, durchziehen ihn in radialschiefer Richtung und schheßen sich

endlich den wasserleitenden Zellen des Hadromzylinders an. Bei anderen Laub-

moosen mit bloß einfachem Zentralstrange vereinigen sich die Blattspurstränge

entweder gleichfalls mit dem Zentralstrange (Splachnumarten, Voitia nivalis),

oder sie erreichen diesen nicht und enden blind in der parenchymatischen Rinde

des Stämmchens (Mniumarten). In diesen Fällen kann also der Zentralstrang

den Blattspuren das Wasser nur durch Vermittelung des angrenzenden lebenden

Rindengewebes zuführen. Die Unvollkommenheit des Leitungssystems, welche

sich hierin ausspricht, ist namentlich deshalb von Interesse, weil sie zeigt, daß

Stamm- und Blattbündel keine phylogenetische Einheit zu bilden brauchen, daß

die Kontinuität des Gefäßbündelsystems der höheren Pflanzen phylogenetisch

sehr wohl aus der nachträglichen Vereinigung von ursprünglich getrennten Blatt-

spursträngen und stammeigenen Bündeln hervorgegangen sein kann.

Bei den Lycopodien und einer Anzahl von phanerogamen Wasserpflanzen,

wie Bulliardia aquatica, Potamogeton, Hippuris, Myriophyllum, Geratophyllum,

Najas, Elodea canadensis u. a. , ist der axile Strang sehr wahrscheinlich aus

der Verschmelzung von mehreren Gefäßbündeln entstanden, bei den Lyco-

podien aus der Vereinigung mehrerer Teilzylinder, bei den genannten Wasser-

pflanzen aus der Wiederverschmelzung der einzelnen Gefäßbündel des zerklüfte-

ten Zentralzylinders. In den Stamminternodien verschiedener Potamogetonarten

lassen sich die verschiedenen Stadien dieser Verschmelzung deutlich unterschei-

den. Bei Potamogeton natans und perfoHatus sind die einzelnen Gefäßbündel,

die den axilen Strang zusanmiensetzen, noch deutlich als solche zu erkennen

;

sie sind einander dicht genähert und werden bloß durch wenige Parenchym-

zelllagen, den Rest des Markes und der primären Markstrahlen, voneinander

getrennt. In diesem Parenchymgewebe verlaufen kleine Bastbündel. In hühe-

rem Grade verschmolzen sind die Gefäßbündel in den Internodien von Potamo-

geton lucens und gramineus, und bei P. pectinatus und pusillus läßt der axile

Strang, der aus einem zentralen, die Stelle der Wasserleitungsröhren einnehmen-

den Interzellulargang und einem diesen umgebenden breiten Leptomringe besteht,

seine Entstehung aus mehreren miteinander verschmolzenen Bündeln überhaupt
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nicht mehr erkennen. Dasselbe gilt für den im wesentlichen gleich gebauten

axilen Strang von Zanichellia, Elodea, Hydrilla, Ceratophyllum, Najas (Fig. i40)

u. a. Auf die Rückbildung des Wasserleitungssystems in diesen Strängen ist

schon bei früherer Gelegenheit (p. 289) aufmerksam gemacht worden.

Daß gerade bei verschiedenen Wasserpflanzen eine Rückkehr zu dem ein-

fachsten Typus der Gefäßbündelverteilung staltgefunden hat, erklärt sich nach

Schwendener aus dem mechanischen Prinzip. Die Stengel der genannten

AVasserpflanzen sind teils ihres beträchtlichen Luftgehaltes halber einem konti-

nuierlichen Zuge nach oben ausgesetzt, teils werden sie von der Strömung des

Wassers auf Zugfestigkeit beansprucht. In stehenden oder langsam fließenden

Gewässern, den gewöhnlichen

Aufenthaltsorten jener Pflan-

zen, ist natürlich die mecha-

nische Inanspruchnahme keine

große, und die erforderliche

Zusfestiskeit wird in genüsen-

Fig. 140. Querschnitt durcli das GefäKbündel des Stengels von
Najas major; in der Mitte ein Interzellnlargang, umgeben von
einem Kranze von Leitparenchyrnzellen ; dann folgt der Leptom-

ring und zu äußerst die Endodermis.

Fig. 141. Netzförmiges Bündelrohr eines

Stammendes von Aspidium Filix mas;
rechts eine Masche dieses Netzes ver-

größert, mit den Ansätzen der Blatt-

Mndel. (Nach Sachs.) (Sachs, Lehr-
buch.)

der Weise durch die axile Anordnung der Gefäßbündelelemente hergestellt. Sie

können um so leichter eine solche Lage annehmen, als ja das parenchymatische

Rindengewebe gegen Austrocknung durch Wasserzufuhr seitens des Leitungs-

systems nicht geschützt zu werden braucht.

2. Den Übergang vom axilen Strange zu komplizierteren Typen des Bündel-

verlaufes repräsentiert der bei zahlreichen Farnen vorkommende Typus des ein-

fachen Bündelrohres. Der anfänglich axile Strang erweitert sich mit der

Erstarkung des Stammes zu einer Röhre, die ein parenchymatisches Markgewebe

umschließt und von ebensolchem Rindengewebe umhüllt wird. Eine vollständige

Isolierung des Markgewebes wird aber dabei vermieden, weil dieses teils als

Leitparenchym, teils als Speichergewebe zu fungieren hat. Damit nun das Leit-

parenchym der Blattstiele mit ihm in Verbindung treten könne, lindet sich im

Bündelrohr unter jeder Blattbasis eine bald größere, bald kleinere Lücke oder
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Spalte vor, die sogenannte Blattlücke. Das Bündelrohr erhält so bei dichtge-

drängter Blattstellung und geringer Streckung des Stammes das Aussehen eines

hohlzylindrischen Netzes. Von den Rändern der einzelnen Maschen, beziehungs-

weise Blattlücken, zweigen sich die schief aufwärts steigenden Blattbündel ab

(Fig. 141).

In phylogenetischer Hinsicht mag hier nochmals bemerkt werden, daß die

das Netzwerk des Bündelrohres der Farne bildenden Gefäßbündel nicht aus der

Zerklüftung eines einzigen Zentralzylinders hervorgegangen sind, sondern daß

sie Verzweigungen desselben, TeilzyUnder, Schizostelen vorstellen. Daher ist

auch das »Mark« im Innern des Bündelrohres dem Mark eines Dikotylenstammes

bloß analog, nicht aber homolog. Gleiche physiologische Bedürfnisse sind es

wohl gewesen, die bei Dikotylen und Farnen einerseits die Annäherung des

Gefäßbündelgewebes an die Peripherie des Stammes und andererseits die Aus-

bildung eines Markgewebes verlangt haben. Die Art und Weise aber, wie diesem

Bedürfnis Rechnung getragen wurde, war in rein morphologischer Hinsicht bei

Dikotylen (samt den Gynmospermen und Equiseten) und den meisten Farnen

eine sehr verschiedene.

Bei manchen Farnen kommen Abweichungen von der geschilderten typi-

schen Anordnung des Leitungssystems vor, die auf das Vorhandensein mehrerer

konzentrischer Bündelringe (Pterisarten, Marattiaceen usw.) oder auf das Vor-

kommen von kleinen mark- und rindenständigen Bündeln neben dem einfachen

Bündelrohre (bei den Cyatheaceen) zurückzuführen sind. Wenn es auch

wahrscheinlich ist, daß gesteigerte Ansprüche an das Stoffleitungsvermügen

das ursächliche Moment solcher Komplikationen bilden, so fehlt es doch

noch an genaueren Untersuchungen zur eingehenden Begründung dieser An-

nahme.

3. Wir gehen nun zu einem dritten, sehr allgemein verbreiteten Typus des

(refäßbündelverlaufes über, welchen man kurz als den Dikotylentypus bezeich-

nen kann. Er gilt für die große Mehrzahl der Dikotylen, für die Coniferen,

Gnetaceen und einzelne Monokotylen (Dioscoreen) und Gefäßkryptogamen (Equi-

seten und Osmundaceen). Dieser Typus charakterisiert sich durch drei Haupt-

merkmale: I) sind alle primären Bündel gemeinsame Stränge, die bogig in

den Stamm eintreten und in diesem durch ein oder mehrere Internodien abwärts

laufen; 2) ihre Entfernung von der Achse des Stammes bleibt dabei annähernd

dieselbe; 3) legen sich die Blattspuren entweder ungeteilt oder nach voraus-

gegangener Spaltung an die tiefer austretenden Stränge seitlich an und ver-

schmelzen mit ihnen, so daß eine einseitig- sympodiale oder eine netzförmige

Verbindung der Blattspuren zustande kommt. — Infolge dieses Bündelverlaufes

(irdnen sich die einzelnen Stränge auf dem Stanmiquerschnitte zu einem Ring
an, der vom Mark ausgefüllt und von der Außenrinde umschlossen wird.

Mark und Rinde werden von den radial verlaufenden, die einzelnen Gefäßbündel

voneinander trennenden primären Markstrahlen in Verbindung gesetzt.

Doch ist es nicht überflüssig, zu betonen, daß von »Markstrahlen« im ana-

tomisch-physiologischen Sinne nur dann gesprochen w^erden kann, wenn deren

Gewebe wirklich eine histologische Kontinuität zwischen Mark und Rinde her-

stellt. Sobald aber die Gefäßbündel in einen ununterbrochenen Bastring ein-

gebettet sind, dürfen die zwischen den Bündeln gelegenen Baststreifen natürlich
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nicht als »Markstrahlen« bezeichnet werden; denn das mechanische Gewebe
trennt die Rinde vom Mark genau so scharf, wie die Gefäßbündel selbst.

Es möge nun die Besprechung einiger Beispiele folgen.

bündelverlaufes in einem jungen Zweige von Juniperus nana. Zum Verständnis

dieser Abbildung ist vorerst die Bemerkung
nötig, daß man es bei der bildlichen Dar-

stellung des Gefäßbündelverlaufes gewöhnlich

vorzieht, anstatt schwer konstruierbarer und

schwer verständlicher perspektivischer Zeich-

nungen den hohlen Bündelzylinder der Länge

nach aufgeschlitzt und in die Vertikalebene aus-

gebreitet darzustellen. — Die Blätter von Juni-

perus nana bilden dreigliederige, miteinander

abwechselnde (alternierende) Quirle, deren ein-

zelne Glieder etwas spiralig verschoben sind.

Aus jedem Blatte biegt ein Gefäßbündel in den

Zweig und steigt als »einsträngige Blattspur«

etwa bis zur Mitte des nächst unteren hiter-

nodiums herab. Hier teilt es sich in zwei

Schenkel, von denen sich je einer rechts und

links an die benachbarten Blattspuren desselben

Internodiums anlegt. Auf dem Querschnitte des

Zweiges erscheinen demnach je nach der Höhe

des Schnittes entweder 6 oder 9 Gefäßbündel.

Ersteres ist der Fall, wenn der Schnitt die

noch ungeteilten, letzteres, wenn er die bereits

gegabelten Blattspuren getroffen hat. hi jede

Achselknospe treten zwei kleine Bündel ein, von denen sich je eines rechts und

links an einen Gabelast der im zweitoberen Internodium austretenden Blatt-

spuren anlegt.

Wenn wir nun die Frage aufwerfen, ob diese so überaus regelmäßige,

netzartige Anordnung der Blattspuren zugleich auch zweckmäßig ist, so muß
die Antwort hierauf entschieden bejahend lauten. Verfolgen wir eines der

oberen Gefäßbündel des Schemas, welches das entsprechende Blatt mit Wasser

und Nährsalzen versorgt und einen Teil der vom Blatte produzierten Baustoffe

aus diesem ableitet, in seinem Verlaufe nach abwärts, so sehen wir, daß

im driltunteren Internodium von den 6 Blattspuren jedes zweite Bündel, also

f ig. 142. A Schema des Bündelverlaufes
in dem Zweige von Juniperus nana; /; die

in die Axillarknospen eintretenden Bün-
del, ß Querschnitt eines jungen Sprosses;

1, 2, 3 die in einen Blattwirtel eintreten-

den Bündel. (Nach Geyler.) (deBary,
Vergl. Anat.)

Verbindung steht. Dasselbe gilt natürlich auch für jeden anderen Blattspur-

strang. Die Folge davon ist, daß die Versorgung jedes einzelnen Blattes mit

Wasser und Nährstoffen in gleichmäßig gesicherter Weise vor sich geht, daß

sich die Folgen von Ungleichheiten in der Ausbildung der Gefäßbündel gleich-

mäßig auf eine größere Anzahl von Blättern verteilen und so weniger störend

wirken; daß ferner die von den Blättern produzierten Baustoffe, sofern sie in

den Gefäßbündeln auswandern, im Zweig alsbald eine gleichmäßige Verteilung

erfahren, wodurch wieder etwaige Ungleichheiten der Blattfunktion paralysiert
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werden. Nicht unwichtig ist es endlich, daß die Ansatzweise der in eine

Achselknospe eintretenden Bündel die Knospe in ihrer Ernährung von dem be-

treffenden Tragblatte wenigstens teilweise unabhängig macht, indem derselben

auch von den Blättern der nächstoberen Quirle Baustoffe zugeführt werden. —
Es möge jetzt noch ein zweites Beispiel geschildert werden. Fig. 143 ist

das Schema des Strangverlaufes im Stengel von

Stachys angustifolia (nach Nägeli). Die Blätter

sind in dekussierter Stellung inseriert, d. h. sie

bilden zweigliederige Quirle, deren Medianebenen

abwechselnd senkrecht aufeinander stehen. Den

Blattstiel durchzieht bloß ein Strang, der sich

im Stengel sofort spaltet; die beiden Blattspur-

stränge weichen alsbald auseinander und laufen

durch zwei Internodien bis zum zweitunteren

Knoten hinab, wo sie dann mit den Strängen

der nächstunteren Blattspur verschmelzen. Der

Querschnitt durch das Sproßende zeigt demnach

vier in den Kanten des Stengels paarweise ver-

laufende Gefäßbündel. Verfolgen wir ein stär-

keres Bündel nach aufwärts, so finden wir, daß

die von ihm abzweigenden Stränge in zwei
Blattreihen einbiegen, und stellen wir uns die

Leitung an irgendeinem Punkt unterbrochen oder

gehindert vor, so leuchtet sofort ein, daß die

nachteiligen Folgen hiervon nicht bloß ein Blatt

oder eine Blattreihe zu tragen hat, sondern daß

sich dieselben auf die Blätter von zwei Reihen

gleichmäßig verteilen.

Den soeben geschilderten einfachen Bei-

spielen ließen sich zahlreiche kompliziertere Fälle

anreihen, wie sie namentlich von Nägeli u. a.

klargelegt wurden. Die unbeschadet der Regel-

mäßigkeit des Bündelverlaufes sehr weitgehen-

den Komplikationen beruhen hauptsächlich auf dem Vorhandensein mehrsträngi-

ger Blattspuren, die sich in der verschiedensten AVeise verschränken können.

Alle diese Einzelfälle beherrscht aber zweifellos als oberstes Anordnungsprinzip

die möglichst gleichmäßige und gesicherte Versorgung aller Pflanzenteile mit

jenen Nähr- und Baustoffen, welche die betreffenden Organe für ihr Wachstum
und ihre Funktion benötigen. Es wird so, um es zu wiederholen, jene häufige

Ungleichheit der äußeren Ernährungsbedingungen unwirksam gemacht, die an

sich einen ungleichmäßigen Aufbau, eine gestörte Architektonik der Pflanzen-

form bedingen könnte. Um diesen Satz noch einleuchtender zu machen, wollen

wir uns vorstellen, daß in einem mit zahlreichen Laubblättern und Achsel-

knospen versehenen Stengel aus jedem Blatte bloß ein Gefäßbündel einbiege

und in jenem senkrecht abwärts laufe, ohne mit den benachbarten Blattspuren

in irgendeine Verbindung zu treten. Ein derartiger Bündelverlauf würde ge-

wissermaßen den vollen Gegensatz zum ersten Tj-pus (mit axilem Strange)

Fig. 143. Schema des Strangverlaufes im
Sproßende von Stachys angustifolia. ah,

dt:, fe, gli, ik die Blattspuren der sukzes-
siven Biattpaare; zu Oberst ist nur je ein
Spurstrang sichtbar. (Nach Nägeli.)

(de Bary, Vergl. Anat.)
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vorstellen. Wird nun ein solcher Stengel an irgendeiner Seite beschädigt und

die Leitung des Wassers und der Nährsalze unterbrochen, so müssen alle auf

dieser Seite gelegenen Blätter und Achselsprosse austrocknen und zugrunde

gehen; die ganze Pflanze würde eine solche Beschädigung nicht lange über-

dauern. Bei dem tatsächlich gegebenen Bündelverlauf aber reagiert der pflanz-

liche Organismus gegenüber allen äußeren Einflüssen, welche die Stofl"leitung

modifizieren, in viel höherem Grad als einheitliches Individuum, und ist da-

durch auch leichter imstande, alle Ungleichheiten und selbst Störungen der

Stoffleitung ohne wesentlichen Schaden zu überdauern.

Neben dem normalen Dikotylentypus treten zahlreiche Abweichungen von

demselben auf, die auf verschiedene Weise zustande kommen. Sehr häufig

sind z. B. markständige Gefäßbündel, welche entweder tief in den Stamm

eindringende Blattspuren oder stammeigene Bündel sein können. Ersteres ist

bei den meisten Cucurbitaceen, den Piperaceen, bei Papaver-, Thalictrum- und

Actaeaarten u. a. der Fall; letzteres bei verschiedenen Begonien, Orobanchen,

Melastomaceen, einigen Umbelliferen, Aralien u. a. Verhältnismäßig seltener ist

das Vorkommen von rindenständigen Bündeln außerhalb des typischen

Bündelkreises. Sie sind entweder bloß Ausbiegungen oder Auszweigungen von

Blattspursträngen, so bei Lathyrus Aphaca und Pseudaphaca, den Casuarinen,

manchen Begonien, Salicornia und bei Cacteen, oder selbständige Blattspurstränge,

die ein eigenes Bindenbündelsystem bilden, wie bei den Calycantheen und vielen

Melastomaceen. Die rindenständigen Bündel verschiedener Centaureaarten da-

gegen sind nach Heinricher wahrscheinlich stammeigene Stränge. Alle diese

»Anomalien« des Bündelverlaufes bilden für die anatomisch-physiologische For-

schung ein sehr dankbares Feld, wie schon aus den wenigen bisher vorliegen-

den Untersuchungen dieser Art deutlich hervorgeht.

So wurde das markständige Bündelsystem der Begoniaceen von Weste r-

maier einer eingehenden physiologischen Betrachtung unterzogen. Die Mark-

bündel sind hier zum größten Teil stammeigene Stränge, die sekundär entstehen.

Sie biegen in den Knoten nach auswärts und legen sich an beliebige Blatt-

spuren von höher gelegenen Blättern an. Auf die physiologische Ursache ihres

Auftretens wirft die von Westermaier konstatierte Tatsache Licht, daß die in

Bede stehenden Markbündel zunächst nur denjenigen Begoniaceen zukommen,

welche mit Knollen oder Rhizomen überwintern (B. boliviensis, tuberculata,

hybrida, ignea, robusta, Rex, hydrocotylifolia u. a.j und deren Stammteile na-

türlich größere Stoffmengen zu leiten haben, als diejenigen Begoniaarten, welche

den Winter mit oberirdischen, verholzten Stämmen überdauern. Diesem infolge

des »Einziehens« der Reservestofle gesteigerten Leitungsbedürfnis entsprechen

die markständigen Leitbündel.

Ein zweites, gleichfalls von Westermaier erörtertes Beispiel bezieht sich

auf verschiedene Gampanulaarten, die sich durch größeren Blütenreichtum vor

anderen Arten auszeichnen und bei denen die einzelnen Blüten häufig gruppen-

weise beisammenstehen. Hierher gehören z. B. Campanula Trachelium und

multiflora. Begreiflicherweise werden die unterhalb der knäuel- und köpfchen-

artigen Infloreszenzen befindlichen Stammpartien wegen der ungefähr gleich-

zeitigen Samenbildung reichlicher mit leitenden Elementen ausgestattet sein müs-

sen, als die armblütigen oder mit mehr gleichmäßig verteilten und nacheinander



Der Bündelverlauf im beblätterten Stamm. 337

reifenden Blüten besetzten Stammteile anderer Formen,

leitenden Stränge geschieht durch markständige Bündel, die bei Campanula

Trachelium sehr nahe dem inneren Rande des normalen Holzringes liegen, bei

Campanula multiflora zwei konzentrische Kreise bilden, von denen der äußere

dem normalen Bündelringe sehr nahe liegt, während ein viel kleinerer das In-

nere des Markgewebes umschließt.

Auch das Vorkommen rindenständiger Gefäßbündel läßt in verschiedenen

Fällen eine physiologische Deutung zu. Sobald sich nämlich das Parenchym

der Rinde durch einen größeren Chlorophyllgehalt auszeichnet und mehr oder

weniger den Charakter eines typischen Assimilationsgewebes annimmt, stellt

sich gleichzeitig in oft sehr entschiedener Weise die Neigung zur Ausbildung

rindenständiger Gefäßbündel ein, die das Assimilationsgewebe mit Wasser und

Nährsalzen zu versorgen haben und die von ihm produzierten Baustoffe we-

nigstens teilweise ableiten. In diesem Sinn hat bereits de Bary auf das rinden-

ständige Bündelnetz in den laubartigen Kanten der sog. geflügelten Stengel, z. B.

bei Lathyrusarten, aufmerksam gemacht und auf die Ähnlichkeit des in der

Rinde verschiedener sukkulenter Pflanzen (Salicornia, Mesembryanthemumarten,

Gacteen) auftretenden Bündelnetzes mit dem der Laubausbreitungen hingewiesen.

Von Heinricher wurde ferner gezeigt, daß die mit einem Assimilationsgewebe

versehenen Stengel der Centaureen auch ein rin-

denständiges Leitbündelsystem besitzen.

4. Der für die Mehrzahl der Monokotylen

charakteristische Typus des Gefäßbündelverlaufes

wird seit Mo hl als Palmentypus bezeichnet

(Fig. 144). Er kennzeichnet sich durch folgende

Merkmale: I) Sämtliche Bündel sind Blattspur-

stränge, die aus den Stengelumfassenden Blatt-

basen meist in großer Anzahl (bis zu mehreren

Hunderten) in den Stamm eintreten. 2) Die

Blattspurstränge dringen ungleich tief in den

Stamm ein; der Medianstrang einer Bündelreihe

am tiefsten, die seithchen Stränge weniger tief.

3) Alle gegen die Stammachse vordringenden

Bündel wenden sich bogig nach außen und

nähern sich, radial-schief abwärts laufend, der

Peripherie des Stammes; bloß die seitlichen

Bündel steigen annähernd senkrecht hinab. Je-

der radial-schiefe Strang verläuft auch in spi-

ralig tangential- schiefer Krümmung, die um so

auffälliger wird, je kürzer die Internodien des

betreffenden Stammes sind. 4) Sämtliche Bün-
fig. 144. Vereinfaclites Schema des Strang-
verlaufes beim Palmentypus, bb die Blatt-
basen. ;; Vegetatioiispunkt. (Nach Fal-

kenberg.) ( S a e b s , Vorlesungen.)abwärts, bis sie sich schließlich in der Periphe-

rie des Stammes an tiefer unten austretende

Blattspuren anlegen. — Infolge dieses Bündelverlaufes sind die einzelnen Stränge

auf dem Stammquerschnitte »regellos« angeordnet, und zwar um so dichter ge-

drängt, je näher der Peripherie sie gelegen sind.

Haberlandt, Pflanzenanatomie. 3. Aufl. 22
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Bei der physiologischen Deutung des Pahnentypus kommt vor allem in

Betracht, daß hier schon durch die große Zahl der Blattspurstränge jedes

Blattes, die ringsum in den Stamm eintreten, eine gleichmäßige Versorgung

der Assimilationsorgane mit Wasser und Nährstoffen und eine ebensolche Ver-

teilung der plastischen Baustoffe erzielt wird. Die Anlegung der unteren Bün-

delenden an tiefer austretende Stränge ist hier demnach weniger bedeutungsvoll

und auffällig, als beim Dikotylentypus: sie hat ausschließlich die Kontinuität des

ganzen Bündelsystems herzustellen. Es blieb deshalb auch lange zweifelhaft, ob

eine solche Vereinigung der Bündel überhaupt erfolge, wenngleich vom phy-

siologischen Gesichtspunkt aus ein Zweifel hierüber nicht wohl möglich war. —
Was den radial- schiefen Verlauf der Blaltspurstränge betrifft, so erklärt sich

dieser wohl in erster Linie aus dem mechanischen Prinzip. Die Gefäßbündel

sind meist mit Bastbelegen und Bastscheiden versehen, die zur Herstellung der

Biegungsfestigkeit eine ausgesprochen zentrifugale Tendenz zeigen und dabei

die leitenden Stränge mit nach außen ziehen. Auch der tangential-schiefe Ver-

lauf der Stränge scheint eine Erhöhung der Festigkeit zu bezwecken, doch

wollen wir hierüber erst im XIV. Abschnitt ausführlicher sprechen, wenn von

einer analogen Erscheinung im Bau des Holzkörpers die Rede sein wird.

Von den zahlreichen Modifikationen des Palmentypus können hier bloß

einige hervorgehoben werden.

Bei den Gräsern verwischt die sehr beträchtliche Streckung der hohl wer-

denden Internodien den typischen Bündelverlauf. Das Internodium wird schein-

bar von parallelen, senkrecht absteigenden Bündeln durchzogen, die in dem
Knoten durch ein reich verzweigtes Netz von Oueranastomosen miteinander ver-

bunden werden. Das Auftreten dieses scheibenförmigen Bündelnetzes steht eines-

teils mit der Bildung von Axillarsprossen im Zusammenhang, andererseits aber

hat es zweifellos die ausgiebige Zuleitung von plastischem Bildungsmaterial zu

der darüber beflndlichen interkalaren Bleristemzone zu vermitteln. Außerdem
kommt diesen Anastomosen noch eine mechanische Bedeutung als Querverspan-

nungen zwischen den Bestandteilen des Skelettes zu.

In den Halmen sehr vieler Cyperaceen und Juncagineen sind die longitu-

dinal verlaufenden Gefäßbündel gleichfalls durch zahlreiche Querästchen ver-

bunden; sie treten in den parenchymatischen Diaphragmen auf, von denen die

großen Luftgänge der Halme gefächert werden. Die mechanische Funktion

dieser »Rlestomanastomosen«, welche die Träger des Halmes verkoppeln, ist

schon im IV. Abschnitt erwähnt worden. Aus dem anatomischen Bau der Quer-

ästchen geht aber hervor, daß sie außerdem noch zur Wasserleitung bestimmt

sind. Sie bestehen nämlich aus mehr oder weniger langgestreckten, zum Teil

etwas dickwandigen Zellen und aus engen, ring- oder netzartig verdickten, sel-

ten getüpfelten Tracheiden. Daß gerade in den Halmen der Cyperaceen und
Juncagineen die longitudinalen Wasserbahnen durch zahllose kleine Querkanäle

miteinander verbunden sind, steht wahrscheinlich mit der Assimilationstätigkeit

dieser Organe in Zusammenhang. Das zwischen den peripheren Trägern be-

findliche Parenchym ist chlorophyllreich, oft als Palisadengewebe ausgebildet;

bei den meisten Cyperusarten sind speziell die Gefäßbündel mit den schon

früher erwähnten Chlorophyllscheiden umgeben. Dementsprechend ist auch die

Transpiration dieser Halme eine verhältnismäßig sehr große, und so erscheint
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es begreiflich, daß Einrichtungen vorhanden sind, die bei einseitiger Insolation

auch die Gefäßbündel der Schattenseite dem lebhaft transpirierenden und assi-

milierenden Chlorophyllgewebe der beleuchteten Halmhälfte dienstbar machen.

Um die Wirksamkeit dieser Queranastomosen bezüglich ihres Wasserleitungs-

vermögens zu erproben, machte ich an Halmen von Scirpus lacustris tiefe Ein-

schnitte, welche ungefähr ein Drittel des Stammumfanges umfaßten. Nichts-

destoweniger blieben die über den Einschnitten befindlichen Gewebestreifen frisch

und turgeszent; die Halme unterschieden sich noch nach mehreren Wochen in

nichts von ihren unbeschädigten Nachbarn.

Bei verschiedenen Monokotylen weicht der Bündelverlauf vom Palmentypus

so sehr ab, daß die Aufstellung besonderer Typen gerechtfertigt erscheint. Die-

selben zeigen manche Annäherung an den Dikotylentypus.

B. Der Bündelverlauf in den Wurzeln.

Alle typisch gebauten Bodenwürz ein der Gefäßkryptogamen wie der

Phanerogamen besitzen bloß ein axiles Gefäßbündel, an das sich die Bündel

der Nebenwurzeln ungeteilt ansetzen. Dieser einfache Strangverlauf entspricht

zunächst dem größeren oder geringeren Feuchtigkeitsgehalte des Bodens, infolge-

dessen auch die Rinde jener Wurzelteile, welche ihr Absorptionsgewebe bereits

verloren haben, kaum in die Gefahr kommt, auszutrocknen. Periphere Bündel

sind hier demnach überflüssig. Der axile Wurzelstrang ist ferner auch ein Aus-

druck der Beanspruchung des Organs auf Zugfestigkeit, indem er bei schwäche-

ren Konstruktionen das mangelnde mechanische Gewebe hinreichend ersetzt.

Man darf demnach den zentralen Mestomzylinder der Wurzeln in mancher Hin-

sicht als physiologisches Analogon des axilen Stranges der Stengel von AVasser-

pflanzen ansehen.

Auf jene Anomalien im Bündelverlauf der Wurzeln, die in dem Auftreten

zahlreicher isolierter Gefäße und Leptombündel innerhalb des erweiterten Zen-

tralzylinders bestehen, ist schon in einem früheren Kapitel hingewiesen worden.

Untersuchungen über den eventuellen Zusammenhang dieser Bündel unterein-

ander und mit den typischen Hadrom- und Leptomplatten sind von Reinhardt
angestellt worden. Ganz isoliert vom Stamm bis zur Wurzelspitze verlaufende

Hadromstränge finden sich in den Wurzeln verschiedener Palmen (Caryota pur-

purascens, Phoenix dactylifera, Cocos- und Chamaedoreaarten u. a.). Ganz iso-

lierte Leptombündel sind bei Chamaedorea, in einzelnen Wurzeln von Musa
rosacea und wahrscheinlich auch von Monstera und Raphidophora vorhanden.

Mehr oder minder häufige Anastomosen zwischen den Hadrombündeln treten

bei den Cyclanthaceen auf, ferner bei Chamaerops humilis und Areca rubra.

Die isolierten Leptomstränge bilden nur selten Anastomosen; häufiger ver-

schmelzen die äußeren mit den peripheren Leptomstrahlen oder je zwei innere

zu einem. Im ganzen geht daraus hervor, daß die im Zentralzylinder neu

auftretenden Leitbündel hauptsächlich oder ausschließlich dem Stoffverkehr auf

weitere Entfernungen hin, durch die ganze Länge der Wurzel, dienen.

In den zu knollenförmigen Reservestoffbehältern ausgebildeten Nebenwurzeln

von Dioscorea batatas und Sedum Telephium wird der axile Strang durch zahl-

reiche getrennte Gefäßbündel von kollateralem Bau vertreten, resp. in solche
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aufgelöst; daß damit eine leichtere Füllung und Entleerung des Speichergewebes

verbunden ist, dürfte kaum bezweifelt werden. Die Wurzelknollen der Ophry-

deen besitzen auffallenderweise zahlreiche radiale Bündel, von denen jedes mit

einer typischen Endodermis umgeben ist. Nach der Auffassung van Tieghems
entsprechen diese Bündel ebensovielen Zentralzylindern, wobei er annimmt, daß

die Knolle phylogenetisch aus der Verschmelzung entsprechend zahlreicher

C. Der Bündelverlauf in den Blättern.

Da die Anordnung der Gefäßbündel in den Blattstielen nichts Besonderes

darbietet, so können wir sofort die flächenfürmigen Spreiten der Blätter und
im Anschluß daran die laubähnlichen Ausbreilungen mancher Stengelorgane ins

; fassen.

Die »Nervatur« der Blätter, wie der korrespondierende Ausdruck für den

Gefäßbündelverlauf in der Morphologie des Blattes lautet, ist bekanntlich eine

Fig. 145. Nervatur des Blattes von Salix grandifolia Fig. 14(i. Nervatur des Blattes von Convallaria latifolia

nach V. Ettingsliausen (aus S a c h;s , Vorlesungen).

Überaus mannigfaltige, und ihre Verwertung zu systematischen und namentlich

paläontologischen Zwecken hat eine besondere Terminologie der Blattnervation

geschaffen. Vom physiologischen Gesichtspunkt aus ist aber die Nervatur des

Blattes bisher nur w^enig berücksichtigt worden, und wir werden uns deshalb
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über diesen Gegenstand, den Aufgaben des vorliegenden Buches entsprechend,

ziemlich kurz fassen müssen.

Bezüglich der Gefäßbündelanordnung in den Laubausbreitungen lassen sich

zwei Haupttypen unterscheiden; der erste Typus weist bloß getrenntläufige,

frei endende Bündel ohne Anastomosen auf; er ist der einfachere, unvollkom-

menere Typus, welcher der Regel nach in solchen Blättern zur Ausbildung

kommt, deren Ansprüche auf AVasser- und NährstofTzufuhr wegen ihrer Klein-

heit oder ihrer verhältnismäßig geringen Transpiration und verlangsamten Assi-

milationstätigkeit (sofern es Laubblätter sind) niemals bedeutend werden. Hierher

gehören zunächst die Laubmoosblättchen, die kleinen schuppen förmigen Blätter

der Equiseten, Casuarinen und Ephedraarten, die Laubblätter vieler Farne und
sämtlicher Goniferen, die kleinen Nieder- und Blütenblätter vieler Angiospermen,

endlich die untergetauchten Blattorgane mancher Wasserpflanzen (Batrachium,

Myriophyllum, Hydrilleen). In all diesen Fällen wird das Blatt entweder bloß

von einem einzigen medianen Bündel durchzogen, oder von einem System ver-

zweigter Bündel, welche der Querverbindungen vollständig entbehren.

Der zweite Haupttypus kennzeichnet sich durch das Vorhandensein zahl-

kotylen laufen die Stränge geradlinig oder in flachen Bögen zur Spitze des

Blattes (Fig. 146); die Anastomosen sind dünne Querästchen. Bei fast allen

Dikotylen dagegen bilden die wiederholt nach verschiedenen Richtungen der

Blattfläche verzweigten Bündel samt ihren Ana-

stomosen ein dichtes Netzwerk, in dessen Ma-

schen die letzten Bündelchen blind enden

(Fig. 145).

Das Gefäßbündelnetz der Laubausbreitun-

gen ist um. so reicher ausgebildet, und seine

Maschen sind um so enger, je stärker die

Transpiration des betreffenden Blattes ist. Ver-

gleicht man z. B. das Bündelsystem eines Blü-

tenblattes mit dem eines Laubblattes derselben

Pflanze (Fig. 147), so erschließt man sofort

die ungleich große Transpiration dieser Or-

gane. Ein ähnlicher Unterschied in der Aus-

bildung des GefäBbündelnetzes macht sich be-

merklich, wenn man die Laubblätter von
Pflanzen auf feuchten und trockenen Stand-

orten in Vergleich zieht. Nähere Angaben
hierüber hat Zalenski mitgeteilt. Er ermit-

telte bei zahlreichen Pflanzen verschiedener

Standorte die Länge der Gefäßbündel für 1 qcm Blattfläche. Nachstehende Ta
belle enthält einige Beispiele:

Fig. 147. A Gefäßljündelverlauf in einem
Blumenblatte, B desgleichen in einem
Laubblattfiagment von Barbarea vulgaris
)/( Mittelnerv des Blattes. Beide Figuren

bei gleicher Vergrößerung (V. 10.)
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Länge der Gefäßbündel

Name der Pflanze Standort für ^ qcm Blattfläche

in Millimetern

Chrysosplenium alternifolium . Flußufer 170

Majanthemum bifolium . . . Schattiger Laubwald .... 177

Actaea spicata Schattiger Laubwald .... 188

Asplenium Fihx femina . . . Schattiger Laubwald .... 213

Geranium palustre Waldwiese 454

Trifolium repens Helle Waldwiese 791

Psoralea bituminosa .... Kalkfelsen 1130

Reseda lutea . ...... Trockener sandiger Abhang . . 1160

Astragalus austriacus .... Steppe 1191

Scutellaria alpina Kalkfelsen 1450

Die zahlreichen Anastomosen des Biindelnelzes sind physiologisch von

größter Wichtigkeit. Abgesehen von ihrer mechanischen Bedeutung, welche

bereits im IV. Abschnitte besprochen wurde, sind sie namentlich für die gleich-

mäßige Wasserversorgung des Assimilationssystems, sobald dieses größere

Flächen bildet, unentbehrlich. Um diese letztere Funktion der Bündelanasto-

mosen zu erproben, durchschnitt ich im Monat Mai von den fünf radienartig

ausstrahlenden Hauptrippen verschiedener Laubblätter des Bergahorns (.\cer

Pseudoplatanus) je 1—2 Rippen nahe ihrer Ursprungsstelle am Blattstiel; wur-

den zwei Rippen durchschnitten, so waren dieselben einander nicht benachbart.

Ohne die zahlreichen Bündelanastomosen hätten nun die den durchschnittenen

Rippen benachbarten Partien der Blattspreiten infolge gehemmter Wasserzufuhr in

Bälde vertrocknen müssen. TatsächUch trat aber nicht die geringste Schädigung

der so stark verletzten Blätter ein, mochten sie sich im Schatten anderer Blätter

befinden oder täglich durch Stunden von der Sonne beschienen werden. Sie

funktionierten allem Anscheine nach normal weiter und vergilbten im Spätherbst

nicht früher, als die unbeschädigten Blätter desselben Baumes. Auch der Laub-

fall erfolgte ungefähr gleichzeitig. Wenn wir bedenken, wie oft in der Natur

durch Hagelschlag oder Insektenfraß einzelne Leitungsbahnen der Laubblätter

außer Funktion gesetzt werden, so begreift man, wie überaus wichtig die

Bündelanastomosen nicht nur für das Leben des einzelnen Blattes, sondern auch

für den Haushalt der ganzen Pflanze werden können.

In den flächenförmig ausgebreiteten, assimilierenden Stengelorganen, z. B.

den Cladodien der Ruscusarten, zeigt die Verteilung der Gefäßbündel dieselben

Eigentümlichkeiten, wie in den ausgebreiteten Laubblättern; vom physiologischen

Standpunkt aus bedarf diese Übereinstimmung wohl keiner Erklärung.

V. Das Leitungssystem der Tliallophyten 25).

In den Thallussprossen verschiedener Rhodophyceen und Phäophyceen

treten zentral gelagerte Reihen gestreckter Zellen auf, deren Querwände sieb-

artig perforiert sind. Man hat es in diesen Zellenzügen offenbar mit dem Lei-

tungssystem, beziehungsweise dem auffallendsten Bestandteile desselben zu tun,

welcher in Form von Siebrühren ausgebildet ist.

Bei den Rhodophyceen sind diese Siebröhren zuer.st von J. Klein, später
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auch von Ambro nn und Wille beobachtet worden (Lophura tenuis, Rytiphloea

pinastroides, Helicothamnion scorpioides, Cystoclonium purpurascens u. a.). Ge-

wöhnlich wird die Querwand zwischen zwei Rührengiiedern von einem einzigen

großen, fast bis an den Rand reichenden Tüpfel eingenommen, dessen zarte

Schließhaut, die Siebplatte, sehr fein perforiert ist. Als Inhalt der Rühren

tritt reichlich Plasma (Eiweißschleim?) auf. Bei den Phäophyceen hat zuerst

H. Will das Vorkommen sehr auffallender Siebrühren in älteren Stammteilen

von Macrocystis luxurians nachgewiesen (Fig. 148^). Sie sind an der Peri-

pherie des zentralen Hyphenstranges in Radien angeordnet. Die horizontalen

oder nur wenig geneigten Querwände haben sich in ihrer ganzen Ausdehnung

zu weitporigen Siebplatten umgewandelt, an denen nach Rosenthal in alten

Siebrühren auch Callusbelege auftreten; die Längswände sind ziemlich dick, der

Inhalt der weitlumigen Rührengiieder besteht aus einem protoplasmatischen

Wandbeleg, welcher zuweilen eine schleimige, vakuolenreiche Substanz enthält.

Fig. 14S. A Siebröhre eines alten Stammes von Macrocystis luxurians. B Siebröhren
serratus. (Naeh Will e.)

Stamme von Fueus

Ungefähr gleichzeitig hat N. Wille die Siebrühren verschiedener Laminarien

und Fucusarten untersucht. Bei Laminaria sind die Enden der relativ eng-

lumigen Rührenglieder ähnlich wie bei den Siebrühren vieler Angiospermen an-

geschwollen. Die Querwände sind ihrer ganzen Ausdehnung nach fein perforiert,

als Inhalt tritt reichlich Plasma (Eiweißschleim?) auf. Die längsverlaufenden

Rühren stehen seitlich durch zahlreiche Queranastomosen in Verbindung (Fig.1 485).

Das Siebrührensystem des Stammes setzt sich auch in die Gewebelamelle zwi-

schen den beiden assimilierenden Schichten der »Blätter« fort. Ähnliche Ver-.

hältnisse herrschen nach den Beobachtungen Will es, die durch Hansteen er-

gänzt wurden, auch bei den Fucoideen.
Ob die geschilderten Siebrühren der Rhodophyceen und Phäophyceen außer

Eiweißsubstanzen auch noch andere plastische Baustoffe leiten, und ob neben
den Siebrühren auch noch andere stoffleitende Elemente vorhanden sind, bleibt

noch näher zu untersuchen.
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In den komplizierter gebauten Mycelsträngen verschiedener Pilze (Phalloi-

deen, Lycoperdaceen, einige Agaricineen) mögen die longitudinal verlaufenden

Hyphen des »Markes«, sofern sie nicht mechanischen Zwecken dienen, als Lei-

tungshyphen fungieren. In den fleischigen Fruchtkörpern verschiedener Hymeno-

myceten, besonders Agaricineen (Agaricus praecox, olearius u. a.), kommen zu-

weilen lange, mit dichtem, oft glänzendem Inhalt erfüllte Röhren vor, die eine

genauere Untersuchung vielleicht als Leitungshyphen erweisen würde. Die

Fruchtkörper der Lactariusarten sind von Älilchröhren durchzogen, die aus

weitlumigen Hyphen mit weichen, dehnsamen Membranen bestehen. Sie sind

mit einem feinkörnigen Milchsaft erfüllt, der aus verletzten Stellen in dicken

Tropfen hervorquillt und bei Erhitzung sowie durch Einwirkung von Alkohol

gerinnt. Es ist nicht unwahrscheinlich, daß diesen Milchröhren die gleiche

Funktion zukommt, wie den Milchröhren der Phanerogamen, daß sie mithin

der Leitung plastischer Baustoffe dienen. In entwickelungsgeschichtlicher Hin-

sicht sind die Milchröhren von Lactarius deliciosus, und wahrscheinlich auch

bei anderen Lactariusarten, nach Ad. Weiss gegliederte Milchsaftgefäße, d. h.

aus Zellreihen durch Resorption der Querwände entstandene Zellfusionen. Außer-

dem kommen in den Fruchtkörpern der Lactarien auch noch andere englumige

Hyphen mit zarten Wänden und wasserhellem Inhalt vor, welche von paren-

chymatischen, relativ großen Zellen umgeben werden, die auf dem Querschnitt

eine rosettenförmige Anordnung zeigen. Ob man es in diesen Hyphen gleich-

falls mit plastische Baustoffe leitenden Röhren oder vielleicht mit Wasserbahnen

zu tun hat, ist ungewiß.

VI. Die Entwickelungsgeschichte des Leitungssystems.

Die Gefäßbündel gehen in den meisten Fällen aus primären Procambium-

bündeln, welche de Bary als Initialstränge bezeichnet, hervor. In einzelnen

Fällen können aber kleinere Gefäßbündel auch aus dem Grundmeristem durch

Vermittelung sekundärer Procambiumstränge entstehen. Auf diese Weise ent-

wickeln sich z. B. die kleinen Anastomosen in den Diaphragmen des Schaftes

von Papyrus antiquorum. — Das primäre Leitparenchym ist, mit Ausnahme

der parenchymatischen Elemente des Leptoms und Hadroms, grundmeristema-

tischen Ursprungs. Hierher gehörig sind also die Parenchymscheiden und das

Nervenparenchym der Blätter, das Rindenparenchym, die primären Markstrahlen

und das Markgewebe der Stengel.

Was die Schutzscheiden oder Endodermen betrifft, so ist ihre ent-

wickelungsgeschichtliche Herkunft gleich ihrer phylogenetischen Bedeutung eine

sehr variablere). Bei den Juncaceen und Cyperaceen konstatierte ich die Ent-

stehung der Scheiden aus Procambiumzellen ; höchstwahrscheinlich gilt diese

Entstehungsweise auch für die Schutzscheiden der Gräser, sofern dieselben nicht

partiell umgewandelte Parenchymscheiden sind. Bei den Farnen sind die Endo-

dermen grundmeristematischen Ursprungs. Wie Russow fand, teilen sich die

an das Procambiumbündel angrenzenden Meristemzellen ein- oder auch mehr-

mal in tangentialer Richtung, so daß radiale Zellreihen zustande kommen. Die

äußerste, oder auch eine mittlere Zelllage wird zur Schutzscheide, während die
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inneren Lagen die schon oben erwähnte Parenchymscheide (Strasburgers

»inneres Phloeoterma«) bilden. Bei den kleineren Bündeln der Farnblätter ist

die entwickelungsgeschichtliche Zusammengehörigkeit der Schutzscheide und der

nach innen angrenzenden Parenchymscheide auch im ausgebildeten Zustande

sehr deutlich zu erkennen. — In den Wurzeln endlich entsteht die Schutz-

scheide aus der an den Zentralstrang angrenzenden Grundmeristemschicht der

Rinde.

Weil sich das Bildungsgewebe der Schutzscheide nicht immer ausschließ-

lich in das letztgenannte Dauergewebe umwandelt, mithin auch nicht ohne wei-

teres als »junge Schutzscheide« zu charakterisieren ist, so habe ich das in

Rede stehende Bildungsgewebe als »Coleogen<c bezeichnet und unterscheide je

nach seiner Beschaffenheit ein procambiales und ein grundmeristematisches

Goleogen, Die Hauptfunktion des Coleogens ist allerdings, wie schon der Name
andeutet, die Bildung einer Schutzscheide, so wie die Hauptfunktion des Phello-

gens in der Bildung von Korkgewebe besteht. Allein auch andere Gew^ebearten

können teilweise wenigstens aus dem Goleogen hervorgehen. Dies ist z. B., wie

wir schon vorhin hörten, bei den Farnbündeln der Fall; das grundmeristema-

tische Goleogen, welches den Procambiumstrang umgibt, bildet außer der Schutz-

scheide auch Parenchymzellen. hn Blatte von Scirpus Holoschoenus geht das

procambiale Goleogen auf der Leptom- und Hadromseite des jungen Gefäß-

bündels tangentiale Teilungen ein, und die nach außen abgeschiedenen Tochter-

zellen werden zu echten Bastfasern. Hier beteiligt sich also das Goleogen auch

an der Bildung des mechanischen Systems.

Gehen wir nunmehr zur Ausbildung des einzelnen Leitbündels über,

so haben wir zunächst den Querschnitt zu betrachten. In dieser Hinsicht lehrt

die Entwickelungsgeschichte, daß die Ausbildung der einzelnen Elemente des

Bündels nicht gleichzeitig vor sich geht; sie erfolgt nicht simultan, sondern

sukzedan, indem im allgemeinen die Differenzierung der Dauerelemente am
Rande des Bündels beginnt und allmählich gegen die Mitte fortschreitet. Die

zuerst entstandenen Dauerelemente kann man mit de Bary als Erstlinge oder,

an Russows Benennungsweise anknüpfend, als Protoleptom-, resp. Proto-

hadromelemente bezeichnen. Bei der Entstehung eines kollateralen Gefäß-

bündels nehmen demnach die Erstlinge des Leptoms und des Hadroms die

beiden Pole des Strangquerschnittes ein, von welchen die Ausbildung der ge-

nannten Bündelteile in zentripetaler Richtung (bezogen auf die Bündelachse)

vorwärts schreitet. Bei den radial gebauten Wurzelsträngen liegen die Erstlings-

gruppen des Leptoms und der Gefäßplatten miteinander abwechselnd im Kreis,

und von ihnen aus erfolgt in zentripetaler Richtung die Ausbildung des ganzen

Stranges. In den konzentrisch gebauten Farnbündeln entstehen die Erstlinge

des Hadroms, wenn dieses mehr oder minder bandförmig ist, in der Regel an

den beiden Kanten. Doch können bei gekrümmtem oder rundem Hadromteil

auch noch andere Erstlingsgruppen auftreten, die meist regelmäßig über den

Querschnitt zerstreut sind.

Was die Ausbildung der Leitbündel dem Längsverlaufe nach betrifft, so

erfolgt diese bei den Wurzelsträngen und allen stammeigenen Gefäßbündeln in

acropetaler Richtung. Dasselbe gilt für die Blattspurstränge mancher Pflan-

zen ( Tradescantia albiflora, Potamogetonarten nach de Bary, verschiedene
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Monokotylen nach Falkenberg usw.). Bei einer sehr beträchtlichen Anzahl

von Dikotylen und Coniferen schreitet aber nach Nägelis Untersuchungen die

Ausbildung der Blattspurstränge in basipetaler Richtung fort, d. h. sie wachsen

von der Austrittsstelle im Knoten nach abwärts. Gleich-

zeitig treten sie nach oben in das Blatt hinein.

Was schließlich die Entwickelungsgeschichte der ein-

zelnen Elemente des Gefäßbündels betrifft, so kommen
zunächst die Gefäße des Wasserleitungssystems in Be-

tracht, die aus der Verschmelzung von Längsreihen bil-

denden Meristemzellen hervorgehen. Wie Strasburger

bei Bryonia dioica und Impatiens glandulosa beobachtet

hat, quellen die Querwände frühzeitig auf, ihre vollstän-

dige Resorption erfolgt aber erst, wenn die Verdickung

der Längswände vollendet ist. Ein schmaler Rand der

Querwand bleibt aber stets in Form einer ringförmigen

Membranleiste erhalten. Die Protoplasten der einzelnen

Gefäßglieder verschmelzen nicht miteinander. In dem Maß,

als die Verdickung der Längswände fortschreitet, wird

der Plasmaschlauch substanzärmer, bis er zuletzt samt

dem Zellkern ganz verschwindet. Nach Th. Lange 2^)

findet nach Resorption der Querwände häufig eine Ver-

schmelzung der Protoplasten statt (Tilia, Malva, Hippuris,

Fraxinus, Plantago, Cucurbita, Helianthus); auch konnte

er nachweisen, daß die Tracheen (und Tracheiden) man-

cher Pflanzen auffallend lange lebendes Plasma enthalten

(Cuscuta, Blattgelenke von Malva, Fraxinus, Seeale, Hor-

deum, Triticum, Pinus Laricio, Larix u. a.).

Die Entwickelungsgeschichte der Hoftüpfel ist na-

mentlich von Sanio, Russow und Strasburger genauer

verfolgt worden. Das sorgfältigste Studium haben na-

mentlich die Hoftüpfel des Holzes verschiedener Coniferen,

namentlich von Pinus silvestris, erfahren. Der Bildung

fe

fnl
Fig. 149. Junges Gefäß aus
der Keim-wTirzel von Zea
Mais. Die plasmolysierten
Protoplasten sind nicht mit-

einander verschmolzen.

»Primordialtüpfels« voraus, in dessen Mitte zunächst der Torus als kreisrunde,

verdickte Stelle gebildet wird. Gleichzeitig wölbt sich die Schließhaut des

Primordialtüpfels einseitig vor und zeigt nach Russow auf Querschnitten eine

zetaförmige Krümmung. Sehr bald wird nun dem Primordialtüpfel beiderseits

die Hofwand aufgesetzt. Sie erscheint auf dem radialen Längsschnitt zunächst

als ein scharf konturierter, schmaler Ring, der sich rasch verbreitert. Dieser

die Hofwand bildende Ring wächst schräg gegen das Zellinnere zu, bis sich

die Öffnung, der Tüpfelkanal, so weit verengt hat, daß ihre Ränder in der

Horizontalprojektion den Torus erreichen. Damit ist dann die Bildung des

Hoftüpfels im wesentlichen vollendet.

Über die Entstehung der Siebplatten der Siebröhren 28j sind namenüich

von Russow, A. Fischer, Strasburger, Lecomte und Hill genauere

Untersuchungen angestellt worden. Die Siebplatte geht aus der Schließhaut

eines großen, seichten Primordialtüpfels hervor, der sich bei horizontaler oder



Anmerkungen. 347

nur wenig geneigter Stellung der Querwand beinahe bis an den Rand der-

selben ausdehnt. Die Schließhaut dieses Tüpfels verdickt sich gitterfürmig.

Die unverdickten 3Iaschen dieses Gitterwerkes, die » Siebfelder <, werden, wie

schon Riissow gefunden hat, von Plasmaverbindungen durchzogen. Auf bei-

den Seiten der Siebplatte wird dann mit Anilinblau färbbare Callussubstanz ab-

gelagert. Die Auflösung der Schließhäute der Siebfelder, die nur bei den

Angiospermen eintritt, beginnt nach Strasburg er mit der Bildung eines klei-

nen Loches in der Mitte des Feldes, das allmählich immer weiter wird. Nun-

mehr treten die Schleimmassen der benachbarten Siebrührenglieder mitein-

ander in Verbindung.
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Arbeiten des bot. Institutes in Würzburg, Bd. II, p. 291 ff.; Vorlesungen über Pflanzenphysio-

logie, 2. Aufl., p.201 If.j die schon früher von Fr. Unger vertretene Anschauung zu begründen

versucht, daß sich das Wasser nicht im Lumen der leitenden Elemente aufwärts bewege,

sondern in den verholzten Zellwänden. Die »Imbibitionstheorie« des Saftsteigens , welche

längere Zeit hindurch die herrschende war, ist zueist von J. Böhm bekämpft worden, der

sich ihr überhaupt niemals angeschlossen hatte. Später mehrten sich die Beobachtungen,

welche für die Leitung des Wassers im Lumen der Gefäße und Tracheiden sprechen. Die

wichtigsten Einwände, welche sich gegen die sog. Imbibitionstheorie erheben lassen, sind in

der 1. Auü. dieses Buches p. 260 ff. übersichtlich zusammengestellt. Es darf darauf verzichtet

werden, sie hier zu wiederholen.

7j Hinsichtlich des Verschlusses der Hoftüpfel durch Aspirierung der Schließhaut vgl.

Schwendener, Zur Kritik der neuesten Untersuchungen usw., Sitzungsberichte der Berliner

Akademie der Wiss., 1892. p. 938 fl'., und Strasburger, Histologische Beiträge, Heft 5,

p. 85 ff.



Anmerkungen. 349

8) L. Jost, Ueber Dickenwachsthuni und Jahresringbildung, Bot. Ztg., -1891; Derselbe,
üeber Beziehungen zwischen der Blattentwickelung und Gefässbildung in der Pflanze, Bot.

Ztg., 1893. F. G. Kohl, Die Transpiration der Pllanzen und ihre Einwirkung auf die Aus-

bildung pflanzlicher Gewebe, Braunschweig 1886, p. 90 ff. H. Schenck, Ueber Structur-

Aenderung submers vegetirender Landpflanzen, Berichte der deutsch, bot. Gesellsch., 1884,

p. 48'!; Derselbe, Vergleichende Anatomie der submersen Gewächse, Bibliotheca botanica,

Heftf, 1886. Constantin, Structure de la tige des plantes aquatiques, Ann. d. sc. nat.

Bot., ser. 6, t. XIX. Strasburger, Loitungsbahnen, p. 929 ff. Westermaier und Am-
bronn, Beziehungen zwischen Lebensweise und Structur der Schling- und Kletterpflanzen,

Flora, -»SSI.

9) Ein Ungenannter, Untersuchungen über die zellenartigen Ausfüllungen der Gelasse,

Bot. Ztg., 1845. J. Böhm, Ueber Function und Genesis der Zellen in den Gefässen des Holzes,

Sitzungsberichte der Wiener Akademie d. Wiss. , Bd. LV, 2. Abth., -1867. Fr. Unger, Ueber

die Ausfüllung alternder und verletzter Spiralgefässe durch Zellgewebe, ebenda, Bd. LVI, I.Abth.,

1867. Reess, Zur Kritik der Böhm'schen Ansicht über die Entwickelungsgeschichte und
Function der Thyllen, Bot. Ztg., 1868. G. Haberlandt, Function und Lage des Zellkernes,

Jena 1887, p. 71 ff. H. Molisch, Zur Kenntniss der Thyllen, nebst Beobaclitungen über

Wundheilung in der Pflanze, Sitzungsberichte der Wiener Akademie d. Wiss., Bd. XCVII,

1. Abth., 1888.

10) J. Sachs, Ueber die Leitung plastischer Stoffe durch verschiedene Gewebeformen,

Flora. 1863, p. 33; Derselbe, Jahrb. f. wissensch. Bot., Bd. III, 1863; Derselbe, Experi-

mentalphysiologie, 1865, p. 374 ff. Vgl. ferner Pfeffer, Jahrb. f. wissensch. Bot., Bd. VIII,

1872, p. S38; de Vries, Landwirthsch. Jahrbücher, herausgeg. von Nathusius und Thiel,

Bd. VIII, 1879, p. 447; A.F.W. Schimper, Ueber Bildung und Wanderung der Kohlehydrate

in den Laubblättern, Bot. Ztg., 1885; B. Schubert, Ueber die Parenchymscheiden in den

Blättern der Dicotylen, Bot. Centralblatt, Bd. LXXII, 1 897.

11) Strasburger (Leitungsbahnen, p. 474. und Lehrbuch der Botanik, fi. Aufl., p. 93)

läßt den Begriff und die Bezeichnung »Cambiform« ganz fallen und rechnet die hierher ge-

hörigen Elemente des Leptoms zum »Bast- oder Cribralparenchym«. Ich kann ihm hierin

nicht folgen, denn wenn auch nach der begrifflichen Abtrennung der Geleitzellen (und der

sie vertretenden Zellenzüge bei Gymnospermen und Pteridophyten) vom Cambiform, wozu sie

früher gerechnet wurden, der Umfang dieses Begriffes eingeschränkt worden ist, so kann es

doch keinem Zweifel unterliegen, daß die typische Cambiformzelle von einer typischen »Bast-

parenchym-«, d. i. Leitparenchymzelle scharf unferscheidbar ist. Strasburger legt meines

Erachtens auf die zwischen Cambiform und Leitparenchym vorhandenen Übergänge deshalb

ein zu großes Gewicht, weil er bei seiner Betrachtung des Gefäßbündelbaues von den sekun-
dären Geweben, die beim nachträglichen Dickenwachstum gebildet werden, ausgeht und die

hierbei gewonnenen Auffassungen auf die primären Gefäßbündel überträgt. In der sekundären

Rinde tritt allerdings das typische Cambiform dem Leitparenchym (Leptomparenchym) gegen-

über in den Hintergrund.

12) Die Siebröhren wurden 1837 von Th. H artig entdeckt. Aus der seitherigen Lite-

ratur über diese Organe sind hervorzuheben: Nägeli, Ueber die Siebröhren, Sitzungsberichte

der Münchener Akademie d. Wiss., 1861; Hanstein, Die Milchsaftgefässe und verwandte Or-

gane usw., Berlin 1864; de Bary, Vergleichende Anatomie, p. 179 IT.; K. Wilhelm, Beiträge

zur Kenntniss des Siebröhrenapparates dicotyler Pflanzen, Leipzig 1880; Janczewski, Etudes

comparees sur les tubes cribreux, Mem. d. la Societe d. sc. nat. de Cherbourg, t. XXIII, 1891,

p. 350; Russow, Ueber den Bau und die Entwickelung der Siebröhren, Sitzungsberichte der

Dorpater Naturf. Gesellsch., 1882, p. 257 ff.; Strasburger, Bau und Wachsthum der Zell-

häute, p. 57 ff.; A. Fischer, Untersuchungen über das Siebröhrensystem der Cucurbitaceen,

Berlin 1884; Derselbe, Ueber den Inhalt der Siebröhren in der unverletzten Pflanze, Berichte

der deutsch, bot. Gesellsch., Bd. III, 1885; Derselbe, Neue Beiträge zur Kenntniss der Sieb-

röhren, Berichte der math.-phys. Classe der k. säclis. Akademie d. Wiss., 1886; E. Zacharias,
Ueber den Inhalt der Siebröhren von Cucurbita Pepo, Bot. Ztg., 1884; Lecomte, Contribution

ä I'etude du liber des Angiospermes, Annal. de sc. nat. Bot., ser. 7, t. X; E. Strasburger,
Leitungsbahnen, p. 286; Poirault, Recherches anatomiques sur les Cryptogames vasculaires,

Annal. d. sc. nat., ser. 7, t. XVIII, 1893; A. W. Hill, Philosoph. Transact. of the R. Soc. London,

vol. CXCIV, 1901; E. Strasburger, Ueber Plasmaverbindungen pflanzhcher Zellen, Jahrb. f.
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wissensch. Bot. , Bd. XXXVI, 1901; Derselbe, Die Siebtüpfel der Coniferen, Bot. Ztg.,

1901.

13) A. B. Frank, Lehrbuch der Botanik, Bd. I, p. 184 u. 604. Blass, Untersuchungen

über die physiolog. Bedeutung des Siebtheils der Gefäßbündel, Jahrb. f. wissensch. Bot., Bd.

XXIL Eine Widerlegung der Frank- Blassschen Ansicht findet sich in der 2. Aufl. dieses

Buches, p. 341.

14] Joh. Hanstein, Versuche über die Leitung des Saftes durch die Rinde und Folge-

rungen daraus, Jahrb. f. wissensch. Bot., Bd. II, 1860. Bei Beurteilung der Ergebnisse, die

man bei Ringelungsversuchen erzielt, ist auch auf die von Vöchting festgestellte Polarität

der Zweige Rücksicht zu nehmen, welche die Wurzelbildung an der Basis der abgeschnittenen

Zweige anstrebt. Doch hat bereits Pfeffer Tflanzenphysiologie, Bd. I, p. 324 hervor-

gehoben, daß dadurch die Beweiskraft jener Versuche nicht beeinträchtigt wird, denn die

Wurzelbildung findet viel reichlicher am unteren Ende des längeren, als an jenem des kür-

zeren Zweigstückes statt. Wäre die Eiweißleitung durch die Ringelung nicht unterbrochen,

so dürfte man wohl erwarten, daß die Wurzelbildung wie an einem ungeringelten Zweig am
unteren Ende des ganzen zu dem Versuche verwendeten Zweiges am reichlichsten statt-

finden würde.

15) Vor mehreren Jahren hat Czapek (Ueber die Leitungswege der organischen Bau-

stoffe im Pflanzenkörper, Sitzungsberichte der Akademie d. Wiss. in Wien, Math.-naturw. Gl.,

Bd. GVI, 1897 die Ansicht zu begründen versucht, daß die Leptomstränge, und speziell die

Siebröhren, mit der gemeinsamen Leitung der Kohlehydrate und der stickstoffhaltigen Assi-

milate betraut seien. Er spricht dem »Leitparenchym«, in den Blattstielen und in der Stengel-

rinde wenigstens, die Fähigkeit ab, Kohlehydrate in nennenswerter Menge weiterleiten zu

können. Als wichtigstes Argument für diese Annahme führt er die Ergebnisse von Resektions-

versuchen an, wobei aus den Blattstielen verschiedener Pflanzen halbe Querlamellen heraus-

geschnitten wurden, so daß die Kontinuität des Gewebeverlaufes in der halben Querschnitts-

fläche des Blattstieles unterbrochen wurde. Dabei ergab sich, daß die Ableitung der assimilierten

Kohlehydrate aus der entsprechenden Laminahälfte verhindert war. Da nun bei der erw^ähnten

Operation nur die Gefäßbündel, resp. deren Leptomstränge eine vollständige Unterbrechung

erfahren, während das Leitparenchym [Grundparenchym) der operierten Seite des Blattstieles

mit dem der nicht operierten Seite in direkter Verbindung bleibt, so folgert Czapek aus dem
obenerwähnten Versuchsergebnis, daß die Leitungswege geradlinige Bahnen sein müssen, und

daß somit nur die Leptomstränge des Blattstieles hierfür in Betracht gezogen werden

können.

Aus der ersten Hälfte dieser Schlußfolgerung, die unzweifelhaft richtig ist, kann aber

die zweite nicht ohne weiteres abgeleitet werden. Dies wäre nur dann möglich, wenn im
Leitparenchym ebensogut Längs- wie Querleitung stattfinden könnte. Diese

Voraussetzung nimmt Czapek auch an (p. 119); mit ihrer Richtigkeit steht und fällt die

ganze Beweisführung. Nun ist es aber schon von vornherein höchst unwahrscheinHch, daß

im Leitparenchym ebensogut Längs- wie Querleitung möglich sein soll. Ganz abgesehen von

der Längsstreckung der Leitparenchymzellen, die ein sehr deutlicher Fingerzeig ist, in welcher

Richtung die Stoffleitung in bevorzugtem Maße vor sich geht, halte ich es auch für sehr

wahrscheinlich, daß die Plasmahäute der Querwände die Stoffwanderung in höherem Maße

begünstigende Eigenschaften besitzen, als die Plasmahäute der Längswände. Das Ergebnis

der Czapekschen Resektionsversuche ist für mich nur eine interessante Bestätigung der An-

nahme, daß auch im Leitparenchym die Längsleitung viel leichter und rascher vor sich geht

als die Querleitung, welch letztere in den erwähnten Versuchen so langsam erfolgte, daß die

Auswanderung der Kohlehydrate aus der entsprechenden Laminahälfte fast ganz sistiert war.

Jedenfalls ist diese Folgerung von vornherein gerade so berechtigt, wie jene Czapeks, der

tlie Auswanderung in den Leptomsträngen vor sich gehen läßt.

Meine Deutung der Czapekschen Versuche steht auch in vollem Einklang mit unseren

sonstigen Kenntnissen und Erfahrungen über Bau und Funktion des Leitparenchyms. Aus

meinen anatomischen Beobachtungen über den Zusammenhang des Assimilationssystems mit

den Leitparenchymscheiden des Gefäßbündelnetzes der Laubblattspreite, sowie aus den ex-

perimentellen Untersuchungen Schimpers geht auf das deutlichste hervor, daß in den Leit-

parenchymscheiden die Ableitung der Kohlehydrate erfolgt. Czapek muß dies auch zugeben

(p. 139), fügt aber hinzu, »daß vom Grunde der Lamina an der Transport der Assimilate
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völlig durch die Leistung der Leptomteile der Leitbündel im Blattstiel besorgt wird«. Nun
wäre es aber doch höchst sonderbar, wenn die Kohlehydrate, die in der Lamina in den Leit-

parenchymscheiden der Gefäßbündel ausgewandert sind, beim Übertritt in den Blattstiel diese

Bahnen verlassen und nunmehr in die Leptomstränge übertreten würden. Gewebe von voll-

kommen gleichem Bau haben überall im Pflanzenkörper die gleiche Funktion zu leisten. Die

Leptomteile, resp. Siebröhren der Blattspreite haben sicherlich genau dieselbe Aufgabe, wie

die des Blattstieles und des Stengels. Wenn sie in der Blattspreite in erster Linie bloß zur

Leitung der Eiweißsubstanzen bestimmt sind, so ist dies auch in den Blattstielen und Sten-

geln ihre Aufgabe.

16) C. H. Schultz- Schul tzenstein, Die Cyclose des Lebenssaftes in den Pflanzen,

Nova Acta Acad. Leop.-Carol., Vol. XVIII, Suppl. II, 1841. H. v. Mohl, Ueber den Milchsaft

und seine Bewegung, Bot. Ztg., 1843, p. 553. Unger, Annalen des "Wiener Museums für

Naturg., Bd. II, 1840; Derselbe, Anatomie und Physiologie der Pflanzen, 1855, p. 157 ff.

Ein Ungenannter, Die Milchsaftgefässe, ihr Ursprung und ihre Entwickelung, Bot. Ztg..

1846. H. Schacht, Die Pflanzenzelle usw., 1852; Derselbe, Monatsberichte der Berliner

Akademie d. Wiss., 1856. J. Hanstein, Die Milchsaftgefässe usw., Berlin 1864. Sachs,

Experimental - Physiologie, 1865, p. 387. Trecul, Eine Reihe von Abhandlungen in den

Comptes rendus (abgedruckt in den Ann. d. sc. nat.), 1862—1868. Dippel, Entstehung der

Milchsaftgefässe, Rotterdam 1865. David, Ueber die Milchzellcn der Euphorbiaceen, Moreen,

Apocyneen und Asclepiadeen, Inauguraldissert. , Breslau 1872. Schmalhausen, Beiträge

zur Kenntniss der Milchsaftbehälter der Pflanzen, Mem. de l'acad. d. sc. de St. Petersbourg,

ser. 7, t. XXVI, no. 2. de Bary, Vergleichende Anatomie, p. 191 ff. und 447 ff. E. Faivre,

Recherches sur la circulation et sur le röle du latex dans les Ficus elastica, Annales d. sc.

nat., ser. 5, t. VI, 1866, p. 33 ff.; Derselbe, Etudes physiologiques sur le latex du Mürier

blanc, ebenda, ser. 5, t. X, 1869; Derselbe, Comptes rendus, t. LXXXVIII, 1879. J. Schul-
lerus, Die physiologische Bedeutung des Milchsaftes von Euphorbia Lathyris, Abhandl. des

bot. Vereins der Prov. Brandenburg, Bd. XXIV, 1882. W. H. Scott, Zur Entwickelungs-

geschichte der gegliederten Milchröhren, Arbeiten des bot. Institutes in Würzburg, herausgeg.

von J. Sachs, Bd. II, p. 648. Emil Schmidt, Ueber den Plasmakörper der gegliederten

Milchröhren, Bot. Ztg., 1882, Nr. 27 und 28. G. Haberlandt, Zur physiologischen Anatomie

der Milchröhren, Sitzungsberichte der Wiener Akademie der Wissensch. , Bd. LXXXVII, 1883.

M. Treub, Notice sur l'amidon dans les laticiferes des Euphorbes, Annales du Jardin bot.

de Buitenzorg, t. III. S. Schwendener, Einige Beobachtungen an Milchsaftgefässen, Sitzungs-

berichte der Berliner Akademie d. Wiss., 1885. A. F. W. Schimper, Ueber Bildung und
Wanderung der Kohlehydrate in den Laubblättern, Bot. Ztg., 1885. G. Chauveaud, Re-

cherches embryogeniques sur l'appareil laticifere des Euphorbiacees, Urticacees, Apocynees,

Asclepiadees, Annal. d. sc. nat. Bot., ser. 7, t. XIV, 1891. L. Kny, Ueber die Milchsafthaare

der Cichoriaceen, Sitzungsberichte der Ges. naturf. Freunde in Berlin, 1893. R.Zander, Die

Milchsafthaare der Cichoriaceen, Bibliotheca botanica. Heft 37, 1897. H. Molisch, Studien

über den Milchsaft und Schleimsaft der Pflanzen, Jena 1901. L. Gaucher, Du röle des

laticiferes, Annal. d. sc. nat. Bot., ser. 8, t. XII, 1900.

1 7) Aus der reichen Literatur über die Leitbündel, resp. Gefäßbündel seien hier unter

Hinweis auf de Barys Vergleichende Anatomie bloß folgende Abhandlungen genannt: H. v.

Mohl, De structura palmarura, in v. Martins, Genera et species palmarum; Derselbe,
Ueber den Bau des Palmenstammes, Vermischte Schriften, 1845, p. 129; F. Unger, Ueber
den Bau und das Wachsthum des Dicotyledonenstammes, Petersburg 1840; C. Nägeli, Bei-

träge zur Wissensch. Botanik, Heft 1, Leipzig 1859; Dippel, Ueber die Zusammensetzung
des Gefässbündels der Kryptogamen, Giessen 1865; Derselbe, Das Mikroskop, Bd. II, 4869;

Nägeli und Leitgeb, Entstehung und Wachsthum der Wurzeln, Beiträge zur wissensch.

Botanik, Heft 4, 1867; Russow, Vergleichende Untersuch, über die Leitbündelkryptogamen.

Mem. de l'acad. imp. de St. Petersbourg, ser. 7, t. XIX, 1872; Derselbe, Betrachtungen über

das Leitbündel- und Grundgewebe, Dorpat 1878; S. Schwendener, Das mechanische Prin-

cip usw., Leipzig 1874; van Tieghem, Recherches sur la Symmetrie de structure dans les

plantes vasculaires, Annales d. sc. nat., ser. 5, t. XIH; Derselbe, Recherches sur la structure

des Aroidees, ebenda, ser. 5, t. VI, 1866; L. Kny, Ueber einige Abweichungen im Baue des

Leitbündels der Monocotyledonen, Berlin 1881; G. Haberlandt, Ueber collaterale Gefäss-

bündel im Laub der Farne, Sitzungsberichte der Wiener Akademie d. Wiss., Bd. LXXXIV, 1881;



352 ^'^^- Abschnitt. Das Leitungssystem.

0. G, Petersen, Ueber das Auftreten bicollateraler Bündel bei verschiedenen Pflanzenfamihen,

Englers bot. Jalirb., ßd. III, ISSS; H. Potonie, Ueber die Zusammensetzung der Leitbündel

bei den Gefässkryptogamen, Jahrb. des k. bot. Gartens zu Berlin, Bd. II, 1883; E. Heinricher,

Der abnorme Stengelbau der Centaureen, anatomisch -physiologisch betrachtet, Berichte der

deutsch, bot. Gesellsch., 1. Jahrg., 1883, p. 122 If. ; H. Boss. Beiträge zur Anatomie abnormer

Monokotylenwurzeln, ebenda, 1888; A.Fischer, ebenda, 1883; M. 0. Reinhardt, Das lei-

tende Gewebe einiger anomal gebauten Monokotylenwurzeln, Jahrb. f. wissensch. Bot., Bd. XVI,

1885; Ph. van Tieghem, Slructure de la tige des Primeveres, Bull, de la Soc. bot. de

France, 1886; Derselbe, Sur la polystehe, Annales des sciences nat. Bot., ser. 7, t. III, 1886;

Derselbe, Traite de Botanique, 2. Aufl., Paris 1891, p. 673 ff. u. 737 ff.; Ph. van Tieghem
et Douliot, Recherches comparatives sur l'origine des membres endogenes dans les plantes

vasculaires, Annales d. sc. nat. Bot., ser. 7, t. VIII, 1888; M. Möbius, Ueber das Vorkommen
konzentrischer Gefässbündel mit zentralem Phloem und peripherischem Xylem, Berichte der

deutsch, bot. Gesellsch., Bd. V, 1887; Leclerc du Sablon, Recherches sur la formation de

la tige des Fougeres, Annales d. sc. nat. Bot. , ser. 7, t. IX; G. Haberlandt, Beiträge zur

Anatomie und Physiologie der Laubmoose, II. Cap. Das Leitbündelsystem der Laubmoose,

.lahrb. f. wissensch. Bot. , Bd. XVII, 1886; E. Strasburger, Leitungsbahnen, 1891; P. Ze-

netti, Das Leitungssystem im Stamm von Osmunda regalis L. und dessen Uebergang in den

Blattstiel, Bot. Ztg., 1895; E. Perrot, Sur le tissu conducteur surnumeraire, Journal de Bo-

tanique, t. XI, 1897; J. Baranetzky, Recherches sur les faisceaux bicollateraux, Ann. d. sc.

nat. Bot., ser. 8, t. XII, 1900. H. Fischer, Der Pericykel in den freien Stengelorganen, Jahrb.

f. wissensch. Bot., Bd. XXXV, 1900.

18) Wie aus dem Text hervorgeht, sind die Begriffe »Leitbündel« und »Gefäß-
bündel« keineswegs identisch. Der Begriff »Leitbündel« ist der allgemeinere, weil er auf

rein physiologischer Basis beruht. In diesem Sinn ist also der Zentralstrang des Laubmoos-

stämmchens ebensogut ein Leitbündel, wie ein aus Siebröhren, Cambiformzellen, Gefäßen,

Tracheiden und Holzparenchymzellen zusammengesetzter Gewebestrang. Als »Gefäßbündel«

bezeichne ich aber in Übereinstimmung mit de Bary (Vergleichende Anatomie, p. 328) jene

leitenden Stränge, »welche aus Tracheen im weiteren Sinn) und Siebröhren als ihren wesent-

hchen Teilen bestehen«. Auch de Bary rechnet die mechanischen Stränge, welche die Ge-

fäßbündel so liäufig begleiten, nicht zu den letzteren, allein vom deskinptiv anatomischen

Standpunkt aus kann er diese Trennung bloß als »konventionell« ansehen 'I.e. p. 417). Stellt

man sich dagegen auf den anatomisch-physiologischen Standpunkt, wie es in diesem Buche

geschieht, so ist die Trennung der mechanischen Stränge vom Gefäßbündel nicht konventio-

nell, sondern sachlich begründet.

Die von mir eingeführten Ausdrücke Leptom von Atr-roc, dünn, zart, und Hadrom
(von äopo;, derb, grob) erwiesen sich gegenüber den Nägelischen Bezeichnungen Phloem
und Xylem deshalb als notwendig, weil die letztgenannten Begriffe ausschließlich auf topo-

graphischer Basis beruhen und deshalb in der physiologischen Pflanzenanatomie nicht

anwendbar sind. — Die Ausdrücke Siebteil und Gefäßteil rühren von de Bary, die Aus-

drücke Cribralteil und Vasalteil von Strasburger her.

19) A. F. W. Schimper, Ueber Bau und Lebensweise der Epiphyten Westindiens, Bot.

Centralblatt, Bd. XVII, 1884; Derselbe, Die epiphytische Vegetation .\merikas, Jena 1888.

Lierau, Ueber die Wurzeln der Araceen, Englers bot. Jahrbücher, Bd. IX, 1888.

20) M. Westermaier, Untersuchungen über die Bedeutung todter Röhren und lebender

Zellen für die Wasserbewegung in der Pflanze, Sitzungsberichte der Berliner Akademie der

Wiss., 1884.

21) A. Fischer, Studien über die Siebrohren der Dicotylenblätter, Berichte der math.-

phys. Classe der sächs. Akademie der Wissensch., 1885. A. Koch, Ueber den Verlauf und

die Endigungen der Siebröhren in den Blättern, Bot. Ztg., 1884.

22) H. V. Molil, Bot. Ztg., 1871, Nr. 1 und 2. Thomas, Zur vergleichenden Anatomie

des Coniferenblattes, Jahrb. f. wissersch. Bot., Bd. IV. de Bary, Vergleichende Anatomie,

p. 395. A. Zimmermann, Ueber das Transfusionsgewebe, Flora, 1880. Max Scheit, Die

Tracheidensäume der Blattbündel der Coniferen, Jenaer Zeitschr. f. Naturwiss., 1883. E. Stras-

burger, Leitungsbahnen, p. 102 ff.

23) Caspary, Die Hydrilicen, Jahrb. f. wissensch. Bot., Bd. I; Derselbe, Bemerkungen
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Pfitzer, Ueber die Schutzscheide der deutschen Equiseten,- ebenda, Bd. VI. S. Schwende-
ner, Die Schutzscheiden und ihre Verstärkungen, Abhandlungen der k. Akademie d. Wiss. zu
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bot. Gesellsch., 1883.) — Vgl. ferner Russows oben unter Anm. 14 zitierte Abhandlungen;
van Wisselingh, De Kernscheede bij de worteis der Phanerogamen, Versl. en Mededeelingen

der k. Akademie te Amsterdam, 1884; H. de Vries, Studien over zuigwortels, Maandblad
voor Naturwetenschapen, Bd. XIII, Amsterdam 1886, und Bot.Ztg., 1S86, p.788f.; S. Schwen-
dener, Die Mestomscheiden der Gramineenblätter, Sitzungsberichte der Berliner Akademie d.

Wiss., 1890; E. Strasburger, Leitungsbahnen, p. 105, 309, 344, 434 und an anderen Stellen;

H. Fischer, Der Pericykel in den freien Stengelorganen, Jahrb. f. wissensch. Bot, Bd. XXXV,
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Essen 1S71; Vöchting, Bau der Melastomaceen, in Hansteins Bot. Abhandl., Bd. III; Der-
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Pflanzen, II. Ein abnormer Dikotylentypus, Monatsberichte der Berliner Akademie der Wiss.,

1881; M.O.Reinhardt, Das leitende Gewebe einiger anormal gebauten Monokotylenwurzeln,

Jahrb. f. wissensch. Bot., Bd. XVI, 1885; W. v. Zalenski, Ueber die Ausbildung der Nervation

bei verschiedenen Pflanzen, Berichte der deutsch, bot. Gesellsch., 1902.
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Halj erlandt, Pflanzenanatoraie. .3. Aufl. 23
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der Fucoideen. Jahrb. f. wissenscli. Bot., Bd. XXIV. ISGä. — A. de Barr. Vergleichende Mor-

phologie und Biologie der Pilze, Leipzig 1 884, p. 322 f. Ad. Weiss, lieber gegliederte Milch-
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der Wissensch., Bd. XCI, 1. Abth., 1885.

26) G. Haberlandt, Entwickelungsgeschichte des mechanischen Systems, Leipzig 1879.

p. 21f., 73. S. Schwendener, Die Schutzscheiden, p. 63 ff. E. Strasburger, Ueber den
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28) Vgl. die unter Anmerkung 12 zitierte Literatur.



Achter Abschnitt.

Das Speichersystem.

I. Allgemeines.

Die durch die Assimilation — im weitesten Sinne des Wortes — produ-

zierten Baustoffe finden in der Pflanze gewöhnlich keine sofortige Verwendung.

Selbst wenn der Verbrauch des betreffenden Stoffes in derselben Zelle erfolgt,

in der er gebildet wurde, so verstreicht doch gewöhnlich von dem einen Pro-

zeß bis zum anderen ein gewisser Zeitraum; die inneren und äußeren Be-

dingungen der Assimilationstätigkeit sind eben andere, als die Bedingungen des

Verbrauches, der in erster Linie auf Wachstum beruht, und deshalb findet fast

immer auch eine zeitliche Trennung dieser beiden Vorgänge statt. Sehr deut-

lich läßt sich dies schon bei verschiedenen Fadenalgen (Spirogyra, Ulothrix

u. a.) beobachten, welche tagsüber assimilieren und nachts ihre Zellteilungen

eingehen; das bei Tag unter Mitwirkung des Lichtes produzierte Bildungsmate-

rial wird in der Nacht zu neuen Zellvvänden usw. verarbeitet. Bei den höher

entwickelten Pflanzen komplizieren sich natürlich die Verhältnisse; Assimilation

und Verarbeitung sind nicht bloß zeitlich, sondern auch räumlich voneinander

getrennt. So wie nun die räumliche Trennung von Produktion und Verarbeitung

notwendigerweise eine Stoffwanderung bedingt, ebenso hat die zeitliche Tren-

nung jener beiden Vorgänge eine mehr oder minder ausgiebige Stoffspeiche-

rung zur Folge. Der Ort der Speicherung kann dabei ein sehr verschieden-

artiger sein. Im einfachsten Falle bleibt der Baustoff eine Zeitlang an seiner

Bildungsstätte liegen, so z. B. die Stärkekürnchen im Chlorophyllkorn, hi an-

deren Fällen findet die Ablagerung der Baustoffe entfernt vom Bildungsherd in

Gewebearten der verschiedenartigsten Funktion statt, z. B. in Bastzellen, in ver-

schiedenen Elementen des Leitungssystems, vor allem des Leitparenchjans, in

den Nebenzellen des Spaltöffnungsapparates usw. In all diesen Fällen kann

man die Stoffspeicherung ungezwungen als eine Nebenfunktion der betreffenden

Gewebearten und Gewebesysteme auffassen, oder als einen temporären Funk-

tionswechsel derselben. Das erstere gilt z. B. von den stärkeführenden Bast-

zellen, das letztere von den stärkespeichernden Holzparenchym- und Mark-

strahlenzellen. Derartige Vorkommnisse gehören natürlich nicht in den Rahmen
dieses Abschnittes. Hier handelt es sich nur um jene ausgesprochensten Fälle

der Stoffspeicherung, welche durch das Vorhandensein eines eigenen Speicher-

23*
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gewebes charakterisiert sind; die letztere Bezeichnung aber wird nur dann

am Platze sein, wenn die Hauptfunktion des betreffenden Gewebes in der Auf-

speicherung eines oder mehrerer Reservestoffe besteht.

Es fragt sich nunmehr, unter welchen Voraussetzungen die Differenzierung

eines spezifischen Speichergewebes wünschenswert, ja notwendig wird. Die

Antwort hat offenbar zu lauten: bei einer hochgradigen Steigerung der An-

sprüche an die Fähigkeit eines Organs zur Stoffspelcherung. Eine solche Stei-

gerung der Ansprüche tritt ein, 1) sobald eine beträchtliche Menge von Reserve-

stoffen in einem relativ beschränkten Raum aufgespeichert werden soll, und

2) wenn die aufgespeicherten Stoffe durch längere Zeit, während der Vegetations-

ruhe, möglichst unbeeinflußt von den äußeren Verhältnissen und den Stoffwechsel-

prozessen, aufzubewahren sind. Diese beiden Voraussetzungen treffen am voll-

ständigsten bei den Vermehrungsorganen der Pflanzen zu, mögen dieselben bloß

vegetativer Natur sein, wie Zwiebeln, Knollen, Rhizome, oder das Endprodukt

eines geschlechtlichen Vorganges vorstellen, wie die Samen und Früchte.

Bisher war bloß von den Reservestoffen im engeren Sinne, den plastischen

Baustoffen, die Rede. Allein schon in manchen Reproduktionsorganen, wie Zwie-

beln und Knollen, findet neben der Aufspeicherung der genannten Stoffe auch

eine Ansammlung von Wasser statt, wodurch es möglich wird, daß die junge

Pflanze auch in trockenem Erdreich auswächst. Jedem Gärtner ist es ja zur

Genüge bekannt, daß selbst frei in der Zimmerluft hängende Zwiebeln austreiben

können. In solchen Fällen ist das aufgespeicherte Wasser ebensogut ein Re-

servestoff, wie Stärke, Eiweiß usw^
.

; denn zum Aufbau eines lebenden Pflan-

zenkörpers ist das Wasser nicht weniger unentbehrlich, wie die plastischen

Baustoffe.

Die Aufspeicherung von Wasser, mag sie auf was immer für eine Art er-

folgen, ist aber nicht bloß für die Keimpflanze vorteilhaft. Auch die ausge-

w^achsene Pflanze kann aus solchen Einrichtungen Nutzen ziehen, und für die

Pflanzen trockener Klimate ist die Anlage eigener Wasserreservoire oftmals ge-

radezu eine Lebensbedingung. Solche »Wassergewebe« und andere histolo-

gische Einrichtungen, die der gleichen Funktion dienen, werden dann gewöhn-

lich in unmittelbarer Nachbarschaft desjenigen Gewebesystems angelegt, welches

unter einem eventuellen Wassermangel am meisten leiden würde; d. i. das As-

similationssystem. Andererseits muß auch dafür gesorgt sein, daß die AVieder-

füllung der ganz oder teilweise entleerten Reservoire seitens der Wasserbahnen

leicht erfolgen kann.

Nach diesen einleitenden Bemerkungen können wir nun an eine Definierung

und Umgrenzung des Speichersystems gehen. Alle jene Gewebe, deren Haupt-

funktion in der Aufspeicherung von Stoffen besteht, die späterhin zu Wachs-
tumszwecken und überhaupt im Stoffwechsel Verwendung finden, bilden mit-

samt den Wasserreservoiren das Speichersystem der Pflanze. In dieser Definition

ist auf die angeführte Charakterisierung der gespeicherten Stoffe Gewicht zu

legen. Denn auf ihr beruht die Abgrenzung des Speichersystems gegenüber

manchen Sekret- und Exkretbehältern. Die in den letzteren aufgespeicherten

Stoffe bleiben nämlich dem Stoffwechsel dauernd entzogen.

Über die allgemeinen Eigenschaften des Speichersystems läßt sich bei der

großen Verschiedenheit der aufgespeicherten Stoffe nur weniges sagen. Daß die
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Speichergewebe in der Regel zu den großzelligen Parenchymgeweben
gehören, entspricht begreiflicherweise ihrer Funktion; und daß sich in ihrem

anatomischen Bau verschiedene Einrichtungen nachweisen lassen, die eine rasche

FüUun^^

physiologischen Aufgabe im Zusammenhang.

II. Die Si)eiclieruüg: des Wassers.

A. Die Wassergewebe 1).

Bei zahlreichen Pflanzen der wärmeren Klimate wird die ungestörte Funk-

tion der Assimilationsorgane durch die Ausbildung eines wasserspeichernden

Gewebes sichergestellt, das wir mit Pfitzer als »AVassergewebe « bezeichnen

wollen. Vorzugsweise sind es Bewohner trockener Standorte, Pflanzen, welche

auf felsigem Terrain wachsen oder epiphytisch leben, deren Assimilationsorgane

mit schützendem Wassergewebe versehen sind. Hierher gehören vor allem die

Bromeliaceen, Peperomien, Begonien, Tradescantien, manche Orchideen u. a.

Das Bedürfnis nach Ausbildung eines Wassergewebes kann sich aber auch bei

solchen Tropenpflanzen einstellen, welche feuchtere Standorte bevorzugen, zu-

mal wenn große, dünne Laubblattflächen entwickelt werden, die unter dem

Einfluß der Tropensonne zeitweise enorm stark transpirieren. Hierher sind

beispielsweise die Gattungen Canna, Maranta und andere Scitamineen, Ficus

elastica, Gonocephalus ovatus, Euphorbia thymifolia und viele Palmen zu rech-

nen. Bei vielen Bewohnern des Meeresstrandes, ja selbst bei Mangrovepflanzen,

die eine halb aquatische Lebensweise führen, kommt es gleichfalls zu reichlicher

Ausbildung von Wassergewebe. Auch hier steht, wie Schimper annimmt, die

Sukkulenz mit dem Bedürfnis nach Transpirationsschutz im Zusammenhang, in-

dem die bei stärkerer Transpiration eintretende Salzanhäufung in den Laub-

blättern die Assimilation stark beeinträchtigt. Ob diese Erklärung richtig ist,

bleibt dahingestellt.

Die Wassergewebe werden von lebenden Parenchymzellen gebildet, die

oft eine beträchtliche Größe erreichen. Der Zellinhalt besteht, abgesehen

von einem dünnen plasmatischen Wandbelege mit dem Zellkern und spärlichen

Chlorophyllkörnchen, aus wässeriger, farbloser Flüssigkeit, die bei innerer Lage

des Wassergewebes häufig von einem dünnen Schleim ersetzt wird. Die Zell-

wandungen sind in typischer Ausbildung zart und tüpfellos, längs der Zell-

kanten hin und wieder zu coUenchymatischer Verdickung neigend. Im Blatt

von Peperomia incana zeigt die an das Assimilationsgewebe grenzende Zellschichi

des Wassergewebes längs der Zellkanten auffällige Wandverdickungen von horn-

artiger Konsistenz; es kommt ein zierliches, festes Gebälke zustande, auf dessen

unterer Seite die dünne Schicht des Assimilationsgewebes ausgespannt ist. Bei

großem Wasserverluste bleibt dieses demnach vor Faltenbildungen und Zerrun-

gen bewahrt.

Die Form der Wassergewebszellen ist meist annähernd isodiametrisch,

nicht selten aber bedeutend gestreckt, wobei die Streckungsrichtung erkennen

läßt, daß es sich dabei um den Zufluß des Wassers zum Assimilationsgewebe
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auf möglichst kurzem Wege handelt (Ilohenbergia strobilacea). In flächenförmig

ausgebreiteten Laubblättern sind dann die Wassergewebszellen als Palisaden

entwickelt (Carapa moluccensis, Rhizophora mucronata).

Ihrer Lage nach kann man äußere und innere Wassergewebe unter-

scheiden. Die ersteren, welche aus der Weiterbildung des epidermalen Wasser-

gewebesystems hervorgegangen sind (vgl. p. 114), treten vorzugsweise auf den

(»berseiten flach ausgebreiteter Laubblätter auf. Bei dorsiventralem Bau des

Blattes wird dabei namentlich die Blattoberseite bevorzugt. Die innere Lage

der Wassergewebe dagegen ist namentlich in solchen Assimilationsorganen zu

beobachten, die auch hinsichtlich ihrer äußeren Gestalt die Anpassung an trocke-

nes Klima sofort erkennen lassen. Die Gacteen, Agaven, Aloen und Mesembry-

anthemumarten sind hierher gehörige Beispiele. — Für beiderlei Anordnungstypen

ist die unmittelbare Nachbarschaft des Assimilationssystems charakteristisch, wel-

ches mit möglichst großer Fläche dem Wassergewebe anliegt. So beobachtet

man z. B. unter der oberen Epidermis des Blattes von Maranta arundinacea

eine Lage von hohen Wassergewebszellen, die stumpf kegelförmig in das Pali-

sadengewebe vorspringen. Eine noch weitergehende Verzahnung des Assimila-

tionssystems mit dem Wassergewebe kommt in den Blättern von Hohenbergia

strobilacea zustande, welche infolge der hierdurch bedingten Oberflächenvergröße-

rung für die rasche Füllung und Entleerung des Wasserreservoirs nicht ohne

Bedeutung sein kann. Die gleiche funktionelle Bedeutung kommt wohl auch

den von Lippitsch bei Ravenala madagascariensis und einigen Strelitziaarten

(Str. farinosa, reginae und alba) beobachteten »Wassergewebszapfen« zu, die

als farblose, palisadenförmige Zellen von dem Wassergewebe der Blattoberseite

aus ins Assimilationssystem hineinragen.

Hinsichtlich der quantitativen Ausbildung des Wassergewebes gibt es

alle Übergänge zwischen jenen Epidermen, bei denen sich die Steigerung ihrer

Funktion als Wassergewebsmantel durch eine bedeutendere Höhe der Zellen

oder durch tangentiale Teilungen ausspricht, und jenen mächtig entwickelten

Wassergewebsmassen sukkulenter Assimilationsorgane, denen gegenüber das As-

similationssystem in Form ganz dünner Lamellen auftritt. Bemerkenswert ist,

daß der der Gefahr zu starker Transpiration, resp. Vertrocknung am meisten

ausgesetzte Blattrand bei verschiedenen Pflanzen mit einem lokalen, ein- bis

mehrschichtigen Wassergewebe versehen ist, das den übrigen Teilen der Blatt-

spreite fehlt, oder hier eine geringere Schichtenzahl aufweist. Dies ist nach

R. Hintz bei Acacia leprosa, salicifolia, longifolia u. a., verschiedenen Quercus-

arten (Qu. pedunculata, macrocarpa, Hex, coccifera und Suber), Hex aquifolium,

Hakea eucalyptoides u. a. der Fall. An noch jungen Blättern von Musaarten

besteht nach Lippitsch der farblose Blattrand in seiner ganzen Dicke aus

Wassergewebe, welches an älteren Blättern mit eingerissenen Rändern allerdings

ganz vertrocknet ist.

Eine merkwürdige Erscheinung betrefl's der quantitativen Ausbildung des

Wassergewebes hat Schimper bei den epiphytischen Peperomien und Gesnera-

ceen beobachtet. In alternden Blättern nimmt nämlich das Wassergewebe durch

Streckung seiner Zellen ganz bedeutend an Mächtigkeit zu. So betrug z. B. bei

der Gesneracee Godonanthe Devosii die Dicke eines Blattes von mittlerem Alter

durchschnittlich 2,5 mm, diejenige eines alternden und schon vergilbenden Blattes
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5 mm. Dieser beträchtliche Unterschied beruht ausschließlich auf der Dicken-

zunahme des Wassergewebes. Daß die alternden Blätter tatsächlich als Wasser-

reservoire für die jungen, assimilierenden Blätter dienen, wurde von Schimper
auch experimentell nachgewiesen. Die gleiche Erscheinung beobachtete ich bei

Rhizophora mucronata. Die bereits grüngelben älteren Blätter der von mir am
Strande der Koralleninsel Edam bei Batavia gesammelten Zweige dieses Man-
grovebaumes waren gerade noch einmal so dick, als die bereits ausgewachsenen

Blätter. Nachstehende kleine Tabelle zeigt, daß auch hier die Dickenzunahme des

alternden Blattes bloß durch das Wachstum des Wassergewebes bewirkt wird.

Ausgewachsenes Alterndes

grünes Blatt gelbgrünes Blatt

Dicke des Assimilationsgewebes inkl.

der unteren Epidermis) 0,426 mm 0,426 mm
Dicke des Wassergewebes (inkl. der

oberen Epidermis) 0.355 * 1,037 »

Dicke des ganzen Blattes 0.781^ 1,463 =>

Läßt man einen abgeschnittenen Zweig von Rhizophora mucronata ohne

Wasserzufuhr transpirieren, so beobachtet man, daß nach einigen Tagen die

älteren vergilbten Blätter bedeutend geschrumpft und mit gerunzelter Oberfläche

versehen sind, während mit Ausnahme der jüngsten, noch unausgewachsenen

Blätter die übrigen Blattpaare kaum merklich erschlafft sind und auch noch

keine gerimzelte Oberfläche besitzen. Daraus geht die Bedeutung der älteren

Blätter als Wasserreservoire deutlich hervor.

Nicht immer findet die Ausbildung des Wassergewebes in den Assimilations-

organen, resp. den Blattspreiten statt. Bei vielen epiphytischen Orchideen erfolgt

die Aufspeicherung von Wasser in Luftknollen (Scheinknollen), die aus mehreren

oder nur einem einzigen Stammgliede bestehen können. Auch verschiedene

Rubiaceen, Vaccinieen, Melastomaceen und Gesneraarten sind mit mehr oder

minder großen knolligen Wasserbehältern ausgerüstet. Das bekannteste Beispiel

in dieser Hinsicht ist die Kartoffelknolle, die uns überdies lehrt, daß in den

meisten Knollen, gleichwie in den Zwiebeln, eine Arbeitsteilung zwischen Wasser

und plastische Baustoffe speichernden Geweben noch nicht eingetreten ist.

Die größten Wasserreservoire sind wohl die fleischigen Stammknollen der

»Ameisenpflanzen« Myrmecodia und Hydnophytum, zweier im malaiischen Ar-

chipel, in Neuguinea und im südlichen Australien einheimischer epiphytischer

Rubiaceengattungen. Die aus dem llypokotyl der Keimpflanze sich entwickelnde

Knolle erreicht bei Hydnophytum tortuosum nach Beccari einen Durchmesser

von 60 cm, bei Myrmecodia eine Länge von 30 und eine Dicke von 20 cm. Sie

besteht aus einem saftreichen Wassergewebe und wird von zahlreichen kom-
munizierenden Höhlen und Gängen durchsetzt, welche bei Myrmecodia auf der

Substratseite zwischen den Wurzeln mit einer größeren OtTnung nach außen

münden. Außerdem sind auch seitlich kleinere Löcher vorhanden. Die Wände
der Höhlen sind, gleichwie die Außenseite der Knolle, mit einer Korkhaut be-

kleidet, auf der sich weißliche kleine Höcker erheben, die Treub als Durch-

lüftungsorgane, als Lentizellen betrachtet. Die in den Höhlen wohnenden zahl-

reichen Ameisen verteidigen zwar, wie nicht anders zu erwarten, ihre Wohnstätte,
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doch ist nicht einzusehen, gegen was für Feinde sich diese Abwehr richten

könnte. Mit Recht hält deshalb Treub, der durch Kulturversuche nachge-

wiesen hat, daß die Höhlen und Gänge in den Knüllen, sowie letztere selbst,

ganz unabhängig von den sie bewohnenden Ameisen entstehen, jene merk-

würdigen Organe für riesige Wasserspeicher und die Höhlen und Gänge darin

für große Durchlüftungsräume, die das mächtige Knollengewebe, das fortwäh-

rend in die Dicke wächst, mit der für die Atmung nötigen Sauerstoffmenge

versehen.

Die physiologische Funktion der ^^'assergewebe ist bereits von Pfitzer

richtig erkannt worden. Eine experimentelle Behandlung hat aber dieser Gegen-

stand erst durch Westermaier erfahren.

Von diesem Autor wurden namentlich die

folgenden drei Punkte festgestellt, welche

für die Physiologie der epidermalen Was-
sergewebe von besonderer Wichtigkeit

sind

:

1

.

Bei aHmählichem Austrocknen eines

Laubblattes, das mit Wassergewebe ver-

sehen ist, machen sich die Erscheinungen

des Wasserverlustes am frühesten in dem
angeführten Gewebe geltend. Die Was-

sergewebszellen kollabieren in auffälliger

Weise, während das Assimilationsgewebe

noch keine merkhchen Spuren des Was-

serverlustes zeigt. Diese Eigenschaft der

leichten, raschen Wasserabgabe ist natür-

lich eine Hauptbedingung für die Funk-

tion eines Gewebes, das als Wasserreser-

voir dienen soll.

2. Bei eintretendem W^asserverluste

kollabieren die Zellen des Wassergewebes,

indem ihre dünnen Radialwände wellig

verbogen werden (Fig. 150 5). Hiermit

hängt zusammen, daß an Stelle des Was-

sers nicht Luft in die Zellen eintritt, was

mit dem Vorhandensein eines lebenden

Plasmaschlauches unverträglich wäre.

Die Zartheit der radialen Wandungen, die

das blasebalgähnliche Spiel des ganzen

Gewebes ermöglicht, ist deshalb ein wichtiges anatomisches Merkmal der epi-

dermalen Wassergewebe.

3. Bei erneuter Wasserzufuhr saugt sich das kollabierte Gewebe in kurzer

Zeit wieder voll und die verbogenen Radialwände werden nun durch den

Druck des in den Zellen neu aufgespeicherten Wassers wieder geradegestreckt.

Diese Möglichkeit der Füllung des Wassergewebes nach wiederholter Ent-

leerung gehört natürlich gleichfalls zu den wesentlichen Kriterien dieses Ge-

webes.

Fig. 150. Blattquerschnitt von Peperomiii trichocarpa.

A Querschnitt eines frischen Blattes. B Querschnitt
eines vom Stamme losgetrennten Blattes nach vier-

tägiger Transpiration hei IS—20o C; ii- Wasser-
gewebe; a Assimilationssystem; .s Schvvammparen-

chym.
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Im Anschluß an diese drei Hauplpankte mögen hier noch einige ergänzende

Bemerkungen Platz finden.

Die Entleerung des Wassergewebes bei eintretender Trockenheit erfolgt auf

doppelte Weise. Der weitaus kleinere Teil des aufgespeicherten Wassers ent-

weicht direkt in Gasform, teils durch die Außenwandungen der Epidermis, teils

durch Vermittelung des Durchlüftungssystems, das auch in den Wassergeweben

zu wenngleich spärlicher Ausbildung gelangt. Den grüßten Teil der aufgespei-

cherten Wassermenge reißt aber vermöge seiner stärkeren osmotischen Saug-

kraft das Assimilationssystem an sich, welches auf diese Weise noch eine geraume

Zeit lang seine Transpirationsverluste deckt. Der Schutz, den das Wassergewebe

derart bei mangelnder Wasserzufuhr dem Assimilationssystem gewährt, hat dem-

nach nicht bloß den Zweck, das Leben des letztgenannten Gewebes zu erhalten,

beziehungsweise seine Austrocknung zu verhüten; vor allem soll vielmehr die

ungestörte Fortdauer seiner Funktion ermöglicht werden. Während bei un-

gehinderter Wasserzufuhr das Chlorophyllparenchym seinen Bedarf an Wasser

und gelösten Nährsalzen von den Gefäßbündeln her deckt, wird nach dem Ver-

siegen dieser Quellen das gefüllte Wasserreservoir in Anspruch genommen.

Die Kollabeszenz des epidermalen Wassergewebes geht in den ersten Sta-

dien noch ohne Faltenbildung seitens der radialen Wandungen vor sich. Infolge

des sinkenden hydrostatischen Druckes der Zellinhalte können sich nämlich die

gespannten Radialwände elastisch zusammenziehen. Da sich durch Einlegen der

betreffenden Blätter oder Blattquerschnitle in mehrprozentige Kochsalzlösung der

Turgor der Wassergewebszellen vollständig aufheben läßt, wodurch dann auch

die elastischen Dehnungen der Zellwände ausgeglichen werden, so kann man

durch derartige plasmolytische Versuche mit ziemlicher Genauigkeit bestimmen,

bis zu welcher Grenze die Kollabeszenz des Wassergewebes bloß auf Kontrak-

tion seiner Radialwände beruht. Die von mir mit Blättern von Peperomia

trichocarpa angestellten Versuche und Messungen ergaben als übereinstimmen-

des Resultat eine radiale Verkürzung von nahezu 6 % der Gesamtdicke des

Wassergewebes, bei vollständig aufgehobenem Turgor. Man sieht hieraus, daß

bei kleineren Schwankungen im Wassergehalte die Mechanik der Kollabeszenz

eine andere ist, als bei größerem Wasserverlust.

Ein ganz abweichend gebautes Wassergewebe umgibt nach Schwendener
die am oberen Ende der Blattstiele der Marantaceen auftretenden heliotropisch

empfindlichen Gelenkpolster. Es besteht aus einem Mantel gestreckter, meist

schräg aufwärts gerichteter Zellen, deren Längswände beim Welken nicht

wellig verbogen werden, sondern gerade gestreckt bleiben. Die Mechanik der

Volumverminderung bei Wasserabgabe ist hier demnach eine andere wie beim

gewöhnlichen Wassergewebe. Sie charakterisiert sich dadurch, daß der Win-

kel, den die schief gestellten Zellen mit der Längsachse bilden, beim Welken

kleiner wird. Die peripheren Enden der Zellen rücken infolgedessen etwas nach

innen, und die Dicke des Wassergewebes nimmt um ebensoviel ab. Dabei wird

die (Juerschnittsform der Zellen zusammengedrückt, ihr in der Radialebene lie-

gender (juerdurchmesser wird kleiner.
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Schon bei den Moosen finden wir Wassergewebe ausgebildet, die aller-

dings häufig auch plastische Baustoffe speichern. Unter den Lebermoosen sind

hier die Marchantieen zu nennen, deren Thallus unter den Luftkammern mit

ihrem Assimilationsgewebe ein farbloses, großzelliges Gewebe besitzt, das in

erster Linie der angegebenen Funktion dient. Bei den Laubmoosen beschränkt

sich das Vorkommen von Wassergewebe auf das Sporogonium; die Geschlechts-

generation, das beblätterte Stämmchen, hat sich dem zeitwelligen AVassermangel

auf direktere Weise angepaßt, indem es vollständig austrocknen kann, ohne sein

Leben einzubüßen. Das Wassergewebe der Laubmooskapsel tritt teils subepi-

dermal in der Kapselwand (Funaria hygrometrica) oder im Kapselhals auf

(Webera elongata), teils als inneres Wassergewebe in der Columella, wo es aber

auch häufig, besonders im Jugendzustande, Stärke speichert.

B. Schleimgewebe als Wasserspeicher 2).

Die physiologische und biologische Bedeutung der vegetabilischen Schleime

ist eine sehr verschiedene. An dieser Stelle sind bloß jene schleimbildenden

Zellen und Gewebe zu besprechen, welche als Wasserspeicher fungieren, indem

die mehr oder minder dünnflüssigen Pflanzenschleime das Wasser durch Ver-

dunstung schwerer entweichen lassen, als gewöhnlicher Zellsaft. Wenn der

Schleim in entwickelungsgeschichtlicher Hinsicht zum Zellinhalt gehört, wie

z. B. bei verschiedenen Sukkulenten (Aloe, Agave, Cacteen usw.), in Zwiebeln,

in den Wurzelknollen der Orchideen, so fällt die begriffliche Abgrenzung der

Schleimgewebe von typischen Wassergeweben aus dem Grunde nicht leicht, weil

schon bei letzteren der Zellsaft nicht selten einen ganz dünnflüssigen Schleim

vorstellt. Eine scharfe Abgrenzung ergibt sich aber, wenn der Schleim in ent-

wickelungsgeschichtlicher Hinsicht der Zellwand angehört, die sich schleimig

verdickt und reichlich Wasser speichert. Diese Abgrenzung beruht aber nicht

auf der verschiedenen Entwickelungsgeschichte, die ja in anatomisch-physiologi-

schen Einteilungsfragen nicht in Betracht kommt. Sie beruht vielmehr auf

einem physiologischen Unterschiede, der darin besteht, daß in typischen

Wassergeweben die osmotische Füllung der Zellen mit Wasser an die Gegen-

wart eines lebenden Plasmaschlauches, resp. einer Plasmahaut gebunden ist,

was in den typischen Schleimgeweben (mit Membranschleim) nicht der Fall ist.

Wenn die Schleimmasse in entwickelungsgeschichtlicher Hinsicht die Be-

deutung von sehr stark verdickten, oft zart geschichteten Zellmembranen besitzt

(Marchantieen, 3Ialvaceen, Cacteen, Lauraceen), so weisen nach den vorliegenden

Untersuchungen die schleimigen Verdickungsschichten schon bei ihrer Entstehung

die chemischen und physikalischen Eigenschaften des fertigen Zustandes auf.

Die primären Zellwände verschleimen in der Regel nicht. Doch werden sie

nicht selten bei gruppen- oder reihenweiser Anordnung der Schleimzellen zer-

rissen und aufgelöst, so daß größere Lücken (Tiliaceen) oder Gänge (Fegatella)

zustande kommen. — Die Verdickung ist entweder ringsum eine gleichmäßige

oder sie beschränkt sich auf gewisse Zellwandpartien, so daß das stark redu-

zierte, oft nur mehr spaltenförmige Zelllumen eine starke exzentrische Lage-

rung zeigt.

Abgesehen von der schon im Abschnitt über das Hautsystem (p. 105)
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besprochenen schleimigen Verdickung der Epidermisinnenwände verschiedener

Pflanzen, kommt es in vegetativen Organen, speziell in Laubblättern, zumeist

bloß zur Ausbildung idioblastischer Schleimzellen oder Schleimzellgruppen und

-reihen.

Bei manchen Pflanzen läßt sich in ein und demselben lilatt ein kombinier-

tes Auftreten von typischem, schleimfreiem Wassergewebe mit echten Schleim-

zellen beobachten; so z. B. bei Gonocephalus ovatus und Rhizophora mucronata.

Bei letzterer keilen sich an der Grenze zwischen Wasser- vmd Palisadengewebe

gestreckte Schleimzellen mit einseitig verdickten Wandungen zwischen die Pali-

saden ein.

Bei vielen holzigen Wüstenpflanzen (Haloxylon, Eurotia, Calligonum, Hali-

modendron u. a.) kommen nach Jönsson^) in der Rinde der Zweige und Äste

Komplexe von Schleimzellen vor, die entwickelungsgeschichtlich vom Phellogen

abstammen und deshalb von Jönsson als »Schleimkork« bezeichnet werden.

Sie sprengen die darüber befindlichen typischen Korkzelllagen, gelangen so an

die Oberfläche und fungieren nun nicht bloß als wasserspeicherndes, sondern

auch als wasserabsorbierendes Gewebe.

Als wasserspeichernde Einrichtungen sind auch die sog. Ouellschichten-*)

der Frucht- und Samenschalen zahlreicher Pflanzen anzusehen. Besonders häufig

findet man solche das Austrocknen der keimenden Samen verhütende Schleim-

gewebe bei Pflanzen trockener Standorte, so z. B. bei vielen Cruciferen und

Labiaten. — Gewöhnlich bildet die Ouellschicht die oberflächliche Zelllage der

Frucht- oder Samenschale; so z.B. bei Linum, Salvia, Plantago und vielen an-

deren. Diese Lagerung entspricht natürlich am vollkommensten ihrer Funktion;

unmittelbare Wasserzufuhr und räumlich unbeengte Ouellung sind die Vorteile

dieser Anordnung. Bisweilen treten aber die Quellschichten auch im Innern der

Samenschalen, oder an ihrer Innenfläche auf.

Im nachfolgenden möge nun das Schleimgewebe einiger Frucht- und Samen-

schalen etwas eingehender beschrieben werden.

Ein oft zitiertes Beispiel ist die Quellschicht der Samenschale des Leins

(Linum usitatissimum). Ihre prismatischen Zellen sind durch dünne, scharf

konturierte Mittellamellen voneinander getrennt, die sich oberseits an die Cuti-

cularschichlen der Außenwände ansetzen. Die sekundären Verdickungsschichten

der Außen- und Innenwände sind in hohem Grade quellbar; bei verlangsamter

Wasseraufnahme zeigen sie eine deutliche Schichtung, die aber bei zunehmender

(Juellung bald wieder verschwindet. Die dünnen, wenig dehnsamen Mittellamellen

können dem starken Zuge, den sie infolge des Druckes der ciuellenden Schichten

auf die stärkeren Cuticularschichten der Außenwände erleiden, nicht lange wider-

stehen und zerreißen endlich, so daß die stellenweise gleichfalls mit Rissen ver-

sehenen Außenwandungen von den Schleimprismen gleich einer Decke abgehoben

werden. Diese verhütet ein allzu rasches Verfließen des Schleimes.

Die Teilfrüchte der Salviaarten sind gleichfalls mit einer oberflächlich ge-

legenen Quellschicht versehen, deren prismatisch geformte Zellen ungefähr zwei-

mal so hoch als breit sind. Bei der Quellung der sekundären Verdickungs-

schichten, die namentlich den Seitenwänden angehören, werden nicht, wie beim

Lein, die zwischen den Zellen befindlichen Mittellamellen zerrissen, sondern

die gequollenen Wandpartien treten in Form von langen Schläuchen aus dem
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Maschenwerk der dünnen Mittellamellen heraus. Oben verbreitern sich diese

Schläuche und fließen bei fortschreitender Quellung vollständig ineinander. Die

innerste (tertiäre) Verdickungsschicht der Seitenwände ist nicht quellungsfähig:

sie spaltet sich vielmehr beim Quellungsprozeß in ein bis mehrere Schrauben-

bänder, die von dem sich streckenden Gallertschlauch mit herausgerissen wer-

den. Mit weit auseinandergezogenen Windungen sind diese Fasern schließlich

dem Schleim eingebettet. Das Vorkommen solcher »Faserschichten« in den

Zellwandungen der Ouellungsgewebe beschränkt sich nicht bloß auf die Spalt-

früchte der Salviaarten. Man kann sie auch an den Samenhüllen von Pflanzen

aus sehr verschiedenen anderen Familien beobachten, so z. B. bei den Gattun-

gen Ocymum, Senecio, Collomia, Gilia, Ipomopsis, Polemonium (ünger). Es

geht hieraus hervor, daß die erwähnten Schraubenbänder von irgendeiner Be-

deutung sind, und es ist ein naheliegender Gedanke, diese Bedeutung darin zu

suchen, daß sie, wie ein zartes Gerüste die Schleimmassen durchziehend, diese

vor zu raschem Auseinanderfließen bewahren.

Neben ihrer Hauptfunktion, die in einer gleichmäßigen Wasserversorgung

und im Schutz gegen Austrocknen liegt, fungieren die oberflächUch gelegenen

Quellschichten auch als Befestigungsmittel der Samen an und zwischen den

Bodenteilchen.

C. Die Speichertracheiden^).

Eine besondere Art von wasserspeichernden Elementen charakterisiert sich

durch den Mangel eines lebenden Plasmaschlauches, so daß aussteifende Mem-

branverdickungen wie bei den Gefäßen und Tracheiden nötig werden. Ihre

Füllung geschieht in der Weise, daß seitens der angrenzenden Wasserbahnen

oder lebenden Parenchymzellen W^asser in sie hineingepreßt wird. Bei ihrer

Entleerung sinken sie nicht zusammen, wie typisches Wassergewebe, sondern

werden mit verdünnter Luft gefüllt. Sie erinnern daher in mehrfacher Hin-

sicht an typische Tracheiden, von denen sie sich aber durch ihre Funktion als

wasserspeichernde Elemente und durch ihre damit im Zusammenhang stehende

Weite und Größe, oft auch durch ihre mehr isodiametrische Form unterschei-

den. Von Heinricher wurden sie deshalb als Speichertracheiden bezeich-

net; J. A'esque nennt sie »reservoirs vasiformes«.

In einer Reihe von Fällen beschränkt sich das Vorkommen von Speicher-

tracheiden auf die verbreiterten Endigungen der Leitbündel: die Endstationen

des Wasserleitungssystems werden zu zahlreichen kleinen Wasserreservoiren er-

weitert (Fig. 151). Ihre mehr oder minder verholzten Membranen sind spiral-

faserig, noch häufiger aber netzfaserig verdickt, oder mit zahlreichen, quer-

spaltenförmigen Tüpfeln versehen. In phylogenetischer Hinsicht sind sie teils

als kolbig oder selbst kugelig aufgetriebene Endtracheiden der Leitbündel selbst

aufzufassen (z. B. bei Euphorbia biglandulosa, splendens, Myrsinites), teils stellen

sie, wie Heinricher nachwies, umgewandelte Parenchymscheidenzellen, i'esp.

Mesophyllzellen vor (Capparis spinosa, aegyptiaca u. a. , Centaurea glomerata,.

Hieran schließen sich jene Fälle, in denen diese Metamorphose nicht bloß an

den Gefäßbündelenden eintritt, sondern im ganzen Längsverlauf der rand-

ständigen Blattnerven zu beobachten ist. So werden nach Heinrich er bei
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Astrolobium repandum bloß einzelne, oder stellenweise auch zahlreiche Zellen

der Leitparenchymscheiden in quergetüpfelte Speichertracheiden verwandelt, und

zwar hauptsächlich auf der Hadromseite, in unmittelbarer Nachbarschaft der

wasserleitenden Tracheiden. Ähnliches läßt sich

bei verschiedenen Centaureaarten (G. scoparia,

americana, senegalensis) beobachten. — In be-

zug auf ihre Verteilung im Blatt ist zu be-

merken, daß hauptsächlich die Randnerven mit

Speichertracheiden versehen sind.

Bei verschiedenen Pflanzen trockener, son-

niger Standorte treten die Speichertracheiden

ohne direkten Zusammenhang mit den Gefäß-

bündeln auf, und zwar entweder vereinzelt als

Idioblasten, oder außerdem noch in zusammen-

hängenden Lagen zwischen Assimilationsparen-

chym und Epidermis. Letzteres ist z. B. bei

Pleurothallis und Physosiphonarten der Fall. Auf

dem Querschnitte des Blattes von Physosiphon

Landsbergii^ tritt unter der oberen Epidermis

zunächst ein aus zwei Zelllagen bestehendes ty-

pisches Wassergewebe auf, dessen Wände mit

spaltenförmigen Tüpfeln versehen sind (Fig. 1 52).

Dann folgt eine Lage von großen, palisaden-

förmig gestreckten Speichertracheiden mit spi-

Fig. 151. Gefäßtündelenden mit Speichertvacheiden im Lautblatt
von Euphorbia splendens. m Milchröhrenzweig.

Fig. 1.52. Quersclinitt durch ein Lauhblatt
von Physosiphon Landsbergii mit Wasser-

gewebe und Speichertracheiden.

ralförmigen Verdickungsleisten, die an den Scheidewänden zweier benachbarter

Tracheiden miteinander alternieren. Die Tracheidenschicht wird häufig von

gleichfalls gestreckten Wassergewebszellen durchbrochen, die so wie jene bis

zum Palisadengewebe reichen. Im Schwammparenchym treten sehr häufig

isolierte isodiametrische oder quergestreckte Speichertracheiden auf; unter der
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unteren Epidermis bilden sie wieder eine zusammenhängende, häufig von

Wassergewebszellen unterbrochene Lage.

Häufiger treten die Speichertracheiden des Mesophylls bloß isoliert auf.

So kommen nach Vesque in den nadeiförmigen Blättern der zu den Tama-

riscineen gehörigen Gattung Reaumuria sowohl im Palisadengewebe wie im

Schwammparenchym zahlreiche »reservoirs vasiformes« vor, die, wie schon

ihre Gestalt erkennen läßt, als umgewandelte Palisaden- und Schwammparen-

chymzellen zu deuten sind. Bei verschiedenen epiphytischen Orchideen (Liparis

filipes, Oncidiumarten) hat P. Krüger im Blattmesophyll und in den Knollen

teils schlauchförmig gestreckte, teils isodiametrische Speichertracheiden mit meist

spiralfaseriger Wandverdickung beobachtet. Auch die in Blatt und Stamm der

Nepenthesarten auftretenden »Spiralzellen« sind nach Kny und Zimmermann
nichts anderes, als schlauchförmige Wasserreservoire, die nach starker Tran-

spiration mit sehr verdünnter Luft, resp. mit Wasserdampf gefüllt sind. Das

gleiche gilt wohl von den mit Hoftüpfeln und unregelmäßigen Verdickungs-

fasern versehenen parenchymatischen Tracheiden, die Rothert im Mark von

Cephalotaxus Koraiana beobachtet hat.

D. Interzellularräume als Wasserspeicher *^j.

In vegetativen Organen ist es ein seltener Ausnahmsfall, wenn die sonst

der Durchlüftung dienenden Interzellularräume als Wasserreservoire verwendet

werden. Von Schimper ist dies bei einer epiphytischen Aracee, Philodendron

cannifolium, beobachtet worden, deren Laubblätter spindelförmig angeschwollene

Stiele besitzen. Ihre großen Interzellularräume sind bei feuchtem Wetter bis

auf kleine Luftblasen von schleimigem Wasser erfüllt. Bei eintretendem Wasser-

mangel werden sie nach und nach entleert, wobei das aufgespeicherte Wasser,

wie Schimper experimenteil gezeigt hat, der transpirierenden Spreite zugute

kommt.

Verhältnismäßig häufiger werden interzellularreiche Gewebeschichten der

Frucht- und Samenschalen zur Wasserspeicherung herangezogen. So besteht

z. B. nach Klebs das dicke, lufthaltige Gewebe, das bei Poterium spinosum den

harten Kern der Frucht umgibt, aus sternförmigen Parenchymzellen mit großen

Zwischenzellräumen, die sich bei Befeuchtung vollständig mit Wasser füllen;

auch in die Zelllumina dringt Wasser ein. Bei Adlumia cirrhosa fand Hein-
richer die innere Epidermis der Kapselwand zu einem großmaschigen Gitter-

werk umgewandelt. Die Wandungen der Zellen sind verholzt und mit zahl-

reichen Tüpfeln versehen. Bei Wasserzutritt füllen sich sämtliche Areolen, d. h.

die großen Interzellularen des Gitterwerkes, sowie auch die Zelllumina mit Wasser.

III. Die Speicherung der plastischen Baustoffe.

Die morphologische Bedeutung der Reservestoffbehälter ist bei den

höher entwickelten Pflanzen überaus verschieden. Bald sind es Stengelorgane,

wie die Rhizome und Stengelknollen, bald Wurzeln, wie z. B. die Wurzelknollen

der Orchideen, bald Blattgebilde, wie die Zwiebelschuppen und Keimblätter. In
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den Samen fungiert als spezifisches Speicherorgan besonders häufig das Endo-

sperm, bisweilen auch Perisperm.

Da der Begriff »Reservestoffbehälter« gleichwie z. B. der eines Assirnilations-

organs kein histologischer, sondern ein organographischer ist, so erscheint es

wohl selbstverständlich, daß die Mehrzahl der aufgezählten Reservestoffbehälter

nicht ausschließlich aus Speichergewebe besteht. In den meisten vegetativen

Organen, die der Funktion der Stoffspeicherung angepaßt sind, kommen neben

dem Speichersystem auch Baststränge, Leitbündel, Hautgewebe zur Ausbildung,

so wie in typischen Stengel-, Wurzel- und Blattorganen. Sogar das Endosperm

besteht nicht immer bloß aus Speichergewebe. Bei Crinum bildet das von

keiner Samenschale geschützte, Wasser und Zucker speichernde Endosperm an

seiner Oberfläche eine dünne Korkhaut aus, und bei den Gräsern ist die äußerste

Endospermzelllage, die sog. Kleberschicht, ein bei der Keimung Diastase aus-

scheidendes Drüsengewebe. Man kann demnach die Speichergewebe nur als

das charakteristische Gewebesystem der Reservestoffbehälter ansprechen,

welches den anderen Systemen gegenüber quantitativ um so mehr vorwiegt, je

vollkommener das betreffende Organ seiner speziellen Aufgabe angepaßt ist.

A. Die Reservestoffe.

1. Die stickstofflosen Reservestoffe.

Die in den Speichergeweben abgelagerten stickstofflosen Reservestoffe sind

Kohlehydrate oder fette Öle. Die ersteren treten teils in fester Form auf,

wie in den Stärkekürnern und Zellwandungen, teils im Zellsafte gelöst, wie die

Zuckerarten und das Inulin.

Die Stärke^) besitzt in der Regel die Gestalt von rundlichen oder poly-

edrischen Körnchen, deren Größe zwischen den Grenzen der mikro- und makro-

skopischen Wahrnehmung schwankt. Die Form der einzelnen Stärkekörner ist

sehr verschieden und für die Pflanzenart, welche sie produziert, gewöhnlich

auch charakteristisch. So besitzen die Stärkekörner der Erbsen, Bohnen und

anderer Leguminosen eine ellipsoidische Form mit zentral gelagertem Kerne.

Die Stärkekörner des Weizens und Roggens sind linsenförmig; jene der Kar-

toffelknoUen eiförmig mit exzentrischem Kerne. Solch rundliche Formen be-

sitzen aber die Stärkekörner nur dann, wenn sie sich frei und unbehindert

entwickeln können. Sobald sie aber in so großer Zahl die Zellen ausfüllen,

daß sie sich gegenseitig im Wachstum beengen, so nehmen sie polyedrische

Gestalten an. Das Endosperm des Maises z. B. besitzt in seinem hornigen Teile

bloß polyedrische Stärkekörnchen, in seinen mehligen Partien dagegen meist

runde Körner. — Bisher war stets nur von einfachen Stärkekörnern die Rede.

Neben diesen gibt es aber häufig auch zusammengesetzte Körner, welche

bei rundlichem Gesamtumriß aus zwei bis mehreren, ja selbst hunderten von

Teilkörnchen zusammengesetzt sind. Fast überall lassen sich zwischen den ein-

fachen Stärkekörnern vereinzelt auch zusammengesetzte auffinden; so z. B. in

der Kartoffel, im Weizenkorn usw. Nicht selten sind aber umgekehrt die zu-

sammengesetzten Formen typisch und die einfachen bloß vereinzelt. Dies ist

z. B. im Endosperm des Hafers und des Reises der Fall. Die zusammengesetzten
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Kürner sind entweder ganz oder bloß halb zusammengesetzt. Im ersteren Falle

sind die Trennungsflächen zwischen den Teilkürnchen vollstrmdig bis zum Rand

ausgebildet; im letzteren Falle werden die Teilkörnchen noch von einem gemein-

schaftlichen Schichtenkomplex umschlossen.

Am chemischen Aufbau des Stärkekorns sind, abgesehen vom Wasser-

gehalt und von einer geringen Menge von mineralischen Einlagerungen, verschie-

dene Kohlehydrate von der Formel [C^H^(fi^)n beteiligt. Nach der Auffassung

Nägel is besteht jedes Stärkekorn aus der an Masse weitaus überwiegenden

Granulöse, welche nach Zusatz von Jodlösung die bekannte Blaufärbung der

Stärke zeigt, und aus Stärkezellulose, die nach Lösung der Granulöse durch

Speichel und verdünnte Mineralsäuren als zartes, substanzarmes Skelett übrig-

bleibt. Von Arthur Meyer wird die eigentliche Stärkesubstanz, aus der die

meisten Stärkekörner allein bestehen, als Amylose bezeichnet; er unterscheidet

zwei 3Iodifikationen derselben, die /i-Amylose, welche bei 100° mit Wasser

flüssig wird, und die a-Amylose, die sich bei gleicher Temperatur mit Wasser

nicht verflüssigt. Die erstere entspricht Nägelis (Granulöse, die letztere der

Stärkezellulose. Betreffs der Substanz, aus der die Speichel- und Säureskelette

der Stärkekörner bestehen, sind die Ansichten noch sehr geteilt. — Die Stärke-

körner des Klebreises (Oryza sativa var. glutinosa) und der Klebhirse (Sorghum

vulgare glutinosum) nehmen mit Jodlösung keine blaue, sondern eine weinrote

Färbung an. Nach A. Meyer sollen diese Stärkekörner vorwiegend aus Amylo-
dextrin, einem Umwandlungsprodukt der Amylose, bestehen, während Bütschli

wohl mit Recht annimmt, daß hier ein besonderes stärkeähnliches Kohlehydrat

vorliegt, das er als Amyloerythrin bezeichnet.

Hinsichtlich des physikalischen Aufbaues des Stärkekorns ist zunächst

zu erwähnen, daß die Stärkesubstanz in meist zahlreichen Schichten das zentral

oder exzentrisch gelagerte Bildungszentrum, den Kern, umgibt. An einem voll-

ständig intakten Stärkekorn sind die Schichten auch bei exzentrischer Lage des

Kernes ringsum stets geschlossen. Wenn sie sich am Rand auskeilen, so hat

vorher eine partielle Lösung des Stärkekorns von seiner Peripherie her statt-

gefunden. — Die Schichtung des Korns kommt, wie zuerst Nägel i erkannt hat,

durch die abwechselnd verschiedene Dichte der aufeinander folgenden Schichten

zustande; substanzreichere Schichten wechseln mit substanzärmeren Schichten

ab. Erstere sind wasserärmer, letztere wasserreicher.

In bezug auf die feinere Struktur der Stärkekörner gehen aber die An-

sichten noch weit auseinander. Die Mehrzahl der Forscher nimmt mit A. F. W.
Schimper und Arthur Meyer an, daß die Stärkekörner als kristallinische

Gebilde, und zwar als Sphärokristalle (Sphärite] aufzufassen sind, die einen

radialfaserigen Bau besitzen, d. h. aus überaus feinen, radial angeordneten Kri-

stallnadeln (Trichiten) bestehen. Die Schichtung des Stärkekorns soll mithin

nach A. Meyer der Ausdruck für die verschiedene Dicke und Anzahl der mehr

oder minder reich verzweigten Trichite in den aufeinander folgenden Schichten

sein. Dieser abwechselnd lockere und dichtere Bau der einzelnen Schichten

wird dann als Folge von periodischen Änderungen in den Ernährungsverhält-

nissen des wachsenden Korns aufgefaßt: wenn das Chromatophor, resp. der

Stärkebildner, w^orin das Korn entsteht, infolge reichlicher Zuckerzufuhr auch

reichlich Stärkesubstanz bildet, so wird dem wachsenden Korn eine relativ
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dichte Schicht aufgelagert; anderenfalls entsteht eine lockere Schicht. Als

A. Meyer in ausgehungerten Stecklingen von Pellionia Daveauana, welche dann

wieder stärker belichtet wurden, die Zahl der an den teilweise gelüsten Stärke-

kürnern auftretenden neuen Schichten beobachtete, glaubte er feststellen zu

künnen, daß jedem Tag eine dicke dichte, jeder Nacht eine dünne lockere

Schicht entsprach. Ob dies richtig ist, bleibt einstweilen dahingestellt. — Gegen

die Auffassung Meyers hat sich in neuerer Zeit Hugo Fischer ausgesprochen.

Er bezweifelt den Aufbau des Stärkekorns aus »Trichiten« und nimmt in den

wasserreicheren Schichten radial gestellte, wasserführende Spalten an, die beim

Austrocknen des Korns durch Zusammenziehung verschwinden. — Bütschli

endlich schreibt den Slärkekürnern gleich dem Protoplasma eine wabige Struk-

tur zu.

Die Entstehung der Stärkekürner ist, wie namenthch Schimper gezeigt

hat, wohl ausnahmslos an das Vorhandensein von Chromatophoren gebunden

;

in Speichergeweben sind es hauptsächlich Leukoplasten, die als »Stärkebildner«

fungieren. Jedes Stärkekorn entsteht und wächst im Innern des Chromato-

phors. Ob es zeitlebens von seiner Substanz vollkommen umhüllt wird, wie

A. Meyer annimmt, läßt sich nicht mit Sicherheit entscheiden. Jedenfalls macht

es oft den Eindruck, als würde ein Teil des Stärkekorns aus dem Chromato-

phor frei hervorragen. Von der Lagerung des wachsenden Stärkekorns im

Chromatophor, resp. der gleichen oder verschiedenen Dicke der das Korn um-
hüllenden Chromatophorensubstanz ist, wie Schimper gezeigt hat, die Gestalt

und die Schichtung des Stärkekorns abhängig. Wenn dieses im Zentrum des

kugelfürmigen Stärkebildners entsteht, so kommt den allseits gleichmäßigen

Wachstumsbedingungen entsprechend ein zentrisch geschichtetes Korn zustande.

Sobald aber das Stärkekorn unter der Oberfläche des Stärkebildners entsteht,

so daß die Chromatophorensubstanz eine ungleich dicke Umhüllung des Korns

bildet, so wird sein Bildungszentrum infolge des einseitig gefürderten Dicken-

wachstums der Schichten nach außen gedrängt und nimmt im ausgebildeten

Korn eine exzentrische Lage ein; das Korn ist exzentrisch geschichtet. —
Auf die künstliche Verquellung der Stärkekörner in Wasser von 60—70° C,

durch Kali- und Natronlauge usw. ist hier nicht näher einzugehen. Wohl aber

ist ihr natürlicher Auflösungsprozeß bei der Entleerung der Speichergewebe und

überhaupt bei der Translozierung der Stärke etwas näher ins Auge zu fassen.

Es handelt sich hierbei um einen durch ein Enzym, die Diastase, bewirkten

Spaltungsprozeß, wobei die Stärkesubstanz zuerst in Amylodextrin, und dieses

späterhin in Dextrin, Isomaltose und schließlich in Maltose gespalten, resp. um-
gewandelt wird. Die morphologischen Veränderungen, welche die Stärkekürner

dabei erleiden, sind bei verschiedenen Pflanzen ungleich. In der treibenden

Kartoffelknolle, in den Zwiebelschuppen von Lilium candidum u. a. werden die

großen exzentrisch geschichteten Stärkekürner allmählich von außen nach innen

gelüst. Die Abschmelzung der Stärkesubstanz erfolgt aber nicht nach dem Schich-

tenverlaufe, sondern ringsum zunächst mit annähernd gleicher Intensität; da-

durch werden im dickeren Ende des Korns die einzelnen Schichten seitlich ge-

üffnet; die minder dichten werden dann vom Enzym stärker angegriffen, und

so geht hier unter Bildung ringfürmiger Rinnen die Auflösung rascher vor sich,

i am schmaleren Ende des Ko
Haberlandt, Pflauzenanatomie. 3. Aufl.
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mit zahlreichen Einschnürungen versehene Gestalt an. Bei den Stärkekörnern

der Bohne und anderer Leguminosen, die mit radialen Rissen versehen sind,

erfolgt so lange eine periphere Abschmelzung, bis die Risse geöffnet sind; nun
dringt die Diastase in diese ein, erweitert sie und löst alsbald auch die minder

dichten Innenpartien des Korns. Im Endosperm des Maises, der Gerste, des

Roggens und anderer Gramineen erfolgt die Lösung der Stärkekörner von außen

nach innen, allein nicht gleichmäßig am ganzen Umfange des Korns, sondern

zunächst bloß an einzelnen Stellen. Es kommen Löcher und miteinander kom-
munizierende Gänge zustande, bis schließlich das Korn zerbröckelt und nun auch

die kleinen Stückchen gelöst werden. Die Korrosionskanäle sind nicht überall

gleich weit; ihre Konturen erscheinen vielmehr im optischen Längsschnitte ge-

kerbt, was daher rührt, daß der Porenkanal dort, wo er dichtere Schichten

durchdringt, etwas enger, wo er weniger dichte Schichten durchquert, dagegen

weiter ist. Die letzteren werden eben von der Diastase rascher angegriffen, als

die ersteren.

Schon oben wurde erwähnt, daß stickstofflose Reservestoffe, Kohlehydrate,

auch in Form sehr stark verdickter Zellwände gespeichert werden*). Infolge-

dessen erhält das betreffende Gewebe oft eine hornige, selbst beinharte Be-

schaffenheit; die Bezeichnung »vegetabilisches Elfenbein« für das Endosperm
des Samens von Phytelephas macroearpa ist hinreichend bekannt. Auch das

Endosperm verschiedener Palmen (z. B. der Dattelpalme), zahlreicher Liliaceen

(Ornithogalum, Fritillaria), Irideen und anderer Monokotylen ist an dieser Stelle

zu erwähnen. Bei verschiedenen Leguminosen fungieren bald schleimig ver-

dickte Endospermzellwände, bald die verdickten Membranen der Keimblätter als

Reservestoff. Letzteres ist auch bei Impatiens Balsamina, Paeonia officinalis

und Tropaeolumarten der Fall. Endlich sind hier, wie Schaar gezeigt hat,

auch die Knospenschuppen von Fraxinus excelsior zu erwähnen, welche als

dickwandige Reservestoffbehälter für die austreibenden Sprosse dienen.

Mit der chemischen Beschaffenheit der in den verdickten Zellwänden ge-

speicherten Kohlehydrate haben sich in neuerer Zeit namentlich Heinricher,
Godfrin, Reiss, Nadelmann, E. Schulze und Grüss beschäftigt. Dabei hat

sich herausgestellt, daß die betreffenden Substanzen von der eigentlichen Zellu-

lose mehr oder minder verschieden sind. In den sog. Schleimendospermen

zahlreicher Leguminosen bestehen die sekundären Verdickungsschichten aus

Schleim, welcher entweder direkt als solcher gebildet wird, oder aus der

Metamorphose von Zelluloseschichten hervorgeht. Bei Impatiens Balsamina,

Goodia latifoHa, Tropaeolum majus, vielen Primulaceen u. a. bestehen die Mem-
branverdickungen aus einer als Amyloid bezeichneten Substanz, die durch

verdünnte Jodjodkaliumlösung blau gefärbt wird, in Kupferoxydammoniak un-

löslich ist und von Salpetersäure unter starkem Aufquellen vollständig gelöst

wird. Die sogenannte Reservezellulose des Endosperms von Phoenix dac-

tylifera, Phytelephas macroearpa u. a. verhält sich gegen Jodlösungen und
Kupferoxydammoniak wie gewöhnliche Zellulose. Sie unterscheidet sich aber

von ihr durch die Produkte, die bei der Hydrolyse durch Schwefelsäure ent-

stehen. E. Schulze bezeichnet die Substanz als Galactomannan, während sie

von Grüss als ein Gemenge der beiden Kohlehydrate Mannan und Galactan

In den verdickten Zellwänden der Kotyledonen von Lupinus



Die Reservestoffe. 371

luteus und wahrscheinlich auch anderer Leguminosen kommt nehen echter

Zellulose ein Kohlehydrat vor, das E. Schulze als Paragalactan bezeichnet.

Es ist in Kupferoxydammoniak unlöslich und wird von Chlorzinkjod anscheinend

nicht gefärbt. Bei der Oxydation mit Salpetersäure liefert es Schleimsäure, beim

Erhitzen. mit verdünnter Schwefelsäure Galaktose und Pentaglukose. Schon ein-

prozentige Salzsäure oder Schwefelsäure führen das Paragalactan in Zucker

über. — Mit dieser Aufzählung ist aber die Anzahl der hierhergehörigen Kohle-

hydrate sicher noch nicht erschöpft. Wahrscheinlich treten sie in den Zell-

wandverdickungen als Gemenge,

vielleicht auch als Verbindungen

höherer Ordnung auf.

Die Auflösung dieser verdick-

ten Zellwände bei der Keimung
erfolgt gleichfalls auf Grund enzy-

matischer Einwirkung und zum
Teil in ähnlicher Weise, wie jene

der Stärkekörner. Bei Impatiens

Balsamina findet nach Heinrich er

ein allmähliches Abschmelzen der

Verdickungen statt, wobei aber die

Auflösung in ein und derselben

Zelle sehr ungleich rasch erfolgen

kann (Fig. 153 5j. Die Mittel-

lamellen bleiben ganz intakt und

repräsentieren schließlich die zarten

Zellwände des Chlorophyllparen-

chyms, in das sich das entleerte

Speichergewebe der Keimblätter

umwandelt. In anderen Fällen

(Tetragonolobus, Lupinus, Goodia

latifolia u. a.) tritt nach Nadel-
mann in den aufzulösenden Zell-

wandschichten eine radiale Strei-

fung auf, worauf dann keilförmige

Risse entstehen, die durch Korro-

sion erweitert werden. Früher

oder später beginnt die meist sehr

ungleichmäßige Abschmelzung der

Verdickungsschichten. Die Mittel-

lamellen bleiben in der Regel un-

gelöst zurück.

Von den im Zellsaft gelösten Kohlehydraten sind zunächst die verschiede-

nen Zuckerarten zu nennen. So wird im Speichergewebe der Runkelrübe

gegen Schluß des ersten Vegetationsjahres Rohrzucker (Saccharose) angehäuft,

und in den saftigen Schuppen der Küchenzwiebel findet sich ein Gemisch von

Traubenzucker (Dextrose) und anderen Glukosearten vor. In geringeren Mengen
enthalten übrigens die meisten Reservestoffbehälter Zucker. — Unter den anderen

24*

Fig. 153. Speichergewe'be der Kotylen von Impatiens Balsa-
raina: A aus dem rulienden Samen, B aus dem keimenden
Samen; die aus Amyloid bestellenden Verdickungsschichten
der Zellwände sind bereits teilweise gelöst. (Nach Reiss.)

(Frank, Lehrbuch.)
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löslichen Kohlehydraten, welche gespeichert werden, ist vor allen das bei den

Compositen so häufige Inulin^) zu erwähnen; in den Knollen von Dahlia va-

riabilis, Helianthus annuus, Inula Helenium tritt es in sehr konzentrierter Lö-

sung auf und gewährt hier den Anschein eines dünnen, hellgelblichen Öles.

Wenn man einen frischen Schnitt aus einer inulinhaltigen Knolle in Alkohol

taucht, so wird das InuHn in Form eines sehr feinkörnigen Niederschlages aus-

gefällt. Läßt man dagegen die Knollen selbst durch längere Zeit in Alkohol

liegen, so entstehen, wie Sachs gezeigt hat, infolge des langsamen Eindringens

des Alkohols größere Sphärokristalle aus Inulin, welche zusammenhängende

Gruppen bilden und oftmals ganze Zellkomplexe umfassen. — Andere Kohle-

hydrate aus der Fruktosereihe (Triticin, Graminin, Scillin, Irisin u. a.) sind bei

verschiedenen Monokotylen gefunden worden.

Die als Reservestoff aufgespeicherten Fette sind, so wie die Pflanzenfette

überhaupt, in chemischer Hinsicht sogenannte Glyzeride, das sind Verbindungen

von Fettsäuren (Palmitin-, Stearin- und Ölsäure) mit Glyzerin. Bei gewöhn-

licher Temperatur ist die Mehrzahl der Pflanzenfette flüssig (fette Öle). Seltener

besitzen sie bei gewöhnlicher Temperatur die Konsistenz des Talges oder der

Butter; hierher gehört z. B. das Fett der Kakaobohne, der Muskatnuß. In Äther,

Schwefelkohlenstoff, Benzin sind die Pflanzenfette leicht löslich; das Öl der Ri-

zinussamen wird selbst von kaltem Alkohol vollständig gelöst. — Die natürlichen

Fette sind niemals chemisch reine Substanzen; sehr häufig enthalten sie freie

Fettsäuren, bisweilen auch Farbstoffe (Palmfett) oder Cholesterin (Oliven- und

Mandelöl).

In den Zellen des Speichersystems treten die Pflanzenfette, sobald sie nicht

in großer Quantität vorhanden sind, als kleine Tropfen oder runde Ballen im

Protoplasma auf In fettreichen Samen dagegen ist das Öl nicht bloß in feiner

Verteilung im Plasma vorhanden; zum größten Teil tritt es in den Zellsaftraum

über und füllt so die Zwischenräume zwischen dem zarten plasmatischen Netz-

werk und den später zu beschreibenden Aleuronkörnern aus.

2. Die stickstoffhaltigen Reservestoffe.

Als stickstoffhaltige Reservestoffe des Speichersystems kommen fast aus-

schließlich Amide und Eiweißstoffe ^o) jn Betracht. Unter den ersteren ist

hauptsächlich das Asparagin zu nennen, ferner auch Glutamin, Leucin, Tyrosin

u. a.; als Reserveeiweißstoffe treten hauptsächlich Globuline, Vitelline, Albumo-

sen, ferner Nucleoproteine und Kleberproteinstoffe auf

In saftigen Speicherorganen, wie so vielen Knollen, Zwiebeln, Rhizomen,

sind die stickstoffhaltigen ReservestotTe hauptsächlich im Zellsafte gelöst ^M-

Wenn man z. B. einen nicht zu dünnen Schnitt durch eine reife Kartoffelknolle

mit Alkohol behandelt, so entsteht im Zellsafte der stärkehaltigen Speicher-

zellen ein dichter, feinkörniger Niederschlag, der den Reaktionen zufolge teils

aus Amiden (hauptsächlich Asparagin), teils aus Eiweißstoffen besteht. In der

reifen Kartoffel beträgt der Amidstickstoff 30

—

kl% des Gesamtstickstoffs, also

einen sehr beträchtlichen Bruchteil. Ein mit Alkohol behandelter Schnitt durch

eine Zwiebelschuppe von AUium Cepa läßt im Zellsafte gewöhnlich nur einen

substanzarmen flockig- körnigen Niederschlag erscheinen; bloß die an die
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Leptomteile der Gefäßbündel angrenzenden parenchymatischen Speicherzellen

sind von dem Niederschlage, der wohl hauptsächlich aus Eiweißstoffen besteht,

dicht erfüllt; man kann hier demnach geradezu von einer »Eiweißscheide«

sprechen, hi der Rübe wird der Amidstickstoff vorwiegend in der Form von

Glutamin gespeichert, neben dem unter anderem auch noch Betain vorhanden

ist. Überhaupt wird in saftigen Reservestoffbehältern ein beträchtlicher, zu-

weilen sogar der größere Teil des Stickstoffs in Form von löslichen Amiden

deponiert.

In trockenen Speicherorganen, den Samen und Früchten, dagegen treten

die Reserveeiweißstoffe so sehr in den Vordergrund, daß gewöhnlich nur 2 bis

10X des Gesamtstickstoffes auf Nichtproteinstoffe entfallen. Die Eiweißsub-

stanzen nehmen in solchen Speichergeweben bestimmte Formen an, die aus-

schließlich für ihren Ruhezustand charakteristisch sind.

Die auffälligste dieser Formen ist die der sog. Kristal loidei^). Man hat

es in diesen Gebilden zweifelsohne mit wirklichen Eiweißkristallen zu tun, die

in allen entscheidenden Punkten den echten Kristallen vollkommen gleichen. Der

einzige Unterschied besteht darin, daß die Kristalloide quellbar sind. Nach den

Untersuchungen Schimpers gehören sämtliche Eiweißkristalle zwei Systemen

an: dem regulären, wie z. B. die würfelförmigen Kristalloide unter dem Peri-

derm der Kartoffel, oder dem hexagonalen System, wie die rhomboedrischen

Formen im Endosperm von BerthoUetia excelsa. Wiewohl die Kristalloide haupt-

sächlich in trockenen Speichergeweben als Einschlüsse der später zu besprechen-

den Aleuronkörner vorkommen, so kann man sie doch auch nicht selten in

saftigen Reservestoffbehältern, z. B. in der Kartoffel, ja selbst in lebens-

tätigen Geweben von anderer Funktion beobachten. Sehr verbreitet sind sie

nach den Untersuchungen von A. Zim-
mermann u. a. in den Zellkernen der

Oleaceen, Scrophulariaceen, Bignoniaceen

und der Pteridophyten; ihr häutiges Vor-

kommen in Chromatophoren ist schon

früher erwähnt worden. Auch frei im

Cytoplasma liegende Kristalloide kommen,
zumal in der Epidermis und im Assi-

milationsgewebe, nicht selten vor. Es

braucht dies nicht zu befremden, da ja

jede lebende Zelle für ihren speziellen

Bedarf zeitweilig plastische Baustoffe an-

sammeln kann. Daß auch die in anderen

Geweben als dem Speichersystem auf-

tretenden Proteinkristalloide als Reserve-

substanz fungieren, geht unter anderem

aus den Untersuchungen Stocks hervor,

der in absterbenden Blättern eine Auf-

lösung der Kristalloide beobachtet hat

und ebenso bei der Kultur der betreffen-

den Pflanzen in stickstolfarmen Nährlösungen die Kristalloide verschwinden sah.

Die zweite charakteristische Form der Reserveeiweißsubstanzen ist die der

Fig. 154. .1 Zelle aus dem Endosperm von Rici-

nus communis mit Pi-oteinkörnern naci Behand-
lung mit sublimatlialtigem Alkohol. Vergr. 400.

B einzelnes Pi-oteinkorn aus dem Endosperm von
Ricinus mit einem Kristalloid und vier Globoiden.
Vergr. 800. C Proteinkörner von Elaeis guyanen-
sis, in Öl liegend. Vergr. .50 1. D Proteinkorn

aus einem Keimblatt von Bertbolletia excelsa

nach Behandlung mit sublimathaltigem Alkohol,

in Wasser liegend. Vergr. 500. (Nach Pfeffer.)
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Protein- oder Aleuronkürner^^). Es sind dies rundlich -körnige Gebilde,

deren Grundsubstanz in Wasser meist löslich ist und nach Tschirch und

Kritzler hauptsächlich aus Globulinen besteht. In stärkehaltigen Samen sind

die Proteinkörner meist sehr klein und füllen dichtgedrängt die Zwischenräume

zwischen den Stärkekörnern und dem Plasmanetz aus. In fettreichen Samen

sind die Aleuronkörner gewöhnlich größer und häufig mit verschiedenartigen

Einschlüssen versehen. Als solche findet man Kristalle aus oxalsaurem Kalk,

ferner rundliche oder traubenförmige Körperchen, die sogenannten Globoide,

die nach Pfeffer aus einer Verbindung von Kalk und Magnesia mit einer ge-

paarten Phosphorsäure, sowie auch aus organischer Substanz bestehen, und

häufig endlich umschließt die amorphe Grundsubstanz des Aleuronkorns ein

oder mehrere Kristalloide (Fig. 154), die nach Auflösung der ersteren in Wasser

deutlich sichtbar werden (Ricinus communis und die Euphorbiaceen überhaupt).

Nach Wakker und Werminski gehen die Aleuronkörner aus eiweißreichen

Vakuolen hervor, die bei der Samenreife eintrocknen. Bei der Keimung ver-

wandeln sie sich unter Wasseraufnahme in Vakuolen zurück, die später zu

einem einzigen Zellsaftraum verschmelzen.

Inwieweit auch noch andere im Pflanzenreiche verbreitete Verbindungen,

wie z. B. die Glukoside und Gerbstoffe, als plastische Reservesubstanzen fun-

gieren, ist eine ausschUeßlich ernährungsphysiologische Frage, auf die hier nicht

näher einzugehen ist.

B. Die Speichergewebe für die plastischen Reservestoffe.

In den zur Aufnahme der plastischen Baustoffe bestimmten Geweben wer-

den stickstofflose und stickstoffhaltige Verbindungen in den verschiedenartigsten

Kombinationen und Maßverhältnissen gespeichert. Im allgemeinen läßt sich

hierüber bloß sagen, daß die Menge der stickstofflosen Reservestoffe gewöhn-

lich vorwiegt, und daß sich sowohl die Kohlehydrate untereinander vertreten

können, wie auch andererseits statt ihrer häufig verschiedene Fette zur Spei-

cherung gelangen.

Die ernährungsphysiologische Gleichwertigkeit der verschiedenen Kohle-

hydrate und Fette, bei der wir noch etwas länger verweilen müssen, ergibt

sich nicht bloß aus den Stoffmetamorphosen beim Keimungsprozeß; sie geht

vielmehr schon aus der vergleichenden Anatomie der Speichergewebe hervor.

Man kann nämlich häufig genug beobachten, daß in den verschiedenen Re-

servestoffbehältern derselben Pflanze, oder in den gleichen Speichergeweben

von nahe verwandten Pflanzenformen bald dieser, bald jener stickstofflose Re-

servestoff aufgespeichert wird. So enthalten z. B. die Kartoffeln Stärke, die

Dahliaknollen Inulin, die Runkelrüben Rohrzucker, wogegen die Samen der bei-

den erstgenannten Pflanzen Öl enthalten und die Samen der Runkelrübe Stärke

führen. Die Früchte der meisten Gräser sind stärkehaltig; in einzelnen Aus-

nahmsfällen (Phragmites communis, Koeleria cristata u. a.) wird aber die Stäi-ke

durch fettes Ol vertreten. In den Keimblättern von Impatiens Balsamina wird

Amyloid in Form von mächtigen Zellwandverdickungen gespeichert, bei den

übrigen Impatiensarten sind die Kotylen zartwandig, das Amyloid wird durch

fettes Öl ersetzt. Und w^ährend in den Schuppen der Küchenzwiebel Glukose
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enthalten ist, wird in den Zwiebeln der Tulpe und anderer Liliaceen statt

Zucker Stärke gespeichert. •—

•

Obgleich sich nun Stärke und Fett in ernährungsphysiologischer Hinsicht

vollkommen vertreten können, so bietet doch im Hinblick auf ganz bestimmte

biologische Verhältnisse bald diese, bald jene Substanz größere Vorteile.

Die Fette sind bei weitem kohlenstoffreichere Verbindungen, als die Kohle-

hydrate, beziehungsweise die Stärke. So enthält das Triolein, in Prozenten

ausgedrückt, 77,4 Gewichtsteile Kohlenstoff, die Stärke dagegen bloß 44,4 Ge-

wichtsteile. Da das spezifische Gewicht der Stärke 1,56 beträgt und das der

Fette bloß 0,91— 0,96, so enthält ein bestimmtes Volumen Stärke allerdings

ungefähr ebensoviel Kohlenstoff als das gleiche Volumen Fett, allein das erstere

ist dabei ungefähr 1,7 mal so schwer als letzteres. Das Fett repräsentiert dem-
nach einen viel »konzentrierteren«, beziehungsweise bei gleichem Volumen und
Nährwert viel leichteren Baustoff, als die Stärke. Wenn wir nun sehen, daß

in den Samen als stickstoffloser Reservestoff viel häufiger Fett als Stärke ge-

speichert wird, so liegt die Annahme nahe, daß hiermit unter anderem eine

Verringerung des Gewichtes der Samen bezweckt wird, wodurch ihre Verbrei-

tungsfähigkeit natürlich gewinnen muß. Insbesondere gilt dies von den mit

Flugorganen versehenen Samen und Früchten, die mit verhältnismäßig wenigen

Ausnahmen ölhaltig sind. Wenn wir dann andererseits finden, daß die Samen
der meisten Wassergewächse (Potamogeton, Myriophyllum, Trapa, yVlisma, Hip-

puris, Nymphaea u. a.) nicht Öl, sondern Stärke enthalten, und hierdurch ein

großes spezifisches Gewicht erlangen, so läßt sich auch dies als biologisch vor-

teilhaft deuten. Die Verbreitung der Samen von Wassergewächsen geschieht in

der Regel vermittelst entsprechender Schwimmapparate, die von weiten luft-

führenden Zellen der Samenhülle gebildet werden. Ist die Verbreitung erfolgt,

und hat sich der Schwimmapparat allmählich vollgesogen, dann wird der Same
um so sicherer den Grund des Gewässers erreichen und auf diesem bis zur

Keimung verharren, je grüßer sein spezifisches Gewicht ist. — Die großen,

umfangreichen Reservestoffbehälter, wie Knollen, Zwiebeln, Rhizome und große

Samen (edle und Roßkastanien, Eicheln, Bohnen), enthalten in der Regel gleich-

falls Stärke oder ein anderes Kohlehydrat als stickstofflosen Reservestoff, und

nicht ein fettes Öl. Der Grund hiervon scheint chemisch-physiologischer Natur

zu sein. Bei der Keimung von ölhaltigen Samen wird nämlich ein viel größeres

Quantum von Sauerstoff absorbiert, als bei der Keimung von stärkeführenden

Samen und Früchten. Denn nicht bloß zur Atmung wird Sauerstoff verbraucht;

eine beträchtliche Menge dieses Gases wird auch zur Oxydation des Fettes ver-

wendet, welches, um transloziert zu werden, zunächst in die sauerstoffreichere

Stärke sich umwandeln muß. Da nun das Durchlüftungssystem in allen Spei-

chergeweben nur eine höchst spärliche Ausbildung erfährt, so muß der Sauer-

stoff großenteils von Zelle zu Zelle ins Innere des Speichergewebes hineindiffun-

dieren; je größere Sauerstofi'mengen in gleicher Zeit vom Speichersystem bei

der Keimung beansprucht werden, desto schwieriger wird natürlich die Diffu-

sion bis in größere Tiefen hinein erfolgen. Große ölhaltige Reservestoffbehälter

würden sich demnach zu schwer und langsam mit den zur Keimung nötigen

Sauerstoffmengen versorgen können ; dies fällt um so mehr ins Gewicht, als

gerade die Knollen, Rhizome und Zwiebeln bestimmt sind, nach dem
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Wiedererwachen der Vegetation in kürzester Frist neue Laub- und Blüten-

sprosse zu bilden.

AVir haben bereits gehört, daß unter den Kohlehydraten Stärke und zellu-

loseartige Verbindungen die häufigsten Reservestoffe sind. Die gegenseitige Stell-

vertretung dieser Substanzen hängt gleichfalls mit den biologischen Verhältnissen

der keimenden Samen zusammen. Im allgemeinen enthalten rasch keimende

Samen Stärke, — mag nun diese bereits im ruhenden Samenkorn vorhanden

gewesen, oder erst bei der Keimung aus Fett entstanden sein. Wenn die Stärke

im Endosperm gespeichert wird, so ist es Regel, daß der Keimling dem Endo-

spermgewebe seitlich anliegt oder bloß teilweise von ihm umschlossen wird.

Das bekannteste Beispiel in dieser Hinsicht bilden die Gramineen; ferner sind

hier die Caryophylleen, Portulacaceen, Polygoneen, Chenopodieen u. a. zu nen-

nen. Diese seitliche, exponierte Lage des Keimlings, wodurch er befähigt wird,

auf den leisesten Anstoß von außen zu reagieren, scheint wie der Stärkegehalt

des Endosperms eine Einrichtung zu sein, die den Keimungsprozeß beschleuni-

gen hilft. Sehr langsam keimende Samen hingegen, deren Speichergewebe vom
Keimling nur ganz allmählich entleert werden, besitzen häufig ein Endosperm

mit stark verdickten Wandungen; überdies wird in diesen Fällen der Keimling

rings vom Endosperm umschlossen. Die Vorteile der eben genannten Form der

Speicherung sind unschwer einzusehen. Die verdickten Zellwände bieten den

lösenden Fermenten eine viel geringere Angriffsfläche dar, als die zahlreichen

Stärkekörner; der ganze Keimungsprozeß kann demnach unbeschadet der fer-

neren EntWickelung viel leichter sistiert werden, und die Reservestoffbehälter

unterliegen trotz des monatelangen Verweilens im Boden viel weniger leicht der

Verderbnis und den Angriffen der Insekten und anderer Tiere. Es dürfte, kurz

gesagt, nicht zu bezweifeln sein, daß bei langsamer, oft unterbrochener Kei-

mung die in Form von verdickten Zellwänden gespeicherten Kohlehydrate einen

geeigneteren Reservestofl vorstellen, als die Stärke.

Aus der verschiedenartigen Kombination und Speicherung der plastischen

Baustoffe ergibt sich die Aufstellung mehrerer Typen der betreffenden Speicher-

gewebe, die in folgender Weise übersichtlich aneinandergereiht werden können:

A. Die Speicherung aller Reservestoffe erfolgt in ein und demselben
Gewebe; und zwar

I. bloß im Lumen der Zellen; dabei kommt es zu folgenden Kombi-

nationen :

i. Stickstoffhaltige Reservestoffe : im Zellsaft gelöste Ami de und Ei-

weißsubstanzen: stickstotTlose Reservestoffe: im Zellsaft ge-

löster Zucker (Runkelrübe, Küchenzwiebel).

2. Im Zellsaft gelöste Amide und Eiweißsubstanzen — Stärke

(Kartofl'elknolle, viele Rhizome).

3. Proteinkörner — Stärke (Kotylen der Bohne, Erbse, Linse).

4. Proteinkürner — fettes Öl (Endosperm von Ricinus, Kotylen

von Soja).

II. Die Speicherung erfolgt teils im Lumen, teils in den Wänden der

Zellen.

5. Proteinkörner — fettes Öl im Lumen; Reservezellulose,

Amyloid, Schleim usw. in Form verdickter Zellwände (Endosperm
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von Phytelephas macrocarpa, Phoenix dactylifera, Coffea arabica,

Ceratonia siliqua, Impatiens Balsamina).

B. Die Speicherung der Ueservestoffe erfolgt in zwei Gewebearten.

6. Ein Teil der stickstofi'losen Reservestoffe wird in den verdickten

Wänden von Schleim endosp ermen gespeichert, deren Zelllumina

auf einen schmalen Spalt reduziert sind und keine nennenswerten

Mengen von Reservestoffen enthalten. Ein anderer Teil der stick-

stofflosen Substanzen wird in Form von fettem Öl und eventuell

auch Stärke nebst den Proleinkürnern im Gewebe der Kotyle-

donen abgelagert (Trigonella Foenum graecum, Trifolium pratense,

Medicago).

Bei vielen Pflanzen ist die äußerste Zellschicht des Endosperms ganz ab-

weichend ausgebildet: sie besteht aus meist kurzen prismatischen Zellen, deren

Wände nur mäßig verdickt oder dünnwandig sind, und deren Inhalt, abgesehen

von einem substanzarmen Plasmakörper, auch dann nur aus Proteinkürnern und

fettem Ol besteht, wenn im übrigen Teil des Endosperms Kohlehydrate in Form
von Stärke oder von Zellwandverdickungen gespeichert sind. Bei den Gräsern,

wo diese als Kleberschicht bezeichnete Zelllage besonders schön entwickelt

ist, gehört diese, wie von mir gezeigt worden ist, gar nicht dem Speicher-

system an; sie entwickelt sich vielmehr zur Zeit der Keimung zu einem Diastase

ausscheidenden Drüsengewebe. Fernere Untersuchungen müssen lehren, ob auch

bei anderen Pflanzen, wie z. B. den Leguminosen, die Kleberzellen als enzym-

ausscheidende Drüsenzellen fungieren, oder ob sich in ihrer Differenzierung bloß

eine Arbeitsteilung des Speichersystems ausspricht.

In der Aufeinanderfolge der vorstehend aufgezählten Typen zeigt sich sehr

schön, wie auch bei der Ausbildung des Speichersystems eine allmähliche Ver-

vollkommnung und immer mehr zunehmende Arbeitsteilung sich geltend macht.

Beim 1 . Typus unterscheiden sich die Zellen des Speichergewebes in morpho-

logischer Hinsicht noch gar nicht von lebenstätigen Zellen. Im 2. Typus ver-

einigen sich sozusagen die Merkmale aktiver und ruhender Elementarorgane.

Im 3. und 4. Typus sind dann bereits sämtliche plastischen Baustoffe in den

für den Ruhezustand bezeichnenden Formen abgelagert. Bisher fand die Spei-

cherung sämtlicher Stoffe bloß in ein und demselben Gewebe und nur im Lumen
der Zellen statt. In den zwei letzten Typen erfolgt nun eine räumliche Tren-

nung der Reservestoffe ; die Eiweißsubstanzen sondern sich wenigstens teilweise

von den Stickstofflosen Reservestoffen. Im 5. Typus beschränkt sich diese Son-

derung noch auf die einzelne Zelle, während sich im 6. Typus sogar zwei ganz

verschiedene Gewebe ausbilden. — Es ist begreiflich, daß diese sechs Typen

durch mancherlei Übergänge miteinander verbunden sind.

Wir haben jetzt noch den Wandungen, der Form und der Anordnung
der Speicherzellen unsere Aufmerksamkeit zu schenken.

In den stärkeführenden Speichergeweben sind die Zellwände bisweilen sehr

zart und in diesem Falle durchweg ungetüpfelt (Endosperm der Gräser, Zwiebel-

schuppen von Oxalis esculenta). Schon bei schwacher Verdickung der Zellwände

stellen sich aber behufs leichterer Füllung und Entleerung des Speichergewebes

zahlreiche Tüpfel ein, die in den Kotylen der Eichel sehr klein, in d(>n Keim-

blättern der Roßkastanie, der Bohne und anderer Leguminosen dagegen von
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ziemlicher Größe sind. Wenn die stickstofflosen Reservestoffe als fette Öle ab-

gelagert werden, so sind die Wandungen der Speicherzellen meist zart und un-

getüpfelt. Bei der Aufspeicherung von Reservezellulose, Amyloid usw. sind die

sekundär abgelagerten Yerdickungsmassen der Zellwände bald vollkommen ho-

mogen, von dem stärker lichtbrechenden Grenzhäutchen abgesehen (Endosperm

von Ornithogalum umbellatum, Phytelephas macrocarpa], bald sehr deutlich ge-

schichtet, wie im Endosperm von Fritillaria imperialis (Fig. 156, G). Selbst-

verständlich werden die verdickten Zellwände von zahlreichen Tüpfelkanälen

durchsetzt, die meist von ziemlicher Weite sind und sich überdies häufig an

ihrer Basis trichterförmig erweitern (Fig. 156, D). So wird die Oberfläche der

oftmals schwach verdickten Schließhäute vergrößert und damit ein erleichterter

Stoffverkehr geschaffen. Den gleichen Zweck hat offenbar die von Tangl,

Strasburger u. a. in einzelnen Fällen beobachtete Porosität der Schließhäute,

welche von Plasmaverbindungen durchsetzt werden (Ornithogalum umbellatum,

Phoenix dactylifera). Von besonderem Interesse sind die von Tangl entdeckten,

sehr engen Porenkanäle in den Zellwänden des Endosperms von Strychnos nux

vomica, deren Auftreten nicht an das Vorhandensein von Tüpfelschließhäuten

gebunden ist. Ob diese direkte Kommunikation zwischen den benachbarten

Endospermzellen einer leichteren Ableitung der Lösungsprodukte der Reserve-

substanzen dient, oder vielleicht bloß eine raschere und leichtere Ausbreitung

der Verdauungsenzyme ermöglicht, bleibt dahingestellt.

Die Form der Speicherzellen ist im einfachsten Fall eine isodiametrische;

die Zellen bilden ein dichtes, unregelmäßiges Gefüge, so daü keinerlei Anord-

nung zustande kommt, welche mechanisch oder ernährungsphysiologisch bedeu-

tungsvoll wäre. Ein derartiges Speichergewebe, welches dem 1. Typus des As-

similationssystems vergleichbar ist, kommt beispielsweise in den Kotylen der

Bohne, Erbse, Eichel und Roßkastanie, sowie in knolligen Reservestoffbehältern

zur Ausbildung. In zahlreichen Fällen sind aber die meist gestreckten Spei-

cherzellen in Reihen oder Kurven angeordnet, deren jeweiliger Verlauf zur

Festigung des Speichergewebes oder zur Ernährung des jungen Keimlings in

Beziehung steht. Es gibt nun in dieser Hinsicht Kurvensysteme, welche sowohl

eine mechanische Bedeutung haben, indem sie die Druckfestigkeit des ganzen

Gewebes erhöhen, wie ihnen andererseits auch eine ernährungsphysiologische

Rolle zufällt, indem sie die Richtung der Stoffzuleitung zum keimenden Embryo
angeben. In anderen Fällen wieder sind diese beiden Funktionen nach dem
Prinzip der Arbeitsteilung auf zwei verschiedene, räumlich getrennte Kurven-

systeme verteilt. Es soll nunmehr an einigen Beispielen gezeigt werden, wie

diese beiden letzten Sätze im einzelnen zu verstehen sind.

Fig. 155 G stellt die größere Hälfte eines Querschnittes durch die Spalt-

frucht von Anethum Sova vor. Ober- und unterhalb der querdurchschnittenen

Keimblätter (e) des Embryos sehen wir die Zellen des Endosperms in deutliche

Kurven angeordnet, welche von beiden Seiten gegen den Keimling zulaufen.

Diese Kurven entsprechen den Drucklinien zweier gewölbeartiger Konstruktionen.

Die Anordnung der Zellen in solche Kurven wird demnach die Druckfestigkeit

des Endosperms in der Richtung a—b beträchtlich erhöhen. Gerade in dieser

Richtung wird auch die Druckfestigkeit des Samens bei der Quellung am meisten

beansprucht. Läßt man einen nicht zu dünnen Querschnitt der Spallfrucht in



Die Speichergewebe für die plastischen Reservestoffe. 379

Wasser quellen, so nimmt der Dickendurchmesser des Endosperms (Richtung

a—h) um 28^, die Breite desselben dagegen bloß um \\% zu. Die Stellung

der beiden Gewölbe entspricht also ganz der Richtung, in welcher der Erd-

druck beim Quellen des im Boden befindlichen Samens sein Maximum erreicht.

Ein Blick auf die Abbildung lehrt uns dann ferner, daß die erwähnten Kurven

zugleich auch die Zuflußrichtung der gelösten Reservestoffe zum Keimling be-

zeichnen. Es leuchtet ein, daß hierdurch die Entleerung des Endosperms beim

Keimungsprozesse ganz wesentlich erleichtert wird. — Nach all dem Gesagten

liegt hier demnach einer der Fälle vor, in denen ein und dasselbe Kurvensystem

zugleich eine mechanische und eine ernährungsphysiologische Bedeutung hat.

Fig. 155. A tangentialer Läng.sschnitt durch den Sa-
men von Iris sp. ; e Embryo. Vergr. 5. B Querschnitt
durch den Samen derselben Iris, geführt in der Rich-
tung a—& (A). Vergr. 14. C Querschnitt durch die
Spaltfrucht von Anethum Sova; e Embryo. In allen
drei Figuren ist der Verlauf der Zellreihen des Endo-

sperms schematisch angegeben.

Fig. 156. A Teil eines radialen Längsschnittes durch
das Endosperm von Siler trilobum. B peripherer Teil
eines Querschnittes durch den Samen von Polygona-
tum vulgare. C stark verdickte, deutlich geschichtete
Zellwand aus dem Endosperm von Fritillaria imperia-
lis mit zwei Tüpfeln. Vergr. 510. /' Tüpfel der Zell-
wände des Endosperms von Fritillaria imperialis.

Vergr. 50 ü.

In Fig. 155^ ist der tangentiale Längsschnitt eines Irissamens dargestellt.

Im unteren, spitz zulaufenden Teile des Samens liegt der Embryo [e)\ im obe-

ren, wie abgestutzten Teile sind die längsgestreckten und stark verdickten En-
dospermzellen in Kurven angeordnet, die von oben schief abwärts nach beiden

Seiten hin verlaufen. Eine ernährungsphysiologische Bedeutung kommt selbst-

verständlich diesen Kurven nicht zu; sie kreuzen sich ja mit jenen Richtungen,

welche die gelösten Reservestoffe auf ihrer Wanderung zum Embryo einschlagen.

Ihre Bedeutung kann demnach nur eine mechanische sein. Wenn wir dann
durch jenen Teil des Samens, in welchem der Embryo steckt, einen Querschnitt
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führen (etwa in der Richtung a—6), so erhalten wir die in Fig. 155 B dar-

gestellte Ansicht. Die Zellreihen strahlen radienartig vom Embryo aus und
schneiden so unter den verschiedensten Winkeln die Umrißlinie des Querschnitts.

Ein mechanisches Prinzip spricht sich in dieser Reihenbildung nicht aus. Denn
nach dem Prinzip der Gewülbekonstruktion müßten die Reihen nach beiden
Seiten hin bogig verlaufen; in Wirklichkeit sind sie jedoch vollkommen gerade.

Dieser Verlauf der Zellreihen entspricht dagegen den Anforderungen der Stoff-

leitung, indem so die aufgelösten Reservestoffe auf kürzestem Wege dem Embryo
zugeführt werden. Im Endosperm von Iris lassen sich demnach zwei räumlich
getrennte Kurvensysteme unterscheiden, von denen das eine, das auf dem tan-

gentialen Längsschnitt erscheint, eine mechanische Rolle spielt, während das an-

dere, welches am Ouerschnitte des Samens sichtbar wird, in ernährungsphysio-
logischer Hinsicht zu deuten ist.

In manchen Samen sind die gestreckten Zellen des Endosperms senkrecht

zur Oberfläche des Samens, d. i. palisadenförmig gestellt. So sieht man z. B.

auf einem Ouerschnitte des Samens von Polj'gonatum vulgare (Fig. 1 56 5], wel-

cher zugleich den Ouerschnitt des Keimlings enthält, die peripheren Zellen des

Endosperms als Palisaden entwickelt. Gegen innen zu geht aber die gestreckte

Form der Zellen bald in die isodiametrische über. Die pahsadenfürmige Aus-
bildung der äußeren Zellen kann hier bloß eine mechanische und keine mit der

StofTleitung zusammenhängende Bedeutung haben. Denn I) sind die peripheren

Zellen gestreckt, an deren Leitungsvermögen die niedrigsten Ansprüche gestellt

werden, während nach innen zu, wo sich die Ansprüche steigern, die Zellen

von isodiametrischer Form sind; und 2) zeigen die zahlreichen Tüpfel an den

Längs- oder Seitenwänden der Palisadenzellen, daß bei der Keimung auch in

der Querrichtung ein lebhafter Stoffverkehr stattfindet. Bloß die äußerste Zell-

schicht besitzt an den Seitenwänden keine oder nur spärliche Tüpfel. Dies hat

aber offenbar einen mechanischen Zweck ; es soll eine Schwächung der Seiten-

wände der äußersten Zellschicht vermieden werden, weil diese Lage als schützende

»Hartschicht« des Samens fungiert.

Im Endosperm der flachen Samen von Silor trilobum sind auf beiden Seiten

die Zellen der äußeren 4 — 5 Schichten palisadenförmig entwickelt (Fig. 156 J.,.

Die Zellen der Mittelschicht dagegen sind isodiametrisch oder häufig auch tan-

gential gestreckt. Da überdies die ziemlich verdickten Seitenwände der Pali-

sadenzellen ganz ungetüpfelt sind, so schlagen die Reservestoffe bei der Ent-

leerung des Endosperms unzweifelhaft zunächst eine zur Oberfläche des Samens
senkrechte Richtung ein, gelangen so in die Mittelschicht und werden von die-

ser erst dem keimenden Embryo zugeleitet. Die verschiedenen Richtungen der

Stoffleitung sind hier demnach ganz ähnliche, wie in einem auf beiden Seiten

mit Palisadengewebe versehenen Laubblatt ^4\_

Bisher sind bloß jene Speichergewebe für plastische Baustoffe berücksich-

tigt worden, deren Inhalt zur Entwickelung ganzer Individuen oder Sproßgene-

rationen verwendet wird. Nun gibt es aber hin und wieder auch lokale
Speichergewebe, deren Inhaltsstoffe bloß bestimmten Organen oder Geweben zu-

gute kommen. So sind nach Tschirch und Holfert die sog. Nährschichten'-'^)
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der Samenschalen zur Zeit des Roifungsprozesses nichts anderes als ein lokales

Speichergowebe, das reichlich Stärke führt und in der Nachbarschaft jener Zell-

lagen angelegt wird, welche zu dickwandigen »Hartschichten« oder zu Ouell-

schichten werden. Die zur Verdickung der Zellwände notwendigen Baustoffe

werden dann aus der meist zahlreiche Zelllagen bildenden Nährschicht bezogen,

die nach vollständiger Ausbildung der Samenschale gänzlich entleert ist. Sie

obliteriert dann gewöhnlich und besteht in reifen Samen aus stark zusammen-

gepreßten, zerknitterten Zellwänden. In typischer Ausbildung treten die Nähr-

schichten z. B. bei den Papilionaceen und Cruciferen auf.

IV. Das Speichersystera der Thallophyten i^].

Daß bei den Algen kein eigentliches Wassergewebe zur Ausbildung ge-

langt, ist begreiflich. Die im Bereich von Ebbe und Flut lebenden Meeresalgen

sind durch die wasserhaltende Kraft ihrer Schleimüberzüge hinreichend gegen

Austrocknung geschützt. Auch die Gallertschichten der Gloeocapsaarten, die

Gallertklumpen, in denen die Nostocfäden eingebettet sind, stellen Wasserreser-

voire vor, die den betreffenden Arten das Landleben ermöglichen.

Ein Speichersystem für plastische Baustoffe ist zuerst von Wille bei eini-

gen Florideen, später von Hansteen und Hansen auch bei Phäophyceen

nachgewiesen worden. Das bei Pelvetia, Fucus, Sargassum und anderen Fuca-

ceen zwischen dem peripheren Assimilationssystem und dem zentralen Leitungs-

system gelegene, aus einer größeren Anzahl von Zellschichten bestehende Ge-

webe, das von den Phykologen als »Innenrinde« oder »primäre Rinde« bezeichnet

wird, ist nichts anderes als ein Speichergewebe, das aus relativ weitlumigen,

isodiametrischen Zellen besteht; ihre mehr oder minder verdickten Wände sind

mit zahlreichen Tüpfeln versehen, deren Schließhäute fein porös sind. Als In-

halt gibt Hansteen für Fucus serratus ein in Körnchenform auftretendes be-

sonderes Kohleh^^drat an, welches er Fukosan nennt. Bei Dictyota dichotoma

repräsentiert in den Flachsprossen die aus einer einzigen Zelllage bestehende

»Markschicht« das Speichergewebe. In den Rundsprossen ist es mehrschichtig.

Als Inhalt hat Hansen in der Mitte jeder Zelle eine Gruppe von großen Fett-

tropfen beobachtet, welche durch eine Plasmaansammlung miteinander verbunden

sind. Zahlreiche Plasmafäden strahlen von ihr aus gegen die Wand zu. Der

Entleerung dieses Speichergewebes bei der Bildung von Adventivsprossen und
Fortpflanzungsorganen geht eine Emulgierung der großen Fetttropfen in zahl-

lose kleine Tröpfchen voraus.

Bei den Pilzen scheint eigentliches AVassergewebe nicht vorzukommen,

wenn nicht etwa die blasenförmigen großen >Cystiden« der Hymenialschicht

verschiedener Ilymenomyceten (Coprinusarten), denen Brefeld und Wettstein

eine mechanische Rolle beim Auseinanderdrängen und -halten der Lamellen zu-

schreiben, auch als Wasserreservoire fungieren. Aus typischem Speichergewebe

für plastische Baustoffe besteht das »Mark« der Sklerotien, das entweder aus

einem dichten Hyphengeflecht oder, wie z. B. bei Claviceps, aus Pseudoparenchym

besteht. Die aufgespeicherten Reservestoffe erscheinen entweder in Form von

stark verdickten, gelatinösen Zellmembranen, oder in Form von Fettanhäufungen,
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neben denen dann stets auch mehr oder minder reichlich EiweißstofTe auftreten.

Die Entleerung der Sklerotien bei Entstehung und Weiterentwickelung der Frucht-

kürper geht in ähnlicher \A^eise vor sich wie bei den höher entwickelten Pflan-

zen. Bei Claviceps purpurea verschwindet nicht bloß das fette Öl, auch die

etwas verdickten Zellwände werden dünner und schließlich ganz zart. — Zu

erwähnen ist schließlich, daß das im Tierreich sehr verbreitete Glukogen (ein

den Dextrinen verwandtes Polysaccharid] nach Errera bei niederen und höhe-

ren Pilzen sehr häufig und i

lieh als Reservestoff fungiert.
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Neunter Abschnitt.

Das Durchlüftungssystem.

I. AHgeni eines.

Jede Pflanze unterhält mit der Außenwelt einen mehr oder minder leb-

haften Gasaustausch. Beim Atmungsprozeß wird Sauerstoff verbraucht und

Kohlensäure ausgeschieden; bei dem in grünen Pflanzenteilen sich abspielenden

Assimilationsprozeß wird umgekehrt Kohlensäure aufgenommen und Sauerstoff

an die Umgebung abgegeben; in einzelnen Fällen bedingt der Stoffwechsel auch

die Ausscheidung anderer Gase, wie des Wasserstoffs und Schwefelwasserstoffs.

Schließlich geben alle von der Luft umspülten Pflanzenteile Wasserdampf ab,

zu dem sich bei verschiedenen Pflanzen auch Dämpfe von ätherischen Ölen und

anderen flüchtigen Stoffen gesellen.

Die Lebhaftigkeit des Gasaustausches hängt unter sonst gleichen Umstän-

den von der Grüße der den Gasaustausch vermittelnden Oberfläche der Pflanze

ab. Bei den mikroskopisch kleinen, einzelligen Pflanzenformen ist, selbst wenn
sie kugelförmig sind, das Verhältnis der Oberfläche zum Volumen ein so gün-

stiges, daß alle auf eine Vergrößerung der Oberfläche abzielenden Einrichtungen

überflüssig sind. Je größer aber die Pflanzenformen werden, desto notwendiger

wird auch die Oberflächenvergrößerung, welche zunächst schon durch eine mehr

oder minder reichliche Verzweigung der Pflanzengestalt erreicht wird. Auf diese

Weise genügt bis zu einem nicht allzu großen Volumen noch immer die äußere

Oberfläche der Pflanze zur Vermittelung und Regelung ihres Gasaustausches.

Bei allen höher entwickelten Pflanzen reicht aber zu diesem Zwecke selbst bei

der ausgiebigsten Verzweigung die äußere Oberflächenentfaltung nicht aus, und

so kommt es im Innern der Pflanzenteile zur Ausbildung eines Maschenwerkes

von lufterfüllten Hohlräumen und Kanälen, die für die angrenzenden- Zellen das-

selbe sind, wie für die oberflächlich gelegenen Zellen die äußere 'Atmosphäre.

Auf diese Weise entsteht infolge des Prinzips der Oberflächenvergrößerung das

Durchlüftungssystem.

Für die Art der Abgabe und Aufnahme eines Gases seitens einer lebenden

Zelle ist es natürlich gleichgültig, ob die betreffende Zelle im Innern der Pflanze

an einen lufterfüllten Interzellularraum grenzt, oder ob sie bei oberflächlicher

Lagerung unmittelbar mit der äußeren Atmosphäre im Kontakt ist. In beiden

Fällen müssen die Gase durch imbibierte Membranen passieren, der Gasaustausch

Haberlandt, Pflanzenanatomie. 3. Aufl. 25
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kann also nur auf diosmotischem Wege vor sich gehen. Nachdem wir aber

das Durchlüftungssystem als einen integrierenden Bestandteil des Pflanzenleibes

ansehen, so müssen wir, wenn von dem Modus des Gasaustausches gesprochen

wird, die Pflanze als Ganzes betrachten; wir können dann, wenn das Durch-

lüftungssystem Ausführungsgänge, Pneumathoden besitzt, zwei Arten des Gas-

austausches unterscheiden: einen osmotischen und einen freien Gasdurch-

gang i).

Dieser letztere wird in der Regel durch Diffusion erfolgen, so vor allem

beim Atmungs- und beim Assimilationsgaswechsel; er kann aber auch

auf Massenbewegung, auf Effusion, beruhen, wenn sich in der äußeren At-

mosphäre Temperatur- oder Druckschwankungen geltend machen, oder wenn
bei Biegungen der Pflanzenteile durch den Wind die Weite der Durchlüftungs-

räume Veränderungen erleidet. Dasselbe gilt für die Bewegung der Gase in

den Durchlüftungsräumen selbst.

Man war früher auf Grund der Versuche von Boussingault, Mangin
u. a. geneigt anzunehmen, daß in von atmosphärischer Luft umspülten Pflanzen-

organen, speziell in Laubblättern, der Gaswechsel nicht bloß durch das Durch-

lüftungssystem und seine Ausführungsgänge vermittelt werde, sondern daß in-

folge der Durchlässigkeit der cuticularisierlen Zellwände für Kohlensäure und

Sauerstoff auch der diosmotische Durchtritt dieser Gase durch die Epidermis

für den normalen Gaswechsel von Bedeutung sei. Durch die neueren Unter-

suchungen von Stahl und Blackman ist aber festgestellt worden, daß dieser

cuticulare Assimilations- und wohl auch der Atmungsgaswechsel gegenüber

dem stomatären Gaswechsel, der durch AusgangsütTnungen des Durchlüftungs-

systems vermittelt wird, unter den in der freien Natur gegebenen Verhältnissen

fast gar nicht in Betracht kommt. Es herrscht hier in dieser Beziehung ein

ähnliches Verhältnis, wie zwischen cuticularer und stomatärer Transpiration

(vgl. p. 138). Dadurch gewinnt das Durchlüftungssystem mit seinen Ausgangs-

üftnungen für die von atmosphärischer Luft umgebenen Teile der Landpflanzen

eine erhöhte Bedeutung.

Die submers oder in nassem Erdreich vegetierenden Pflanzenorgane sind

in bezug auf ihren Gaswechsel entweder darauf angewiesen, daß ihr Durch-

lüftungssystem mit jenem anderer Organe in Verbindung steht, welche von Luft

großer Luftreservoire im hmern der betreffenden Pflanzenorgane notwendig

macht.

Das Durchlüftungssystem besteht in der Regel bloß aus lufterfüllten Inter-

zellularräumen, die ein zusammenhängendes System bilden und ihrer Funktion

entsprechend alle übrigen Gewebesysteme, die auf einen Gaswechsel der Atmung
oder spezieller Aufgaben halber Anspruch erheben, durchziehen und durch-

dringen. Dazu kommen dann die mannigfach gebauten Ausgangsöffnungen des

Systems, die Pneumathoden. — In der Mehrzahl der Fälle stellt sich also jedes

Gewebe, wie z. B. das Assimilationsgewebe, seine erforderlichen Durchlüftungs-

räume durch Auseinanderweichen der Zellen selbst her. In gewissen Fällen

dagegen, namentlich dann, wenn es sich um die Ausbildung größerer Luft-

reservoire handelt, wird die Herstellung interzellularer Durchlüftungsräurae zur
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alleinigen Aufgabe, oder wenigstens zur Hauptfunktion einer ganz bestimm-

ten Gewebeart, die man als Durchlüftungsgewebe oder Aerenchym be-

zeichnen kann.

IL Die Durchlüftungsräume und Durchlüftungsgewebe.

A. Die Form und Wandbeschaffenheit der Durchlüftungsräume.

Damit die Durchlüftungsräume der Pflanze ihren Zweck erfüllen, müssen

sie vor allem ein zusammenhängendes System bilden. Die Verteilung

dieses Systems ist im allgemeinen eine solche, daß jede Zelle des zu durch-

lüftenden Gewebes an lufterfüllte Interzellularräume grenzt. Im übrigen richtet

sich sowohl die Verteilung der Durchlüftungsräume, wie auch ihre quantitative

Ausbildung ganz nach den Bedürfnissen und Funktionen der betreffenden Ge-

webe und Pflanzenteile.

Im allgemeinen können die Durchlüftungsräume in Form von Kanälen,

Lücken und Spalten ausgebildet sein.

Im gewöhnlichen Parenchym mit isodiametrischen Zellen bilden die Inter-

stilien enge Kanäle, die längs der abgerundeten Zellkanten verlaufen und so

ein engmaschiges, allseits sich ausbreitendes Netzwerk vorstellen. Im Palisaden-

gewebe grenzt jede Zelle an mehrere ihrer Längsachse parallel verlaufende Ka-

näle, die an der Grenzfläche zweier Palisadenzellschichten miteinander kommu-
nizieren. Wenn gestreckte Zellen reihenweise hintereinander liegen, dann kommen
häufig sehr lange, längs der Zellkanten verlaufende Luftkanäle zustande, wie

z. B. im Laubblatte von Elodea canadensis, Galanthus nivalis, Leucojum aesti-

vum und in der inneren primären Rinde vieler Wurzeln. Wenn diese das be-

treffende Organ der Länge nach durchziehenden Kanäle besonders weit sind,

so bilden sie jene großen Luftgänge, die bei so vielen Sumpf- und Wasser-

pflanzen sämtliche vegetativen Organe durchziehen.

In Form von kommunizierenden Lücken treten die Durchlüftungsräume

hauptsächlich im Schwammparenchym der Laubblätter auf. Die einzelnen Zellen

sind meist von mehrarmiger Gestalt, und da sie bloß mit den Enden ihrer arm-

förmigen Aussackungen in wechselseitiger Verbindung stehen, so kommt ein

System von lückenförmigen Hohlräumen zustande. Den Luftgängen analog sind

die großen polyedrischen Luftkammern, wie solche z. B. in den Blättern von

Pistia, Pontederia und in den AVasserlinsen vorhanden sind.

Wenn die Durchlüftungsräume Spalten bilden, so können diese, sowie die

Kanäle und Lücken, entweder zwischen den einzelnen Zellen auftreten oder

ganze Gewebelamellen voneinander trennen. Ersteres ist z. B. in den Blättern

verschiedener Myrtaceen der Fall, ferner bei Scirpusarten und bei Cladium Ma-

riscus. In den Blättern der letztgenannten Pflanze grenzen die tafelförmigen

Chlorophyllzellen mit ihren quergestellten Grundflächen größtenteils an Inter-

zellularspalten und stehen hier nur mittelst kleiner runder Felder in wechsel-

seitiger Berührung. In Form von größeren Interzellularspalten tritt das Durch-

lüftungssystem häufig im Assimilationsgewebe auf, z. B. in den Blättern von

Pinus, Abies und Cryptomeria; ferner in vielen Monokotylenblättern.
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Wenn auch die Venlilationsräume der Pflanzen häufig ganz isolierte Gänge,

Lücken oder Spalten zu bilden scheinen, so sind doch in den allermeisten Fällen

offene Kommunikationswege vorhanden, die einen freien Gasaustritt aus dem

einen Raum in den anderen hinüber gestatten. Freilich sind diese Verbindungs-

kanäle oft sehr eng und entziehen sich leicht der Beobachtung.

Die an die Interzellularräume angrenzenden Wandungsteile der betreffenden

Zellen sind in der Regel dünn und nur in unmittelbarer Nähe der Pneumatho-

den, speziell der Spaltöffnungen, nicht selten von einer Guticula überzogen. Weit

allgemeiner ist die Auskleidung der Interzellularen mit einer durch Spaltung der

Mittellamellen entstandenen ganz dünnen Schicht von Pektinstoffen, aus denen

auch die im Parenchym der Blattstiele zahlreicher Farne von Luerssen^) be-

obachteten Warzen und Stäbchen bestehen, die mehr oder minder weit in die

Interzellularen hineinragen, oder diese auch ganz durchqueren.

B. Die Beziehungen zwischen Ausbildung und Funktion der Durchlüftungsräume

und -gewebe.

'1. Die Beziehungen zur Atmung. Am klarsten werden sich die Be-

ziehungen zwischen der Ausbildung des Durchlüftungssystems und dem Atmungs-

prozeß natürlich in nichtgrünen oder wenigstens chlorophyllarmen Geweben

und Organen aussprechen, weil ihr Gaswechsel ausschließlich oder doch vor-

wiegend ein Atmungsgaswechsel ist. Energisch atmende Pflanzenteile sind zwar

stets mit einem wohl ausgebildeten Durchlüftungssystem versehen, doch läßt

sich eine durchgreifende Proportionalität zwischen der Energie der Atmung und

der quantitativen Ausbildung der Durchlüftungsräume nicht nachweisen.

In jungen, rasch wachsenden und deshalb auch energisch atmenden Pflanzen-

teilen sind die luftführenden Interzellularräume schon zu einer Zeit entwickelt,

in der die eigentliche Gewebedifferenzierung noch lange nicht begonnen hat. In

manchen Fällen, besonders bei Wurzeln, reichen die Durchlüftungskanäle bis

tief in das Urmeristem der Vegetationsspitzen hinein (Fig. i 8j. Zuweilen hat

das Atmungsbedürfnis noch jugendlicher Pflanzenorgane spezielle Anpassungen

im Gefolge. Ein interessantes Beispiel bilden in dieser Hinsicht die noch jungen,

eingerollten Blattwedel eines in feuchten Waldschluchten Westjavas nicht selte-

nen Farnes, Nephrodium stipellatum Hk. , welche mit einer mehrere Millimeter

dicken gallertigen Schleimschicht überzogen sind 3). Der Schleim wird von kür-

en Küpfchenhaaren abgesondert und stellt wahrscheinlich eine Schutzeinrichtung

vor. Da die dicke Schleimschicht die Atmung der jungen, wachsenden Blatt-

wedel stark behindern würde, so wird sie stellenweise von pfriemen- oder

zäpfchenfürmigen, bis zu 5 mm langen Atmungsorganen durchbrochen, die im

oberen Teile des eingerollten Blattes neben den Insertionsstellen der Fiederblatt-

stiele entstehe«, am unteren, unbelaubten Teile des Wedelstieles in zwei Längs-

reihen angeordnet und mit schildförmigen Anhängseln von noch zweifelhafter

Funktion versehen sind. Schon die weiße Farbe dieser »Atemzäpfchen«
deutet auf ihr-en spongiösen Bau hin; sie bestehen aus einem schwammzell-

ähnlichen Aerenchym mit großen Durchlüftungsräumen, die durch überaus zahl-

reiche Spaltöffnungen mit der äußeren Atmosphäre kommunizieren. Die Wände
des Aerenchyms sind mit sehr zahlreichen knötchen- und kurz-stäbchenförmigen
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Verdickungen versehen, welche in die hiterzellularräunie hineinragen. Da diese

letzteren mit den Durchlüftungskanälen des Wedelstieles in direkter Verbindung

stehen, so kann über die Bedeutung der geschilderten Organe als Atemzäpfchen

wohl kein Zweifel herrschen.

Die gleiche Funktion dürfte, in vielen Fällen wenigstens, der schon von

Crüger beobachteten, in neuerer Zeit von Raciborski-*) genauer beschriebenen

»Vorläuferspitze« zukommen. Dieses eigentümliche Organ tritt an der Spitze

noch ganz junger Laubblätter von Lianen und auch anderen Pflanzen auf und

stellt ein zipfelförmiges Anhängsel der Blattlamina vor, das von dieser zuweilen

durch eine seichte Einschnürung getrennt ist. Die zahlreichen Spaltöffnungen,

die es trägt, deuten darauf hin, daß es ein Atmungsorgan und überhaupt ein

Organ zur Vermittelung des Gasaustausches der jugendlichen Lamina vorstellt,

solange sich diese noch im embryonalen Zustande befindet. In manchen Fällen

scheint es als Sekretionsorgan, speziell für Wasserausscheidung, zu dienen.

Über das Aerenchym der »Atemwurzeln« verschiedener Sumpf- und Wasser-

pflanzen wird des Zusammenhanges halber erst weiter unten gesprochen werden.

2. Die Beziehungen zur Assimilation. In den mit einer typischen

Epidermis versehenen Assimilationsorganen der Landpflanzen erfolgt der Gas-

austausch des Assimilationsgewebes, die Aufnahme der Kohlensäure und Aus-

scheidung des Sauerstoffs so gut wie ausschließlich vermittelst des Durchlüftungs-

systems. Auch die unmittelbar unter der Epidermis gelegenen Palisadenzellen

beziehen die Kohlensäure aus den angrenzenden Interzellularräumen und nicht

durch Vermittelung der Epidermis. Aus diesem Grunde grenzen die Assimilations-

zellen stets mit einem Teil ihrer Wandungen an Durchlüftungsräume; im Pali-

sadengewebe sind dies mehr oder minder breite Streifen der Längswände, an

denen häufig die Chlorophyllkörner sitzen, während die Fugenwände davon ent-

blößt sind. Diese Bevorzugung der an die Interzellularen grenzenden Wandungs-

teile seitens der Ghloroplasten läßt sich schon an den subepidermalen Palisaden-

zellen ebenso deutlich beobachten, wie an den tiefer liegenden Schichten, und

ist somit ein histologischer Beweis für die Richtigkeit der von Stahl und Black-
man^) auf experimentellem Wege gefundenen Tatsache, daß das Assimilations-

gewebe in bezug auf seinen Gaswechsel unter normalen Verhältnissen ganz auf

das Durchlüftungssystem angewiesen ist. Von Stahl wurde dieser Satz auf die

Weise festgestellt, daß er die spaltöffnungenführende Unterseite der betreffenden

Laubblätter (Prunus Padus, Ribes petraeum, Lonicera tatarica, Philadelphus co-

ronarius, Impatiensarten) teilweise mit Kakaowachs verklebte und so die Zufuhr

von Kohlensäure durch das Durchlüftungssystem unmöglich machte. Nach mehr-

stündiger Besonnung des Blattes wurde die Sachssche Jodprobe (vgl. p. 259)

vorgenommen, bei welcher die mit Kakaowachs.überzogene Blatthälfte eine gelbe

Färbung annahm, also stärkefrei war, während die nicht bestrichene Blatlhälfte

infolge ihres Stärkereichtums eine intensiv schwarzblaue Färbung zeigte. Wenn
die unterseits vollständig mit Kakaowachs bestrichenen Blätter auf der Oberseite

geritzt werden, so daß durch die Wunde eine offene Kommunikation des Durch-

lüftungssystems mit der äußeren Atmosphäre hergestellt wird, so ist nach mehr-

stündiger Besonnung rings um die Wunde herum ein bedeutender Stärkegehalt

des Assimilationsgewebes nachzuweisen. Dabei zeigt sich, daß, wenn die

schwächeren Gefäßbündel des Blattes mit der beiderseitigen Epidermis durch
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Leitparenchym verbunden sind, die Stärkebildung bloß bis zu den nächsten

Blattnerven heranreicht, die demnach wie Dämme eine weitere Ausbreitung der

Kohlensäure im Durchlüftungssj^stem verhindern.

Indem die Interzellularräume des Assimilationssystems häufig als hemmende

Schranken dienen müssen, um die Auswanderung der Assimilationsprodukte in

unvorteilhaften Richtungen unmüghch zu machen (vgl. p. 251), so ist diese

Nebenfunktion der Durchlüftungsräume für ihre Anordnung im assimilierenden

Gewebe von hervorragender Bedeutung. Die so häufig wiederkehrende Neigung.

(Juerspalten zu bilden, durch welche die auswandernden Assimilationsprodukte

verhindert werden, sofort die Längsrichtung durch das Blatt einzuschlagen, ist

im Grunde nichts anderes, als ein Ausdruck des im Bau des Assimilations-

sj^stems zur Geltung kommenden Prinzips der möglichst raschen Stoffableitung,

welches seine Herrschaft auch über das Durchlüftungssystem ausdehnt.

3. Die Beziehungen zur Transpiration. Wenn auch dem Transpira-

tionsstrom als Vehikel für den Transport der Nährstoffe, welche die grüne

Landpflanze aus dem Boden aufnimmt, nicht jene fundamentale Bedeutung zu-

kommt, die ihm seitens verschiedener Pflanzenphysiologen zugeschrieben wird,

so läßt sich doch nicht leugnen, daß die Transpiration in jenen Klimaten, wo
eine mehr oder minder ausgiebige Transpiration ohne die stets drohende Ge-

fahr des Welkens und Austrocknens möglich ist, eines der Mittel vorstellt, durch

welche die Pflanze eine Beschleunigung ihres Nährstofftransportes erzielt. In

diesem Falle wird man daher unter Umständen auch Einrichtungen im inneren

Bau der transpirierenden Organe, vor allem der Laubblätter, erwarten dürfen,

welche die Transpiration begünstigen. Solche Einrichtungen werden sich vor

allem im Bau des Durchlüftungssystems zeigen, dessen quantitative Ausbildung

der Transpiration halber eine Steigerung erfahren kann, welche überflüssig

wäre, wenn für die Ausbildung der Durchlüftungsräume bloß der Assimilations-

und Atmungsgaswechsel in Betracht käme. Im typisch gebauten dorsiventralen

Laubblatt ist es vor allem das Schwammparenchym, das, abgesehen von seinen

sonstigen Aufgaben (vgl. p. 255), als Transpirationsgewebe fungiert, weil

die grüßte Menge des vom ganzen Blatt ausgeschiedenen Wasserdampfes auf

Rechnung dieses mit Interzellularräumen so reichlich ausgestatteten Gewebes zu

setzen ist. — Anpassungen seitens der Pflanze an trockeneres oder feuchteres

Klima machen sich deshalb sofort in der Ausbildung des Schwammparenchjaus

bemerkbar. Je mehr die Pflanze, um der Gefahr der Austrocknung zu ent-

gehen, ihre Transpiration herabzusetzen genötigt ist, desto kleiner werden die

Luftlücken des Schwammparenchyms, desto geringer wird auch seine Mächtig-

keit. Auf diese Weise verringert sich im Innern der Laubblätter die transpi-

rierende Oberfläche, wobei auch häufig eine Verringerung der äußeren Ober-

fläche der transpirierenden Organe nebenhergeht. — Wenn andererseits durch

die Idimatischen Verhältnisse die Intensität der Transpiration sehr herabgesetzt

wird, wie z. B. an feuchten, schattigen Standorten, dann ist es für die Pflanze

angezeigt, ihr Transpirationsgewebe recht mächtig auszubilden. Von diesem

Gesichtspunkte sind wohl in erster Linie, wie auch Areschoug^) hervorhebt,

jene Fälle des Blattbaues zu beurteilen, in denen das ganze 3Iesophyll des

Blattes aus Schwammparenchym besteht.

Wenn in der Mehrzahl der Fälle die verschiedene quanlitative Ausbildung
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des Diirchlüftungssystems ausreicht, um eine Steigerung oder Verringerung der

Transpiration zu erzielen, so gibt es doch einzelne Fälle, in denen die An-
passung an trockenes Klima sogar zu einer ganz eigenartigen Anordnung und
Verteilung der Interzellularräume führt.

In der Regel grenzen die Palisadenzellen des Laubblattes an Längskanäle,

welche in die Durchlüftungsräume des Schwammparenchyms münden und wegen
der Kürze des Weges einen verhältnismäßig raschen Gasaustausch ermöglichen.

Bei verschiedenen australischen Pflanzen (Hakea, Restio, Kingia), ferner bei Olea

europaea u. a., treten statt der Längskanäle gürtelfürmig um die Zellen herum-
laufende Interzellularräume auf, die nur parallel der Oberfläche des Blattes,

nicht aber in radialer Richtung miteinander kommunizieren. Von Tschirch^)

wurde darauf hingewiesen, daß bei solcher Anordnung der Durchlüftungsräume

der Wasserdampf, um vom Innern des Blattes nach außen zu gelangen, offen-

bar einen weit längeren Weg zurücklegen muß, indem er statt in gerader oder

in wenig gewundener Linie in Zickzackbahnen das Gewebe durchzieht.

4. Die Durchlüftungseinrichtungen der Sumpf- und Wasser-
pflanzen. Wenn wir zunächst die vollständig submersen Wasserpflanzen ins

Auge fassen, so sind dieselben gleich den mit Kiemen versehenen Wassertieren

auf jenen osmotischen Gasaustausch mit dem umgebenden Medium angewiesen,

der durch die spaltüffnungsfreie Oberfläche der betreffenden Organe vermittelt

wird. Dieser Gaswechsel ist an und für sich ein sehr langsamer, und so sehen

wir, daß die submersen Wasserpflanzen dem daraus entspringenden Nachteil

auf zwei verschiedene Weisen zu begegnen trachten.

In direkter AVeise durch Vergrößerung der äußeren Oberfläche, was sich

durch die so häufige Zerteilung der Blätter in feine Zipfel (Myriophyllum), bei

Ouvirandra fenestralis durch die gitterartige Durchbrechung der Blättspreiten,

in anderen Fällen durch Ausbildung zwar ungeteilter, aber sehr dünner Laub-

blattspreiten äußert (Elodea canadensis). Eine streng lokalisierte Oberflächen-

vergrößerung behufs Erleichterung und Beschleunigung des Gaswechsels, wo-

durch ein Analogen zu den tierischen Kiemen zustande kommt, hat Goebel^)

an den Keimpflanzen von Euryale und Victoria beobachtet. Um die verküm-

merte Hauptwurzel von Euryale herum tritt ein vierarmiges, verzweigtes, mit

Haaren besetztes »Kiemenorgan« auf, welches zugrunde geht, sobald die

Keimpflanze selbst ins Wasser herausgetreten ist; die Annahme Goebels, daß

dieses Organ zur Sauerstolfaufnahme während der Keimung diene, hat jeden-

falls viel für sich, wenn sie auch experimentell nicht begründet ist.

Auf indirekte Weise wird der Langsamkeit des osmotischen Gasaustausches

bei submersen Pflanzen durch Ausbildung großer Lufträume begegnet; es

wird eine »innere Atmosphäre« geschaffen, mit der die verschiedenen Gewebe

einen lebhaften Assimilations- und AtmungsgasWechsel unterhalten. In ersterer

Hinsicht kommt in Betracht, daß die Kohlensäure aus dem umgebenden Wasser

leichter in die Pflanze eindringt, als der langsamer diffundierende Sauerstoff

austritt, und daß deshalb eine Erleichterung des Assimilationsgaswechsels ge-

geben ist, wenn der Austritt größerer Sauerstoffmengen in große innere Luft-

räume möglich wird. In der Tat dringt aus den Schnittflächen assimilierender

Sprosse von Myriophyllum, Geratophyllum u. a. ein sauerstoffreicher Blasenstrom

hervor, welcher in der Pflanzenphysiologie schon längst zur Demonstration der
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Kohlensäureassimilation benutzt wird. Was andererseits den Atmungsgasvvechsel

betrifft, so ist es wieder von Vorteil, wenn bei der langsamen Diosmose des im

umgebenden Wasser gelösten Sauerstoffs den atmenden Pflanzenteilen ein inneres

Sauerstoffreservoir zu Gebote steht, welches sie überdies von Schwankungen im

Sauerstoffgehalt des umgebenden Mediums bis zu einem gewissen Grad unab-

hängig macht.

Je größer diese inneren Luftreservoire sind, desto weniger werden natürlich

die betreffenden Pflanzen unter den Schwierigkeiten des direkten Gasaustausches

mit dem umgebenden Wasser zu leiden haben.

Nicht bloß die submersen Wasserpflanzen, auch die Vegetationsorgane der

Schwimmgewächse, ferner die aus dem Wasser hervorragenden Teile der Sumpf-

pflanzen sind zumeist mit größeren Lufträumen ausgestattet, als die gewöhn-

lichen Landpflanzen. So hat z. B. schon Unger gefunden, daß die lufterfüllten

Interzellularen im Blatte von Pistia texensis, einer Schwimmpflanze, 71,3 Volum-

prozente betragen, während sie in den Blättern von Brassica Rapa bloß 17,5,

von Begonia manicata 6,6 Volumprozente ausmachen. Obgleich die von atmo-

sphärischer Luft umspülten Teile dieser Wasserpflanzen mit Spaltöffnungen ver-

sehen sind, sich in bezug auf den Gaswechsel demnach genau so wie typische

Landpflanzen verhalten, so erscheint es doch begreiflich, daß auch sie mit

großen Lufträumen versehen sind. Ihre Organisation ist eben auch für zeit-

weises Untergetauchtsein bei höherem Wasserstand oder heftigem Wellenschlag

eingerichtet, wozu noch die häufigere Gefahr einer zeitweisen kapillaren Ver-

stopfung der Spaltöffnungen mit Wasser kommt. Bei Schwimmpflanzen haben

die Lufträume überdies auch die Aufgabe, durch Verringerung des spezifischen

Gewichtes die Schwimmfähigkeit zu ermöglichen.

Die Herstellung der großen Durchlüftungsräume der Sumpf- und Wasser-

pflanzen wird häufig einem parenchymatischen Gewebe übertragen, welches

seiner Hauptfunktion zufolge als Aerenchym^) oder Luftgew^ebe zu bezeich-

nen ist. Schon die einschichtigen Parenchymlamellen, welche die Luftkammern
und Luftkanäle in den Stengeln von Potamogeton- und Myriophyllumarten, von
Papyrus, Scirpus lacustris, in den Sprossen von Lemna, in den Blattstielen von

Pontederia crassipes, Trapa natans, der Nymphaeaceen u. a. als Zwischenwände
begrenzen, können zum Aerenchym gerechnet werden. Diesem lamellösen
Durchlüftungsgewebe steht das spongiöse gegenüber, mit welchem es übrigens

durch mancherlei Übergangsformen verbunden ist. Dasselbe ist besonders schön

in den sogenannten Atemwurzeln verschiedener Sumpf- und Mangrovepflanzen

ausgebildet, denen nach den Untersuchungen von Goebel, Jost, Schenck und
Karsten i^j die Aufgabe zukommt, die submersen und namentlich die in sauer-

stoffarmem Schlamm vegetierenden Teile der Pflanze, denen sie entspringen, mit

den zur Atmung nötigen Sauerstoffmengen zu versehen. Zu diesem Behufe

wachsen die Atemwurzeln, sei es infolge von positivem Aerotropismus oder

negativem Geotropismus, vertikal aufwärts und ragen mehr oder minder hoch

in die Luft empor. Indem hier ihr Durchlüftungssystem durch Pneumathoden
mit der äußeren Atmosphäre kommuniziert, sind sie imstande, für die Zufuhr

von Sauerstoff zu den vorhin genannten Organen zu sorgen. Solche Atem-
wurzeln kommen z. B. bei Sonneratia, Avicennia, Laguncularia, Saccharum offici-

narum, bei verschiedenen Palmen, Pandaneen u. a. vor. Mit besonders mächtig
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und regelmäßig ausgebildelem Aerenchym sind die Atemwurzeln verschiedener

Jussiaeaarten ausgerüstet, die namentlich Schenck genauer studiert hat. Das

aus der primären Rinde hervorgegangene Luftgewebe besteht hier aus konzen-

trisch angeordneten Zellschichten; die Mehrzahl der Zellen jeder Lage wächst

in radialer Richtung zu einem lan-

gen Arm aus, und zwischen diesen

Zellarmen sind große lufterfüllte

Interzellularräume vorhanden , die

in ihrer Gesamtheit einen einzigen

mantelfürmigen Luftraum bilden

(Fig. 157). Die den einzelnen Zell-

schichten entsprechenden Luftmäntel

stehen in radialer Richtung durch

Interzellularräume miteinander in

Verbindung, welche zwischen den

in tangentialer Richtung verbreiter-

ten Zellpartien auftreten. Auf dem
radialen Längsschnitte zeigt also

jede Zelle die Gestalt eines liegen-

den I— , wobei der horizontale Ral-

ken dem den Luftmantel durch-

ziehenden Zellarme, der vertikale

dagegen dem verbreiterten Teile

der Zelle entspricht. Die radial

ungestreckt bleibenden Zellen bilden

tangentiale Yerbindungsbalken. Die

Epidermis der Atemwurzel samt der

ungestreckt bleibenden subepider-

malen Zelllage zerreißt frühzeitig

und geht zugrunde, so daß die

Durchlüftungsräume direkt an das

Wasser grenzen.

Die Aerenchymzellen enthalten, wie auch in anderen Fällen, niemals Luft,

sondern einen zarten Plasmaschlauch mit Zellkern und winzigen Leukoplasten,

sowie wässerigen Zellsaft.

Bei den Jussiaeaarten und anderen Onagraceen und Lythraceen besitzen

auch die Schlammwurzeln und die submersen Stengelteile ein Aerenchym von

ähnlichem Bau, wie es soeben beschrieben wurde. Dasselbe geht teils aus der

primären Rinde, teils aber aus einem Meristemmantel hervor, der entwickelungs-

geschichtlich dem Phellogen homolog ist. Die gleiche Entstehungsweise zeigt,

wie schon Rosanoff'^) nachwies, das Aerenchym der im Wasser wachsenden

Stengelteile von Desmanthus natans.

Einem anderen Typus des Aerenchyms gehört das vielarmige Filzgewebe

in den Luftgängen verschiedener Gyperaceen, besonders Scirpusarten, an, wel-

Fig. 157. Aerenchym einer Atemwurzel von Jussiaea
peruviana (Quersclinitt). (Nach Schenck.)

der Querschnittsform des ganzen Organs und der Wegsamkeit der Luftkanäle

spielt. (Vgl. p. 167.)
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5. Die Bedeutung der Diaphragmen und der »inneren Haare«.

Den die Luftgänge fächernden, ein- bis mehrschichtigen Aerenchymplatten, den

Diaphragmen, kommt neben der schon an früherer Stelle erwähnten Bedeu-

tung als Aussteifungsplatten auch noch eine andere Aufgabe zu, die mit der

Durchlüftung in unmittelbarem Zusammenhang steht. Da die Diaphragmen stets

mehr oder minder lakunös gebaut sind, so verhindern sie nicht im geringsten

die Bewegung der Gase in der Längsrichtung der Kanäle; im Halme vom Pa-

pyrus stellen sie sogar eine Kommunikation der seillich benachbarten Luftgänge

her, indem sie sich quer durch mehrere Gänge erstrecken. Während nun die

Diaphragmen für Luft in hohem Grade wegsam sind, stellen sie, wie Goebel
gezeigt hat, dem Durchtritt von Wasser einen bedeutenden Widerstand entgegen.

Es gelingt erst bei länger andauerndem, höherem Druck, die Lufträume mit

Wasser zu injizieren. Die Diaphragmen werden also, wenn die Pflanze von

hinten her abstirbt oder mechanisch verletzt wird, das Eindringen von Wasser

in die Durchlüftungsräume wirksam verhüten; das Wasser wird bloß bis zum
nächsten Diaphragma vordringen können. Von diesem Gesichtspunkt aus ist

offenbar auch der kammerige Bau des Durchlüftungssystems in den bauchigen

Auftreibungen der Blattstiele von Pontederia crassipes, Trapa natans, in den

Sprossen der Lemnen u. a. zu betrachten. Die wasserdichten Kammerwände
haben nebenher, so wie die Diaphragmen, auch eine mechanische Bedeutung.

In den Luftgängen solcher Pflanzen, denen Diaphragmen fehlen, kommen
interzellulare Haare vor, deren mechanische Bedeutung schon durch den Um-
stand, daß sie die Diaphragmen vertreten, wahrscheinlich gemacht wird. Auch

ihre Derbwandigkeit, ihre oft H- oder X-förmige Gestalt und ihre Anordnung

stimmen damit überein (Nymphaeaceen, Aroideen, llhizophora, Pilularia u. a.).

Bei Nymphaeaarten ragen in die Luftgänge der Blatt- und Blütenstiele von den

die Kanten der Gänge bildenden Zellreihen verzweigte »Sternhaare« hinein,

deren verdickte Wände nach außen vorspringende, stumpfwarzenförmige Ver-

dickungen besitzen. Letztere kommen durch Einlagerung kleiner Kalkoxalat-

kristalle zustande. Die Hühenabstände zwischen den einzelnen Sternhaaren sind

nicht bedeutend. Die das lamellöse Parenchym bestimmter Aroideen (Monstera,

Tornelia, Heteropsis, Pothos usw'.) durchziehenden Haare sind bastzellähnlich,

vielfach verästelt und oft mit hakenförmigen Enden versehen. Ihrer mechani-

schen Wirksamkeit nach dürften sich diese Haare dem Filzgewebe der Scirpus-

arten anreihen.

Eine eigenartige Funktion schreibt Westermaier ^'-) den schwach bogig ge-

krümmten oder lang S-förmigen Haarzellen zu, die im Aerenchym der im Schlamm

befindlichen horizontalen unteren Teile der Atemwurzeln von Sonneratia acida

vorkommen. Die Atemwurzeln dieses Mangrovebaumes sind dem Wechsel von

Ebbe und Flut, und damit einem wechselnden Wasserdruck ausgesetzt. Bei

steigendem Druck wird das Aerenchym zusammengepreßt und derart die koblen-

säurereiche Luft ausgetrieben. Bei sinkendem Druck dehnt sich das Aerenchym

dank der Elastizität jener federnden Haarzellen wieder aus, und sauerstofTreiche

Luft wird eingesogen. So liegt hier nach Westermaier ein »wahrer Atmungs-

mechanismus mit Inspiration und Exspiration« vor. Ein experimenteller Beweis

für die Richtigkeit dieser gewiß sehr ansprechenden Vermutung ist allerdings

nicht erbracht worden.
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zellularräume in der Pflanze nicht immer bloß Durchlüftungszwecken dienen.

Wenn biegungsfeste Stengelteile von einem einzigen großen Luftgange durch-

zogen werden, wie z. B. in den Grashalmen, im Blütenschafte von Leontodon,

in AUiumblättern usw., so erklärt sich dieser hohlzylindrische Bau vom Stand-

punkte des mechanischen Prinzips, und der Luftgang hat in erster Linie mit

der Durchlüftung nichts zu schaffen. Auf die Bedeutung von Luftspalten im

Assimilationssystem für das Prinzip der Stoffableitung auf möglichst kurzem Weg
ist schon früher hingewiesen worden. Ebenso wurde schon früher betont, daß

in Schwimmpflanzen die Luftkammern und sonstigen Durchlüftungsräume auch

die Schwimmfähigkeit zu bewirken haben. In den Frucht- und Samenschalen

verschiedener Strandpflanzen, die durch Meeresströmungen verbreitet werden,

ist häufig ein mit lufterfülllen Interzellularen versehenes Schwimmgewebe vor-

handen, welches ausschließlich als solches fungiert (vgl. den XL Abschnitt).

Endlich dient in weißen Blumenblättern und anderen Schauapparaten das Sy-

stem der lufterfüllten Interzellularräume neben der Durchlüftung auch einer rein

biologischen Aufgabe, der Herstellung der weißen Lockfarbe, die durch totale

Reflexion des Lichtes erzielt wird.

III. Die Ausgänge des Durchlüftungssystems.

Damit das Durchlüftungssystem mit der äußeren Atmosphäre in direkter

Kommunikation stehe und ein freies Aus- und Einströmen von Gasen erfolgen

könne, müssen die Hautgewebe an bestimmten Stellen durchbrochen sein, das

Durchlüftungssystem muß offene Ausführungsgänge, Pneumathoden ^3j^ l3e-

sitzen. Es sind dies in der Epidermis die Spaltöffnungen (Stomata), im Peri-

(lerm die Lenticellen (Rindenporen) und schließlich die eigenartigen Pneumatho-

den verschiedener Luftwurzeln.

A. Die Spaltöffnungen.

1. Bau und Mechanik des Spaltüffnungsapparates '^).

Die epidermalen Ausführungsgänge des Durchlüftungssystems werden nicht

von gewöhnlichen Epidermiszellen begrenzt, sondern — wenn wir die Pneuma-

thoden der Moose vorläufig außer acht lassen — von zwei eigenartig gebauten

Schließzellen, die den Spaltöffnungsapparat im engeren Sinne des Wortes

bilden. Sehr häufig zeigen auch die an die Schließzellen seitlich angrenzenden

Epidermiszellen als »Nebenzellen« eine abweichende Beschaffenheit, und ebenso

können auch die Nachbarzellen des unter der Spaltöffnung gelegenen Interzellular-

raums, der Atemhöhle, besondere Form- und Struktureigentümlichkeiten be-

sitzen. Unter dem Spaltöffnungsapparat im weiteren Sinne verstehen wir dann

die beiden Schließzellen samt den eben erwähnten Neben- und Nachbarzellen.

Alle normal funktionierenden Spaltöffnungen besitzen die Fähigkeit, sich

behufs einer zweckentsprechenden Regulierung des Gasaustausches zu erweitern



396 IX. Abschnitt. Das Durchlüftungssystem.

dadurch erreicht, daß die beiden die Spalte begrenzenden Schließzellen als ein

zu diesem Zwecke speziell eingerichteter Schließ- und Üffnungsapparat fungie-

ren. Bau und Mechanik dieses Apparates sind nicht in allen Fällen gleich. Es

gibt verschiedene Typen von SpaltülTnungsapparaten, die aber insofern mitein-

ander übereinstimmen, als sich die Mechanik des Üffnens und Schließens stets

aus dem jeweiligen Bau der Schließzellen erklären läßt. Der Spaltüffnungs-

apparat ist nämlich, von wenigen Ausnahmen abgesehen, ein aktiv wirkender

Apparat; die Schließzellen sind nicht etwa zwei bogig gekrümmten Stahlfedern

vergleichbar, welche beim Schließen durch äußere Kräfte passiv zusammen-

gedrückt werden und sich beim Nachlassen dieses Druckes wieder elastisch

krümmen und so auseinanderweichend die Spalte ülTnen.

Ein typischer Spaltüffnungsapparat, wie er bei der Mehrzahl der Monoko-

tylen und Dikotylen mit schwach gebauter Epidermis vorkommt, ist folgender-

maßen gebaut. Die beiden nebeneinander

liegenden Schließzellen sind von schlauch-

förmiger Gestalt, an ihren beiderseitigen

Enden durch dünne Scheidewände vonein-

ander getrennt, und lassen zwischen sich

die eigentliche Spaltöffnung frei. Auf ihrer

der Spalte zugekehrten Bauchseite besitzt

jede Schließzelle stärkere Membranverdickun-

gen als auf der meist zartw^andigen Rücken-
seite. Gewöhnlich ist die Bauchwand mit

zwei meist stark cutinisierten Verdickungs-

leisten versehen, welche der oberen und

unteren Längskante entsprechen und auf

dem Querschnitte mehr oder minder spitze,

vorspringende Hörnchen bilden (Fig. 158).

Diese beiderseitigen Leisten überdecken

zwei Hohlräume, welche durch die Zentral-

s palte voneinander getrennt werden; der

olDcre Hohlraum heißt Vorhof, der untere

Hinterhof. Beide Höfe werden samt der

sie trennenden Zentralspalte von den Bauch-

wandungen der Schließzellen begrenzt und

stellen die ungleich weite, in der Mitte ver-

engte Spalte vor. Den Eingang in den Yorhof nennt Tschirch die Eisodial-

öffnung, den Ausgang aus dem Hinterhof die Opisthialöffnung.

Die Rückenwände der Schließzellen sind bei dem in Rede stehenden häu-

figsten Bautypus in ihrer ganzen Ausdehnung unverdickt und wölben sich meist

konvex in das Lumen der benachbarten Epidermis- resp. Nebenzellen vor.

Alle Spaltöffnungsapparate, die beim Spiel des Offnens und Schließens in

der Oberflächenansicht ihre Umrißform verändern, dürfen zwischen die starren

Epidermisaußenwände nicht fest und unverrückbar eingeklemmt sein. Um die

Beweglichkeit der Schließzellen auf der Rückenseite zu ermöghchen, tritt dem-

nach zu beiden Seiten derselben in der äußeren Epidermiswand ein mehr oder

weniger verdünnter Membranstreifen auf, der beim Öffnen und Schließen wie

Fig. 158. Spaltöffnung von Narcissus bifiorus.

.1 Hälfte der Oberfläclienansiclit. B Quer-
schnittsansiclit; V Vorhof, C Zentralspalte,

H Hinterhof.
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ein Scharnier wirkt und von Schwendener, der zuerst darauf aufmerksam

machte, als Hautgelenk bezeichnet wird. Bald ist es nur ein äußerst schmaler

Streifen in der verdickten Außenwand (Prunus Laurocerasus, Myrtus communis,

Allium Cepa, Fig. 159^), bald eine etwas breitere Membranlamelle (Chlorophy-

tum comosum, Fig. 159 Ä); bei den Gyperaceen repräsentiert die ganze dünne

Außenwand der Nebenzelle das Hautgelenk, hii ersteren Fall ist bloß eine

drehende Bewegung um die dünnste Stelle möglich, im letzteren Falle dagegen

ist die Erweiterung der Spalte mit einer Auswärtskrümmung der dünnen Mem-

branlamelle, der Verschluß der Spalte mit einer Streckung derselben verknüpft.

— Bei manchen Pflanzen sind auch die Innenwände der Epidermiszellen, oder

wenigstens jene der Nebenzellen des Spaltüffnungsapparates, mehr oder minder

verdickt. In diesen Fällen sind nach meinen Beobachtungen auch die Epidermis-

innenwände an jenen Stellen, wo sie an die Schließzellen grenzen, mit einem

dünnen Membranstreifen versehen, den man gegenüber dem vorhin beschriebe-

nen äußeren Hautgelenk als das innere Hautgelenk bezeichnen kann.

Fig. 159. Spaltöffnungen mit äußerem und innerem H a u t g e 1 e n k (H und ^i). Ä von CMoropliytum
comosum, B von Allium Cepa.

Im Laubblatt von Ghlorophytuin comosum, Clivia nobilis, Uropetalum serotinum

und anderen Liliaceen ist das innere Hautgelenk als schmaler Membranstreifen

sehr scharf differenziert (Fig. 159). Bei Linum usitatissimum, sowie bei den

Bromeliaceen wird es von den stark ausgebauchten zarten Innenwänden der

Nebenzellen gebildet.

Der Inhalt der Schließzellen zeichnet sich fast ausnahmslos durch den

Besitz vnn Ghlorophyllkörnern mit oft mächtigen Stärkeeinschlüssen aus. Der

Zellkern des wohlentwickelten Protoplasten liegt namentlich in jüngeren Spalt-

üffnungsapparaten zumeist der Mitte der Bauchwand an.

Gehen wir nun zur Mechanik des soeben beschriebenen häufigsten Typus

im Bau des Spaltüffnungsapparates über, so ist zunächst die unmittelbare Be-

obachtungstatsache festzustellen, daß, wenn sich die beiden Schließzellen bogig

krümmen, die Spalte erweitert resp. geöffnet, wenn sie sich wieder gerade

strecken, die Spalte verengert resp. geschlossen wird. Von dem Krümmungs-

ausmaß der Schließzellen hängt also die Spaltenweite ab. Die zu beantwortende

Hauptfrage lautet demnach: Wie kommt die Krümmung, wie die Geradestreckung

der Schließzellen auf Grund ihres anatomischen Baues mechanisch zustande?
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Für die Beantwortung dieser Frage war bereits durch H. von Mohls
Untersuchungen der leitende Gesichtspunkt gewonnen worden. Dieser Forscher

hat nämlich gezeigt, daß durch Einlegen der Präparate in reines Wasser die

Spalten geöffnet und erweitert, durch Einlegen in Zuckerlösung dagegen ver-

engert und geschlossen werden können. Damit war also erwiesen, daß bei der

Mechanik des Offnens und Schließens Turgorschwankungen eine maßgebende

Rolle spielen. Doch erst Sehwendener hat den Nachweis erbracht, daß es

sich hierbei in erster Linie um Turgorschwankungen der Schließzellen handelt,

und daß bloß diese im Verein mit den eigenartigen Wandverdickungen jene

Formveränderungen der Schließzellen hervorrufen, die das Öffnen imd Schließen

der Spalte bedingen. Um diese Formveränderungen genau präzisieren und aus

ihnen jene Schlüsse ableiten zu können, die für das Verständnis der Me-

chanik des Apparates erforderlich sind, hat Sehwendener bei verschiedenen

Pflanzen, besonders bei Amaryllis formosissima, die Dimensionsverhältnisse der

Spaltöffnungsapparate und ihrer einzelnen Teile im offenen und geschlossenen

Zustande mikrometrisch genau gemessen; der Verschluß der Spalten wurde
durch Glyzerinzusatz erzielt, wodurch die Schließzellen plasmolysiert, ihr Tur-

gor aufgehoben wurde. In nachstehender Tabelle sind für eine Spaltöffnung

von Amaryllis formosissima die von Schwendener ermittelten Maße in Mikro-

millimetern mitgeteilt.

Spaltöffnung

mäßig offen geschlossen

Breite einer Schließzclle 37 33

Vorhofweite -1(5 7

Zentralspalte 8

Gegenseitiger Abstand der Wandansätze *J ... '0 34

Abstand der Wandansätze von der Ruckenwand 1

9

16

Aus der Vergleichung der angeführten Werte ergibt sich, daß der ganze

Spaltöffnungsapparat im geöffneten Zustande viel breiter als im geschlossenen

ist. Andererseits erfährt die Länge des Apparates beim Übergang in die Öff-

nungsstellung keine nennenswerte Veränderung. Daraus geht unzweifelhaft

hervor, daß das Volumen des Inhaltes einer Schließzelle bei offener Spalte

größer ist als bei geschlossener. Es findet also beim Öffnen eine osmotische

Wasseraufnahme und damit eine Steigerung des hydrostatischen Druckes statt,

welche mit einer entsprechenden Zugspannung, resp. Dehnung der Bauch- und

Rückenwände verbunden sein muß. Natürlich wnrd sich dabei die dünnwandige

Rückenseite stärker dehnen, als die mit Verdickungsleisten versehene Bauch-

seite; die Schließzelle muß sich entsprechend krümmen, und die Spaltöffnung

wird weiter. Bei sinkendem Turgor wird sich die Zelle infolge der stärkeren

Kontraktion der Rückenseite wieder geradestrecken und die Spalte schließen.

Im großen und ganzen verhält sich also eine derartig gebaute Schließzelle wie

ein kurzes Stück einer Kautschukröhre, deren Wandung auf einer Seite be-

trächtlich dicker ist, als auf der anderen; sobald man von innen Wasser oder

Luft unter hohem Druck auf die Röhrenwandunsren wirken läßt, kommt eine

*j Unter den Wandansätzen sind die Ansatzlinien der beiderseitigen Epidermiswändc an

die Schließzellen zu verstehen.
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entsprechende Krümmung zustande. — Die Zweizahl der Verdickungsleisten ist

aus verschiedenen Gründen vorteilhaft; so ist es einleuchtend, daß der ganze

Mechanismus infolge der Fixierung zweier Längslinien regelmäßiger spielt, als

wenn z. B. nur eine Leiste mitten auf der Bauchwand verlaufen würde. Außer-

dem ermöglicht der zarte Membranstreifen zwischen diesen beiden Leisten, daß
sich die Bauchwand scharnierartig um die Mittellinie bewegen und demnach
beim Schließen stark vorwölben kann. Die beiden Leisten der Schließzelle

lassen sich demnach, wie Schwendener sagt, mit den festen Kartons einer

halbgeöffneten Mappe vergleichen, und der zarte Membranstreifen der Bauch-
wand mit dem weichen Rückenleder dieser Mappe. Endlich ist noch als dritter

Vorteil hervorzuheben, daß sich der Verschluß mit zarten, aneinander gepreßten

Membranen vollständiger herstellen läßt, als mit dicken und verhältnismäßig

starren Wandungen.

Die bei steigendem Turgor sich krümmenden Schließzellen haben natürlich

den Gegendruck der angrenzenden und gleichfalls turgeszierenden Epidermis-

zellen zu überwinden. Wird dieser Gegendruck aufgehoben, wie dies am Rande
von abgezogenen Epidermisstücken, wo die Zellen angeschnitten sind, der Fall

ist, so nehmen die betreffenden Schließzellen eine noch stärkere Krümmung an.

hii offenen Zustande der Spalte muß natürlich der hydrostatische Druck

im Innern der Schließzellen größer sein, als der der benachbarten Epidermis-

resp. Nebenzellen. Schwendener berechnet ihn unter bestimmten Voraus-

setzungen auf 5—10 Atmosphären.

Die Mechanik des vorstehend beschriebenen, häufigsten Typus des Spalt-

öffnungsapparates hat zur Voraussetzung, daß die Verdickungsleisten mit Rück-
sicht auf eine durch das Zentrum der Schließzelle und rechtwinkelig zur Blatt-

fläche gelegte Ebene asymmetrisch angeordnet sind, d. h. daß sie auf der

Bauchseite der Schließzellen auftreten. Nun gibt es aber auch eine Anzahl di-

kotyler Pflanzen, bei denen die Wandungen der Schließzellen meist so ansehnlich

verdickt sind, daß die Lumina nur mehr enge, cjuergestellte Spalten vorstellen.

Bei dieser Verdickungsweise fallen die Schwerpunkte der mächtigen, halbzylin-

drischen Verdickungsstreifen in die Medianebene der Schließzellen. Ihre Anord-

nung ist also eine symmetrische, und bei gesteigertem Turgor kann sich die

Rückenseite nicht stärker ausdehnen als die Bauchseite. Die Krümmung der

Schließzellen muß also auf andere Weise zustande kommen , vorausgesetzt, daß
die betreffenden Spaltöffnungen überhaupt noch funktionsfähig sind, was aber

nicht immer der Fall ist. Sie erfolgt vielleicht dadurch, daß die sich ver-

längernden Schließzellen seitens der ober- und unterseits angrenzenden Epi-

dermiszellen einen Gegendruck erfahren und infolgedessen, nach Art einer über-

lasteten Säule, seitlich ausbiegen müssen. Dabei wird aber vorausgesetzt, daß

die SchUeßzellen schon im spannungslosen Zustand eine gleichsinnige Krümmung
zeigen. Hierher gehören die Spaltöffnungen der älteren Phyllodien von Acacia

leprosa, farinosa und acinacea, der Blätter von Melaleuca uncinata, Hakea sua-

veolens u. a. Übrigens ist hervorzuheben, daß die Schließzellen jüngerer Blätter

häufig die gewöhnliche Querschnittsansicht zeigen und dann natürlich auch den

entsprechenden üffnungsmechanismus erkennen lassen.

Einen besonderen Typus, der gleichfalls durch die symmetrische Lagerung

der Verdickungsleisten gekennzeichnet wird, repräsentieren die Spaltöffnungen
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Fig. 160. Spaltöifnung von Poa annua. A Oberflächenansicht.

B Querschnitt durch ein erweitertes Ende. C Querschnitt durch
das Mittelstuck des Apparates.

der Gramineen und Cyperaceen. Die Schließzellen sind hier von hantelfürmiger

Gestalt. Die erweiterten Enden jeder Zelle sind durch ein schmales Mittelstück

miteinander verbunden, dessen Außen- und Innenwand sehr starke Verdickungs-

leisten besitzen. Sie nehmen die ganze Breite des Mittelstücks ein, so daß sein

Lumen querspaltenfürmig ist

(Fig. 160 C). Gegen die er-

weiterten Enden zu verjüngen

sich die Verdickungsleisten

und gehen allmählich in die

dünnen Wandpartien der er-

steren über (Fig. 160 A). Es

ist bei diesem Bau der Schließ

-

Zellen klar, daß, wenn die

Mitwirkung der Nebenzellen

ausgeschlossen ist, die die

Mechanik des Apparates be-

herrschenden Kräfte bloß in

den erweiterten Enden der

Schließzellen ihren Sitz haben

können. AVie Schwendener
gezeigt hat, nimmt bei steigendem Turgor das Volumen der Enden und damit

ihre Gesamtbreite etwas zu (Fig. 161), und mit den Punkten a und h rücken

auch m und w, weil sie mit

jenen durch starke Leisten

verbunden sind, weiter aus-

einander. Dabei wird selbst-

verständlich der Winkel mon
vergrößert und die Zentral-

spalte s weiter geöffnet. Die

Form derselben ist in der

Flächenansicht die eines läng-

lichen Sechsecks, dessen Sei-

tenlinien unter sich parallel

und geradlinig verlaufen, und

die sich beim Offnen und

Schließen zufolge des geschil-

derten Mechanismus parallel

mit sich selbst bewegen, »ver-

gleichbar der verschiebbaren

Schneide am Spalt eines Spek-

tralapparates«.

Bei einigen Gräsern (Gynosurus echinatus, Aira capillata, Briza maxima)

ist die Zentralspalte auch im turgorlosen Zustande der Schließzellen, nach Tö-

tung dieser, offen. In diesen Fällen müssen also, sofern die Spaltöffnungen

überhaupt noch funktionsfähig sind, die beiden seitlich gelagerten Nebenzellen

durch ihren Turgordruck den Spaltenverschluß herbeiführen.

Bei den bisher besprochenen Typen ist die Gesamtbreite des Spaltöffnungs-

Fig. 161. Schematische Darstellung einer halben Gramineenspalt-
öifnung, links im geschlossenen, rechts im geöffneten Zustande.

(Vgl. den Text.) (Nach Schwendener.)
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apparates im offenen Zustande grüßer als im geschlossenen. Der nmimehr zu
beschreibende Typus dagegen wird dadurch charakterisiert, daß die Gesamt-
breite und die Form der Rückenwand bis zu einem gewissen Üffnungsgrad, in

den extremen Fällen sogar bei stärkster Erweiterung der Zentralspalte, unver-
ändert bleibt, daß also an-

ders geartete Formverände-

rungen der Schließzellen das

Öffnen und Schließen der

Spalte bedingen. Den ein-

fachsten und zugleich extrem-

sten Fall dieser Art habe ich

bei den Spaltöffnungen der

Kapsel von Mnium cuspidatum

beobachtet (Fig. -162). Bei

Betrachtung des Querschnittes

fällt sofort das Fehlen des

Hautgelenkes, die starke ^'er-

dickung der Rückenwände und die Zartheit der Bauchwände auf, durchgehends

anatomische Eigentümlichkeiten, die eine von den bisher besprochenen Typen

ganz abweichende Mechanik des Üffnens und Schließens voraussehen lassen.

Zunächst möge wieder das Ergebnis einiger Messungen in Mikromillimetern mit-

geteilt werden:

Spaltöffnung von Mnium cuspidatum im geschlossenen
und geöffneten Zustande. (Vgl. den Text.)
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Druck, konstant bleibt, der Hinterhof dagegen nahezu um die doppelte Breite

der Zentralspalte schmäler wird, während zugleich die Rttckenwände der Schließ-

zellen sich stärker wölben und um ihre äußeren Ansatzlinien drehen, wie Flügel-

türen um ihre Angeln, Das mechanische Verständnis dieser Bewegungsvorgänge

wird nun aber wesentlich erleichtert, wenn wir es versuchen, dieselben durch

Fig. 163. Spaltöffnung von Helleborus sp. im offenen und geschlossenen Zustande.
(Nach Seh w enden er.) (Aus Sachs, Vorlesungen.)

die Formveränderungen des Lumens auszudrücken. Im spannungslosen Zustande

stellt nämlich das letztere im Hauptumriß ein ungleichseitiges Dreieck dar; durch

Steigerung des hydrostatischen Druckes wird dasselbe grüßer und nähert sich

einer mehr gleichschenkeligen Form, wodurch ein Zurückweichen der Bauch-

wände und somit das Öffnen der Zentralspalte bedingt wird.«

Auch bei Tradescantia discolor erfolgt nach Schwenden er die Verenge-

rung der Zentralspalte bei geringer Öffnung ausschließlich durch das stärkere

Hervorwölben der Bauchwand, und diese Formveränderung steht ihrerseits im

Zusammenhange mit der bei abnehmendem Turgor erfolgenden Kontraktion der

Schließzellen in der zur Blattfläche senkrechten Richtung. Wenn sich die Spalte

stark erweitert, fmdet allerdings auch eine stärkere Krümmung der Rücken-

wand und somit der ganzen Schließzelle statt. Die Spaltöffnungen von Tra-

descantia discolor sowie auch verschiedener Liliaceen und Orchideen stellen

also Übergangsformen oder Zwischenglieder zwischen zwei ganz verschiedenen

Typen vor, welche man als den Amaryllistypus einerseits, den Mniumtypus

andererseits bezeichnen könnte. "Weitere Beispiele für die Mannigfaltigkeit des

Bewegungsmechanismus der Spaltöffnungen hat in neuerer Zeit E. Copeland

beschrieben. —
Mit der Funktion der Spaltöffnungen als Ausgangsöffnungen des Durch-

lüftungssystems hängt es zusammen, daß unter jeder normalen Spaltöffnung ein

größeres oder kleineres Luftreservoir auftritt, in das die Durchlüftungskanäle

allseits einmünden: das ist die innere Atemhöhle. Damit dieser Hohlraum

bei etwaigen Biegungen des Organs nicht eingedrückt werde, sind nicht selten

mechanische Einrichtungen vorhanden, welche die Atemhöhle in dieser Beziehung

sichern. Wenn die Spaltöffnungen in Längsreihen angeordnet sind , wie dies

bei den meisten Grasblättern, bei Coniferennadeln usw. der Fall ist, so zeigt
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sich gewöhnlich eine ganz auffällige Überwülbung der meist zu Kanälen ver-

schmolzenen Atemhühlen seitens der angrenzenden Zellen. Dieselbe besteht

darin, daß sich unter jeder Spaltöffnung zwei gestreckte Chlorophyllzellen zu

einem Bogen vereinigen, der den Atemkanal quer überspannt (Fig. 164 Ä, Ai).

Bei Iris germanica, auf deren Blättern die Spaltöffnungen unregelmäßig zerstreut

sind, wird jede Atemhöhle von 3— 4 gekrümmten Chlorophyllzellen ringförmig

umfaßt (Fig. 164 B, B^).

Fig. 164. Bau der inneren Ateraliölile. .1 A\ Überwölbung der Atemhöhle mit Chlorophyll führenden Parenchyra-
zellen; A im Laubblatte von Elymus canadensis, Ä\ im Laubblatte von Elymus arenarius. B B\ ringförmige

Umfassung der Atemhöhle mittelst chlorophyllführender Parenchymzellen im Laubblatte von Iris germanica.

C Verengerung der Atemhöhle mittelst stark verdickter mechanischer Zellen (*/() bei Xanthorrhoea hastilis

(nach Tschirch). /> Querschnitt durch einen Atemkanal des Halmes von IJriophorum alpinum; die den
Kanal begrenzenden Zellen bilden eine feste Rinne, welche bei i von einem Interzellularraum durchbrochen

wird. {D nach Westermaier.)

Eine mehr als lokalmechanische Bedeutung kommt, wie Westermaier is)

gezeigt hat, den aus dickwandigen Zellen bestehenden festen Rinnen zu, welche

die zu Längskanälen verschmolzenen Atemhöhlen im Halme von Scirpus caespi-

tosus, Eriophorum alpinum usw. überwölben (Fig. 164 jD). Infolge des reihen-

weisen Auftretens der Spaltöffnungen findet nämlich eine empfindliche Schwä-

chung des tangentialen Verbandes der Bastträger statt. Indem nun die an den

Atenikanal grenzenden Zellen die vorhin erwähnte feste Rinne bilden, welche

durch dicke Radialwände von Epidermiszellen bald rechts, bald links mit der

starren Epidermis fest verbunden wird, so ist die Entstehung einer empfindlichen

Lücke im tangentialen Trägerverbande vollkommen vermieden. Zur Herstellung

der Kommunikation zwischen den Durchlüftungsräumen des angrenzenden Ge-

webes und dem Atemkanal lassen die dickwandigen Zellen jener Rinne stellen-

weise Interzellularräume zwischen sich frei (Fig. 164 D, i).

Jene Besonderheiten im Bau der inneren Atemhöhle, die auf Transpirations-

schutz abzielen, sollen des Zusammenhanges halber erst später besprochen

werden.
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2. Die Bedeutung der Spaltöffnungen für den Gaswechsel.

Schon seit Dutrochet weiß man, daß die Spaltöffnungen Ausführungs-

gänge des InlerzeUularsystems sind. In verschiedenen Modifikationen wurden

zur Sicherstellung dieser Tatsache Experimente durchgeführt, die alle darlegen

sollten, daß in die Spaltöffnungen Luft eingepreßt werden kann, deren Austritt

aus den abgeschnittenen Blattstielen oder Stengeln dann leicht zu beobachten

ist. Solche Versuche wurden von Dutrochet, Unger, Sachs u. a. angestellt

und werden in allen Hand- und Lehrbüchern der Pflanzenphysiologie beschrieben.

Daß die Spaltöffnungen trotz ihrer Kleinheit den Durchlüftungsbedürfnissen

der Laubblätter und anderer Pflanzenorgane vollkommen genügen und einen

hinreichend ausgiebigen Gasaustausch ermöglichen, wurde in neuerer Zeit durch

die wichtigen Untersuchungen von Brown und Escombe^^) in sehr interes-

santer Weise erläutert. Die physikalischen Versuche, welche diese Forscher

über die Diffusion von Gasen durch kleine Öffnungen in dünnen Scheidewänden

anstellten, ergaben das merkwürdige Gesetz, daß die Menge des in der Zeit-

einheit diffundierenden Gases nicht von der Fläche des Querschnittes der Öff-

nung abhängt, sondern von seinem linearen Durchmesser. Durch kleine Öff-

nungen erfolgt also die Diffusion bedeutend rascher, als durch große. Durch
Summierung der Wirkungen vieler kleiner Öffnungen in einer Scheidewand kann

demnach, wie auch die Experimente lehrten, die Diffusion eine so ausgiebige

sein, als ob gar keine Scheidewand vorhanden wäre. Die Leistungsfähigkeit

der zahlreichen kleinen Stomata wird dadurch in ein helles Licht gerückt i^).

Die Spaltöffnungen sind zufolge ihrer Fähigkeit, sich zu öffnen und zu

schließen, nicht bloße Ausführungsgänge des Durchlüftungssystems, sondern zu-

gleich auch Regulatoren des Gasaustausches, in erster Linie der Abgabe von
Wasserdampf, der Transpiration. Der Atmungs- und Assimilationsgaswechsel

würde die Fähigkeit des Öffnens und Schließens noch nicht erfordern; die

Spaltöffnungen könnten stets in einer dem lebhaftesten Gaswechsel angemessenen

Weise offen sein, denn die Pflanze würde unter normalen Verhältnissen kaum
jemals in die Lage kommen, sich gegen die Folgen einer zu lebhaften Atmung
oder einer zu kräftigen Assimilation durch Verengerung, resp. Verschluß der

Spaltöffnungen, d. h. durch Erschwerung des Gaswechsels, schützen zu müssen.

Wohl aber kehrt für die meisten Landpflanzen die Gefahr einer zu starken

Transpiration immer wieder, und um diese abzuwehren, muß die Pflanze be-

fähigt sein, die stets sehr ausgiebige stomatäre Transpiration durch den Spalten-

verschluß ganz zu sistieren und die Abgabe von Wasserdampf auf die zwar
unvermeidliche, doch dafür sehr geringfügige cuticulare Transpiration einzu-

schränken.

An nicht grünen Pflanzenteilen, wie Blumen- und Staubblättern, an den
Atemzäpfchen von Nephrodium stipellatum, ferner an den Vegetationsorganen

einiger nicht grüner phanerogamer Saprophyten und Parasiten dienen die Spalt-

öffnungen ausschließlich oder doch in erster Linie dem Atmungsgaswechsel, da
die Transpiration für diese Pflanzen und Pflanzenteile nur von untergeordneter

ernährungsphysiologischer Bedeutung sein kann. An den grünen Assimilations-

organen, vor allem den Laubblättern, spielen sie zunächst beim Assimilations-
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gaswechsel eine höchst wichtige Rolle, weil, wie schon oben (p. 386) betont

wurde, der mit der Assimiiationstätigkeit verbundene Gasaustausch fast aus-

schließlich durch Vermittelung des Durchliiftungssystems vor sich geht. Welke
Laubblätter, deren Spaltöffnungen geschlossen sind, vermögen deshalb, wie
schon Sachs beobachtet hat, keine Stärke mehr zu bilden. Auch nach künst-

licher Verklebung der SpaltöÜnungen unterbleibt nach Stahls Versuchen die

Stärkebildung.

Besonders eingehend hat man den Einfluß der Spaltöffnungen auf die Ab-

gabe von Wasserdampf seitens der transpirierenden Pflanze studiert. Die von
Garreau, Unger, Deherain, Boussingault u. a. durch zahlreiche Ver-

suche konstatierte Tatsache, daß die meist spaltöffnungsfreien Oberseiten der

Laubblätter viel weniger Wasserdampf abgeben, als die mit Spaltöffnungen oft

dicht besäten Unterseiten, ist zweifellos auf die soeben angeführte ungleiche

Verteilung der Spaltöffnungen zurückzuführen. Auf der Blattoberseite kommt
bloß die geringfügige cuticulare Transpiration zur Geltung, auf der Blatt-

unterseile gesellt sich dieser noch die ausgiebige stomatäre Transpiration

hinzu.

Genaue und verläßliche Angaben über die Rolle der Spaltöffnungen bei der

Transpiration können nur auf Grund von Wägungsversuchen gemacht werden.

Doch sind von einigen Forschern auch andere Untersuchungsmethoden mit Er-

folg verwendet worden i^). A. Mergets Methode bestand in dem Auflegen des

zu untersuchenden Blattes auf ein Papier, das mit einer Schicht von Eisen- und
Palladiumchlorür bedeckt war. Da ein derartig präpariertes Papier, das an-

fänglich eine gelblichweiße Färbung zeigt, um so dunklere Farbentöne annimmt,

je feuchter es wird, so lieferten die aufgelegten Blätter verschieden schattierte

Abdrücke, je nach der Menge des von ihnen abgeschiedenen Wasserdampfes.

Auf Grund dieser Abdrücke konnte dann auf die Rolle der Spaltöffnungen beim

Transpirationsprozeß geschlossen werden. — Dieselbe Versuchsmethode hat

unter Anwendung einer anderen Substanz auch Stahl benützt. Er imprägnierte

Filterpapier mit einer 1— öprozentigen Lösung von Kobaltchlorid, dessen blaue

Färbung sich bei Aufnahme von Wasserdampf ins Blaßrötliche verändert. Legt

man solches Kobaltpapier auf die spaltöffnungenführende Unterseite eines vor-

her besonnten, frischen Laubblattes, so rötet sich dasselbe oft schon nach we-
nigen Sekunden, während es auf der spaltöffnungslosen Blattoberseite oft noch

nach mehreren Stunden seine rein blaue Farbe besitzt (Tradescantia zebrina,

Salix capraea, Populus nigra, P. tremula, Pirus communis u. a.). Schon an

ganz jungen, noch in der Knospenlage befindlichen Blättern ist dieser Unter-

schied zwischen den beiden Blattseiten festzustellen, woraus hervorgeht, daß

die cutinisierten Außenwände der Epidermis schon sehr frühzeitig die cuticulare

Transpiration herabsetzen. — Fr. Darwin schloß aus den hygroskopischen Be-

wegungen dünner, eigens präparierter Ilornblättchen (»Chinese sensitive leaf«),

die er auf die mit Spaltöffnungen versehenen Blattflächen legte, auf die Größe

der Transpiration, resp. auf den offenen oder geschlossenen Zustand der Spalt-

öffnungsapparate.



406 '^- Abschnitt. Das Durchliiftungssysteni.

3. Die Wirkung äußerer Einflüsse auf das Öffnen und Schließen
der Spaltöffnungen.

Sollen die Spaltöffnungen ihrer Aufgabe, als Regulatoren des Gaswechsels,

speziell der Transpiration, zu dienen, in zweckentsprechender Weise nachkom-

men, so muß das Spiel des Öffnens und Schließens von äußeren Faktoren be-

einflußt werden können. Vor allem müssen die Schließzellen auf Schwankun-

gen der Lichtintensität und der relativen Luftfeuchtigkeit reagieren. Dies kann

nur in der Weise geschehen, daß die in Betracht kommenden äußeren Faktoren

die Turgorgröße der Schließzellen beeinflussen, von welcher, wie wir gesehen

haben, das Öffnen und Schließen der Spalten abhängt.

Schon Mohl hat gefunden, daß sich die Spaltöffnungen der Laubblätter im

Lichte, besonders in direktem Sonnenlicht, öffnen; Schwendener hat dies

bestätigt und zugleich die Beobachtung gemacht, daß im Dunkeln Spaltenver-

schluß eintritt. Die erstere Tatsache ist physiologisch leicht verständlich; unter

normalen A'erhältnissen, wenn die Gefahr einer zu starken Transpiration nicht

vorhanden ist, haben sich die Spaltöffnungen im Lichte des Assimilationsgas-

wechsels halber so weit als möglich zu öffnen; dabei wird auch die Transpira-

tion gesteigert und mit ihr die Zufuhr der Nährsalze beschleunigt. — Welchen

Vorteil der Spaltenverschluß im Dunkeln, resp. während der Nacht mit sich

bringt, ist einstw^eilen unbekannt. Fr. Darwin erblickt ihn in der Wärme-

ersparnis, w-elche infolge der stark herabgesetzten Transpiration sich einstellt.

— Nach Leitgeb, Stahl und Darwin unterbleibt der nächtliche Spaltenver-

schluß bei manchen Pflanzen; so bei Sumpf- und Wasserpflanzen, ferner bei

nyktitropischen Gewächsen.

Über den Einfluß der Wärme lauten die bisherigen Angaben sehr ver-

schieden. Nach N. J. C. Müller soll Temperaturerhöhung die Spalten öffnen,

was von Schwendener bestritten wird. Leitgeb konnte an den Perigon-

derselben Pflanze ein solcher Einfluß nicht zu beobachten war. Nach Kohl
führt eine Temperatursteigerung der umgebenden Luft eine mehr oder minder

rasche Öffnung der Spaltöffnungen herbei. Auch dunkle Wärmestrahlen sollen

die Spalten öffnen.

Sehr empfindlich sind die Spaltöffnungen der meisten Pflanzen gegenüber

Feuchtigkeitsschwankungen, und zwar des Bodens sowohl, wie der um-

gebenden Atmosphäre; darauf beruht ja in erster Linie ihre Fähigkeit, als

Regulatoren der Transpiration zu dienen. Schon Mohl und frühere Forscher

haben beobachtet, daß bei beginnendem Welken der Blätter die Spalten alsbald

geschlossen werden, und Leitgeb hat darauf hingewiesen, daß dieser A^er-

schluß schon eintritt, bevor noch das Blatt sichtbar zu welken beginnt. Bringt

man Blätter aus der feuchten Luft des Gewächshauses in ein Zimmer, so

schließen sich die Spaltöffnungen sogar im vollen Tageslichte, woraus hervor-

geht, daß der Einfluß der relativen Luftfeuchtigkeit auf den Turgor der Schließ-

zellen größer ist, als der des Lichtes, und diesen zu überwinden vermag. Der

biologische Nutzen dieser Tatsache leuchtet ohne weiteres ein. Mit dieser großen
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Empfindlichkeit der Schließzellen für trockenere Luft hängt es wohl auch zu-

sammen, daß bei stärkerem Winde die Spaltöffnungen vieler Pflanzen sich

schließen, und zwar selbst nach stundenlanger Insolation (Berberis vulgaris,

Syringa vulgaris, Ribes aureum, Saponaria officinalis u. a., nach Leitgeb).

Es liegt natürlich nahe, die Herabsetzung des Turgors der Schließzellen in

trockener Luft, die zum Verschließen der Spalte führt, als eine direkte Wirkung

der gesteigerten Transpiration der Schließzellen aufzufassen ; diese befinden

sich in der Tat in einer stark exponierten Stellung, indem sie mit den Außen-

und hmenwänden, sowie mit der Bauchseite direkt an die Atmosphäre, resp.

an Durchlüftungsräume grenzen. Da aber die Transpiration der Schließzellen

zu einer Zunahme der Konzentration des Zellinhaltes führt, so wird gleichzeitig

ihre osmotische Saugkraft gesteigert, und die Schließzellen könnten den weniger

stark transpirierenden Epidermiszellen, an die sie grenzen, leicht so viel Wasser

entziehen, als zur Aufrechterhaltung der ursprünglichen Turgorgröße notwendig

ist. Da dies aber nicht geschieht, so scheint hier ein komplizierteres Phäno-

men, eine Reizerscheinung vorzuliegen, wie wir eine solche auch hinsichtlich

des Lichteinflusses auf den Turgor der Schließzellen annehmen müssen.

Am Schluß dieser Auseinandersetzungen muß auch noch mit einigen Worten

der Bedeutung der Chlorophyll- und Stärkekörner gedacht werden, die

in den Schließzellen so häufig vorkommen. Die von äußeren Einflüssen ver-

anlaßten Turgeszenzänderungen der Schließzellen hängen natürlich von der

wechselnden Quantität und Qualität der in den Zellen vorhandenen osmotisch

wirksamen Stoffe ab. Es liegt nun nahe, den Chlorophyllapparat der Schließ-

zellen mit der Erzeugung dieser Substanzen in Beziehung zu bringen und die

Stärke als einen Reservestoff aufzufassen, der allmählich nach Bedarf in jene

osmotisch wirksame Substanz (wahrscheinlich Zucker) umgewandelt wird. Dem-
entsprechend hat Schellenberg gefunden, daß Pflanzen, die einige Tage lang

in kohlensäurefreier Atmosphäre gezogen wurden und demnach keine Stärke

bilden konnten, auch bei günstiger Beleuchtung und großer Luftfeuchtigkeit

durchweg geschlossene Spaltöffnungen aufwiesen.

4. Der Bau des Spaltüffnungsapparates in seinen Beziehungen
zu Klima und Standort ^'-^j.

Im bisherigen wurde auf den anatomischen Bau der Spaltöffnungen nur

insofern Rücksicht genommen, als dieser mit der Mechanik des Öffnens und
Scbließens zusammenhängt. Wir haben jetzt noch eine Reihe von anatomischen

Eigentümlichkeiten zu betrachten, die unabhängig von der Mechanik des Schließ-

apparates mit der Funktion der Spaltöffnungen in Zusammenhang stehen —
Einrichtungen, die sich zumeist als Anpassungen an besondere Verhältnisse des

Klimas und Standortes erkennen lassen.

Unter mittleren Feuchtigkeitsverhältnissen genügt der Pflanze jene Regu-

herung des Gaswechsels, resp. der Transpiration, die durch das Öffnen und

Schließen der Zentralspalte bewerksteUigt wird. Der Vor- und Hinterhof eines

solchen Spaltöffnungsapparates ist nur von geringer Weite, zuweilen bloß an-

gedeutet, die Eisodialöffnung oft sehr weit, und der ganze Apparat befindet sich

im gleichen Niveau mit den benachbai^ten Epidermiszellen.
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In trockenem Klima, sowie an trockenen Standorten wird der Gasaus-

tausch der Gefahr des Vertrocknens halber noch durch andere Einrichtungen

erschwert und verlangsamt. Dies geschieht

vor allem dadurch, daß die Spaltöffnung

unter das Niveau der benachbarten Epider-

miszellen versenkt wird, und so am Grund

einer trichter-, krug- oder schalenförmigen

Einsenkung liegt, die man als äußere
Atemhöhle bezeichnet (Fig. 165). Häufig

ist ihre Ausgangsüffnung durch wall- oder

leistenförmige Yorsprünge der benachbarten

Epidermiszellen verengert. Auf diese Weise

befindet sich über der Spaltöffnung ein mit

Wasserdampf erfüllter Hohlraum, worin so-

zusagen Windstille herrscht, wenn über die

Blattoberfläche ein Luftstrom hinstreicht.

Daß diese ganze Anordnung eine Schutz-

einrichtung gegen zu lebhafte Transpiralion

vorstellt, hat zuerst Pfitzer erkannt, und

später hat Tschirch darauf hingewiesen,

daß dieselbe in mannigfachen Variationen

bei Pflanzen, die in trockenem Klima leben,

bei Steppen- und AVüstengewächsen , bei

Vertretern der Mediterran- und australischen

Flora zu beobachten ist. Auch Epiphyten

zeigen nicht selten dieselbe Einrichtung, ja

selbst an Pflanzen, welche in feuch-

tem Tropenklima zu Hause sind,

kann man zuweilen die Bildung

die Großblätterigkeit und bedeutende

Masse des Laubes bei direkter In-

solation eine zeitweilig zu starke

Transpiration befürchten läßt (Ficus

elastica).

Der bei xerophilen Gewächsen so

häufige »windstille Hohlraum« über

den Spaltöffnungen kann aber auch

auf andere Weise, als durch Bildung

einer äußeren Atemhühle geschaffen

werden. Bei Cjpripedium venustum,

CHvia nobilis u. a. geschieht dies

durch Erweiterung des Vorhofes

(Fig. 166^), an den assimilierenden

Stengeln von Euphorbia Tirukalli

durch Ausbildung eines breiten Wachs-

ringes, welcher die ganz schwach

Fig. 165. A eingesenkte Spaltöifnung der Laub-
blattunterseite von Amherstia nobilis. B ein-

gesenkte Spaltöffiiung von Hakea suaveolens;

s s Schließzellen, i innere, a äußere Atemiöhle.

Fig. 166. Ä Spaltöffnungsapparat der Laubblattunterseite
von Cypripedium venustum; die mächtigen Cuticularleisten
schließen den großen Vorhof (v) ein. Vergr. 400. B Spalt-
öffnungsapparat von Dasylirion filifolium; die äußere
Atemhöhle ist durch beiderseits vorspringende Leisten in

zwei Etagen (n und «i) geteilt. Vergr. 670.
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Fig. 16". Spaltöffnung von Euphorbia Tirukalli.

Die äußere Atemhöhle wird Ton einem Wachsringe
begrenzt.

eingesenkte Spaltöffnung umgibt (Fig. 167). Bei Aristida ciliata werden nach

Volkens die auf der Außenseite des scheinbar stieh^unden Blattes befindlichen

Spaltöffnungen von vier soliden Cuticular-

papillen überdeckt, die sich so zusanimen-

neigen und aneinanderlegen, daß über den

Schließzellen ein abgeschlossener, nur

durch winzige Öffnungen mit der Atmo-

sphäre kommunizierender Hohlraum ent-

steht.

Während am Grunde der äußeren

Alemhöhle in der Regel nur eine einzige

Spaltöffnung liegt, kommen bei verschie-

denen Pflanzen noch größere, in das Ge-

webe des Blattes tief eingesenkte Hohl-

räume vor, an deren Wänden zahlreiche

Spaltöffnungen sitzen. Der betreffende

Hohlraum kann dann als gemeinschaftliche

äußere Atemhöhle bezeichnet werden (Nerium Oleander, Cosciniumarlen). Bei

vielen Wüsten- und Steppengräsern, Casuarina u. a., werden diese Atemhöhlen

zu Längsrinnen, an deren Böschungen die Spaltöffnungen auftreten. Indem die

Längsrinnen, so wie auch die gemeinschaftlichen Atemhöhlen, nicht selten mit

Haaren ausgekleidet sind, wird die Transpiration durch Erschwerung des Gas-

austrittes noch weiter herabgesetzt.

Sehr mannigfaltig sind auch die Einrichtungen, durch welche im Lumen

der äußeren Atemhöhle, an der Spaltöffnung selbst, sowie an den Wänden der

inneren Atemhöhle eine Veiiangsamung des Gaswechsels und mithin eine Herab-

setzung der Transpiration erzielt wird. Alle diese Einrichtungen laufen darauf

hinaus, durch lokale Verengerungen oder durch Herstellung gewundener Bahnen

den Gasdurchtritt zu erschweren. Am häufigsten handelt es sich um Verstopfung

der äußeren Atemhöhle durch zahlreiche Wachskörn-

chen, die manchmal poröse Pfropfen bilden; sie sind

bei verschiedenen Coniferen bereits von Link, und

später von K.Wilhelm beobachtet worden. Th. Wulff
hat sie auch in anderen Pflanzenfamilien (Gramineen,

Liliaceen, Betulaceen, Gasuarinen, Silenaceen u. a.) an-

getroffen. Auf eine ganz andere Weise wird die Weg-
samkeit der äußeren Atenihöhle bei Dasylirion filifoliuin

herabgesetzt: etwa in halber Höhe ragen zu beiden

Seiten hohe, stumpfe Zellwandleisten vor, so daß die

Höhle in zwei Etagen geteilt wird, die durch eine sehr

enge Spalte miteinander kommunizieren (Fig. 166 B).

Eine sehr eigentümliche Einrichtung hat 0. Bobi-

sut an den Spaltöifnungen von Nipa fruticans be-

obachtet: die Bauchwände der Schließzellen sind mit

einer ganzen Anzahl größerer und kleinerer Leisten

versehen, die so ineinander greifen, daß auf dem Querschnitt eine sehr

Verzahnung zu sehen ist (Fig. 168).

Fig. 168. Querschnitt durch eine
Spaltöffnung der Blattunterseite

von Nipa fruticans. (Nach Bo-
bisut.)

»enaue
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Am häufigsten ist die innere Atemhühle mit Einrichtungen zur Erschwerung

des Gasaustausches versehen. Hierher gehurt z. B. die Auskleidung der Atem-

hühle mit eigentümlich geformten mechanischen Zellen oder Zellfortsätzen, welche

von Tschirch in den Blättern von Kingia australis und Xanthorrhoea hastilis

beobachtet wurden. Bei der ersteren Pflanze ist die Atemhöhle durch eine

vielfach gewundene höckerige Zelle mit stark verdickten Wandungen vom Pali-

sadengewebe abgeschlossen. Die seitlichen Fortsätze dieser »Schutzzelle« sind

mit den beiderseitigen subepidermalen Bastzellen fest verwachsen. Der auf diese

Weise erzielte Verschluß der Atemhöhle ist übrigens kein fester, er ist vielmehr,

wie Tschirch sagt, etwa mit einem Verschluß vergleichbar, den ein auf eine

Öffnung gewalzter Stein von sehr unregelmäßiger Gestalt bewirkt, er verschließt

wohl die Öffnung und erschwert die Kommunikation, hebt sie jedoch nicht auf;

zwischen den Protuberanzen können die Gase frei zirkulieren. Bei Xanthorrhoea

hastilis erfolgt der teilweise Verschluß der Atemhöhle durch wulstartige Fort-

sätze, die die benachbarten Bastzellen der subepidermalen Versteifungsröhre in

die Atemhühle hineinsenden (Fig. 164 C). Sehr auffallend sind auch nach den

Untersuchungen Pfitzers und Gilgs die auf Transpirationsschutz abzielenden

Einrichtungen der inneren Atemhühle bei den Restiaceen, einer xerophilen Fa-

milie der Monokotylen, die über Australien und das südliche Afrika verbreitet

ist. Die tief in das Assimilationsgewebe hinabreichenden Atemhühlen sind bei

den meisten Vertretern dieser Familie (z. B. Elegia nuda, Restio tectorum, pani-

culatus, Dovea mucronata) mit gestreckten, cuticularisierten Sklerenchymzellen,

»Schutzzellen«, ausgekleidet, welche im oberen, der Spaltöffnung genäherten

Teile der Atemhühle seillich lückenlos zusammenschließen, im unteren Teile da-

gegen spaltenfürmige Interzellularen zwischen sich freilassen. Die letzteren re-

präsentieren gewissermaßen ein zweites, inneres System von Spaltüffnungen.

Bei Restio nitens und Lepidobolus Preissianus wird die Atemhühle von einem

unten offenen Trichter umgeben, welcher von Ausstülpungen der an die Neben-

zellen angrenzenden Epidermiszellen gebildet wird.

Bei manchen Pflanzen künnen die inneren Atemhühlen, wenn länger an-

dauernde Trockenheit eintritt, verstopft werden. Das gleiche tritt nicht selten

ein, wenn die Schließzellen absterben oder aus sonst einem Grunde die Fähig-

keit einbüßen, einen genügenden Spaltenverschluß zu bewirken. Diese Ver-

stopfung erfolgt in der Regel derart, daß die an die Atemhühle angrenzenden

Parenchymzellen in diese hineinwachsen und thyllenartige Ausstülpungen trei-

ben, wie dies von Schwendener an älteren Blättern von Camellia japonica

und Prunus Laurocerasus beobachtet wurde. Hierher gehüren offenbar auch

die von mir beschriebenen lentizellenähnlichen Bildungen an den Blattstielen

verschiedener Laubbäume (Aesculus, Acer, Tilia, Juglans usw.), bei denen die

die Atemhühle dicht ausfüllenden und später absterbenden Zellen sogar von

einer eigenen Folgemeristemschicht gebildet werden. — Bei Pilea elegans zeigen

die in Atemhühlen der Blattoberseite hineinwachsenden, plasmareichen, doch

chlorophyllarmen Parenchymzellen die Neigung, ihre Wände an der der Epi-

dermis zugekehrten Seite mehr oder minder stark zu verdicken. Eine dieser

Zellen legt sich gewühnlich mit ihrem Zellulosepolster unmittelbar unter die

SpaltülTnung und verschließt sie (Fig. 169). Bei in trockener Zimmerluft ge-

zogenen Exemplaren von Tradescantia viridis sind es besonders häufig blasige
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Ausstülpungen der benachbarten Epidermiszellen, welche sich vor die Spalt-

üffnung legen und sich dicht an die Schließzellen anpressen 20]. Eine bemerkens-

werte Verstopfungseinrichtung habe

ich endlich bei einem auf Java sehr

häufigen Epiphyten, Dischidia ben-

galensis, beobachtet. Hier werden

nämlich bei eintretender Trocken-

heit die Atemhühlen von einer stark

lichtbrechenden, harzigen Masse, die

sich in Alkohol löst, vollständig

ausgefüllt; der Harzausguß reicht

meist bis zur Zentralspalte und

scheint von den sich blasig in die

Atemhühle hineinwölbenden Neben-

zellen sezerniert zu werden.

So wie die Dicke der Epider-

miszellwandungen an verschiedenen

Fig. 169. Spaltöffnung der Blattoberseite von Pilea elegans

juit verschlossener Spaltöffnung.

y.^

eine variable ist, ebenso werden

natürlich auch die geschilderten

Schutzeinrichtungen des Spaltöff-

nungsapparates bald mehr, bald

weniger ausgiebig sein. DaB sich

derartige Unterschiede selbst an

den verschiedenen Seiten desselben

Laubblattes zeigen können, geht

aus den nebenstehenden Abbildun-

gen (Fig. 170) hervor. Bei Populus

pyramidalis hat die Mehrzahl der

Spaltöffnungen auf der Blattoberseite

eine ziemlich vertiefte Lage (Fig.

170 A); die äußeren Atemhöhlen

sind in Form seichter Trichter aus-

gebildet. Auf der Blattunterseite ist

die Einsenkung der Spaltöffnungen

kaum angedeutet (Fig. 170 Ay). Bei

Plantago major fand ich auf der Blattoberseite die Vorhöfe meist beträchtlich

weiter als auf der Blatlunterseite (Fig. 170 B und B^). Man sieht also, daß auf

jener Blattseite, auf welcher erhöhte Beleuchtung und Erwärmung die Transpi-

ration ansehnlich steigern, die entsprechenden Schutzeinrichtungen der Spalt-

öffnungen sich entschiedener ausprägen.

AVährend wir bisher in erster Linie solche Eigentümlichkeiten des Baues der

Spaltöffnungsapparate besprochen haben, die an Pflanzen trockener Standorte und
Klimate auftreten und einen weitgehenden Transpirationsschutz bewirken, sollen

jetzt noch gewisse Besonderheiten des Baues der Spaltöffnungen jener Pflanzen

beschrieben werden, die nassen Standorten angepaßt sind oder in einem

überaus feuchten Klima lelicn. Vor allem kommen hier die phanerogamen

Fig. 170. Ungleiclie Ausljildung des Spaltöffnungsapparates
aut Ober- und Unterseite des Laubblattes. A Spaltöffnung
der Blattoberseite von Populus pyramidalis; die Schließ-
zelleu sind etwas eingesenkt, so dali eine äußere Atem-
böhle (a) gebildet wird, welche seicht trichterförmig ist.

Ai Spaltöffnung von der Unterseite desselben Blattes; die
Schließzellen sind kaum merUich unter das Niveau der
Epidermis gedruckt. H Spaltöffnung von der Oberseite,

Bi von der Unterseite des Laubblattes von Plantago major;
die erstere besitzt einen weiteren Vorhof (i).
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Schwimmpflanzen in Betracht, deren Spaltöffnungen von mir etwas ein-

gehender untersucht worden sind 21). Ber Bau ihrer Schließzellen weicht vom
gewöhnlichen Typus sehr häufig in der Weise beträchtlich ab, daß der Spalten-

verschluß nicht durch Berührung

der vorgewölbten Bauchwände zu-

stande kommt, sondern ausschheß-

lich auf der mehr oder minder voll-

ständigen Annäherung der stark

verbreiterten äußeren Cuticular-

leisten beruht (Fig. 171). Die Glie-

derung des ganzen Porus in Vor-

hof, Zentralspalte und Hinterhof

unterbleibt vollständig oder ist

hi'jchstens andeutungsweise vor-

handen; gleich unter der Spalte,

welche die Kanten der äußeren

Cuticularleisten bilden, erweitert

sich nämlich der Porus nach Art

eines Trichters, welcher mit weiter

Öffnung in die Atemhöhle mündet.

Als Beispiele erwähne ich Lemna

minor, Trianea bogotensis, Hydro-

charis morsus ranae, Nymphaea

alba, Victoria regia, Euryale ferox,

Trapa natans. Dagegen kommt bei Potamogeton natans, Limnanthemum nym-

phoides und Alisma natans der Spaltenverscbluß trotz stärkerer Ausbildung der

äußeren Cuticularleisten auf gewöhnliche AVeise durch die vorgewölbten Bauch-

wände zustande.

Fragen wir nach der biologischen Bedeutung des soeben geschilderten

Baues der Spaltöffnungen vieler Schwimmpllanzen, so ist es klar, daß das ge-

ringe Schutzbedürfnis gegen zu starke Transpiration zur Erklärung so ab-

weichender Bauverhältnisse nicht ausreicht. Meiner Ansicht nach handelt es

sich hier um eine Schutzeinrichtung gegen die kapillare Verstopfung der Spal-

ten mit Wasser. Zwischen den scharfen Kanten der die Spalte begrenzenden

Cuticularleisten kann nämlich das Wasser bloß in Form eines sehr wenig wider-

standsfähigen Häutchens festgehalten werden. Dieses wird sehr leicht platzen

oder auch bald durch Verdunstung verschwinden.

Den gleichen Bau des Spaltöffnungsapparates habe ich auch bei verschie-

denen Pflanzen der ewig nassen Waldschluchten bei Tjibodas am Abhänge des

Gedeh in Westjava gefunden. Wieder waren es Pflanzen aus den verschieden-

sten Familien, Farne, Commelynaceen, Acanthaceen, Gesneraceen u. a., die den

in Rede stehenden Typus mehr oder minder deutlich erkennen ließen.

Fig. 171. A Spaltöffnung von Trianea bogotensis
B von Lemna minor, von Alsophila sp.

5. Abweichend gebaute Spaltöffnungen.

Schon in den vorstehenden Auseinandersetzungen sind verschiedene Abwei-

chungen von dem bei den Angiospermen häufigsten Bautypus des Spaltöffnungs-
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Spaltöffnung von Junipen
(Nach K 1 e m m.)

apparates besprochen worden. Sie wurden teils mit einer anderen Mechanik

des (JfYnens und Schließens (Gramineentypus), teils mit biologischen Verhält-

nissen (Schwimmblatttypus) in Zusammenhang gebracht. Es sollen jetzt noch

einige andere Abweichungen vom gewöhnlichen Angiospermentypus beschrieben

werden, wie sie als Konstruktionsvariationen bei den Archegoniaten auftreten.

Bei den Gymnospermen sind die Spaltöffnungen nach den Untersuchun-

gen von G. Kraus, Tschirch, Mahlert, Klemm u. a. 22) im ganzen ziemlich

übereinstimmend gebaut. Sie kennzeichnen sich vor allem dadurch, daß sich

der Porus nicht in Vorhof, Zentralspalte und Hinterhof gliedert, sondern nur

wenig tief und überall gleich weit ist,

oder sich in der Mitte ein wenig ver-

breitert (Fig. '1 72). Der Verschluß ist so

viel weniger vollkommen, als bei den

Angiospermen. Die Bauchwände der

Schließzellen sind meist zarter, als die

meist stark verdickten Rückenwände, und

so wie diese gewöhnlich verholzt und teil-

weise cutinisiert; an den Rückenseiten

besteht aber eine bestimmte Wandpartie

aus gewöhnHcher Zellulose und vermittelt

die Aufnahme und Abgabe von Wasser

bei den Turgeszenzschwankungen der

Schließzellen. Ihre meist schmalen Lumina sind von der Spalte aus schräg

nach innen gerichtet. Die Beweglichkeit wird stets durch Hautgelenke gesichert.

Fast immer sind die Spaltöffnungen unter das Niveau der Epidermis eingesenkt.

Hinsichtlich des Bewegungsmeclianismus reihen sich die Spaltöffnungen von

Gingko und Larix nach Copeland dem Gramineentypus an.

Ziemlich mannigfaltig sind die Spaltöffnungen der Pteridophyten gebaut.

Bei den Equiseten erinnern sie lebhaft an die der Gymnospermen; die Rücken-

wände sind mit querleistenförmigen Verdickungen versehen, welche in die Lu-

mina der Nebenzellen vorragen. Bei Farnen, die feuchte Standorte lieben,

gehören sie oft dem Schwimmblatttypus an (Fig. 171 G). Bei Salvinia natans

sind die Schließzellen ringsum zartwandig, der Porus ist an allen Stellen an-

nähernd gleich weit. Bei Azolla caroliniana fallen die Spaltöffnungen durch ihre

unregelmäßig drei- bis fünfseitige Umrißform auf, ferner durch die zur Rich-

tung der Scheidewände der Schließzellen rechtwinkelige Stellung der Spalte,

und endlich dadurch, daß die Querwände zwischen den Schließzellen teilweise

oder ganz resorbiert werden. Die Schließzellwände sind ringsum gleichmäßig

zart und unverdickt. Daß bei Salvinia und Azolla die Spaltöffnungen nicht nach

dem Schwimmblatttypus gebaut sind, hängt meines Erachtens damit zusammen,

daß der Schutz gegen kapillare Verstopfung der Spalten auf andere Weise,

nämlich durch die Behaarung des Laubes, erzielt wird.

Bei den Laubmoosen^^) besitzt bloß das Sporogonium die Fähigkeit,

Spaltöffnungen zu bilden, welche oft in großer Anzahl am Kapselhalse, dem
Assimilationsorgan, und auch an der grünen Kapselwand zu finden sind. Die

Mechanik der Schließzellen von Mnium ist schon früher klargelegt worden. Bei

Funaria liygrometrica und Physcomilrium pyriforme besteht der ausgebildete
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Spallöffnungsapparat nicht aus zwei getrennten Schließzellen, sondern er stellt,

wie schon W. Ph. Schimper erkannt hat, einen einzigen ringförmig geschlos-

senen Schlauch vor. Von mir wurde dann nachgewiesen, daß dieser Schlauch

zwei symmetrisch gelagerte Zellkerne besitzt und aus der Verschmelzung zweier

ursprünglich getrennter Schließzellen hervorgeht, deren Scheidewände vollständig

aufgelöst werden. Bei den Polytrichumarten besitzt ein und dieselbe Kapsel

häufig dreierlei Spaltöffnungen: 1. normal zweizeilige, 2. solche mit fusionierten

Schließzellen, 3, solche mit in der Mitte quergeteilten Schließzellen; diese letz-

teren sind also vier- statt zweizeilig.

Welchen Sinn die Resorption der die Schließzellenden trennenden Wandungs-

stücke bei Azolla und Funaria hat, ist unbekannt. Vielleicht sollen dadurch Tur-

gordifferenzen zwischen den beiden Schließzellen unmöglich gemacht werden.

Da bei Polytrichum auch typisch zweizeilige und sogar vierzellige Spaltöffnun-

gen vorkommen, so kann hier die Verschmelzung der Schließzellen nur die Be-

deutung einer Konstruktionsvariation haben.

Bei den Lebermoosen kommen typisch zweizeilige Spaltöffnungen bloß

am Sporogonium von Anthoceros vor. Dagegen besitzt die thallose Geschlechts-

generation der Marchantiaceen Spaltöffnungen, die von denen der Gefäßpflanzen

und der übrigen Moose so sehr verschieden sind, daß man für sie eine be-

sondere Bezeichnung vorschlug, und sie Atemöffnungen^*) nannte.

Mit Leitgeb können wir einfache und kanalförmige Spalt- oder Atem-

öffnungen unterscheiden. Die ersteren sind von mehreren konzentrischen Kreisen

von Zellen begrenzt, die sämtlich im Niveau der blasig aufgetriebenen Epidermis

Fig. 173. Atemöifnung von Fegatella Fig. 174. Atemöffnung von Fegatella conica, Querschnittsansiclit.

conica, Oberflächenansicht.

liegen. Bei Fegatella conica (Fig. 173, 174) ist der an die rundliche Öffnung

grenzende Zellring mit einem fein ausgezogenen Membransaum versehen, so daß

das Querschnittsbild an den Spaltöffnungsapparat der Schwimmblätter erinnert.

Die unmittelbar unter der Atemöffnung gelegenen Zellen sind bei diesem Leber-

moose zu farblosen, schnabelartigen Fortsätzen ausgezogen, deren Funktion noch

unbekannt ist. Wenn Kamerling diese Zellen als »Verdunstungsapparate« be-

zeichnet, so ist dies bloß eine diskutierbare Vermutung. Solche einfache Atem-

üffnungen treten in verschiedener Ausbildung am vegetativen Thallus der meisten

Marchantiaceen auf. Die Fruchtstände dagegen, sowie bei Preissia und Mar-

chantia auch der vegetative Thallus, sind stets mit kanalförmigen Atemöffnungen
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versehen. Diese kennzeichnen sich dadurch, daß jede Öffnung einen tonnen-

fürmigen Kanal vorstellt, welcher von mehreren übereinander befindlichen

Zellringen begrenzt wird (Fig. 175).

Schon 3Iirbel hat den untersten die-

ser Ringe als »Schließring« (anneau

obturateur) bezeichnet. Kamerling
rechtfertigte diesen Namen durch den

Nachweis, daß der unterste Zellring

bei manchen Arten eine Verengerung

(Fimbriaria Stahliana) oder sogar einen

vollständigen Verschluß (Plagiochasma

Aitonia) der Spaltöffnung bewirken

kann. Er besteht nämlich zumeist aus

größeren Zellen und ist bei sinkendem

Turgor bestrebt, sich mehr oder min-

Fig. 17.5. Atemöffnung von Marcliantia polymorpha;
oben Querschnittsansicht, unten innere ilächenansitht,

so daß der Scliließring zu oberst liegt.

tia polymorpha fehlt diese Beweglich-

keit, dafür sind die vier Zellen des

Schließringes mit je einer großen Pa-

pille versehen, so daß die Ausgangs-

öffnung des Kanals in die Luftkammer zu einer kreuzförmigen Spalte wird
(Fig. 175). Daß hierdurch eine Erschwerung des Gasdiirchtrittes, resp. eine

Herabsetzung der Transpiration erreicht werden soll, ist nicht unwahrscheinlich.

6. Die Nebenzellen der Spaltöffnungen.

Sehr häufig sind die den Schließzellen benachbarten Epidermiszellen anders

gebaut als die übrigen typischen Oberhautelemente und gehören sowohl in ana-

tomischer Hinsicht, wie auch ihrer Funktion nach gewöhnlich zum Spaltöffnungs-

apparat im weiteren Sinne des Wortes. Ihre Bedeutung kann eine sehr ver-

schiedenartige sein. So bilden sie z. B. bei den Gyperaceen und Bromeliaceen

mit ihren dünnen Außen- und Innenwänden die Hautgelenke der Spaltöffnung.

Sehr häufig stellen sie die Wände und wallartigen Überwölbungen der äußeren

Atemhöhlen her. Bei einigen Restiaceen begrenzen ihre dickwandigen Ausstülpun-

gen seitlich die innere Atemhöhle, bei Tradescantia viridis verstopfen sie diese.

Von W. Benecke25) ist darauf hingewiesen worden, daß zwei und mehr
Nebenzellen besonders häufig bei Sukkulenten und überhaupt bei xerophilen

Pflanzen die Schließzellen umsäumen. Er schreibt ihnen daher die Funktion

zu, den Einfluß der beim Schrumpfen der Blätter unvermeidlichen Zug- und

Innenwände der Nebenzellen zartwandig sind, so werden sie allerdings die

Schließzellen gegen den Seitendruck der schrumpfenden Epidermis schützen

können, indem sie selbst zusammengedrückt werden. Ihre Aufgabe ist in diesem

Fall eine analoge wie ihre Funktion als Hautgelenk; sie bewirken, daß die Um-
rißform des Spaltöffnungsapparates durch die starren Epidermiswände nicht be-

einträchtigt wird.
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7. Vorkommen, Verteilung und Lage der Spaltöffnungen.

Aus dem Umstände, daß die Spaltöffnungen die offene Kommunikation der

Durchlüftungsräume der Pflanze mit der äußeren Atmosphäre herzustellen haben,

erklärt sich ohne weiteres, daß diese Apparate bloß an den von Luft umgebe-

nen Pflanzenteilen vorkommen, den Wurzeln dagegen und den submersen Teilen

fehlen, und daß die Epidermis bloß dort von Spaltöffnungen durchbrochen wird,

wo sie ein an hiterzellularräumen zum mindesten nicht armes Gewebe über-

deckt. Über subepidermalen Bastrippen, Bastringen, GoUenchymsträngen usw.

werden deshalb in der Regel keine oder nur spärliche Spaltöffnungen aus-

gebildet.

Abgesehen von den Wurzeln gibt es wohl keine Pflanzenorgane, an denen

man nicht Spaltöffnungen gefunden hätte. Am reichlichsten kommen sie aber

an den Laubblättern vor, den Assimilations- und zugleich auch Transpirations-

organen der Pflanze. Hier kommen durchschnittUch 100—300 Spaltöffnungen

auf den Quadratmillimeter. Im Maximum wurden von Ad. Weißes) auf der

Blattunterseite von Olea europaea 675, von Unger bei Brassica Rapa 716 auf

dem Quadratmillimeter gefunden. Wie der Bau, so steht auch die Menge der

Spaltöffnungen in Beziehung zu der Transpirationsgröße der betreffenden Pflan-

zen, beziehungsweise zu ihren Standorten; allein diese Beziehungen sind offen-

bar weit verwickelter, als es auf den ersten Blick erscheinen möchte. Es ist

eben nicht zu vergessen, daß die Spaltöffnungen bei den verschiedenen Pflan-

zen sehr verschieden gebaut sind. Die Durchmesser der Zentralspalte sind

großen Schwankungen unterworfen, die Einsenkung unter das Niveau der Epi-

dermis ist ungleich groß usw. So kann es kommen, daß eine Spaltöffnung der

einen Pflanze in bezug auf den Gasaustausch ebensoviel leistet, als wie 2 bis

3 Spaltöffnungen einer anderen Pflanze; damit ist auch schon gesagt, daß ein

weitergehender Parallelismus zwischen der Menge der Spaltöffnungen und den

Feuchtigkeitsverhültnissen der jeweiligen Standorte nicht zu erwarten ist. Bloß

im allgemeinen läßt sich der Satz aufstellen, daß mit der wachsenden Trocken-

heit des Standortes die Zahl der Spaltöffnungen abnimmt. Einer von Tschirch
zusammengestellten Tabelle entnehme ich folgende, den angeführten Satz illu-

strierende Zahlen

:

Zahl der SpaltölTnungen auf i qmm
Blattoberseite Blattunterseite

Nymphaea alba
\ ^.v

^^^ ^

thermalis (

^V asser
^.^5 o

Quercus Robur
j

346

pedunculata
\ Feuchte Wälder . . O 288—438

Prunus domestica
|

253

Pirus Malus j
Obstgärten

^ ^^^

Triticum sativum
| pi 1

1

^^ ^^

Avena sativa j

Felder
^^ ^^

Sedum acre i Steinige Stellen ... -21 14

Senipervivum tectorum
I

Trockene Stellen . . 11 14

Begreiflicherweise erhält man um so vergleichbarere Zahlen, je näher die

betreffenden Pflanzenformen einander verwandt sind. Von Zingeler, der ver-
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schiedene Garexarten verglich, und Pfitzer,

Gräser Jseschränkte, sind deshall) verhältnismäßig sehr übereinstimmende Zahlen

ermittelt worden.

An dorsiventral gebauten Blättern treten die Spaltöffnungen hauptsächlich

auf der Unterseite auf, d. i. auf derselben Seite, die das interzellularreiche

Schwammparenchym zur Ausbildung bringt. Nicht selten treten aber auch auf

der Blattoberseite, über dem Palisadengewebe, Spaltöffnungen auf, zuweilen so-

gar in beträchtlicher Anzahl. Dies wird auch deshalb den Gaswechsel beför-

dern, weil dadurch ein »Durchzug« der Luft quer durch die Blaltfläche er-

möglicht wird. Isolaterale Blätter, die beiderseits gleich gebaut sind, führen

auch eine gleiche Anzahl von Spaltöffnungen auf beiden Seiten. Daß auf dem
Wasser schwimmende Blätter die Stomata ausschließlich auf der Oberseite aus-

bilden, bedarf keiner Erläuterung.

Die Spaltöffnungen sind in der mit ihnen versehenen Epidermis entweder

gleichmäßig verteilt, oder in Gruppen und Längsstreifen angeordnet. In letzte-

rem Falle besitzen sie dann häufig gemeinschaftliche innere und äußere Atem-

höhlen .

Hinsichtlich der Lage der Spaltöffnungen in bezug auf die Organoberfläche

ist bereits früher darauf hingewiesen worden, daß sie bei nicht xerophilen

Pflanzen gewöhnlich im Niveau der Epidermis liegen ; ebenso ist ihre Ein-

senkung unter dasselbe bei xerophilen Gewächsen und überhaupt bei solchen

Pflanzen, die einen ausgiebigen Transpirationsschutz benötigen, schon früher er-

örtert worden. Es ist hier daher nur die dritte Lagerungsweise zu besprechen,

die Erhebung der Spaltöffnungen über das Niveau der Epidermis, welche in

ten ist. Zuweilen ist sie kaum angedeutet, in

manchen Fällen aber, wie z. B. am Fruchtstiel

von Cucurbita Pepo, so stark ausgeprägt, daß

die Spaltöffnung am Scheitel einer kegelförmi-

gen oder zylindrischen Papille liegt, die von der

Atemhöhle durchzogen wird (Fig. 176). Der

biologische Vorteil, welcher mit dieser Lage der

Spaltöffnungen verbunden ist, kann einstweilen

noch nicht mit Sicherheit angegeben werden.

Aus dem Umstände, daß emporgehobene Spalt-

öffnungen nicht selten an Pflanzen feuchter,

schattiger Standorte, wie z. B. bei verschiede-

nen Farnen, vorkommen, könnte gefolgert wer-

den, daß die exponierte Lage der Stomata ein

Mittel zur Erhöhung der Transpiration vorstellt.

Auch leicht benetzbare Blätter besitzen oft em-

porgehobene Spaltöffnungen, was vielleicht als

Schutzmittel gegen eine länger andauernde kapillare Verstopfung der Spalten

mit Wasser zu deuten ist. Andererseits ist diese Lage der Stomata auch an

sehr stark behaarten Blättern, in gemeinschaftlichen äußeren Atemhöhlen und

Längsrinnen zu beobachten; in diesem Falle läßt sich kaum ein plausibler

Grund dafür angeben.

Halj er 1 and t, Pflanzenanatomie. 3. Aufl. 27

Fig. ITC. Emporgehobene Spaltöffnung
am Fruchtstiel von Cucurbita Pepo.
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8. Funktionsverlust und Funktionswechsel der Spaltöffnungen.

Bei vielen Pflanzen verlieren die Schließzellen mit dem Alter in höherem

oder geringerem Grad ihre Beweglichkeit, so daß ein vollständiger Spaltenver-

schluß nicht mehr möglich ist. Verhältnismäßig früh geht die Yerschlußfähig-

keit der Spaltöffnungen bei den Schwimmgewächsen und anderen Wasserpflanzen

verloren, ferner bei manchen Bewohnern sehr feuchter, schattiger Standorte,

was zweifellos mit der geringeren Schutzbedürftigkeit gegen zu starke Transpi-

ration zusammenhängt. Dabei ist aber ausdrücklich zu bemerken, daß bei

keiner der von Leitgeb und mir untersuchten Pflanzen die Fähigkeit zur Er-

weiterung oder Verengerung der Spalten von Anfang an vollkommen fehlt.

Bei Lemna minor fand ich an ausgewachsenen Sprossen die Bew^eglichkeit der

Schließzellen so gut wie ganz erloschen. Bei Lymnocharis nymphoides wird

nach Glyzerinzusatz die Mehrzahl der Spaltöffnungen geschlossen, häufig ist

aber der Verschluß ein unvollständiger. Bei Salvinia natans findet bereits an

noch jungen Blättern zumeist bloß eine Spaltenverengerung statt, wenn der

Turgor der Schließzellen aufgehoben wird. Bei Impatiens parviflora mit ihrem

so leicht welkenden Laube sind die Spaltöffnungen im jugendlichen Zustande

sämtlich verschlußfähig; am ausgewachsenen Blatte sind jene der Oberseite

vollständig verschließbar, jene der Unterseite werden nach Glyzerinzusatz zum

Teil ganz geschlossen, zum Teil bloß verengert; eine nicht unbeträchtliche An-

zahl bleibt aber weit offen und hat ihre Beweglichkeit vollständig eingebüßt.

Auch sonst läßt sich häufig beobachten, daß die Spaltöffnungen eines Blattes

sehr ungleichzeitig ihre Verschluß fähigkeit verlieren, was wahrscheinlich mit

ihrem ungleichen Alter zusammenhängt.

Von einem eigentlichen Funktionsverluste der Spaltöffnungsapparate kann

aber erst dann gesprochen werden, wenn sich derselbe bereits in der phylo-

genetischen Entwickelung einstellt, wenn also rückgebildete SpaltölTnungen

vorliegen. Solche Rückbildungserscheinungen habe ich in verschiedenen Stufen

an den Kapseln mehrerer Laubmoose beobachtet. Am meisten rückgebildet

sind aber die Spaltöffnungen der Sphagnumkapsel. Von den mehr als 300 Spalt-

öffnungen, die an der Kapsel von Sphagnum acutifolium angelegt werden,

kommt es bei keiner zur Ausbildung einer Spalte zwischen den beiden sich

noch ganz scharf differenzierenden Schließzellen, und ebenso unterbleibt auch

die Ausbildung einer inneren Atemhöhle. Dieser weitgehenden Rückbildung der

Spaltöffnungen entspricht das vollständige Fehlen eines Assimilationsgewebes.

An den submersen Blatt- und Stengelteilen mancher Wasserpflanzen und

amphibischen Gewächse treten nicht selten als Reminiszenz an die terrestrische

Lebensweise Spaltöffnungen auf, die nach 0. Porsch^-j verschiedene Einrich-

tungen erkennen lassen, um die Infiltration der Durchlüftungsräume mit Wasser

zu verhüten. Zunächst können die Schließzellen noch ganz normal ausgebildet

sein, allein die Spalte bleibt dauernd geschlossen (Callitriche verna, Hippuris

vulgaris). In anderen Fällen entsteht zwar noch eine Spalte, allein die Vor-

und Hinterhofleisten sind stark entwickelt und legen sich dicht aneinander, zu-

weilen auch übereinander (Calla palustris, Menyanthes trifoliata). Ein vollstän-

diger Verschluß wird erzielt, wenn die Schließzellen überhaupt nicht mehr



Die Lenticellon. 419

vollständig auseinanderweichen, indem ihre äußeren Cuticularleisten miteinander

verwachsen bleiben (Potamogeton natans), oder indem sich die Trennung der

Schließzellen auf die inneren Cuticularleisten beschränkt (Polygonum amphibium,

Schoenoplectus lacustris). So kommen sehr eigentümliche Querschnittsbilder zu-

stande. —
Da die Spaltüffnungen normalerweise die einzigen Durchbrechungen der

Epidermis vorstellen, so erscheint es begreiflich, daß die Pflanze von ihnen

nicht selten auch in jenen Fällen Gebrauch imacht, wo es sich um die Aus-

scheidung von tropfbar flüssigen Stoffen handelt. Hierher gehören vor allem

die sogenannten Wasserspalten, sowie die sogenannten Saftventile verschiedener

Nektarien. Die angeblich Wachs ausscheidenden Stomata mancher Früchte

(Gydonia japonica, Rosa glandulosa, Prunus Gerasus usw.) sind noch näher zu

untersuchen.

B. Die Lenticellen2s).

So wie die Epidermis wird auch das Periderm von Pneumathoden durch-

setzt, welche seit de C and olle als Lenticellen bezeichnet werden. Schon in

der Entwickelungsgeschichte macht sich die analoge Bedeutung der Spaltöffnun-

gen und Lenticellen geltend: an den jungen Trieben unserer Holzgewächse ent-

steht jede Lenticelle, wie schon Unger beobachtet hat, unter einer Spaltöffnung,

und setzt so gewissermaßen deren Funktion fort, nachdem an Stelle der Epi-

dermis das Periderm getreten ist.

Fig. 177. Lenticelle eines Zweiges von Sambucxis nigra (im Sommer des 2. Vegetationsjalires).

Die Lenticelle ist im ausgebildeten Zustand ein linsenförmiger, in das Peri-

derm eingesetzter Gewebekörper. Zu innerst besteht sie aus der meristemati-

schen Verjüngungsschicht, die seitlich ringsum im Phellogen ihre Fortsetzung

27*
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findet. Der Hauptsache nach wird aber die Lenticelle von einem interstilien-

reichen Füllgewebe gebildet, nach dessen Beschaifenheit man mit Stahl zwei

Haupttypen dieser Organe unterscheiden kann. Der einfachere Typus wird

durch eng verbundene Füllzellen charakterisiert, so daß das Füllgewebe trotz

seiner Interzellularen ziemlich dicht und derb ist. Hierher gehören die Lenti-

cellen von Sambucus (Fig. 177), Lonicera, Evonymus, Salix, Gingko u. a. Weit

häufiger ist aber der zweite Typus, der sich durch rundliche, locker ver-

bundene Füllzellen auszeichnet. Damit nun das lockere Füllgewebe, das meist

eine brüchige oder pulverige Beschaffenheit zeigt, nicht auseinanderfalle, werden

von der Verjüngungsschicht zeitweise sogenannte Zwischenstreifen gebildet, wel-

che aus einer oder mehreren Schichten von eng verbundenen Zellen bestehen

und von Interzellulargängen quer durchsetzt werden. Auf diese Weise halten

die Zwischenstreifen als derbe, über das Füllgewebe gespannte Häute das eben-

genannte Gewebe zusammen, ohne den Gasaustausch zu verhindern. Die Zwi-

schenstreifen werden von dem nachrückenden Füllgewebe schließlich gesprengt

und dann nach einiger Zeit durch neue ersetzt. Diesem Typus gehören die

Lenticellen von Ulmus, Robinia, Sophora, Alnus, Betula, Sorbus, Prunus, Aes-

culus u. a. an. — Bei beiden Typen sind die Zellen des Füllgewebes abgestorben,

lufthaltig und mit dünnen, oft gebräunten Wandungen versehen.

Die Wegsamkeit der Lenticellen für Gase ergibt sich schon aus ihrem ana-

tomischen Bau. Die Interzelhilaren der Rinde setzen sich in Durchlüftungs-

kanäle fort, welche die Verjüngungsschicht quer durchsetzen, sich im Füll-

gewebe allseits ausbreiten, die Zwischenstreifen durchqueren und, da die

Epidermis über der ausgebildeten Lenticelle stets gesprengt ist, schließlich di-

rekt mit der äußeren Atmosphäre kommunizieren. Auch auf experimentellem

Wege kann man sich von der Funktion der Lenticellen als Pneumathoden leicht

überzeugen. Wenn man einen mit Lenticellen versehenen Zweig luftdicht an

füUtes Glasgefäß taucht und in den längeren Schenkel des Glasrohres Queck-

silber gießt, so sieht man schon bei ganz geringem Druck reichliche Luftblasen

aus den Lenticellen austreten. Während dieser Versuch sehr leicht gelingt,

wird man vergebens an anderen Stellen der Zweigoberfläche durch Verletzung

des Periderms einen ebenso reichlichen Austritt von Luftblasen zu bewirken

suchen. Es geht daraus hervor, daß die Lenticellen nicht bloß partielle Durch-

brechungen des Periderms vorstellen, sondern auch Vereinigungspunkte des

Durchlüftungssystems.

Was hier über die Beziehungen der Lenticellen zum Gasaustausch im all-

gemeinen gesagt wurde, das gilt natürlich auch für die Transpiralion im be-

sonderen. Wenn nun auch in letzterer Hinsicht den Lenticellen lange nicht

jene Bedeutung zukommt, wie den Spaltöffnungen, so erschien es mir doch

nicht ohne Interesse, einige zahlenmäßige Daten über die Beeinflussung der

Transpiration durch die Lenticellen zu gewinnen. Die diesbezüglichen Versuche

wurden in der Weise durchgeführt, daß ich ältere Zweigstücke verschiedener

Bäume an den Schnittflächen mit Siegellack fest verschloß und die Lenticellen

mit dickflüssigem Asphaltlack verklebte; an ebenso großen Vergleichszweigen

wurden die Asphalttüpfelchen in gleicher Anzahl und Größe zwischen den
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Lenticellen angebracht. Durch tägliche Wägungen bestimmte ich die Gewichts-

verluste der derartig präparierten Zweige und konnte so den Einfluß der

Lenticellen auf die Wasserabgabe seitens der Zweige zahlenmäßig feststellen.

Nachstehende kleine Tabelle enthält einige Yersuchsresultate in übersichtlicher

Zusammenstellung. Die mitgeteilten Zahlen bedeuten die jeweiligen Gewichts-

verluste, ausgedrückt in Prozenten des Anfangsgewichtes der Zweige.

Sambucus nigra Triaenodendron caspicuin Morus alba

Zeitangabe Lenticellen Lenticellen Lenticellen

offen geschlossen offen geschlossen offen geschlossen

Nach 5 Tagen 10,60 7,66 5,35 3,58 9,76 9,26

» 10 » 19,63 13,90 11,10 7,69 19,84 17,47

»15 ;> 28,02 23,71 16,41 12,18 27,73 24,62

Die Unterschiede in der Transpiration der Zweige mit offenen und ver-

klebten Lenticellen sind also nicht unansehnlich. Auch Klebahn, der diese

Versuche mit den Zweigen anderer Bäume wiederholt hat, fand ähnliche Unter-

schiede.

Bezüglich der Verteilung der Lenticellen ist zu erwähnen, daß dieselben

meinen Beobachtungen zufolge an vertikal stehenden Zweigen ringsum ziemlich

gleichmäßig verteilt sind, an horizontal stehenden dagegen auf der Unterseite

viel reichlicher auftreten, als auf der Oberseite. Doch gleicht sich mit zu-

nehmendem Alter der Aste diese ungleiche Verteilung allmählich aus. Besonders

auffallend sind in dieser Hinsicht Gleditschienzweige (Gl. triacanthos), von denen

z. B. ein einjähriges, 20 cm langes Zweigstück auf der Oberseite durchschnitt-

lich 73, auf der Unterseite 210 Lenticellen aufwies. Daß in dem Vorwiegen

dieser Organe an der Zweigunterseite eine Erscheinung vorliegt, die analog ist

dem Vorwiegen der Spaltöffnungen an der Blattunterseite, dies kann wohl bei

der Gleichartigkeit der physiologischen Funktion dieser Organe nicht bezweifelt

werden. Nach Devaux treten die Lenticellen auch in der Nähe der Laub-

blattbasen reichlicher auf; an den Insertionsstellen der Nebenwurzeln sind

nach ihm normalerweise stets eine oder zwei Lenticellen vorhanden.

Eine gewisse Ähnlichkeit mit gewöhnlichen Lenticellen besitzen die sog.

Staubgrübchen an den Stämmen und Blattstielen der Cyatheaceen und Ma-

rattiaceen. Sie sind in neuerer Zeit namentlich von E. Hannig'^^j genauer

studiert worden. So wie die Lenticellen entstehen auch sie unter Spaltöffnun-

gen und stellen rundliche oder ovale Grübchen vor, über denen die Epidermis

zerrissen ist, und deren Inneres ein lockeres, interzellularreiches Füllgewebe

einnimmt. Eine zusammenhängende Verjüngungsschicht fehlt, doch treten in

den angrenzenden Parenchymzellen unregelmäßige Zellteilungen auf, die Füll-

gewebe liefern. Daß man es in diesen Staubgrübchen mit Pneumathoden zu

tun hat, dürfte kaum zu bezweifeln sein. Bei den Marattiaceen fungieren sie

als solche nur während der Entfaltung der Knospe und schließen sich, wenn
die Blattspreite selbständig zu assimilieren vermag.
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C. Die Pneuniathoden der Luftwurzeln.

1. Die Pneumathoden der Atem wurzeln. Schon bei früherer Ge-

legenheit wurde erwähnt, daß bei den Atemwurzeln der Jussiaeaarten das Aer-

enchym nach Zersprengung der Epidermis direkt an das umgebende Medium

grenzt. Gewöhnlich sind aber die Atemwurzeln mit besonderen Pneumathoden

ausgerüstet, die bei Avicennia officinalis und Laguncularia racemosa im wesent-

lichen den Bau gewöhnlicher Lenticellen zeigen, von denen die mehrschichtige

Korkhülle durchbrochen wird. Bei Sonneratia acida wird die Atemwurzel nach

Goebel von dünnen Korkhäuten, die aus je drei Zelllagen bestehen, umgeben;

sie wechseln mit 1— 2 und mehr Schichten von kugeligen Zellen ab, die an

die Füllzellen der Lenticellen erinnern, während die Korkhäute mit den Zwi-

schenstreifen zu vergleichen wären. So ist die ganze Wurzel gewissermaßen

mit einer einzigen Pneumathode versehen, die, wie Karsten bemerkt, mit einer

über die gesamte Oberfläche verbreiteten, großen Lenticelle vergleichbar ist.

Einen eigentümlichen Bau weisen die von Jost untersuchten Pneumathoden der

Atemwurzeln verschiedener Palmen, besonders Phoenixarten, auf. Sie erschei-

nen dem unbewaffneten Auge als weißliche, mehlige Gewebepartien, die ent-

weder bloß die angeschwollene Wurzelspitze bedecken, oder gleichfalls etwas

angeschwollene Querzonen der Wurzel ringförmig umgeben. Bei mikroskopischer

Untersuchung sieht man, daß an den betreffenden Stellen über dem Rinden-

parenchym an Stelle des hypodermalen Bastringes rundzelliges Sklerenchym mit

Interzellularspalten auftritt, das dann noch von einer interzellularreichen, relativ

dünnwandigen Schwammgewebsschicht bedeckt wird. Schon ein geringer Druck

reicht hin, um analog wie bei lenticellentragenden Zweigen Luft durch die Pneu-

mathoden zu pressen.

2. Die Pneumathoden der Orchideenluftwurzeln^o] sind bereits

von Leitgeb eingehend beschrieben worden, ihre Funktion hat aber erst

A. F. W. Schimper erkannt. Sie geben sich dem unbewaffneten Auge als

ziemlich auffallende weiße Flecken zu erkennen, die besonders deutlich hervor-

treten, wenn sich die AVurzelhülle mit Wasser vollgesogen hat. Meist sind sie

in der Richtung der Wurzelachse gestreckt und in mehr oder minder regel-

mäßigen Längsreihen angeordnet; bei zylindrischen Luftwurzeln zeigen sie eine

ringsum gleichmäßige Verteilung, bei bandförmig dorsiventralen, wie z. B. den

grünen, als Assimilationsorgane fungierenden Luftwurzeln von Aeranthus fasciola

und Taeniophyllum Zollingeri, treten sie bloß an der dem Substrat zugekehrten,

resp. auf der Schattenseite auf.

Jede Pneumathode setzt sich aus drei Teilen zusammen, einem zur AVurzel-

hülle, einem zur Exodermis und einem zum Rindenparenchym gehörigen Teile.

Der erste besteht aus einer keilförmigen Partie der Wurzelhülle, deren Zellen

sich histologisch durch derbere Membranverdickungen auszeichnen; die Spiral-

fasern sind zahlreicher, oder an ihrer Stelle tritt eine gleichmäßige Membran-

verdickung mit spaltenförmigen Tüpfeln auf. In physiologischer Hinsicht sind

diese Zellen dadurch gekennzeichnet, daß sie, wie schon Leitgeb gefunden

hat, die Luft hartnäckig festhalten, wenn sich die übrigen Zellen der Wurzel-

hülle mit Wasser vollsaugen. Diese keilförmige Gewebeparlie sitzt mit ihrer
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Kante einer einzigen, selten zwei bis drei dünnwandigen, gestreckten, luft-

führenden Exodermiszellen auf (Fig. 1 78 l), an welche innen eine oder mehrere

Reihen von rundlichen Parenchym-

zellen grenzen (Fig. 178/*), die von

Janczewski ihres farblosen, wäs-

serigen Inhaltes wegen als »cellules

aquiferes« bezeichnet werden, die

aber zufolge der weiten Interzellu-

larräume, die sie zwischen sich frei

lassen, eher mit den Füllzellen der

Lenticellen zu vergleichen sind. Die

lufterfüllten Interzellularen grenzen

auch direkt an die dünnwandige,

lufthaltige Exodermiszelle. Bei Tae-

niophyllum Zollingeri beobachtete

ich, daß die Innenwand dieser Zelle

dort, wo sie an die Interzellularen

grenzt, stellenweise resorbiert wird,

so daß große Löcher entstehen, die

eine offene Kommunikation der In-

terzellularräume mit dem Lumen
der dünnwandigen Exodermiszelle

herstellen.

Die Pneumathoden der Orchi-

deenluftwurzeln stellen demnach

zwar keine offenen Ausführungsgänge des Durchlüftungssystems vor, indem

wenigstens die Außenwand der lufthaltigen Exodermiszelle vollkommen intakt

bleibt, doch ist die Permeabilität aller Zellwandungen der Pneumathode für Luft

nach Schimpers Beobachtungen eine so große, daß auch auf dem Wege der

Membrandiffusion ein genügender Gasaustausch erfolgen kann.

Fig. 178. Pneumathode der assimilierenden Wurzel von
Taeniophyllum Zollingeri (Querscilnittsansicht). tv Wurzel-
hülle. e Exodermis. l luftführende Exodermiszelle, deren
untere, rechte Wand grob durchlöchert ist. ) chlorophyll-

führende Rinde, f Füllzellen.

IV. Die Entwickelungsgeschichte des Durchlüftungssystems.

Was für die verschiedenen Gewebesysteme gilt, hat auch für das System

der lufterfüllten Interzellularräume Geltung: ihre Entwickelungsgeschichte kann

eine sehr verschiedenartige sein. Die meisten Durchlüftungsräume entstehen

schizogen, d. h. durch einfaches Auseinanderweichen der Zellen unter Spal-

tung der ursprünglich gemeinsamen Wände, resp. der Mittellamelle. Hierher

gehören z. B. die Luftgänge und Luftkammern von Papyrus antiquorum, Lemna,

Trapa, Potamogeton, Ceratophyllum, Nymphaeaceen usw. In anderen Fällen

entstehen die Durchlüftungsräume lysigen oder rhexigen, d. h. durch Des-

organisation, durch Kollabieren und Zerreißen vergänglicher Zellen und Zell-

gruppen, zwischen denen allerdings zunächst erst kleinere schizogene Inter-

zellularen gebildet werden. Als Beispiele sind die Luftgänge der meisten

Cyperaceen, Gramineen und Equiseten zu nennen. Im einzelnen zeigt sich nun
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in der Entstehung der schizogenen und lysigenen Durchlüftungsräume eine

üheraus große Mannigfaltigkeit ^i).

Das Aerenchym ist teils grundmeristematischen Ursprungs, teils geht es

aus einem Folgemeristem hervor, welches entwickelungsgeschichtlich dem Phello-

gen homolog ist.

Die Zellen des gesamten Spaltüffnungsapparates sind teils protoderma-

len, teils grundparenehymatischen Ursprungs. Die Schließzellen gehen natürlich

stets aus einer protodermalen Mutterzelle hervor, sie sind Schwesterzellen; doch

treten gewöhnlich, bevor es zur Bildung der Scheidewand zwischen den Schließ-

zellen kommt, vorerst noch vorbereitende Teilungen auf, die sich in sehr ver-

schiedenartiger Weise vollziehen können •'^j. Ihnen verdanken die Nebenzellen des

Spaltöffnungsapparates ihre Entstehung. Ohne auf die zahlreichen Variationen

dieses Vorganges näher einzugehen, sei hier

bloß auf die Entstehung des Spaltöffnungs-

apparates bei den Crassulaceen und bei Mer-

curialis hingewiesen. Die protodermale Ur-

mutterzelle teilt sich bei diesen Pflanzen nach

den Normen des Scheitelzellwachstums, und

zwar bei den Crassulaceen nach drei verschie-

denen Richtungen, bei Mercurialis nach dem
Typus der zweischneidigen Scbeitelzelle, durch

alternierend rechts und links auftretende Wände
(Fig. 179).

Die Lenticellen können sowohl an jun-

gen, noch mit der Epidermis versehenen Trie-

ben entstehen, wie auch an älteren, bereits

vom Periderm umgebenen Zweigen. Im erste-

ren Fall ist ihre Entstehung nach Stahl die

folgende: Die unter einer Spaltöffnung gelegenen, die Atemhöhle begrenzenden

Parenchymzellen teilen sich unter Größenzunahme, und ihre Tochterzellen

bringen als farbloses Füllgewebe die Atemhöhle zum Verschwinden. Durch

tangentiale Teilungen einer uhrglasförmigen Zelllage wird die Verjüngungs-
schicht gebildet, die stets neue Füllzellen nach außen abscheidet. Infolge des

Druckes seitens der andrängenden Füllzellen wölbt sich die Epidermis immer

mehr empor und zerreißt endlich. Das nunmehr austretende Füllgewebe bildet

die kleinen wulstförmigen Erhabenheiten der Lenticelle. — An älteren, bereits

mit Periderm versehenen Zweigen entstehen die Lenticellen derart, daß an be-

stimmten Stellen das Phellogen statt interstitienloser Korkzellen das an Inter-

zellularen reiche Füllgewebe bildet und so zur Verjüngungsschicht der Lenticelle

wird. Wie im früheren Falle die Epidermis, wird bei dieser Entstehungsweise

die über dem Füllgewebe befindliche Korklage zerrissen.

Fig. 17!:). Spaltöffnungsapparat von Semper-
vivuin sp. samt seinen Nebenzellen; diese
sind ihrer Entstehnngsfolge nach beziifert.
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Zehnter Abschnitt.

Die Sekretionsorgane und Exkretbehälter.

I. Allgemeines.

Abgesehen von den gasfürmigen Ausscheidungen der grünen Landpflanzen,

die mit dem Atmungs- und Assimilationsgaswechsel und der Transpiralion ver-

bunden sind, scheiden die meisten Pflanzen auch tropfbar flüssige oder auch

Lösungen fester Körper aus. Die Bedeutung dieser von ein- oder mehrzelligen

Sekretionsorganen ausgeschiedenen Stoffe, die wir als Sekrete bezeichnen,

kann so wie im Tierreich eine sehr verschiedenartige sein. So wird von vielen

Pflanzen bei unterdrückter Transpiration Wasser in liquider Form ausgeschieden,

damit der hydrostatische Druck im Wasserleitungssystem nicht zu groß werde

und zu keiner Injektion der Durchlüftpngsräume mit Wasser führe. Die be-

treffenden Sekretionsorgane, deren Bau ein sehr mannigfaltiger ist, werden als

Hydathoden bezeichnet. Bei verschiedenen Pflanzen sondern bestimmte Se-

kretionsorgane, gleichwie bei Tieren, Verdauungsfermente aus, sind also in

ernährungsphysiologischer Hinsicht von größter Bedeutung. Viele Sekrete, wie

ätherische Öle, Harze, Schleime u. dgl., kommen in biologischer Hinsicht als

Schutzmittel gegen zu starke Transpiration, gegen die Angriffe der Tierwelt

oder, wie das Nektarsekret, als Lockmittel für Insekten in Betracht. Endlich

ist es nicht unwahrscheinlich, daß auch im Pflanzenreich Sekretionsorgane vor-

kommen, die sich gleich den Nieren des tierischen Organismus auf die Aus-

scheidung nutzloser Endprodukte des Stoffwechsels beschränken.

Das von den Sekretionsorganen ausgeschiedene Sekret wird entweder di-

rekt nach außen abgesondert, wie z. B. das Wasser seitens der Hydathoden,

oder dasselbe wird zunächst im Innern des Organismus, doch außerhalb der

Sekretzellen, abgelagert, um erst später, sehr häufig auch gar nicht, nach außen

entleert zu werden. Charakteristisch für die pflanzlichen Sekretionsorgane ist

demnach nicht die direkte Absonderung des Sekretes nach außen, die häufig,

aber nicht immer eintritt, sondern die Ausscheidung als solche, gleichgültig

wohin sie erfolgt. Darin liegt zugleich das unterscheidende Merkmal der Se-

kretionsorgane und Sekretzeflen gegenüber den Exkretbehältern.

In der Definition der Sekretionsorgane im weitesten Sinne des Wortes ist

weder auf ihre Gestalt noch darauf Rücksicht genommen, durch welche Kräfte

die Sekretion bewirkt wird. Jene lokalen Sekretionsapparate nun, bei denen
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die Bildung, resp. Ausscheidung des Sekretes eine Funktion der lebenden
Protoplasten der Sekretzellen ist, wollen wir als Drüsen bezeichnen^]. Auch
die Drüsen scheiden das Sekret entweder direkt nach außen ab, wie z, B. die

Wasserdrüsen, die Nektarien, oder das Sekret tritt zunächst in einen Drüsen-
raum von sehr verschiedener Entstehungsweise. Bei oberflächUch gelegenen

Drüsen kommt er durch Abhebung der Cuticula zustande, bei inneren Drüsen
stellt er einen durch das Auseinanderweichen, oder durch frühzeitige Auflösung

der Sekretzellen entstandenen Interzellularraum vor. Nach dieser verschiede-

nen Entstehungsweise des Drüsenraums kann man dann schizogene und lysi-

gen e Drüsen unterscheiden, die übrigens durch Übergänge miteinander ver-

bunden sind. —
Von den Sekretionsorganen unterscheiden sich die Exkretbehälter vor

allem dadurch, daß die Zellen, aus denen sie bestehen, oder aus denen sie

hervorgehen, End- und Nebenprodukte des Stoffwechsels, Exkrete im ernährungs-

physiologischen Sinne des Wortes, in ihrem Lumen aufspeichern. In bio-

logischer Hinsicht können diese Exkrete, z. B. als Schutzmittel gegen Tiere,

von großer Bedeutung sein, in vielen Fällen handelt es sich aber zweifellos

nur darum, nutzlose Endprodukte des Stoffwechsels aus dem Assimilations- und
Leitungssystem zu beseitigen. Während die Unterscheidung zwischen Sekretions-

organen und Exkretbehältern stets leicht fällt, kann es zuweilen unsicher sein,

ob man eine bestimmte Zelle als Exkretbehälter aufzufassen hat, oder ob sie

zum Speichersystem zu rechnen ist. Nicht immer sind nämlich die Grenzen

zwischen den Endprodukten des Stoffwechsels und den noch weiter verwert-

baren Substanzen des Pflanzenleibes scharf gezogen. Bisweilen ist auch ein

und derselbe Stoff das eine Mal dauernd ein Exkret, das andere Mal eine plasti-

sche Substanz, wie z. B. die Gerbsäuren.

Über Bau und Anordnung der Sekretionsorgane und Exkretbehälter läßt

sich selbstverständlich nicht viel Allgemeines sagen. Die Sekretionsorgane sind

in den einfachsten Fällen einzellig; weit häufiger aber bestehen sie, wie schon

erwähnt, aus mehreren oder zahlreichen Sekretzellen, die als zarte, schutz-

bedürftige Elementarorgane sehr häufig mit mechanischen Schutzeinrichtungen

versehen sind. In der Mehrzahl der Fälle zeichnen sich die Sekretzellen durch

stark entwickelte Plasmakörper und relativ große Zellkerne aus. Die Anordnung
der Sekretionsorgane entspricht natürlich ganz den speziellen Bedürfnissen der

Pflanze, denen sie ihre Entstehung verdanken. — Die Exkretbehälter sind ent-

weder einzellige Idioblasten, oder sie vereinigen sich zu schlauchförmigen Zell-

reihen, bisweilen selbst zu mehr oder minder ausgedehnten Zelllagen. In man-
chen Fällen bilden sie auch Zellfusionen. Wenn der Prozeß der Ablagerung

des Exkretes beendet ist, so verkorken nicht selten die Wandungen seines Be-

hälters, wodurch jeder nachträgliche Austritt des unter Umständen vielleicht

schädlich wirkenden Exkretes verhindert wird. Dasselbe ist nunmehr den Stoft-

wechselprozessen ebenso vollständig entzogen, als wenn es von der Pflanze aus-

geschieden worden wäre. Die Anordnung der Exkretbehälter richtet sich nach

mehreren Momenten: erstens natürlich nach der Lage desjenigen Gewebes oder

Organs, dessen spezifische Stoffwechselprozesse zur Bildung eines bestimmten

Exkretes führen; zweitens nach dem Bestreben der Pflanze, die physiologischen

Funktionen der einzelnen Gewebe und die wechselseitigen Beziehungen letzterer
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durch die Anordnung der Exkretbehälter möglichst wenig stören zu lassen;

auch soll die Anordnung eine derartige sein, daß der Inhalt der Exkretbehälter

den Stoffwechselprozessen möglichst entzogen bleibt. An der Grenze zweier

Gewebesysteme, die einen regen Stoßverkehr unterhalten, wären deshalb die in

Rede stehenden Organe, namentlich wenn sie in größerer Zahl auftreten, nicht

am Platze. Wenn endlich die Exkrete eine biologische Rolle spielen, so kann auch

hierdurch die Anordnung der Exkretbehälter bestimmt oder beeinflußt werden.

II. Die Sekretionsorgane.

A. Die Hydathoden2).

Rei zahlreichen Vertretern unserer einheimischen Flora, noch häufiger aber

bei Pflanzen, die in feuchtem Tropenklima leben, treten vorzugsweise an den

Laubblättern Sekretionsorgane, Hydathoden, auf, die zur Ausscheidung von

Wasser in liquider Form bestimmt sind. Die Wasserausscheidung erfolgt in

allen Fällen nur dann, wenn der hydrostatische Druck im Wasserleitungssystem,

der sog. Rlutungsdruck, eine gewisse Höhe erreicht hat, also bei verringerter

oder sistierter Transpiration. Nach feuchten Nächten findet man demnach die

Laubblätter der betreffenden Pflanzen an bestimmten Stehen, über den Hyda-

thoden, mit größeren oder kleineren Wassertropfen besetzt, die früher häufig

mit Tautropfen verwechselt wurden.

'I. Rau und Anordnung der Hydathoden.

Der anatomische Rau der Hydathoden ist meinen Untersuchungen zufolge

ein sehr mannigfaltiger. Zunächst mögen hier die epidermalen Hydathoden
ohne direkten Anschluß an das Wasserleitungssystem besprochen wer-

den, die entweder metamorphosierte Epidermiszellen oder mehrzellige Haar-

gebilde vorstellen.

Rei der Icacinacee Gonocaryum pyriforme treten zwischen den gewöhn-

lichen Epidermiszellen auf Ober- und Unterseite des Laubblattes zahlreiche ein-

zellige Hydathoden auf. Jede solche Zelle gliedert sich in drei Teile (Fig. 1 80 Ä).

Über die dicke Außenwand ragt ein kleines Zäpfchen schräg empor, dessen

Spitze verschleimt ist. Vom Zelllumen aus durchzieht ein enger Kanal das Zäpf-

chen und mündet in die Schleimpapille oder, wenn diese nach heftigen Regen-

güssen weggewaschen ist, direkt nach außen. Dies ist der offene Ausführungs-

gang der Hydathode. Der mittlere größte Teil besitzt die Gestalt eines vier- bis

sechsseitigen Trichters, dessen Seitenwände bei älteren Rlättern stark verdickt

sind und dessen untere Öffnung schon frühzeitig von einem dicken, nach innen

zu vorspringenden Zellulosering umsäumt wird. Die Außenwand sowohl wie

die Seitenwände mit dem eben erwähnten Zelluloseringe sind stark cutinisiert.

Der dritte, unterste Teil der Zelle endlich stellt eine zartwandige Rlase vor, die

sich von dem trichterförmigen Teile scharf abgrenzt, und die bei den aus-

giebigen Druckschwankungen, die in der Hydathode zweifelsohne vorkommen,

als Druck- und Volumregulator dienen dürfte. Der Protoplast der Hydathode
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ist mächtig entwickelt und, wie in typischen Drüsenzellen, mit einem relativ

großen Zellkern versehen. — Die Anzahl dieser wasserausscheidenden Organe

beträgt auf der Oberseite des Blattes durchschnittlich 55, auf der Unterseite

58 auf den Quadratmillimeter.

Nicht minder merkwürdig sind die einzelligen Hydathoden der Menisper-

macee Anamirta Cocculus gebaut (Fig. 180 C). Sie liegen auf beiden Blattseiten

am Grunde seichter Grübchen und besitzen eine verkehrt-trichterförmige Ge-

stalt. Die Innen- und Seitenwände sind unverdickt, doch stark verholzt. In

die Mitte der verdickten Außenwand ist ein eigentümlicher Filtrierapparat

eingesetzt, der nach außen als kurze Membranpapille vorspringt und sich nach

innen zu in einen ziemlich langen Membranzapfen fortsetzt, der an seinem Ende

Fig. 180. Einzellige Hydathoden. A Längsschnittansictt, B Flächenansicht einer Hydathode von Gonocaryura
pyriforme. C Hydathode von Anamirta Cocculus. 1) Verschleimung der Papille, A' ausgehildete, trichterförmige

Papille einer Hydathode von A. Cocculus.

gewöhnlich knorrig oder korallenartig verzweigt ist. Dieser Membranzapfen

wird von einem engen Kanal durchzogen, der sich bis in die Papille hinein

erstreckt und sich hier mehr oder minder stark erweitert. Da am Scheitel der

Papille die Cuticula fehlt (Fig. 1 80 E)^ oder wenigstens siebartig durchlöchert

ist, da ferner die Zelluloseschichten der Papille verschleimt sind (Fig. 180 D),

so stellt diese einen offenen, mit Schleim erfüllten Trichter vor, dessen Lumen
nach unten zu in den engen Kanal ausläuft, der den Zapfen durchzieht. Die

äußere Membranpartie des Zapfens ist stark verholzt und zeigt in ihrer unteren

Hälfte häufig eine zarte Querstreifung, die auf dem Vorhandensein schmaler,

quer spaltenförmiger Tüpfel beruht. Auch bei dieser Pflanze besitzen die Hyda-

thoden mächtig entwickelte Plasmakörper und ziemlich große Zellkerne. —
An diese einzelligen Hydathoden reihen sich die mehrzelligen Wasserdrüsen der
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Plumbagineen an, deren Bau und Funktion besonders Volkens genauer studiert

hat. Der ungefähr halbkugelige Drüsenkürper ist in der Regel achtzellig, indem

vier mittlei'e Zellen von vier peri-

pheren umgeben werden. Sie zeich-

nen sich durch reichen Plasmainhalt

und zarte Zellwände aus; auch die

Außenwände sind dünn. Dagegen

sind jene Wände, durch die sich der

Drüsenkürper gegen die Nachbarge-

webe abgrenzt, etwas verdickt, stark

lichtbrechend und unlöslich in Schwe-

felsäure. Der aus einer einzigen

Protodermzelle durch entsprechende

Teilungen entstandene Drüsenkürper

wird gewöhnlich von vier epiderma-

len Nebenzellen umgeben, die jenem

als halbmondförmige Kappen auf-

sitzen (Fig. 181).

Sehr häufig erscheinen die epi-

dermalen Hydathoden in Gestalt von

mehrzelligen Trichomen, zumeist

als Keulen-, Köpfchen- und Schuppen-

haare, seltener als typische Haar-

gebilde.

Bei Machaerium oblongifolium,

einem in Brasihen einheimischen

kletternden Papilionaceenstrauche,

sind die dreizählig gefiederten Laub-

blätter beiderseits mit ziemlich lan-

gen steifen Haaren bedeckt, die als

Hydathoden fungieren. Das Haar

besteht aus einem fünf- bis sechs-

zelligen Fußstück und dem zweizeiligen Haarkörper (Fig. 182^4). Die lange,

zugespitzte Endzelle dieses letzteren ist im ausgewachsenen Zustand abgestorben,

ihre Wände sind ziemlich stark verdickt und verholzt. Gegen die untere kurze

Zelle des Haarkörpers grenzt sich die obere lange Zelle mit einer schrägen,

stark verdickten und verholzten Wand ab, die zahlreiche spaltenförmige Tüpfel

aufweist. Die kurze untere Zelle des Haarkörpers besitzt gleichfalls stark ver-

dickte, doch in hohem Grade cuticularisierte Seitenwände und einen mächtig

entwickelten Plasmakörper. Das Fußstück besteht aus einer etwas höheren

Basalzelle und aus 4— 5 etagenförmig übereinander liegenden, ganz flachen

Scheibenzellen, die alle sehr plasmareich sind. Die Querwände sind bis auf

die immer dicker werdenden Randpartien sehr zart, die Seitenwände dagegen

stark verdickt und cutinisiert. Bloß die Basalzelle besitzt dünne Seitenwände,

so wie auch ihre untere Wand ganz zart ist. — Als die eigentlichen wasser-

ausscheidenden Zellen des ganzen Apparates fungieren offenbar die plasma-

reiche kurze untere Zelle des Haarkörpers, sowie die gleichfalls plasmareichen

Fig. 181. Hydathoden der Laubblattoberseite von Plum-
bago lapatbifolia. A Oberflächenansiclit. b Qnerscbnitts-

ansicht. Der plasmatische Inhalt der Drüsenzellen ist

•vsreggelassen.
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Scheibenzellen des Fußstückes. Der Austritt des Wassers findet zweifelsohne,

im Hinblick auf die Cutinisierung der Seitenwände der eben genannten Zellen,

durch die verholzte, schief gestellte Querwand statt, welche die lange von der

kurzen Haarzelle trennt; dieselbe ist dementsprechend mit zahlreichen spalten-

fürmigen Tüpfeln versehen. Aus der abgestorbenen Endzelle filtriert dann das

Wasser nach außen.

Bei Phaseolus multiflorus (Fig. 182 B) treten namentlich auf der Blatt-

unterseite gekrümmte, plasmareiche Keulenhaare als Hydathoden auf, die aus

einer großen, meist etwas blasig aufgetriebenen Fußzelle und einem gewühnlich

aus vier Zelletagen aufgebauten, keuligen Haarkürper bestehen, dessen oberste

zart. Es kommt in ihnen ebensowenig wie Zellinhalt zur Bildune; eines

Tricilomilydatliode von Macliaerium oblongifolium. B Trichomliydathode von Phaseolus multiflorus.

C Köpfchenhydatliode von Piper nigrum.

Öligen, harzigen oder gummiartigen Sekretes. Bei verschiedenen Piperaceen

(Fig. 182 C), Bignoniaceen und Artocarpusarten sind es kurzgeslielte Küpfchen-

oder Schuppenhaare, die als Hydathoden fungieren. Bei aller Mannigfaltigkeit

des Baues im einzelnen gliedern sich dieselben stets in drei Teile, das Köpfchen

(oder die Schuppe), den Stiel und das Fußstück. Das ein- oder mehrzellige

plasmareiche Köpfchen fungiert als eigentliches Wasserausscheidungsorgan. Seine

Außenwände sind zart, von einer dünnen, für Wasser leicht permeabeln Guti-

cula überzogen, die in einzelnen Fällen durch ein schleimiges Wandsekret em-

porgehoben und gesprengt wird. Die Stielzelle repräsentiert gewissermaßen

den mechanischen Apparat des ganzen Organs, indem ihre oft stark verdickten

oder wenigstens mit einem dicken Zelluloseringe versehenen und fast immer

ausgiebig cutinisierten Seitenwände einen festen Ring bilden, der die Austrilts-

öffnung für das Wasser (d. h. die Stelle, wo das Wasser aus dem Innern

des Blattes in das Sekretionsorgan eintritt) stets gleich weit erhält. Das oft

HaViprlandt, Pflanzenanatomie. 3. Aufl. 28
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verbreiterte, ein- oder mehrzellige Fußstück endlich vermittelt den Anschluß an

die benachbarte Epidermis und das darunterliegende Gewebe. Es ist deshalb

sehr dünnwandig, und häufig läßt sich beobachten, daß eine möglichst große

Anzahl von subepidermalen Zellen (namentlich Palisaden) den unmittelbaren An-

schluß an diesen Teil des Organs zu gewinnen sucht.

Eine besondere Erwähnung verdienen schließlich die epidermalen Hyda-

thoden in den Höhlen der Schuppenblätter von Lathraea squamaria^). Nachdem

schon Gh. Darwin die Wasserausscheidung die-

ser Blätter beobachtet hatte, ist diese Erschei-

nung von mir, Goebel und P. Groom genauer

studiert worden. Die Blatthühlen von Lathraea

bestehen aus einem zusammenhängenden System

von Kanälen und Spalten, das durch eine enge

Öffnung nach außen mündet. Die Hühlenwände

entsprechen der morphologischen Unterseite des

Blattes und sind mit zweierlei Drüsen ausgeklei-

det, den Köpfchendrüsen und den Schilddrüsen.

Die ersteren bestehen aus einem ein- oder mehr-

zelligen Fußstück, aus einer Stielzelle und zwei

plasmareichen Köpfchenzellen (Fig. 184). Die

Schilddrüsen sind von S eher ffei genauer unter-

sucht worden (Fig. 183). Sie bestehen aus einer

großen, rundlichen, linsenförmigen Zelle, die

größtenteils in das Gewebe der Höhlenwand ein-

gesenkt ist. Ihr sitzen vier parallel nebenein-

ander gelagerte Zellen auf, die zusammen die

Gestalt einer konvex- konkaven Linse besitzen.

Die beiden mittleren Zellen weichen in der Mittel-

linie auseinander und bilden eine von der Cuti-

cula überdeckte Rinne. Diese mündet genau am

Scheitel der Drüse durch ein kreisrundes Loch

von 0,004 mm Durchmesser, das die Cuticula

aufweist, direkt nach außen. Unter der großen

linsenförmigen Zelle liegt eine Gruppe von acht

rosettenartig angeordneten Zellen mit mehr oder

minder großen hiterzellularräumen. Wie die

Entwickelungsgeschichte lehrt, entspricht diese

ZellgTuppe dem Fußstück der Drüse, die große

mittlere Zelle kann als Stielzelle aufgefaßt wer-

den, und die vier obersten Zellen bilden den

Sekretionsapparat des ganzen Organs.

Die subepidermale Zelllage der Höhlen-

wände weist in ihrer ganzen Ausdehnung einen

schwammparenchymartigen Bau auf; die Inter-

zellularräume sind aber nicht mit Luft, sondern mit Wasser gefüllt, das aus

den angrenzenden Tracheiden der zahlreichen Gefäßbündelendigungen in sie

hineingepreßt wird (Fig. 184?). Lokale Beziehungen der Drüsen zu den

Fig. 183. Schilddrüsen der Ehizomscliup-

pen von Lathraea squamaria. A Ober-

flächenansicht. ß Querschnittsansicht,

Die der Drüse aufsitzenden Stäbchen sind

Bakterien.

Fig. 1S4. Köpfchendrüsen der Ehizom-
schuppen von Lathraea squamaria. / In-

terzellularraum, an Tracheiden grenzend.
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Gefäßbündeln sind nicht vorhanden. Die wasserausscheidenden Drüsen schöpfen

aus dem Interzelkilarsystem der subepidermalen Parenchymzelllage.

Ob die Küpfchendrüsen oder die Schilddrüsen, oder vielleicht beide Drüsen-

arten als Hydathoden fungieren, ist noch nicht endgültig festgestellt. Ich habe

die Küpfchendrüsen als solche bezeichnet, da bei Druckversuchen mit wässeriger

Methylenblaulüsung der Farbstoff bloß von den Küpfchendrüsen gespeichert Avird,

vollkommen farblos. Beweisend ist dieser Versuch freilich nicht. Goebel sieht

dagegen die Schilddrüsen als Hydathoden an ; er stützt sich dabei nicht auf

Versuche, sondern auf Lage und Bau der Drüsen. Namentlich ist es das oben

erwähnte scheitelständige Loch in der Guticula, das er zugunsten seiner Ansicht

geltend macht. Die Entscheidung in dieser Frage dürften wohl Experimente

mit anderen Rhinantaceen bringen, bei denen gleichfalls beiderlei Drüsenarten,

doch auch Übergangsformen zu finden sind. Beobachtungen, die P. Groom an

Pedicularis palustris und Rhinantus crista-galli angestellt hat, veranlassen ihn,

die Schilddrüsen als Hyda-

thoden anzusprechen.

Gehen wir nun zu der

zweiten großen Gruppe von

Hydathoden über, die sich

durch ihren direkten An-
schluß an das Wasser-
leitungssystem charak-

terisieren, so sind zunächst

die epidermalen Hydatho-

den der Blätter vieler Farne

(Polypodium-, Aspidium-,

Nephrolepisarten usw.) zu

erwähnen. Sie sind ent-

weder gleichmäßig über

die Blattoberseite zerstreut,

oder treten hauptsächlich

längs der Blattränder, eine

kontinuierliche Reihe bil-

dend, auf und bestehen aus

einer in ein seichtes Grüb-

chen eingesenkten Gruppe

von epidermalen, plasma-

reichen
,

zartwandigen

Drüsenzellen, die einem

verbreiterten , tracheiden-

reichen Leitbündelende un-

mittelbar aufsitzen.

Viel allgemeiner ver-

breitet sind jedoch die mit sog. Wasserspalten versehenen Hydathoden, zu

denen bei zahlreichen Pflanzen die peripheren Gefäßbündelenden der Blatt-

spitzen, Blattzähne und Blattränder, bei Moraceen und Urticaceen auch zahlreiche

Fig. 185. Radialer Längsschnitt durch die Hydathode eines Blattzahnes
von Primula sinensis, o obere, u untere Blattfläche, p Palisadenzelle.
t Endtracheiden, an die Interzellularräume (i) des Epithems (e) gren-

zend, s ScMießzelle einer Wasserspalte.
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Knotenpunkte des Gefäßbündelnetzes der Blattspreiten, sich umgewandelt haben.

Die Tracheiden dieser meist keulig angeschwollenen Bündelenden divergieren an

der Endigungsstelle gewöhnlich pinselartig und schieben sich zwischen die oft

gleichsinnig gestreckten Elemente eines zartwandigen Parenchymgewebes ein, das

bis zur Epidermis reicht und von de Bary als Epithem bezeichnet wurde.

Vor dem angrenzenden Chlorophyllparenchym zeichnet sich das Epithem durch

Kleinzelligkeit, Plasmareichtum, durch relativ große Zellkerne und mangelnden

oder spärlichen Chlorophyllgehalt aus. Seine Zellen sind entweder von eckig-

isodiametrischer Form, oder von rundlicher Gestalt, nicht selten mit kugeligen

oder unregelmäßigen Ausstülpungen versehen (Papaver, Geranium), und so an

Schwammparenchym erinnernd (Fig. 185, 18C C).

Wie zuerst Volkens betont hat, durchzieht ein mehr oder minder reichlich

ausgebildetes System von hiterzellularen das Epithemgewebe; daß die Tracheiden-

enden stellenweise direkt an diese Interzellularen grenzen, ist von mir zuerst

Fig. 186. Wasser spalten, A von der Spitze des ScheidenWattes von Secale cereale (Querschnittsansicht),

B desgleichen (Oberfläclienansicht), C von Conocephalus ovatus, Z> von Tropaeolum majus.

Wasser gefüllt und münden unter der Epidermis in einen oder auch mehrere

Hohlräume. Darüber liegen die offenen Wasser spalten, die sich von typischen

Spaltöffnungsapparaten, aus denen sie phylogenetisch hervorgegangen, mehr oder

minder auffallend unterscheiden. Sie zeichnen sich vor letzteren zunächst durch

eine geringere Beweglichkeit ihrer Schließzellen aus, die meist schon früh ver-

loren geht (Fuchsia), nicht selten auch schon von Anfang an fehlt. Dement-

sprechend vermißt man auf Querschnitten durch Wasserspalten die charakteristi-

schen Verdickungsleisten der typischen Schließzellen (Tropaeolum) (Fig. i 86 D)

oder findet sie wenigstens schwächer ausgebildet. Bisweilen sterben die Schließ-

zellen frühzeitig ab (Tropaeolum, Colocasia, Aconitum) oder verschwinden gänz-

Uch (Hippuris, Callitriche). Bei manchen Pflanzen (Aroideen, Papaver-, Tro-

paeoluinarten) zeichnen sich die AVasserspalten durch ihre enorme Größe aus.
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Die Anzahl der Wasserspalten einer einzelnen Hydathocie ist sehr verschieden.

Auf der Spitze der Blattzähne von Fuchsia, Aconitum, Delphinium, Priniula u. a.

tritt nach de Bary nur je ein großer, weit offener Porus auf. Eine Gruppe

von 3— 6 Spalten findet sich bei Ulmus campestris, Crataegus coccinea, Helle-

borus niger u. a. Zahlreiche Poren endlich stehen bei verschiedenen Umbelli-

feren und Compositen, bei Potentilla, Alchemilla, Geum usw. in einer dichten

Gruppe beisammen. x\uch über den scheibenförmigen Epilhemen der Blattflächen

von Ficusarten, Conocephalus (Fig. 186 C) und anderen Moraceen, sowie Urti-

caceen sind zahlreiche kleine Wasserspalten vorhanden.

Der Epithemkürper der Hydathoden wird häufig von einer Parenchym-

scheide, deren Innenwandungen zuweilen cutinisiert sind, gegen das benachbarte

Chlorophyllparenchym abgegrenzt.

In den einfachsten Fällen besitzen die mit Wasserspalten versehenen Hyda-

lhoden noch kein Epithemgewebe. Die Tracheidenenden grenzen direkt an das

Interzellularsystem des Mesophylls, das mit den »Atemhühlen« unter den Wasser-

spalten kommuniziert. Bei Vicia sepium tritt eine solche Hydathode mit 5 bis

8 Spalten an der Spitze jedes Fiederblättchens auf. Bei verschiedenen Gräsern

(Seeale cereale, Triticum vulgare, Zea Mais) fand ich an der Spitze des Scheiden-

blattes der Keimlinge und der ersten Laubblätter epithemlose Hydathoden mit

typischen Wasserspalten, die sich von den typischen Luftspalten sehr auffallend

unterscheiden (Fig 186, A^ B).

Einen eigentümlichen Typus der Hydathoden repräsentieren endlich die sog.

Apikaiöffnungen ^) der Blattspitzen verschiedener monokotyler Wassei'pflanzen,

die namentlich von Sauvageau, Minden und Weinrowsky genauer unter-

sucht worden sind. Über dem Ende des Mittelnervs tritt meist auf der Blatt-

unterseite ein Grübchen auf oder eine nur von der Cuticula überspannte Höhlung

(Scheuchzeria palustris), in welche meist zahlreiche Tracheidenenden pinselartig

hineinragen. Ein Epithem ist nicht vorhanden. Das Grübchen kommt durch

den Zerfall der Schließzellen von Wasserspalten zustande (Gallitriche, Ranunculus

aquatilis) oder durch vollständige Zerstörung von Epidermiszellen sowie der an-

grenzenden Parenchymzellschichten ; nur die Cuticula bleibt, wie erwähnt, zuweilen

erhalten. Bemerkenswert ist der Umstand, daß vor Entstehung des Grübchens

die Tracheidenenden häufig bis an die Epidermis heranreichen; bei Aponogeton

distachyus hat Minden sogar beobachtet, daß einige Epidermiszellen nach vor-

ausgegangener Teilung ihre Wände spiralig verdicken und so den Charakter

von Tracheiden annehmen. So werden die Mündungen der Wasserleitungs-

rühren mögUchst weit nach außen geschoben.

2. Funktion und Bedeutung der Hydathoden.

In physiologischer Hinsicht lassen sich zwei Hauptgruppen von Hyda-

thoden unterscheiden, je nachdem die Wasserausscheidung auf einfacher Druck-

filtration oder auf aktiver Auspressung seitens der Hydathoden beruht.

Zu den aktiv wirkenden Hydathoden gehören alle epidermalen Wasser-

ausscheidungsorgane, also die einzelligen und Trichomhydathoden, sowie jene

der Farne, ferner die Epithemhydathoden der Conocephalusarten, von Ficus sp.

und wahrscheinlich auch von anderen Moraceen und Urticaceen. In dieser
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Gruppe wird die zur Wasserausscheidung nötige Betriebskraft von den drüsig

gebauten Hydathodenzellen selbst geliefert; sie entwickeln selbst die Pumpkraft,

die Wasser nach außen preßt, während der im Wasserleitungssystem herrschende

Blutungsdruck auf die Hydathoden bloß als Reiz wirkt, der sie veranlaßt, ein-

seitig Wasser hervorzupressen.

Daß die in Rede stehenden Hydathoden tatsächlich als aktive, den Schweiß-

drüsen des tierischen Organismus vergleichbare Wasserdrüsen fungieren, wurde
von mir in der Weise festgestellt, daß ich die Hydathoden durch Bepinseln der

Blattflächen mit 0,1prozentiger alkoholischer Sublimatlüsung vergiftete. Wenn
nun der natürliche Blutungsdruck im Wasserleitungssystem steigt, oder wenn
man denselben, nach dem Vorgange de Barys, Mo 11s u. a., durch einen künst-

lichen Druck ersetzt, indem man den abgeschnittenen Zweig an dem kurzen

Schenkel eines U-fürmig gekrümmten Glasrohres befestigt und das Wasser ver-

mittelst des Druckes einer Quecksilbersäule (von 10—40 cm Hübe) in den Zweig

einpreßt, so scheiden diejenigen Blätter oder Blattpartien, deren Hydathoden

getütet wurden, kein Wasser aus. Wenn bloß ein Teil der Blattfläche mit

subhmathaltigem Alkohol bepinselt wird, so sezernieren die intakten Hydathoden

um so reicher Wasser. Wenn aber sämtliche Hydathoden vergiftet werden,

dann tritt bei gänzlich ausbleibender Sekretion eine allmähliche, mehr oder

minder gleichmäßige Injektion der Interzellularräume des Mesophylls mit Was-
ser ein.

Bei der Mehrzahl der Epithemhydathoden mit Wasserspalten ist die Wasser-

ausscheidung ein einfacher Filtrationsprozeß; die dazu nötige Betriebskraft

wird durch den Wurzeldruck und überhaupt den Blutungsdruck repräsentiert,

der im Wurzelsystem, eventuell auch in den Stengeln und Zweigen erzeugt wird.

Die Hydathoden sind in diesem Falle nichts anderes, als die Stellen geringsten

Filtrationswiderstandes. Der Weg, den das Wasser von den Tracheidenenden

aus einschlägt, ergibt sich aus dem anatomischen Bau der Epitheme. Die in

sie einmündenden Tracheiden grenzen stellenweise direkt an wassererfüllte Inter-

zellularen, die mit den »Höhlungen« unter den Wasserspalten in Verbindung

stehen. In diesen Bahnen, die offenbar den geringsten Filtrationswiderstand

darbieten, bewegt sich das Wasser nach außen. Die Inaktivität der Epitheme

geht daraus hervor, daß, wenn man die Epitheme vergiftet, oder durch Ghloro-

formierung, durch Temperaturerniedrigung oder -erhühung in einen Starrezustand

versetzt, durch künstlichen Druck mit derselben Leichtigkeit Wasserausscheidung

erzielt werden kann, wie aus den ganz intakten Hydathoden. Dieses von mir

bei Fuchsia globosa erhaltene Resultat gilt nach den früheren Untersuchungen

Molls, der bei verschiedenen Pflanzen auch roten Phylolaccasaft und tpro-

zentige Tanninlüsung durch die Blattzähne pressen konnte, wahrscheinlich für

die große Mehrzahl der mit Epithemhydathoden versehehen Pflanzen.

Es fragt sich jetzt, wozu das meist so scharf differenzierte Epithemgewebe
dient. Bereits Wilson und Gardin er haben beobachtet, daß abgeschnittene

und ins Wasser gestellte Fuchsiazweige in feuchter Luft eine geringfügige Was-
serausscheidung zeigen, die offenbar auf der Tätigkeit des Epithemgewebes be-

ruht. Diese unbedeutende aktive Wasserausscheidung seitens der Epilbemzellen

reicht aber zweifellos hin, um das Interzellularsystem der Hydathoden behufs

Abschlusses der trachealen Leitungsbahnen dauernd mit Wasser gefüllt zu
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erhalten. Dies dürfte demnach die Funktion der Epitheme bei denjenigen

Pflanzen sein, bei denen die Wasserausscheidung durch Druckfiltration zustande

kommt. — Bei Conocephalus und wahrscheinlich auch noch bei anderen Mora-

ceen hat jene anfänglich nur unbedeutende und auf einen Nebenzweck abzielende

Fähigkeit der Epitheme zu aktiver Wassersekretion eine solche Steigerung er-

fahren, daß sie allein es ist, durch die nunmehr die Wasserausscheidung dieser

Pflanzen zustande kommt. Es ist nicht unwahrscheinlich, daß künftige Unter-

suchungen verschiedene physiologische Übergangstypen zwischen dem Fuchsia-

und dem Conocephalustypus aufdecken werden.

Daß bei den epithemlosen Hydathoden von Vicia sepium und den Gräsern

die Wasserausscheidung nur auf Druckfiltration beruhen kann, bedarf keiner

näheren Begründung.

Die Menge des von den Hydathoden ausgeschiedenen Wassers ist oft eine

sehr beträchtliche. Nach Duchartre schied z.B. ein ausgewachsenes Blatt von

Colocasia antiquorum in einer Nacht durchschnittlich 9 — 12 g, im Maximum

22,6 g Wasser aus. Molisch fand, daß die von einem noch jungen Blatte von

Colocasia nymphaefolia ausgeschiedene Wassermenge in einer Nacht 48—97ccm

betrug. Das Wasser tritt hier aus der knapp unter der Blattspitze befindlichen

Hydathode aus und wird sogar, wie schon Muntingh (1672) und Musset be-

obachteten und Molisch bestätigte, in Form von Tröpfchen ausgeschleudert.

Molisch zählte bis zu 163 Tröpfchen in der Minute. Der Grund, weshalb das

Wasser trüpfchenartig ausgeschleudert wird, ist noch nicht festgestellt. Nach

einer von mir angestellten Beobachtung wog die von einem ausgewachsenen,

13 02 g schweren Blatte von Conocephalus ovatus in einer Nacht sezernierte

Flüssigkeitsmenge 2,76 g, d. s. 26^^ des Blattgewichtes.

Begreiflicherweise ist die von den Hydathoden ausgeschiedene Flüssigkeit

nicht reines Wasser; doch enthält sie in der Regel nur geringe Mengen an

festen Bestandteilen, die teils organischer, teils anorganischer Natur sind. Nach

Unger enthielt die von den Blättern von Zea Mais ausgeschiedene Flüssigkeit

0,05^ fixe Bestandteile und 0,027^ Asche. Die von Colocasia antiquorum

sezernierte Flüssigkeit enthielt 0,056^ feste Bestandteile und bloß 0,008^

Asche. Für Brassica cretica wurden 0,1^ feste Bestandteile und 0,042^ Asche

ermittelt. Nach van Romburgh gab das Sekret von Conocephalus ovatus bei

100° C einen Rückstand von 0,045^; nach dem Glühen blieben 0,02^ Asche

zurück. Daraus geht also hervor, daß die von den Blättern allnächtlich aus-

geschiedene Flüssigkeit keine nennenswerten Mengen von stickstofflosen oder

stickstoffhaltigen Endprodukten des Stoffwechsels enthält.

Bei verschiedenen Pflanzen wird seitens der Hydathoden mit dem Wasser

auch eine verhältnismäßig größere Menge anorganischer Stoffe ausgeschieden.

So enthält das von den oben beschriebenen Trichomhydathoden des Bohnen-

blattes ausgeschiedene Wasser nach Nestler nahezu 0,5^»' festen Rückstand,

der hauptsächlich aus kohlensauerm Kali besteht. Dieselbe Substanz ist im

Sekretwasser verschiedener Malvaceenblälter enthalten, die gleichfalls Trichom-

hydathoden besitzen. Wenn das Wasser verdunstet, bleibt das Salz in Form

kleiner Kristalle übrig; da nun diese sehr hygroskopisch sind, so verflüssigen

sie sich in feuchter Luft sehr rasch; dadurch kann der Anschein erweckt wer-

den, als ob die Hydathoden auch an abgeschnittenen Blättern oder Blattfragmenten,
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also unabhängig vom Blutungs- resp. Wurzeldruck, Wasser zu sezernieren ver-

möchten. Die gleiche Erscheinung hat schon früher Volkens^) bei verschiede-

nen Tamaricaceen (Reaumuria hirtella, Tamarix articulata) und einigen anderen

Wüstenpflanzen beobachtet. Das ausgeschiedene hygroskopische Salzgemisch (in

welchem die Chloride des Natriums, Calciums und Magnesiums, doch auch Ni-

trate und Phosphate vorkommen), das fürmUche Krusten bildet, nimmt zur

Nachtzeit aus der Luft Wasser auf. Volkens meint, daß die Pflanze der Salz-

lösung Wasser zu entziehen imstande sei, obgleich die Aufnahme von Wasser

aus einer konzentrierten Salzlösung schwer vorstellbar, wenn auch nicht un-

möglich ist. Marloth dagegen nimmt an, daß die weiße Salzkruste die In-

solationswirkung herabsetze, und daß auch die beim Verdampfen des nächtlich

aufgenommenen Wassers entstehende Verdunstungskälte durch Abkühlung der

besonnten Pflanzenteile biologisch vorteilhaft sei. Am wahrscheinlichsten ist

wohl, daß durch die Salzausscheidung in erster Linie bloß eine zu reichliche

Salzanhäufung in der Pflanze vermieden werden soll.

Häufiger noch als solche »Salzdriisen« sind die in verschiedenen Pflanzen-

familien auftretenden »Kalkdrüsen« 6): mit dem Wasser wird auch eine größere

oder geringere Menge von kohlensauerm Kalk ausgeschieden, der nach Ver-

dunstung des Wassers in Form von Schüppchen zurückbleibt. Bei verschiede-

denen Saxifragaarten sind diese Kalkdrüsen nichts anderes, als typisch gebaute

Epithemhydathoden , über denen sich Grübchen befinden, worin sich der Kalk

ansammelt. Auch bei verschiedenen Farnen werden die Hydathoden von aus-

geschiedenen Kalkschüppchen bedeckt (Polypodium-, Nephrolepisarten, Lomaria

attenuata) ; ebenso bei zahlreichen Plumbagineen (Plumbago-, Statice-, Armeria-

arten). Bemerkenswert ist, daß zuweilen Einrichtungen vorhanden sind, um
das Abfallen der Kalkschuppen zu verhindern. So treten nach Volkens bei

Limoniastrum die Drüsen am Grund eines Hohlraumes auf, der am Grunde die

Form eines Kreuzes hat und sich nach oben zylindrisch verengert. »Dadurch

ist es der Schuppe ganz unmöglich gemacht, sich jemals vom Blatte loszulösen;

sie kann so wenig herausfallen, wie ein halb umgedrehter Schlüssel aus dem
Schloß.« Bei Statice pruinosa wachsen die die Drüse umgebenden Epidermis-

zellen zu einwärts gebogenen Haken aus, zwischen denen die Kalkschuppe wie

in einer Reuse festgehalten wird. Solche Befestigungsmiltel deuten darauf hin,

daß die zahlreichen Schuppen der Pflanze von Vorteil sind; da es sich um
Wüstengewächse und überhaupt um Pflanzen trockener Standorte handelt, so

wird man mit Volkens annehmen dürfen, daß Transpirationsschutz erzielt

werden soll.

Eine Nebenfunktion der Hydathoden besteht bei manchen Pflanzen darin,

daß sie bei eintretendem Wassermangel auch als wasseraufsaugende Organe

fungieren können. Namentlich zeigen epidermale Hydathoden (Gonocaryum

pyriforme, Anamirta Cocculus, Phaseolus multiflorus, Machaerium oblongifolium)

diese Eigentümlichkeit. Das Eindringen von Wasser durch Epithemhydathoden

hat Minden bei verschiedenen Keimpflanzen beobachtet. Sobald sich übrigens

bei stärkerem Welken die Interzellularen des Epithems mit Luft gefüllt haben,

ist der Eintritt von Wasser unmöglich.

Gehen wir schließlich zur biologischen Bedeutung der Hydathoden über,

so kennzeichnen sie sich als wichtige Regulatoren des Wassergehaltes, resp.
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Turgeszenzzustandes der Laubblältor und überhaupt der ganzen Pflanze. Sie

verhüten bei beträchtlicher Steigerung des Wurzel- und überhaupt des Blutungs-

druckes die drohende Injektion der Durchlüftungsräume mit Wasser, die zwar
nicht direkt schädlich zu sein scheint, die aber wegen Behinderung des Assi-

milationsgaswechsels die Ernährungstätigkeit der Blätter herabsetzen würde. Die

Ilydathoden ermöglichen ferner, daß auch bei aufgehobener Transpiration eine

ailsgiebige Wasserstrümung durch die Pflanze stattfinden kann, durch welche

mineralische Nährstoffe mitgerissen werden, die in den Blättern zurückbleiben.

So werden die Hydathoden namentlich für die Pflanzen feuchter Tropengebiete

zu ernährungsphysiologisch wichtigen Organen. Das gleiche gilt von den »Api-

kalüffnungen« der Wasserpflanzen, die, wie Sauvageau, Minden u. a. gezeigt

haben, einen die Pflanze durchziehenden Wasserstrom möglich machen. Daß
jedoch dieser »Hydathodenstrom« bedeutend schwächer ist, als bei anderen

Pflanzen der »Transpiralionsstrom«, das geht schon aus der weitgehenden Rück-

bildung des Wasserleitungssystems der Wasserpflanzen hervor.

Bei Lathraea dürften die Hydathoden der Blatthöhlen die Aufgabe haben,

durch kräftige Wasserausscheidung reichliche Mengen von zuckerhaltigem Blu-

tungssaft aus den Wirtwurzeln in die Organe des Parasiten, vor allem in die

Blattschuppen selbst, einströmen zu lassen; infolgedessen gelangt der Parasit

sehr rasch in den Besitz von größeren Mengen plastischen Baumateriales. Tat-

sächlich füllen sich die Rhizomschuppen im Frühjahr mit großen Stärkemengen,

Bei verschiedenen Pflanzen sind die Hydathoden zu speziellen Leistungen

herangezogen worden, oder sie haben sich in Organe von anderer Funktion

umgewandelt. So hat zuerst Treub'^) bei der Bignoniacee Spathodea campa-

nulata gefunden, daß auf der Innenseite des sackartigen, vollständig geschlosse-

nen Kelches von zahlreichen Trichomhydathoden reichlich Flüssigkeit ausgesondert

wird, in der sich die Entwickelung der Blumen- und Geschlechtsblätter, geschützt

vor Austrocknung, vollzieht. Später hat namentlich Kooders die große Ver-

breitung solcher »Wasserkelche« in der Tropenflora nachgewiesen. Sie kommen
bei verschiedenen Bignoniaceen, Solanaceen (Jochroma macrocalyx, Nicandra

physaloides), Verbenaceen (Clerodendron), Scrophulariaceen u. a. vor. — Ein

vollständiger Funktionswechsel der Hydathoden ist eingetreten, wenn sich die-

B. Die Verdauungsdrüsen.

1. Die Verdauungsdrüsen der Insektivoren^).

Wie namentlich seit den Untersuchungen Darwins bekannt ist, besitzt

eine Anzahl von Pflanzenarten aus sehr verschiedenen Phanerogamenfamilien

in ausgesprochenster Weise die Fähigkeit, vermittelst besonders eingerichteter

Blätter Insekten zu fangen, dieselben bis zu ihrem Tode festzuhalten, zu ver-

dauen und die gelösten Substanzen zu absorbieren. Auf die so mannigfaltige

Gestalt der Fangorgane kann hier nicht näher eingegangen werden. In den

einfacheren Fällen unterscheiden sich die betreffenden Blätter nicht wesentlich

von gewöhnlichen Laubblättern; den Fangapparat bilden die auf der Blattober-

fläche reichlich auftretenden klebrigen Verdauungs- oder Digestionsdrüsen (Drosera).
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Fig. 187. Verdauungsdrüse von Pinguicula
vulgaris.

Bei vollkommenerer Anpassung tritt aber Arbeitsteilung ein; es werden eigene

Fanghaare gebildet (Pinguicula), oder das Blatt selbst, beziehungsweise ein Teil

desselben wird zum Fangapparat (Dionaea^ Nepenthes, Sarracenia), und die Di-

gestionsdrüsen haben nur mehr die Aufgabe, das verdauende Sekret auszuschei-

den und eventuell auch bei der Absorption der gelüsten Bestandteile des Insektes

mitzuwirken.

Die Digestionsdrüsen sind in morphologischer Hinsicht Haargebilde von

sehr verschiedenartiger Gestalt. Auf der Oberseite der Blätter von Pinguicula

treten zweierlei Drüsen auf. Erstens langge-

stielte Drüsenhaare, deren scheibenförmiges

Köpfchen einen klebrigen Schleim aussondert;

dies sind die Fanghaare. Zweitens sitzende

Drüsen, deren niedere, scheibenförmige Stiel-

zelle sowie die Fußzelle unter das Niveau der

Epidermisaußenwände eingesenkt ist (Fig. 187).

Der scheibenförmige Drüsenkörper besteht ge-

wöhnlich aus acht Zellen, indem nach erfolgter

Quadrantenteilung noch vier antikline Wände
gebildet werden. Die Drüsenzellen sind sehr

plasmareich; um eine zentrale Plasmaansammlung herum, die den mit Eiweiß-

kristallen versehenen Kern enthält, wird das Plasma von zahlreichen großen

und kleinen Vakuolen durchsetzt. Die Stielzelle besitzt stark cutinisierte Seiten-

wände. Diese sitzenden Drüsen sind die eigentlichen Verdauungsdrüsen ; sie

sind im ungereiztenZustande nicht klebrig

und beginnen erst auf den Reiz hin, den

das tote Insekt auf sie ausübt, das Ver-

dauungsenzym auszuscheiden. Ebenso

verhalten sich die kurzgestielten, schup-

penförmigen Digestionsdrüsen von Dio-

naea muscipula. Bei der Gattung Ne-

penthes sind sie von kugeliger oder

kuchenförmiger Gestalt, ungestielt und

sitzen mit ihrem scheibenförmigen Fuß-

stück am Grund einer Vertiefung, von

deren oberem Rande sie überdacht wer-

den (Fig. 1 88). Der vielzellige Drüsen-

kürper besteht aus einer Anzahl von

Innenzellen und den radial-gestreckten,

die äußerste Lage bildenden Drüsen-

zellen. Unter jeder Drüse beobachtet

man die kurzen, relativ weitlumigen

Tracheiden eines Gefäßbündelendes. Dies

ist der anatomische Ausdruck für die

reiche Wasserzufuhr zu diesen Organen, die schon frühzeitig eine wässerige,

etwas schleimige Flüssigkeit absondern. Sie sammelt sich in den Kannen

an, auf deren Innenfläche im unteren Teile die liberaus zahlreichen Drüsen

sitzen.

Fig. ISS. Verdauungsdrüse von Nepenthes
phyllainphora.
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Am merkwürdigsten sind wohl die Digestionsdrüsen der Droseraarten ge-

baut, die nicht nur das verdauende Sekret aussondern, sondern schon vorher

als ein zur Ausführung von Reizbewegungen befähigter Fangapparat fungieren,

und schließlich auch die Absorption der gelösten Substanzen besorgen. In

dichter Stellung bedecken diese Drüsenzotten den Rand und die Oberseite der

runden oder längHch-spatelfürmigen Blattspreiten.

Stiele, der bei den randständigen Zotten am
längsten ist, und einem kolbigen Köpfchen (Fig.

'189). Ein Gefäßbündelende, aus einer engen,

spiralig verdickten Tracheidenreihe bestehend,

durchzieht den Stiel und erweitert sich im Köpf-

chen keulenförmig; hier tritt ein ganzes Bündel

kurzer Tracheiden auf: die intensive Sekretions-

tätigkeit erfordert eine gesteigerte Wasserzufuhr,

für die durch den Eintritt eines Tracheiden-

stranges in die Zotte gesorgt ist. Die Anschwel-

lung des Bündelendes wird von drei Zelllagen

bedeckt, von denen die innerste in der Be-

schaffenheit ihrer Zellwandungen einer Schutz-

scheide mit wellig verbogenen und »verkorkten«

Radialwänden gleicht (Goebels »Mittelschicht«),

wogegen die äußerste Zellschicht von den am
Scheitel des Köpfchens am meisten gestreckten

Sekretzellen gebildet wird. Sie sind mit einer

hochgradig permeabeln Cuticula versehen. Die

beiden äußeren Zelllagen enthalten einen purpur-

rot gefärbten Zellsaft. Bei den randständigen

Jede Zotte besteht aus einem

Fig. 1S9. Verdauungsdrüse von Drosera
rotundifolia im Längsschnitt, ss scliutz-

scheidenähnliclie Umhüllung der Trachei-
den. Vergr. 145. (Nacli de Bary, Vergl.

Anatomie.)

gebauten Epidermis versehen sind.

Bei der verwandten Gattung Drosophyllum läßt sich direkt beobachten,

daß die auffallende Permeabilität der Cuticula, welche die Drüsenzotten bedeckt,

auf dem Vorhandensein sehr feiner, äußerst zahlreicher Poren beruht. Nach

Auflösung der protoplasmatischen Zellinhalte durch Ja v eile sehe Lauge erscheint

die Cuticula in der Flächenansicht überaus fein punktiert, auf Durchschnitten

durch die Drüse ebenso fein quergestrichelt.

Das von den Digestionsdrüsen ausgeschiedene verdauende Sekret enthält

ein proteolytisches Enzym, das seiner Wirkung nach mit dem Pepsin des Magen-

saftes vollkommen übereinstimmt, ferner auch freie Säure (Propion-, Ameisen-,

Zitronen- und Äpfelsäure), die bei der Lösung der Eiweißstoffe des gefangenen

Insektes mitwirkt; diese Lösung beruht in allen Fällen auf Peptonbildung. Die

Sekretion erfolgt unabhängig oder als Folge von chemischen oder mechanischen

Reizen.

Die Digestionsdrüsen der insektenfressenden Pflanzen sind, wie zuerst Goebe!

angedeutet hat, und von mir für Pinguicula bestimmt nachgewiesen, für Nepen-

thes wahrscheinlich gemacht wurde, aus Trichomhydathoden hervorgegangen.

Bei Pinguicula treten auf der Laubblattunterseite typische Hydathoden von ganz

ähnlicher Ausbildung auf, wie die sitzenden Digestionsdrüsen der Blattoberseite.
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Die noch nicht insektivoren Vorfahren von Pinguicula haben demnach höchst-

wahrscheinlich auf beiden ßlattseiten wasserausscheidende und -aufsaugende

Drüsenhaare von ungefähr jenem Bau besessen, den die Hydathoden der Blatt-

unterseite noch heute zeigen. Die Drüsenhaare der Blattoberseite mögen dabei

sehr bald ein etwas schleimiges Sekret ausgeschieden haben, und zwar zu dem

bereits von Goebel angedeuteten Zweck: um das ausgeschiedene Wasser fest-

zuhalten, vielleicht auch langsamer verdampfen zu lassen und so eventuell wieder

absorbieren zu können. Damit war die Möglichkeit des zunächst rein zufälligen

Insektenfanges gegeben, und nun entwickelten sich die Hydathoden der Blatt-

oberseite zur vollständigeren Ausnutzung des mit dem Insektenfange verbunde-

nen Vorteils zu Digestionsdrüsen weiter, wobei dann auch die bereits oben an-

gedeutete Arbeitsteilung zwischen sitzenden und gestielten Drüsenhaaren sich

einstellte. — In analoger Weise hat man sich wohl auch die phylogenetische

Entwickelung der Digestionsdrttsen anderer Insektivoren vorzustellen.

2. Die Verdauungsdrüsen der Keimpflanzen 9.

Die Reaktivierung der verschiedenen Reservesloffe in keimenden Samen

hat, wie von Sachs betont worden ist, die Aufgabe, die aufgespeicherten

plastischen Baustoffe löslich und transportabel zu machen und sie überdies »in

eine bei dem Wachstum unmittelbar brauchbare Form zu überführen«. Wohl

in allen Speichergeweben geschieht dies unter dem Einfluß von Enzymen, so

daß Hansen den ganzen Vorgang der Reaktivierung unter Hinweis auf analoge

Prozesse im Tierkörper mit Recht als Verdauung bezeichnet hat. In der

Mehrzahl der Fälle vermögen die Protoplasten der Speicherzellen selbst die be-

treffenden Enzyme in hinreichender Menge zu bilden. In gewissen Fällen aber,

namentlich dann, wenn das Endosperm rasch keimender Samen entleert werden

soll, wird die enzymbildende Tätigkeit der Speicherzellen nicht selten durch die

Funktion besonderer Verdauungsdrüsen ergänzt, die dann in erster Linie die

Auflösung der Reservestoffe bewirken.

Bei den Gräsern, auf die sich die bisherigen Untersuchungen hierüber

beschränken, scheidet zu Beginn der Kei-

mung das Absorptionsgewebe .des Scu-

tellums (des Kotyledo) Diastase aus,

welche die Stärkekörner der angrenzen-

den Endospermschichten angreift und auf-

löst (vgl. p. 220). Sehr bald beginnt aber

auch die sogenannte Kleberschicht des

Endosperms Diastase zu sezernieren, die

früher zum Speichersystem gerechnet

wurde, die aber nach meinen Untersuchun-

gen zu den Verdauungsdrüsen gehört.

Im ruhenden Zustande der Grasfrucht

enthält die Kleberschicht, zu der sich die

äußerste Zelllage des Endospermkörpers

differenziert, überaus zahlreiche Proteinkörner, die zwar sehr klein, aber typisch

gebaut imd mit Globoiden versehen sind (Fig. \90 Jcl). Dazwischen tritt eine

Fig. 190. Peripherer Teil eines Querschnittes durcli

ein ruhendes Weizenkorn, s Frucht- und Samen-
schale, kl Kle>ierschiclit. £ die an die Kleberschicht
grenzenden Teile der stärkefflhrendfin Speicherzellen.

Vergr. .300.
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ziemlich fettreiche plasmatische Grundsubstanz auf, in deren Mitte der Zellkern

liegt. Die Zellen besitzen eine prismatische Form und sind in radialer Richtung

häufig etwas gestreckt (Seeale, Triticum, Avena). Bei Oryza sativa, Arrhena-

therum elatius u. a. Avird die sonst ungeteilt bleibende Schicht durch tangentiale

Teilungen zweischichtig, bei Hordeum 3— 4 schichtig. Die hinen- und Seitenwände

sind mehr oder minder verdickt und, wie Tangl gezeigt hat, von überaus zahl-

reichen, feinen Plasmafäden durchzogen.

Ein wesentUch anderes Bild zeigt uns die »Kleberschicht« zur Zeit der Kei-

mung. Während der stärkehaltige Teil des Endosperms beim Roggen, Weizen,

Hafer u. a. zu einem weichen Brei geworden ist, bildet die Kleberschicht nach

wie vor eine zusammenhängende Zelllage, die sich bloß von den angrenzenden

Stärkezellen des Endosperms vollständig

getrennt hat. Die in ihr aufgespeicher-

ten Reservestoffe finden zur Ausbildung

mächtig entwickelter Plasmakörper Ver-

wendung, wie sie für typische Drüsen-

zellen charakteristisch sind (Fig. '191).

Der Umstand, daß die in der Kleberschicht

gespeicherten Reservestoffe nach ihrer

Auflösung nicht auswandern, sondern

der Hauptsache nach zum Wachstum der

Protoplaslen der Kleberschicht selbst ver-

wendet werden, beweist sofort, daß die

in Rede stehende Schicht nicht zum Spei-

chersystem zu rechnen ist, sondern eine

besondere Aufgabe zu erfüllen hat, welche

die Ausbildung mächtiger Plasmakörper voraussetzt. Auch späterhin spricht

nichts dafür, daß aus den alternden Kleberzellen plastische Baustoffe austreten

und dem Keimlinge zugeführt werden. Bevor die Kleberzellen absterben, findet

nämlich eine fettige Degeneration ihres Plasmas statt; im Zelllumen treten immer

zahlreicher werdende, stark lichtbrechende Tröpfchen auf, die ihren Reaktionen

zufolge wenigstens teilweise aus einem fetten Öl bestehen. Sie sind auch dann

noch in den abgestorbenen Kleberzellen enthalten, wenn der stärkehaltige Teil

des Endosperms schon längst entleert ist und der herangewachsene Keimling

sich selbständig ernährt.

Daß die derart gebauten plasmareichen Kleberzellen zur Zeit der Keimung

Diastase ausscheiden, geht mit großer Wahrscheinlichkeit bereits aus der von

früheren Forschern, z. B. von Tangl, konstatierten Tatsache hervor, daß die

Korrosion und Auflösung der Stärkekörner in den unmittelbar unter der Ivleber-

schicht liegenden Endospermzellen viel früher eintritt, als im mittleren Teile

des Endosperms. Am spätesten erfolgt die Auflösung der Stärke beim Roggen

in der Nähe der Längsfurche auf der Bauchseite des Korns, wo die Kleber-

schicht nur unvollkommen ausgebildet ist. Den direkten Beweis für die Diastase-

sekrelion der in Rede stehenden Zellschicht habe ich dann in der AVeise er-

bracht, daß ich von keimenden Roggen-, Weizen- und Maisfrüchten mehrere

Quadratmillimeter große Stückchen der P'ruchtschale mit der Schere heraus-

schnitt, die daran befindliche Kleberschicht sorgfältig mit 1 — 2prozentigcr

Fig. 191. Quersclinitt duioli die FrucM- und Samen-
scfiale und die Kleberschicht eines keimenden Eog-

genkorns.
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Zuckerlüsung abspülte und dann eine dünne Schicht von mit Wasser angerühr-

tem Roggenmehl- oder Stärkebrei auf sie auftrug. Nach 24 Stunden waren die

Stärkekörner schon hochgradig korrodiert und häufig zerbröckelt. Ein auf Fließ-

papier aufgetragener Stärkebrei wies nach derselben Zeit noch ganz intakte oder

nur spurenweise angegriffene Stärkekörner auf, woraus hervorgeht, daß jene

hochgradige Korrosion über der Kleberschicht nicht etwa auf der diastatischen

Wirkung von Bakterien beruhte.

Von Grüß wurde später die Guajak-Wasserstoffsuperoxyd-Reaktion ange-

wendet, um die Diastaseausscheidung seitens der Kleberschicht nachzuweisen. Die

diastasehaltigen Zellen nehmen dabei eine blaue Farbe an. Aus der Intensität

der Blaufärbung, die unmittelbar unter der Kleberscbicht am größten war, zog

Grüß den Schluß, daß sich aus letzterer eine »Diastaseflut« erhebt, die in die

stärkehaltigen Endospermzellen eindringt. In einer späteren Arbeit hat Grüß
diese Folgerung allerdings stark eingeschränkt.

Die von den Kleberzellen sezernierte Diastase wird von ihnen selbst ge-

bildet und nicht etwa bloß seitens des Absorptionsepithels des Scutellums zu-

geleitet, wie Tangl annahm. Wenn man nämlich an trockenen Roggenkörnern

knapp neben dem Rande des Scutellums mit dem Skalpell eine ringsherum-

gehende seichte Furche einschneidet, so daß der Zusammenhang des Scutellums

mit der Kleberschicht unterbrochen wird, so verhalten sich die derart geringel-

ten Körner bei der Keimung genau so wie die intakten. Die Korrosion und

Auflösung der Stärkekörner beginnt wieder in den der Kleberschicht unmittel-

bar angrenzenden Stärkezellen.

Die Funktion der Kleberschicht als diastaseausscheidendes Drüsengewebe

ist in der Regel abhängig von dem Verbrauch des Umwandlungsproduktes der

Stärke, des Zuckers, seitens des wachsenden Keimlings. Wenn man von einem

ruhenden Roggen- oder Weizenkorn den Embryo ablöst und dann das Korn ins

Keimbett bringt, so unterbleibt, wie schon Sachs gezeigt hat, die Auflösung

der Stärke. Beim Mais vermag auch in embryolosen Körnern die Kleberschicht

Diastase auszuscheiden, doch hört auch hier die Sekretion nach einigen Tagen auf ^oj.

Inwieweit auch die in den Samen zahlreicher anderer Phanerogamenfamilien

auftretenden »Kleberschichten, Stickstoffschichten, Plasmaschichten«, und wie die

in Rede stehenden Zelllagen sonst noch genannt werden, als Verdauungsdrüsen

fungieren, ist vorläufig noch unbekannt.

C. Die Nektarien 11).

Zur Anlockung von Insekten, welche die Fremdbestäubung vermitteln, wird

von eigenen Drüsen, den nuptialen Nektarien, die an den verschiedensten

Blütenorganen auftreten können, ein zuckerreiches Sekret ausgeschieden. Das

zartwandige Sekretionsgewebe ist meist oberflächlich gelegen und besteht aus

umgewandelten Epidermiszellen, die manchmal von papillöser Beschaffenheit

oder auch palisadenförmig gestaltet sind. Häufig ist das darunter befindliche

dünnwandige Parenchym gleichfalls als Drüsengewebe entwickelt. Die äußerste

Zellschicht besitzt nicht selten Spaltöffnungen, die nach Behrens als »Saft-

ventile« fungieren, und bisweilen Vorrichtungen zum Festhalten des ausge-

schiedenen Nektars. So sind z. B. die Außenwände des Nektariumgewebes
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verschiedener Umbelliferen (Pastinaca saliva, Heracleum Spondylium, Dauciis

Carola) mit vielfach gewundenen Cuticularleisten versehen, die den Nektar durch

Adhäsion festhalten. Ihrer Lage nach innere Drüsen sind manche »Septal-

nektarien« der Liliifloren und Scitamineen, die nach Graßmann durch teil-

weise NichtVerwachsung der Fruchtblätter in den Nähten zustande kommen.

Sie stellen im ausgebildeten Zustande Kanäle und Spalten in der Fruchtknoten-

wand vor, die auch verzweigt sein können und von dem meist stark papillüsen

oder paUsadenartigen Sekretionsgevvebe ausgekleidet werden. Durch eigene Aus-

führungsgänge ist für die Entleerung des Nektars gesorgt.

Bezüglich der Ausscheidung des Sekretes sind zwei Prozesse auseinander-

zuhalten: die Sekretion eines osmotisch wirksamen Materiales und die darauf

folgende Wasserausscheidung, die zur Verflüssigung des ersteren, zur eigent-

lichen Nektarhildung führt. Die osmotisch wirkende Substanz kommt entweder

durch chemische Metamorphose bestimmter Schichten der Außenwände zustande,

Fig. 192. A Quersclinitt durch ein Nehenblatt von Vicia sepium mit dem Nektarium (scliwacli vergrößert).

B Band des Nektariums {stärker vergrößert).

der sodann die Sprengung der Cuticula folgt, oder die Zellen des Nektarium-

gewebes scheiden selbst jene Stoffe aus, die eine osmotische Saugung einleiten.

Auf eine solche Saugung ist nämlich, wie Wilson gezeigt hat, die Wasseraus-

scheidung der Nektarien zurückzuführen. Diese hört auf, sobald die osmotisch

wirkenden Stoffe durch Auswaschen mit Wasser beseitigt werden, und sie be-

ginnt von neuem, wenn man ein winziges angefeuchtetes Zuckerstückchen auf

die Oberfläche des Neklariums bringt. Das infolge der Wasserausscheidung

verdünnte Sekret, der Nektar, ist reich an zuckerartigen Stoffen, neben denen

nach Bonnier in geringerer Menge auch Gummi, Dextrin, Mannit und einige

Stickstoff- und phosphorhaltige Substanzen vorkommen. Nach dem genannten

Autor variiert der Wassergehalt des Nektars zwischen 60 und 85^.

Bei verschiedenen Pflanzen kommen in oder außerhalb der Blütenregion

an Kelch-, Hoch- und Laubblättern, Blattstielen, Nebenblättern extranuptiale

Nektarien vor, die nach den Untersuchungen Belts, Delpinos u. a. zur An-

lockung von Schutzameisen bestimmt sind. An den Kannen- und Schlauchblättern
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von Nepenthes und Sarracenia haben sie die Beutetiere anzulocken. Ihr histo-

logischer Bau ist ein ziemlich verschiedenartiger. Häufig erinnern sie an die

nuptialen Nektarien, in anderen Fällen sind sie hauptsächlich oder ausschließlich

epidermale Gebilde, umgewandelte zartwandige Epidermiszellen, die in großer

Zahl ein palisadenartiges Sekretionsgewebe bilden, oder Trichome von verschie-

dener, meist keulen- oder schuppenfOrmiger Gestalt, die in Gruppen beisammen

stehen. So tritt z. B. bei Yicia sepium und anderen Arten auf der Unterseite

jedes Nebenblattes ein Nektarium auf, das aus dicht nebeneinander stehenden

Keulenhaaren besteht (Fig. 192). Jedes Haar weist eine Fußzelle, eine kurze

Stielzelle und 3— 4 Drüsenzellen auf; letztere enthalten einen stark ausgebilde-

ten Plasmakürper und reichlich Gerbstoffballen. Bei der Zuckerreaktion (nach

Arth. Meyer) tritt in den Drüsenzellen reichliche Abscheidung von Kupfer-

oxydul ein, was auf einen beträchtlichen Zuckergehalt hinweist. Zwischen den

sezernierenden Keulenhaaren treten einzelne 3 — 6 mal so lange, in eine dünne

Spitze auslaufende Haare auf, die vielleicht dazu bestimmt sind, den ausgeschie-

denen Nektar durch Kapillarwirkung festzuhalten.

Die von Correns eingehend untersuchten exlranuptialen Nektarien ver-

schiedener Dioscoreaarten bestehen aus einem eingesenkten Drüsenkörper, der

auf der • Laubblattunterseite von ellipsoidischer, an den Blattstielen und Stengel-

internodien von spindelförmiger Gestalt ist und entwickelungsgeschichtlich aus

einer einzigen Protodermzelle hervor-

geht. Die periphere Zellschicht des

vollkommen ausgebildeten Drüsen-

körpers ist verkorkt und nimmt so

den Charakter einer Schutzscheide an.

Noch eigentümlicher sind nach

Zimmermann die bei der Gattung

Fagraea an der Basis der Blattstiele

und auf der Blaltfläche vorkommen-

den Nektarien gebaut. Die palisaden-

artig gestreckten Sekretzellen kleiden

die Wandungen eines Kanals aus, der

sich im hinern des Blattes mehr oder

minder reich verzweigt und mit einem

senkrecht zur Oberfläche des Blattes

verlaufenden Ausführungsgange nach

außen mündet (Fig. 1 93 B). Der

Ausführungsgang wird von einer tief

in das Gewebe des Blattes hinein-

wachsenden schlauchartigen Proto-

dermzelle gebildet, die schließlich

zugrunde geht (Fig. 193 A). Ihr

Lumen entspricht dem Ausführungs-

gange, der später noch selbständig

sich erweitert. Diese extranuptialen Nektarien bilden also ein Analogen zu

manchen Septalnektarien.

Ihrer Funktion entsprechend sondern die extranuptialen Nektarien viel

Fig. 193. A extranuptiales Nektarium von Fagraea fra-

grans, das erst in Entwickelung begriifen ist ; das Lumen
der großen schlauchförmigen Protodermzelle mit dem
Kern wird zum Ausführungsgang, li ausgebildetes Nekta-
rium von Fagraea lanceolata im Querschnitt. (Nach

Zimmermann.)
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länger Nektar aus, als die meist kurzlebigen nuptialen Nektarien. Auch wird

ihre sezernierende Tätigkeit durch Auswaschen nicht oder nicht in dem Maße

beeinflußt, wie bei den letzteren. Schimper hat dies für die Nektarien von

Cassia neglecta experimentell nachgewiesen, und von mir wurde dasselbe für

die Nektarien von Vicia sepium festgestellt. Wenn also der Vorgang der Sekre-

tion im Prinzip derselbe ist, wie bei den nuptialen Nektarien, so findet hier

jedenfalls länger andauernde Zuckerausscheidung statt.

In phylogenetischer Hinsicht dürften die meisten Nektarien, gleich den Di-

gestionsdrüsen der Insektivoren, von Hydathoden abzuleiten sein, und zwar so-

wohl von Epithem-, wie von Trichomhydathoden, Bei Vicia sepium besitzen

z. B. die Keulenhaare der extranuptialen Nektarien genau denselben Bau, wie

die als Wasserdrüsen fungierenden Keulenhaare auf den Oberseiten der jungen

Fiederblättchen.

D. Die Öl-, Harz-, Schleim- und Gummidriisen.

I. Äußere Drüsen (Hautdrüsen) 12).

So wie die epidermalen Hydathoden und Nektarien können auch jene drü-

sigen Sekretionsorgane, welche die in der Überschrift angegebenen und diesen

verwandte Stoffe ausscheiden, in morphologisch-entwickelungsgeschichtlicher Hin-

sicht epidermale Gebilde sein.

Im einfachsten Fall erscheint die Sekretionstätigkeit als eine Funktion ge-

wühnhcher Epidermiszellen; namentlich gilt dies für die Epidermis jener Knospen-

schuppen, die ohnehin schon mit drüsigen Haargebilden versehen sind (Rumex,

Rheum, Coffea, Alnus, Betula usw.). Auf diese Weise kommen sog. Drüsen-

flächen zustande. Bei verschiedenen Sileneen treten unter den Stengelknoten

klebrige Zonen auf, in denen zwischen den gewöhnlichen Epidermiszellen auch

noch abweichend gebaute sich vorfinden; diese sind nach Unger bei Silene

nemoralis etwas breitere Zellen mit papillöser Außenwand und reichem, körni-

gem Plasmainhalte; wahrscheinlich fungieren sie als die eigentlichen Sekretzellen

der Drüsenfläche. Noch auffallender und vollständiger ist die Umwandlung von

Epidermiszellen in typische Sekretzellen bei den Drüsen flecken vor sich ge-

gangen, die als kleine, scharf umschriebene Sekretionsorgane besonders häufig

auf den Zähnen der Laubblätter zahlreicher Pflanzen vorkommen (z. B. bei

Prunus- und Salixarten, Ricinus u. a.). Die den Drüsenfleck bildenden Sekret-

zellen sind meist von gestreckt prismatischer Form und palisadenartiger Lage-

rung; außerdem unterscheiden sie sich auch durch die Zartheit der Wandungen

und den reichen Plasmainhalt von den angrenzenden Epidermiszellen. Schließ-

lich sind hier noch die sog. Zwischenwanddrüsen der Gattung Psoralea zu er-

wähnen. Der epidermale rundliche Drüsenkörper besteht aus einer größeren

Anzahl schlauchförmiger Sekretzellen, die teils meridianartig gekrümmt, teils

unregelmäßig geschlängelt sind.

Von besonderem Formenreichtum sind die drüsigen Haargebilde. Die

Drüsenhaare gliedern sich, vom Fußstück abgesehen, gewöhnlich in zwei

Teile: in einen kürzeren oder längeren Stiel, der ein- bis mehrzellig sein kann,

und in die eigentliche Drüse, die als rundliches Köpfchen dem Stiel aufsitzt.

Haberlandt, Pflanzenanatomie. 3. Aufl. 29
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ü

Dieses Köpfchen ist entweder einzellig [z. B. bei Pelargonium zonale (Fig. 194^),

Primula sinensis], oder es ist in Kugelquadranten geteilt (Lamium, Plectranthus

u. a.), oder es besteht endlich

aus einer größeren Anzahl von

Sekretzellen (Sanguisorba carnea).

Die Stielzellen fungieren bisweilen

infolge ihres Chlorophyllgehaltes

als lokaler Assimilationsapparat

der Drüse. Die Drüsenzotten
gliedern sich so wie die Drüsen-

haare gewöhnlich in einen Stiel,

der hier aus einem gestreckten

Zellkörper besteht, und in ein

meist vielzelliges, sezernierendes

Köpfchen (Sonchus flexuosus, Ru-

u. a.). Nicht selten wachsen ein-

zelne Zellen des Stieles zu klei-

nen Drüsenhaaren aus (Begonia

Rex). Die Drüsenschuppen
endlich sind gleichfalls kurz- oder

langgestielt und charakterisieren

sich, wie schon die Bezeichnung

aussagt, dadurch, daß die Sekret-

zellen eine schuppenartige, bis-

weilen napfähnlich vertiefte Zell-

fläche bilden. Als Beispiele seien die oft beschriebenen Lupulindrüsen des

Hopfens erwähnt, ferner die Drüsenschuppen von Ribes nigrum (Fig. 194 5),

der Thymus-, Mentha- und Saturejaarten. Bei Pyrethrum balsamita (Fig. 195)

bestehen die Drüsenhaare aus einer schuppenförmi-

gen Zellfläche, die senkrecht zur Organoberfläche

orientiert ist und von vier Etagen gebildet wird;

jede Etage ist zweizeilig. Die oberste Etage besteht

aus den beiden farblosen plasmareichen Sekretzellen

;

die beiden nächsten Etagen besitzen zahlreiche Chlo-

rophyllkörner und stellen den Assimilationsapparat

der Drüse vor.

Der Vorgang der Sekretion verläuft nicht

bei allen Hautdrüsen in gleicher Weise. Bei den

Schleim sezernierenden Drüsen tritt dieser von

vornherein als Bestandteil der Zellwand und nicht des Zellinhaltes auf, indem

bestimmte Zellwandschichten unter der Cuticula verschleimen. Durch die

Schleimmasse* wird die Cuticula blasig abgehoben, stark gedehnt und schließ-

lich zerrissen.

Bei den ätherisches Ol, bzw. Harz ausscheidenden Drüsenhaaren tritt

das Sekret, wie schon von Hanstein angedeutet, von de Bary bestimmt aus-

gesprochen wurde, in den meisten Fällen zuerst als Bestandteil der Zellwand

Fig. 194. Hautdrüsen. A Drüsenhaare des Blattstiels von Pelar-

goniiira zonale; z Sekretzelle, s Setret. Vergr. 260. B Drüsen-
schuppen des Laubblattes von Ribes nigrum; a junges Stadium,
die Cuticula wird durch das Sekret bereits abgehoben; h aus-

gebildetes Stadium: z Sekretionszellen; v Drüsenraum, durch
Abhebung der Cuticula entstanden. Das Sekret ist bei a und b

mittelst Alkohols entfernt worden.

Fig. 195. Drüsenschuppe von
Pyrethrum balsamita.
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aufi^). Diese verdickt sich, und zwischen Cuticula und Zelluloseschicht er-

scheint das Sekret als eingelagerte Masse von stets zunehmender Mächtigkeit.

Das Auftreten des Sekretes in der Zellwand beginnt

häufig am Scheitel des Drüsenküpfchens, oft auch an

verschiedenen anderen Stellen gleichzeitig (Fig. 196).

Die Cuticula wird blasig abgehoben, und oft greift

dieser Prozeß bei reichlicher Sekretion auch auf die

benachbarten Wandungsteile der nicht sezernierenden

Zellen des Drüsenhaares über (Fig. 1 95). Die Ab-

hebung der Cuticula wird nach H an stein durch

Verschleimung der angrenzenden Membranlamelle vor-

bereitet und erleichtert. So entsteht ein vom Sekret

erfüllter Drüsenraum, wobei die Cuticula stark ge-

dehnt wird. Schließlich reißt sie, und das Sekret

ersießt sich nach außen. In manchen Fällen findet

Fig. l'J6. Diusenhaar von Pelargo-
nium zonale, nach der Plasmolyse

mit Alkohol behandelt.

worauf der Sekretionsprozeß von neuem beginnt.

Weniger häufig als in den Außenwänden findet

die Ablagerung des Sekretes in den die Sekretzellen

trennenden Zwischenwänden statt. Solche »Zwischenwanddrüsen« kommen

z. B. in Form von kreiseifürmigen Schuppen auf der Blattunterseite von Rho-

dodendronarten, in Form von eingesenkten Drüsenkürpern in den Laubblättern

von Psoraleaarten vor. (Vgl. p. 449.)

Was den näheren Vorgang der Sekretbildung in der Zellwand betrifft, so

ist darüber noch nichts bekannt. Möglicherweise ist das Sekret das Produkt

einer chemischen Metamorphose bestimmter Zellwandschichten, die dann in dem

Maß, als sie zur Sekretbildung verbraucht würden, immer wieder neu entstehen

müßten. Wahrscheinlicher aber ist es, daß das Rohmaterial für die Sekret-

bildung direkt aus dem Zelllumen stammt, in dem man tatsächlich vor Beginn

der Sekretion, und auch noch während derselben, zahlreiche Tröpfchen und

Ballen von sehr verschiedener Größe beobachten kann, die mehr oder minder

stark lichtbrechend sind und nach den Untersuchungen Tunmanns aus Fett

und Gerbstoff bestehen. Mag nun die Entstehung des Sekretes auf diese oder

jene Weise erfolgen, in jedem Falle steht dieser chemische Vorgang unter dem

Einfluß der lebenden Protoplasten der Drüsenzellen. Wie sich dieser Einfluß

durch die innerste Zelluloselamelle der Wand hindurch geltend macht, ist frei-

lich gänzlich ungewiß.

In manchen Fällen scheint das im Lumen der Drüsenzellen gebildete Se-

kret direkt nach außen, also auch durch die Cuticula hindurch, sezerniert zu

werden. Nach J. Behrens soll dies bei den Drüsenhaaren von Ononis spinosa

der Fall sein, wo das dünnflüssige ätherische Ol zuerst im Plasma der Köpf-

chenzellen auftritt und später in Form von zahlreichen kleinen Tröpfchen an

der Außenfläche des Drüsenkopfes, über der zarten Cuticula, zu beobachten ist.

Die sich vermehrenden und vergrößernden Tröpfchen fließen zu einem größe-

ren Tropfen zusammen, der schließlich abrinnt. Hierher gehören wohl auch

die ein saures Sekret absondernden Drüsenhaare von Cicer arietinum und ver-

schiedenen Onagrarieen, auf deren Köpfchen, wie Stahl beobachtet hat, auch

29*
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nach wiederholtem Abspülen mit Wasser stets neue Tropfen des sauern Sekretes

erscheinen. — Endlich sind hier wahrscheinlich auch die mehlig bestäubten

Küpfchenhaare der sog. Gold- und Silberfarne (Gymnogrammearten) und des

Laubes verschiedener Primeln (Primula Auricula, farinosa u. a.) anzureihen. Der

mehlige Überzug der kurzgestielten Kopfzelle besteht aus zarten, häufig geboge-

nen Stäbchen und Nadeln von harz- oder fettartiger Beschaffenheit, die bei

Gymnogramme nach de Bary der glatten Cuticula aufsitzen.

Die physiologische und biologische Bedeutung der in diesem Kapitel

besprochenen Hautdrüsen richtet sich nach der Beschaffenheit des Sekretes.

Wenn wir von der Möglichkeit absehen, daß in manchen Fällen lediglich die

Ausscheidung eines nutzlosen Endproduktes des Stoffwechsels bezweckt wird, so

kommt den ausgeschiedenen Sekreten gewöhnlich die Bedeutung eines Schutz-

mittels zu, und zwar gegen zu starke Transpiration sowohl, wie gegen die

Angriffe seitens der Tierwelt. In ersterer Hinsicht hat bereits H an stein darauf

hingewiesen, daß die Leimzotten oder Kolleteren der Knospenschuppen und

jugendlichen Blaltorgane als Schutzeinrichtungen fungieren, indem sie die sich

entfaltenden zarten Blätter mit ihrem Sekret (einem Gemisch von Gummi und

ätherischem Öl oder Harz) überziehen und so vor zu großer Transpiration und

anderen Schädlichkeiten bewahren. Auch die ausgewachsenen Laubblätter man-

cher Pflanzen trockener Standorte und Klimate sind oberseits oder auf beiden

Seiten mit einem glänzenden Harzüberzuge versehen, der in den meisten Fällen

von Hautdrüsen sezerniert wird. Solche »lackierte Blätter«, wie Volkens''*)

sie nennt, sind durch den Firnis gegen zu starke cuticulare Transpiration sehr

ausgiebig geschützt. — In zweiter Linie werden ätherische Öle und Harze aus-

scheidende Drüsen sehr häufig auch als Schutzmittel gegen Tierfraß fungieren;

ob aber diese Bedeutung eine so hervorragende ist, wie Stahl annimmt, dürfte

zu bezweifeln sein. Werden doch auch sehr sekretreiche Pflanzen von zahl-

reichen Tieren gefressen; so nähren sich z. B. von den Blättern von Thymus

serpyllum nach Kaltenbach zwei Käferarten, die Raupen von 25 Schmelter-

lingsarten und die Larven einer Fliegenspezies (Trypeta serpylli); dazu kommt
noch ein Schnabelkerf (Aphis serpylli) und eine Milbe (Calycophthora serpylli) ^^).

Nicht weniger als sechs dieser Tierarten sind »Spezialisten« und auf Thymus

serpyllum angewiesen.

Auf einem ganz anderen Gebiete hat Tyndall die biologische Bedeutung

jener äußeren (und inneren) Drüsen gesucht, die leicht verdampfende ätherische

Öle ausscheiden. Von dem genannten Physiker wurde gezeigt, daß eine Luft-

schicht, die mit den Dünsten eines ätherischen Ols geschwängert ist, die strah-

lende Wärme in viel geringerem Grade durchläßt, als reine Luft: die Diather-

mansie einer solchen Luftschicht ist beträchtlich verringert ^^). Wenn sich also

die Pflanze mit einer durch die Verdampfung eines ätherischen Öls entstande-

nen Dunstschicht umgibt, so wird sie tagsüber im Sonnenschein gegen zu große

Erwärmung resp. Transpiration und nachts bei heiterem Himmel gegen zu große

Abkühlung geschützt sein. Allerdings läßt sich gegen diese ansprechende Auf-

fassung manches einwenden. — In der Blütenregion locken leicht verdampfende

ätherische Öle, die häufig von Hautdrüsen sezerniert werden, durch ihren Duft

Insekten an, welche die Fremdbestäubung vornehmen.

Der meist von Drüsenhaaren gebildete Schleimüberzug, der an den Vegetations-
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Organen zahlreicher Wasserpflanzen auftritt, besonders solange sie jung und

unausgewachsen sind, wird von Stahl als ein Schutzmittel gegen die Angriffe

von Tieren, speziell von Schnecken, aufgefaßt. Ich möchte diese Auffassung

dahin ergänzen, daß durch den Schleimüberzug auch eine vorzeitige Besiedelung

der jungen Pflanzenteile mit Algen und Wasserbakterien verhindert wird. Goe-

beP') spricht dem Schleim die Aufgabe zu, die betreffenden Pflanzenteile vor

der unmittelbaren Berührung mit dem umgebenden Wasser zu schützen. Aller-

dings ist nicht recht einzusehen, worin dieser Schutz bestehen soll. Der Schutz

gegen »Auslaugung«, gegen die osmotische x\bgabe von anorganischen und or-

ganischen Stoffen kommt nicht in Betracht, denn darüber entscheidet in erster

Linie die Beschaffenheit der Plasmahäute. Und wenn selbst ein Schleimüberzug

den osmotischen Austritt gelöster Stoffe verlangsamen könnte, so würde dies

auch für den osmotischen Eintritt der im umgebenden Wasser gelösten Nähr-

stoffe gelten; das wäre aber natürlich ein großer Nachteil. Übrigens setzt ein

so wasserreicher Schleimüberzug, wie er die Wasserpflanzen bedeckt, dem os-

motischen Durchtritt gelöster Substanzen so gut wie gar keinen Widerstand

entgegen. — Von Hunger wird bei der biologischen Deutung der Schleim-

überzüge junger Pflanzenteile, bei Wasserpflanzen sowohl wie bei Landpflanzen,

der mechanische Gesichtspunkt betont. Er erblickt im Schleim eine Einrichtung,

die es den Pflanzenteilen ermöglicht, von den an sie anstoßenden Gegenständen,

ohne Nachteil zu erleiden, abzugleiten. Bei der Knospenentfaltung fungiert

er gewissermaßen als Schmiere, welche die Reibungswiderstände herabsetzt.

Aus diesem Grunde findet man Schleimbildung besonders bei Pflanzen, die mehr

oder weniger gut entwickelte Blattscheiden besitzen, von denen die jüngeren

Knospenteile während ihres Heranwachsens fest eingehüllt sind, infolgedessen

beträchtliche Reibungsflächen zustande kommen (Polygoneen, Ficaria ranuncu-

loides, Helleborus, Viola silvestris, Valerianellaarten u. a.). Auch das häufige

Auftreten von zahlreichen Schleimhaaren an jungen, fest eingerollten Farnblatt-

wedeln (Aspleniumarten, Trichomanes radicans, Blechnum Spicant, Polypodium

pustulatum u. a.) faßt Hunger von diesem Gesichtspunkt auf. Zweifelsohne

hat diese Auffassung des Schleimüberzuges vieler junger Pflanzenteile als »Gleit-

mechanismus« viel für sich. — Endlich ist es eine naheliegende Annahme, daß

in vielen Fällen der Schleim ein Schutzmittel gegen Austrocknung abgibt.

2. Innere Drüsen (Sekretbehälter) i^).

In den Blatt- und Stengelorganen zahlreicher Pflanzen, namentlich in Laub-

blättern, kommen entweder unmittelbar unter der Epidermis oder in tieferen

Gewebeschichten Drüsen vor, die man häufig schon mit freiem Auge als helle,

durchscheinende Punkte wahrnehmen kann; so z. B. in den Blättern von Hy-

pericum- und Lysimachiaarten, von Citrus, Amorpha u. a. Ber Bau dieser inne-

ren Drüsen ist weniger mannigfaltig, als der der Hautdrüsen. Die vorkommenden

Verschiedenheiten beruhen in erster Linie auf der verschiedenen Entstehungs-

weise des Drüsenraumes, in zweiter Linie auf der verschiedenen Art des Zu-

standekommens einer die Drüse umgebenden Hülle; drittens endlich darauf, ob

ein besonderer Entleerungsapparat ausgebildet wird oder nicht.

Der interzellulare Drüsenraum ist gewöhnlich von rundlichen Umrissen,
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seltener sack- oder schlauchartig. Bei den Myrtaceen, den Hypericineen, Lysi-

machia, Amorpha u. a. kommt er durch das Auseinanderweichen der Sekret-

zellen zustande, die im ausgebildeten Zustande der Drüse die Wandungen des

schizogenen Drüsenraumes als eine zusammenhängende Zellschicht auskleiden.

Bei den Rutaceen werden dagegen die Drüsenräume durch frühzeitige Auflösung

der Sekretzellen gebildet, nachdem sich im Inhalt derselben Sekret gebildet hat.

Die Zelhvände verschwänden, und die Sekrettröpfchen fließen allmählich zu

größeren Massen zusammen. An den Wandungen solcher lysigen er Drüsen-

räume lassen sich im fertigen Zustande höchstens noch Reste von aufgelüsten

Sekretzellen (unresorbierte Wandungsteile) nachweisen. Es ist übrigens hervor-

zuheben, daß in manchen Fällen der Drüsenraum schizogen angelegt und später

::C:?^^SC

Fig. l!i7. Innere Drüsen. A aus dem Laubblatte von Hypericum perforatum; die SchutzMlle der Drüse be-

stellt aus dünnwandigen, plattgedrückten Zellen (li) , die Sekretzellen (s) sind häufig papillös. ü Drüse aus dem
Blatte Ton Myrtus ceylonica; die sezernierenden Zelleu sind plattgedrückt mit außenseitig verdickten Wandun-
gen. C junge Drüse aus dem Blatte von Ruta graveolens; /( Schutzhülle; die Sekretzellen teilweise von der

Drüsenwand losgelöst, den Drüsenraum ausfüllend. D Drüse aus dem Blatte von Dictamnus albus.

auf lysigene Art noch erweitert wird. Eine solche Entstehung des Drüsen-

raumes ist zuerst von mir, und zwar im Laubblatt von Ruta graveolens be-

obachtet worden (Fig. 1 97 C) ; sie kommt auch sonst öfters vor und dürfte die

Ursache sein, daß sich die Angaben der Autoren betreffs der Entstehungsweise

verschiedener Drüsen nicht selten sehr widersprechen. Derart entstandene

Drüsen hat Tschirch später als »schizolysigene« Sekretbehälter bezeichnet. —
Mag übrigens die Entstehung des Drüsenraumes auf schizogenem oder lysigenem

Wege vor sich gehen, in jedem Falle bewirkt das GesamtWachstum des Organs

noch eine ansehnliche Erweiterung des Raumes.

Die sezernierende Zellschicht der schizogenen Drüsen besteht in den

meisten Fällen aus einer einzigen Schicht von Sekretzellen (Fig. 197 J^, 5); fast
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immer zeichnen sich diese durch Inhalt, Form und häufig geringere Grüße von
den Zellen der Nachbargewebe aus. Was die Form betrifft, so sind die Sekret-

zellen ungefähr isodiametrisch, oder tangential abgeplattet; im ersteren Falle

wölben sich gewöhnlich die freien Wandungen in das Innere des Drüsenraumes
vor, oder zeigen sogar papillenähnliche Fortsätze (Hypericum perforatum).

Schlauchförmig und meridianartig gekrümmt sind die Sekretzellen bei einigen

Papilionaceen (Lonchocarpus, Derris, Milletia). Der Inhalt der Sekretzellen be-

steht zunächst aus körnigem, farblosem Plasma mit oftmals sehr großem Zell-

kern. Bezüglich der Bildung und Ausscheidung des Sekretes liegen einander

widersprechende Angaben vor. Während verschiedene Forscher annehmen, daß
das Sekret (ätherisches Öl oder Harz) im Innern der Drüsenzellen gebildet wird

und dann die Zellwände passiert, vertritt Tschirch die Ansicht, daß das Sekret

erst in der Zellwand entsteht, und zwar in einer schleimigen Schicht derselben,

die er als »resinogene Schicht« bezeichnet. Das Plasma der Drüsenzellen

soll stets sekretfrei sein und bloß die »resinogenen Substanzen« liefern.

Bei der Mehrzahl der Pflanzen, die innere Drüsen besitzen, wird das Sekret

nicht nach außen entleert. Die Drüse fungiert zugleich als Sekret behält er,

dies wird sogar ihre alleinige Aufgabe, wenn die alternden Sekretzellen ihre

Tätigkeit einstellen und absterben, oder wenn die Sekretzellen frühzeitig unter

Bildung eines lysigenen Drüsenraumes aufgelöst werden. In einigen Pflanzen-

familien sind aber Einrichtungen getroffen, die eine Entleerung des im Drüsen-

raum enthaltenen Sekretes

nach außen ermöglichen.

Ein solcher Entlee-

rungsapparat i9) ist zu-

erst von mir für die

subepidermalen Drüsen

verschiedener Rutaceen

nachgewiesen worden. Der

ganze Apparat besteht aus

zwei Bestandteilen, einem

passiven, dem Drüsen-

deckel, und einem aktiven,

der Drüsenwand.

Der Deckel setzt sich

in der Regel aus vier Deck-

zellen zusammen, die durch

Teilung einer protoderma-

len Mutterzelle entstanden

sind (Fig. 198 A). Ihre

Gestalt, sowie der Bau und

die chemische Beschaffen-

heit ihrer Zellwände ist

eine derartige, daß an prä-

formierten Stellen, in den

Seitenwänden, die Ausführungsspalten entstehen. Man kann die ersteren

demnach als ,» Spaltwände« bezeichnen. Die Deckzellen sind fast immer

Fig. 198. EnUeerungsapparat der inneren Drüsen von Kuta graveolens.
A Oberfläcienansiclit des Deckels mit der Ausführungsspalte. B Quer-

schnittsansieht.
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ansehnlich niedriger, als die angrenzenden Epidermiszellen, bei Ruta graveolens

und Pilocarpus pinnatifoHus unter das Niveau der Epidermis eingesenkt (Fig. 1 985);

diese flache Gestalt der Deckzellen begünstigt die Bildung der Ausführungsspalten,

indem so die zu durchtrennenden Spaltwände nur eine geringe Höhe besitzen.

Ferner ist es vorteilhaft, daß die Außenwände der Deckzellen, oder wenigstens

ihre Cuticularschichten
,
gewöhnlich bedeutend dünner sind, als die der an-

grenzenden Epidermiszellen. Bei Agathosma pubescens sind die Cuticularschich-

ten der Deckzellen allerdings ebenso mächtig ; dafür erleichtert eine tiefe Furche,

welche die Cuticularschichten über den Spaltwänden durchsetzt, die Bildung der

Ausführungsspalte. Am wichtigsten ist aber die Beschaffenheit der Seitenwände

der Deckzellen, der Spaltwände. Dieselben werden von einer bald zarten, bald

dickeren Mittelschicht durchzogen, die nach den erzielten Färbungen vorwiegend

aus Pektinstoffen, bei Ruta und Pilocarpus auch aus Callose besteht. In dieser

weichen Mittelschicht erfolgt die Spaltung der Wände. Ist diese in der später

zu besprechenden Weise erfolgt, so gleicht der Deckel in der Querschnittsansicht

oft auffallend einem Spaltöffnungsapparat.

Die ein- bis dreischichtige Drüsenwand, der aktive Bestandteil des Ent-

leerungsapparates, besteht aus flachen, lückenlos aneinanderschließenden Zellen.

Ihre Hauptaufgabe besteht darin, durch ihren starken Turgor auf den Drüsen-

inhalt einen Druck auszuüben. Von der starken Turgeszenz dieser Zellen kann

man sich leicht überzeugen, wenn man einen nicht zu dünnen Querschnitt durch

ein lebendes Blatt von Ruta graveolens, wobei eine Drüse getroffen wurde, in

Wasser beobachtet. Die unverletzten Wandzellen wölben ihre Innenwände enorm

stark in den Drüsenraum hinein; die in der intakten Drüse flachen Wandzellen

sind zu großen Blasen geworden. Die Dehnung der Innenwände erfolgt weit

über ihre Elastizitätsgrenze hinaus; sie kann 55—-80^ betragen. In den Wand-
zellen ist also reichlich osmotisch wirksame Substanz vorhanden; der dadurch

erzielte starke Turgordruck, dem der Inhalt der Drüse ausgesetzt ist, reicht

aber zur Entleerung der Drüse, beziehungsweise zur Bildung der Ausführungs-

spalte nicht aus. Eine spontane Entleerung des Drüseninhaltes findet nicht

statt. Sie tritt erst ein, wenn das Blatt gebogen und so eine Drucksteigerung

bewirkt wird; dabei begünstigt die Zugspannung, der die Zellen des Deckels

auf der Konvexseile des gebogenen Blattes unterworfen sind, die Entstehung

der Ausführungsspalte. Bei stark turgeszierenden Zweigen von Ruta graveolens

genügt schon ein kräftiges Schütteln, um die Entleerung der Drüsen herbeizu-

führen.

Im Anschluß an meine Untersuchungen hat dann Detto gezeigt, daß auch

die in der Blütenregion von Dictamnus auftretenden kurz gestielten, kugeligen

oder birnförmigen Drüsen mit einem Entleerungsapparat versehen sind. Er

besteht der Hauptsache nach aus einem dem Scheitel des Drüsenkörpers auf-

sitzenden mehrzelligen Haar oder Schnabel, der schon bei leiser Berührung ab-

bricht, worauf die Ejakulation des Drüseninhaltes erfolgt. Aus den Abbildungen,

die Detto mitteilt, geht hervor, daß die unteren Querwände des Schnabels als

Spaltwände fungieren.

Die inneren Drüsen sind nicht bloß bei den meisten Rutaceen mit einem

Entleerungsapparat versehen. Er kommt auch bei den daraufhin untersuchten

Myrtaceen vor, doch weicht er hier in einigen Punkten von dem der Rutaceen



Die gangförmigen Sekretionsorgane. 457

ab. Er ist von mir für Myrtus communis kurz beschrieben, und dann von

Forsch bei Eucalyptus globulus und pulverulenta eingehend studiert worden.

Der Deckel besteht gewöhnlich nur aus zwei Zellen, deren Außenwände bei

Eucalyptus stark verdünnt sind. Dasselbe gilt von den Innenwänden. Die

Seitenwand, welche die beiden Deckzellen trennt, ist S-fürmig gekrümmt, sehr

stark verdickt und ungleichmäßig getüpfelt. Bei Biegungen des Blattes entsteht

die Ausführungsspalte nicht durch Trennung dieser Seitenwand, sondern durch

Zerreißen der zarten Innen- und Außenwand einer oder beider Deckzellen.

Im übrigen ist die Mechanik des Entleerungsvorganges dieselbe wie bei den

Rutaceen. Die Funktion der stark turgeszierenden Drüsenwand wird hier von

den persistierenden Sekretzellen übernommen, die auf den Drüseninhalt einen

beträchtlichen Druck ausüben. Die Steigerung dieses Druckes beim Biegen des

Blattes führt dann zur Entleerung der Drüse. —
Es wurde bereits erwähnt, daß die inneren Drüsen nicht selten von eigenen

Hüllen umgeben sind; ihre Funktion ist nicht immer dieselbe. Bei lysigenen

Drüsen dienen sie zunächst zur Abgrenzung des Drüseninhaltes gegen das um-

gebende Gewebe. Bei schizogenen Drüsen, wo diese Abgrenzung schon von

der lückenlosen Schicht der Sekretzellen besorgt wird, haben sie wohl haupt-

sächlich eine mechanische Bedeutung. Ihre besondere Aufgabe bei der Ent-

leerung der Rutaceendrüsen wurde schon oben besprochen. Solche Hüllen

können auf sehr verschiedene Weise zustande kommen: 1) durch Verdickung

der an das Nachbargewebe grenzenden Wände der Sekretzellen (kleinere Drüsen

von Myrtus ceylonica, Fig. 197 5); 2) durch eine unregelmäßige Schicht von

zusammengepreßten Zellen des Nachbargewebes, deren Wandungen unverdickt

sind und deren Inhalte sich von jenen der unveränderten Nachbarzellen nicht

unterscheiden lEugenia australis, Eucalyptus cornuta, nach Höhnel); 3] durch

eine lückenlose, regelmäßig gebaute Schicht von abgeplatteten Zellen, deren

Wandungen etwas verdickt und deren Inhalte farblos sind (Hypericum perfora-

tum). — Bisweilen kommen auch Kombinationen der eben geschilderten Einzel-

fälle vor; so vereinigen sich z. B. bei den größeren Drüsen im Blatte von

Myrtus ceylonica die unter 1 ) und 2) genannten Fälle.

Was die Beschaffenheit der ausgeschiedenen Sekrete betrifft, so handelt es

sich in den meisten Fällen um ätherische Ule und Harze. — Betreffs der bio-

logischen Aufgaben der inneren Drüsen gilt dasselbe, was oben von den äuße-

ren Drüsen gesagt wurde, sofern die ausgeschiedenen Sekrete ähnlich sind. Die

Entleerungsapparate der Rutaceen- und Myrtaceendrüsen sind wohl als eine

Schutzeinrichtung gegen größere Tiere aufzufassen, die von ihren Angriffen ab-

geschreckt werden, wenn ihnen schon bei unsanfter Berührung der betreffen-

den Pflanze ein vorher nicht bemerkbarer, intensiver Geruch entgegenschlägt.

Die gleiche Art des Schutzes ist ja bekanntlich auch im Tierreich außer-

ordentlich verbreitet.

E. Die gangförmigen Sekretionsorgane -").

öl-, Harz-, Schleim- und Gummigänge.)

Von den inneren Drüsen unterscheiden sich die gangförmigen Sekretions-

deich den
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Milchröhren, oft ganze Organe und Organsysteme durchziehen. Daß diese

Längsstreckung tatsächlich der einzige Unterschied ist, der die in Rede stehen-

den Organe von den inneren Drüsen trennt, geht unter anderem daraus hervor,

daß die in den nadeiförmigen Pinus- und Abiesblättern auftretenden Ilarzgänge

in den schuppenförmigen Blättern von Thuja und Biota durch rundliche Drüsen

es beispielsweise fraglich erscheinen, ob man sie als längliche Drüsen oder als

kurze Gänge auffassen soll.

Wir finden demnach bei den gangförmigen Sekretionsorganen alle Teile

wieder, die wir bereits an den inneren Drüsen kennen lernten. Dem Drüsen-

raum entspricht ein schizogen, lysigen oder schizolysigen entstandener Sekret-

gang, der im ersteren Falle von einer scharf differenzierten Schicht sezernie-

render Zellen ausgekleidet wird, und in zahlreichen Fällen ist, wie bei den

Drüsen, eine besondere Hülle vorhanden, die hier den anatomischen Charakter

einer Schutzscheide annimmt.

Die Sekretzellen der gangartigen Sekretionsorgane sind gewöhnlich in

der Richtung des Ganges gestreckt; selten (Blätter der Cycadeen) erfolgt die

Streckung in der Querrichtung; die relative Größe der Sekretzellen auf dem
Querschnitte des Ganges ist je nach der Art des Nachbargewebes verschieden.

Verläuft der Gang im Mesophyll des Blattes, wie bei Pinus, Abies und anderen

Coniferen, oder im Rindenparenchym, so sind die Sekretzellen als relativ klein

zu bezeichnen; durchzieht dagegen der Gang das Leptom eines Gefäßbündels,

so zeichnen sich die sezernierenden Zellen durch relative Weite aus. Ihre

Wände sind meist zart und gegen den Gang zu vorgewölbt; in den Schleim-

gängen der Marattiaceen bilden die vorgetriebenen Innenw'ände konische Pa-

pillen, in den Lycopodienblättern keulenförmige Auswüchse. In alten Gängen

können die Sekretzellen sogar nach Art der Thyllen auswachsen und das Lu-

men des Ganges verstopfen. Gewöhnlich treten die Sekretzellen wie bei den

inneren Drüsen in einfacher Lage auf; diese wird aber in einigen Fällen (wie

beim Efeu, bei Philodendron) durch frühzeitig auftretende tangentiale Teilungen

in zwei oder mehr Schichten zerlegt.

Die von den Sekretzellen ausgeschiedenen Stoffe sind sehr verschiedenartig.

Bei den Lycopodien, den Marattiaceen, den Cycadeen, den Canna- und Opuntia-

arten und einigen Araliaceen werden schleimige und gummiartige Substanzen

sezerniert; bei den Coniferen, Alismaceen, einigen Butomeen und Aroideen, den

tubifloren Compositen, den Umbelliferen, Araliaceen u. a. bestehen die Sekrete

aus ätherischen Ölen, Harzen und milchsaftähnlichen Gummiharzemul-
sionen. Bezüglich des Sekretionsvorganges gilt das gleiche wie für die inneren

Drüsen. Auch hier kehrt die Kontroverse wieder, ob das Sekret im Lumen
der Sekretzellen, oder in ihrer Wand, in einer »resinogenen Schicht«, ge-

bildet wird.

Die gangförmigen Sekretionsorgane sind nicht selten mit mechanischen

Scheiden versehen, die man ungezwungen als Schutzscheiden bezeichnen

kann. Besonders schön sind sie in Pinusblättern und Philodendronwurzeln aus-

gebildet. Bei Pinus excelsa sind die Scheidenzellen tangential abgeplattet und
mit sehr schwach verdickten Wandungen versehen. Bei Pinus Cembra fehlt
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bereits die tangentiale Abplattung. Die Wandungen sind ringsum verdickt, und

die Länge der Zellen übertrifft um das 6—8 fache ihren Breitendurchmesser;

auch zeigt sich schon hier und da die Neigung zu dachförmiger Zuschärfung

der Zellen. Bei Pinus Laricio, silvestris. (Fig. 199 ^), Strobus besitzen die

Scheidenzellen bereits den Charakter von spezifisch mechanischen Zellen; ihre

Wandungen sind sehr stark verdickt, die Zellenden meist beträchtlich zugeschärft.

Stellenweise treten Verdoppelungen der Scheidenzellen ein. Eine weitere An-

näherung an den Bau der Gefäßbündelschutzscheiden besteht in dem Vorhanden-

sein einzelner oder Längsreihen bildender Durchlaßzellen, die sofort durch die

Fig. 199. A Harzgang im Blatte von Pinus silvestris (Quersclinitt); B desgleichen (radialer Längsschnitt);

s Schutzscheide, s Sekretzellen. C Ölgang im Mark des Stengels von Heracleum Spondylium im Querschnitte;

z Sekretzellen. D Harzgang im primären Leptom des Zweiges von Ehus Cotinus; s Schutzscheide, z Sekret-

zellen.

nur schwach verdickten Wände auffallen. Da den Sekretzellen das plastische

Rohmaterial zur Bildung des Harzes selbstverständlich von dem angrenzenden

Ghlorophyllparenchym her zugeführt werden muß, so ist das Vorhandensein

solcher Durchlaßzellen in der stark verdickten Scheide des Ganges sehr be-

greiflich. Übrigens scheint in älteren Blättern nach dem Absterben der Sekret-

zellen eine beträchtliche Verdickung der Durchlaßzellen einzutreten. — Solche

dickwandige, oft mehrschichtige Schutzscheiden weisen außer den Harzgängen

in den Blättern verschiedener Pinusarten auch die Sekretkanäle in den Wurzeln

.der Philodendren auf. Eine doppelte Lage dünnwandiger, plattgedrückter
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Scheidenzellen umgibt die das primäre Leptom von Rhus Cotinus durchziehen-

den Ölgänge (Fig. 199 D).

Gehen wir nun zur Anordnung und zum Verlauf der gangförmigen Se-

kretionsorgane über. In den einfachsten Fällen durchzieht der an beiden Enden

blinde Sekretgang der Länge nach das betreffende Pflanzenorgan. So z. B. in

den nadelfürmigen Blättern von Pinus silvestris, montana, Cembra und wahr-

scheinlich auch noch bei anderen Abietineen. In den Nadeln von Pinus silvestris

tritt eine wechselnde Anzahl subepidermaler Harzgänge auf: 2 laterale und 2

bis 20 akzessorische auf Ober- und Unterseite der Nadel. Die beiden ersteren

reichen am weitesten gegen die Blattbasis hinab; in einer Entfernung von 2,5 mm
von der Basis sind, abgesehen von der Schutzscheide, nur mehr 3— 4 lückenlos

aneinanderschließende Sekretzellen vorhanden; 0,5 mm über der Basis sind auch

die Sekretzellen verschwunden, und an Stelle der Harzgänge beobachtet man

zwei scharf differenzierte Bastbündel, die aus der Vereinigung der dickwandigen

Scheidenzellen entstanden sind. In gleicher Weise enden die medianen Gänge;

zuerst verschwindet der Interzellulargang, dann die Sekretzellen, und schließlich

bleiben nur mehr subepidermale Baststränge übrig; doch enden die akzessori-

schen Gänge noch früher, als die lateralen; schon in einer Entfernung von 5

bis 7 mm von der Blattbasis sind die letzten Sekretzellen zu beobachten. —
Bei Juniperus communis tritt auf der Unterseite des Blattes ein medianer Gang

auf, der nahe der Blattinsertion blind endigt. Ebenso besitzen die weitlumigen

Gänge, die in den drei Kanten jedes Zweiginternodiums verlaufen, oben und

unten blinde Endigungen 2i).

In der Mehrzahl der Fälle durchziehen die Sekretgänge die ganze Pflanze

und bilden so ein verzweigtes und anastomosierendes Röhrensystem. Dasselbe

breitet sich namentlich in den parenchjmatischen Gewebearten aus, doch ent-

halten nicht selten auch die Gefäßbündel sekretführende Gänge. So kommen

z. B. die Schleimgänge der Marattiaceen und der Cycadeen, die Harzgänge der

Coniferen, die Ölgänge der tubifloren Compositen und der Umbelhferen haupt-

sächlich im Parenchym der Rinde und im Mark der Stämme, resp. der Stengel

und Zweige vor. Der Leptomteil der Gefäßbündel enthält bei einigen Araucarien,

bei verschiedenen Clusiaceen und den Anacardiaceen (Rhus Cotinus, suaveolens,

glauca usw.) Sekretgänge. Im Hadromteil der primären Stammbündel finden

sich solche bei Pinus, Larix und einigen anderen Coniferen. Viel häufiger aber

macht sich zwischen dem Verlauf der Gefäßbündel und dem der Sekretgänge

in der Art eine Beziehung geltend, daß die letzteren in meist bestimmter

Lagerung die leitenden Stränge begleiten. So steht z. B. in den Stengeln der

Umbelliferen vor jedem Gefäßbündel (oder doch vor jedem stärkeren) ein im

Rindenparenchym verlaufender Ölgang. Bei Achillea millefolium, Cirsium arvense,

Tanacetum vulgare und anderen Compositen liegt je ein Gang neben dem Leptom-

teile jedes Hauptblattspurstranges; bei Solidago limonifolia liegt ein Gang vor

dem Leptom-, ein anderer vor dem Hadromteile des Blattspurstranges ; und bei

Ilelianthus annuus liegt sogar je eine Bogenreihe von Gängen an der Außen-

und Innenseite jedes Bündels.

Fragen wir schließlich nach der physiologischen und biologischen

Bedeutung der gangförmigen Sekretionsorgane, so sprechen zunächst ver-

schiedene Tatsachen dafür, daß die Sekretgänge zur Ausscheidung nutzloser
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Endprodukte des Stoffwechsels bestimmt sind. Wie oben erwähnt wurde, treten

diese Organe sehr häufig als Begleiter von Gefäßbündeln, namentlich der Leptom-

stränge, auf. Diese Vereintläufigkeit setzt jedenfalls eine physiologische Beziehung

zwischen den Sekretgängen und den Gefäßbündeln voraus, ebenso wie die Ver-

eintläufigkeit von Bast und Gefäßbündeln auf physiologischer Basis ruht. Es ist

nun das Nächstliegende, diese Beziehung darin zu suchen, daß die Sekretgänge zur

Ausscheidung jener nutzlosen Exkrete bestimmt sind, die den Gefäßbündeln, vor

allem den Leptomsträngen, von den in lebhafter Vegetation befindlichen Organen

und Geweben zugeführt wurden. Überall, wo sich lebhafte Stoffwechselprozesse

vollziehen, kommt es notwendig auch zur Bildung von wertlosen Endprodukten,

die so wie die plastischen Baustoffe zunächst in die stoffleitenden Gewebe ge-

langen. Das leitende Strangsystem der Pflanzen verhält sich in dieser Beziehung

nicht anders, wie das Blutgefäßsystem der Tiere. Wir können noch ein viel

näherliegendes Organsystem zum Vergleich heranziehen, nämlich die Milchröhren,

die wohl zweifellos neben den plastischen Baustoffen auch nutzlose Exkrete ent-

halten. Während aber die Milchröhren die zugeführten Exkrete, soviel uns be-

kannt, nicht wieder ausscheiden, entledigen sich die Gefäßbündel zahlreicher

Pflanzen durch Vermittelung der sie begleitenden Sekretionsorgane jener Aus-

wurfstoffe, gleichwie das Blut durch die Sekretionstätigkeit der Nieren von den

in ihm enthaltenen Endprodukten des Stoffwechsels — sofern diese nicht Gase

sind — befreit wird. Eine nicht unwichtige Stütze dieser Hypothese bildet die

Tatsache, daß jene Pflanzen, welche Milchröhren aufweisen (die ja zugleich als

Exkretbehälter fungieren), mit seltenen Ausnahmen (Scolymus) keine Sekret-

gänge besitzen. Diese Stellvertretung zwischen Milchröhren und Sekretgängen

ist um so auffallender, als sie auch innerhalb der einzelnen Familien, ja selbst

einzelner Genera zu beobachten ist ; so z. B. bei den Aroideen und Compositen.

Der Grund für das so häufige Zusammentreten von Gefäßbündeln, resp.

Leptomsträngen und Sekretgängen kann aber, wie Stahl bemerkt hat, auch

auf rein biologischem Gebiete liegen. Da die Sekretgänge häufig Substanzen

enthalten, die, abgesehen von ihrer Bedeutung als Endprodukte des Stoffwech-

sels, auch als »chemische Schutzmittel« gegen die Angriffe von Tieren dienen,

so werden kleinere, in das Innere der Organe eingedrungene Feinde von der

Durchschneidung der für das Leben der Pflanze so wichtigen Stoffleitungsbahnen

mehr oder minder wirksam abgehalten werden, wenn sich die letzteren mit

einem Wall von Sekretgängen (und Exkretbehältern) umgeben.

Bei manchen Holzgewächsen dürfte den im Rindenparenchym und eventuell

auch im Holzkörper der Stammorgane vorkommenden Harz- und Balsamgängen

die Aufgabe zufallen, bei etwaigen Verletzungen des Stammes die Wundstellen

durch das reichlich ausgeschiedene Sekret luftdicht abzuschließen und auf diese

Weise den Stamm vor Verwesung und Fäulnis, resp. den Angriffen von Schma-

rotzerpilzen zu schützen. Wenn man beobachtet, welch große Wundflächen bei

den zum Zwecke der Harzgewinnung angeschnittenen Coniferenstämmen von

dem Sekret überrieselt werden, und wie regelmäßig in der Folge die Heilung

der Wunden vor sich geht, so liegt die eben ausgesprochene Vermutung sehr

nahe. Bei Liquidambar orientalis und styraciflua ist sogar das Auftreten von

Balsaragängen im Jungholz nach J. Mo eller die unmittelbare Folge von me-

chanischen Verletzungen des Stammes.
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III. Die Exkretbehälter.

Das unterscheidende Merkmal der Exkretbehälter gegenüber den Sekretions-

organen besteht, wie schon oben (p. 429) betont worden ist, darin, daß erstere

die in ihnen erzeugten Endprodukte des Stoffwechsels nicht ausscheiden, son-

dern dauernd m ihrem Lumen aufspeichern. Ein Austritt derselben erfolgt bloß

nach mechanischen Verletzungen der Pflanze, und darauf beruht eben ihre so

häufige Funktion als Schutzmittel gegen die Angriffe tierischer Feinde.

1. Harz- und Ölbehälter 22] kommen vereinzelt oder gruppenweise,

seltener zu Reihen angeordnet, in den Parenchymgeweben der Zingiberaceen^

Piperaceen, Laurineen, Magnoliaceen , Aristolochien , Canellaceen und mancher

Euphorbiaceen vor; sie finden sich ferner bei den Gattungen Acorus, Aloe,

Rheum, Lysimachia u. a. Meist sind diese Behälter von isodiametrischer, rund-

licher Form und beträchtlicher Grüße. Der Inhalt besteht ausschließlich oder

doch hauptsächlich aus dem häufig tingierten Exkret, das z. B. bei verschiede-

nen Zingiberaceen, Piperaceen, Acorus Calamus in Form eines farblosen bis hell-

gelben ätherischen (jls auftritt; in den die Gefäßbündel begleitenden Schlauch-

reihen verschiedener Aloearten besteht es aus einem dunkel gefärbten, bisweilen

auch farblosen »Saft«, in dem häufig kleine Harztrüpfchen suspendiert sind; in

den »Chrysophanbehältern« der Rhabarberwurzel erscheint es entweder als

homogener orangegelber Saft, oder in Form von mennigroten Tropfen in farb-

loser Flüssigkeit. Hin und wieder besitzen die Harz- und Ölbehälter auch noch

ihi ausgebildeten Zustand ihren Plasmaschlauch und Zellkern (Aloe, Acorus, nach

Johow). Was endlich die Wandungen betrifft, so sind diese stets glatt und

dünn und nach den Untersuchungen von Zacharias in zahlreichen Fällen ver-

korkt, beziehungsweise mit einer Suberinlamelle versehen. —
Der Entstehungsort des Exkretes ist in manchen Fällen sicher das Lumen

der Zelle. Andererseits hat schon Berthold beobachtet, daß bei Pflanzen aus

verschiedenen Familien (Peperomia magnoliaefolia, Asarum europaeum, Aristo-

lochia Clematitis, Canella alba, Laurus nobilis, Magnoliaarten) der Oltropfen in

einer beutelfürmigen Aussackung der Zellmembran entsteht, die in das Lumen
der Zelle hineinragt. Der Stiel dieses Beutels ist cutinisiert und bleibt nach

Zusatz von Schwefelsäure in Gestalt eines Näpfchens erhalten, während die

zarte Membran des Beutels gelöst wird. Auch Tschirch vertritt in sehr be-

stimmter AVeise die Ansicht, daß bei der Entstehung der Öl- und Harztropfen

die Zellwand beteiligt ist, doch weicht seine Darstellung von jener Bertholds
wesentlich ab. Für Cinnamomum Cassia schildert er diesen Vorgang folgender-

maßen: Der ganz junge Exkretbehälter, der mit Plasma dicht erfüllt ist und

noch kein Öl enthält, zeigt zunächst eine schwache Verkorkung der Wand.
Dann wird der primären Membran innen ein zarter Schleimbeleg aufgelagert;

es entsteht eine sich verdickende Schleimmembran. Nun wird die Grenze zwi-

schen Zellwand und Plasma imdeutlich, beide gehen ineinander über, so daß

man von einer Verschmelzung des Plasmas mit der inneren Wandpartie sprechen

darf. Dieser Verschmelzungsprozeß schreitet immer mehr vor, so daß auch die

äußere Wand- und innere Plasmapartie davon ergriffen werden. »Diese aus

Plasma und Schleimmembran durch Verschmelzung entstandene Zone wird zur
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resinogenen Schicht.« In ihr treten die ersten zahlreichen (Utrüpfchen auf, die

aber bald in den mittleren Teil des Zelllumens austreten und hier zu einem

großen Tropfen zusammenfließen. In wesentlich gleicher Weise soll die Ent-

wickelung der Ölbehälter von Laurus nobilis, Sassafras, Zingiber, Gurcuma,

Myristica, MagnoHa u. a. erfolgen. Ich selbst habe die Entwickelungsgeschichte

dieser Organe nicht näher verfolgt und mich auf die Beobachtung des aus-

gebildeten Zustandes der Olzellen von Laurus nobilis und Asarum europaeum
beschränkt. Meine Befunde bestätigen vollinhaltlich die Angaben Bertholds.
Im Rhizom von Asarum europaeum kann man auf dünnen Querschnitten nach

Auflösung des ätherischen 01s durcli Alkohol bei genügend starker Vergrößerung

sehr deutlich das wandständige, stark cutinisierte Näpfchen sehen, das einerseits

in die Suberinlamelle der Zellwand übergeht, andererseits an seinem Rande die

äußerst dünnwandige Blase trägt, in deren Innerem sich der Oltropfen befand

OaQQT

Fi?. 200. A epidermaler Ölbehälter einer Rhizomschuppe von Asarum europaeum, Qberflächenansiclit. B Öl-

behälter im Grundparenchym des Rhizoms von Asarum europaeum. C Querschnitt durch ein Laubblatt von
Laurus nobilis mit einem Ölbehälter. In allen drei Präparaten war das Öl durch Alkohol entfernt worden.

(Fig. 500 B). Die Blase ist jetzt kollabiert, gefältelt und zeigt ein feinkörniges

Aussehen. Um eine Oberflächenansicht zu erhalten, untersucht man am besten

die äußere (untere) Epidermis der Niederblätter des Rhizoms, in der sich zahl-

reiche Olzellen befinden (Fig. 200 Ä). In der Mitte der Außenwand sieht man
ausnahmslos das Näpfchen in der Flächenansicht: ein enger, scharf umschrie-

bener Kreis, der einem winzig kleinen Tüpfel ähnelt, wird von einem gleichfalls

kreisförmigen Hof umgeben, der Wand des Näpfchens. Vom Rande dieses Hofes

strahlen häufig Fältchen aus, die in der Wand der Blase auftreten, wenn durch
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Alkohol das Öl entfernt wurde. Die ülzellen im Laubblatte von Laurus nobilis

sind ebenso gebaut; nur ist das kurzgestielte Näpfchen, woran die Blase mit

dem Ol sitzt, von ganz besonderer Kleinheit (Fig. 200 G). Daß der vorstehend

geschilderte Bau der Ölzellen mit der von Tschirch und seinen Schülern ge-

gebenen Darstellung der Entwickelungsgeschichte dieser Gebilde im Widerspruch

steht, liegt afif der Hand. Zur Lösung dieses Widerspruches sind neue und

umfassende Untersuchungen nötig.

2. Gerb st offbehält er 23). Schon bei früherer Gelegenheit wurde erwähnt,

daß die Gerbstoffe, Gerbsäuren, neben ihrer noch hypothetischen Bedeutung als

plastische Baustoffe in vielen Fällen jedenfalls Endprodukte des Stoffwechsels

vorstellen. Sie werden gewöhnlich in langen Schlauchreihen abgelagert, die

häufig die Gefäßbündel begleiten. Solche Gerbstoffschläuche finden sich im

Parenchym des Stammes und des Blattstiels vieler Farne; ferner bei den Aroi-

deen und Musaceen als Begleiter der Gefäßbündel, bei Phaseolus multiflorus und

anderen Leguminosen im Leptom der primären Gefäßbündel des Stengels und der

Blätter, bei letzterer Leguminose auch im Mark dicht vor den Gefäßbündeln.

Die merkwürdigsten Gerbstoffbehälter weist aber die Gattung Sambucus auf,

deren Zweige im Parenchym der Rinde und des Markes außerordentlich lang-

gestreckte und auch weite Schläuche besitzen; ein erwachsener Schlauch ist

nach Dippel bei einer Weite von 0,025— 0,1 64 mm meist über 18—20 mm
lang; nach de Bary ist es aber wahrscheinlich, daß die einzelnen Schläuche

selbst die Länge eines ganzen Stengelinternodiums erreichen können, die bis

20 cm und darüber beträgt. Jeder Schlauch repräsentiert eine einzige, lang-

gestreckte, spindelförmige Zelle. — Den Gerbstoffbehältern sind auch jg,ne

schlauchförmig gestreckten, gerbstoffreichen Zellen anzureihen, die Engler in

der Epidermis von Saxifraga Cymbalaria und ihren nächsten Verwandten, so-

wie von Sedum spurium entdeckt hat. Die gewöhnlichen Epidermiszellen sind

von isodiametrischer Form mit gewellten Seitenwandungen, so daß die zwi-

schen ihnen zerstreut oder reihenweise auftretenden Gerbstoffschläuche in hoheiu

Grad auffallen.

Auf die biologische Bedeutung der Gerbsäuren als Schutzmittel gegen Tier-

fraß, speziell gegen Schnecken, hat Stahl aufmerksam gemacht, während

G. Kraus u. a. ihre antiseptischen Wirkungen betont haben.

3. Fermentbehälter 24). Bei den Cruciferen, Capparideen, Tropaeoleen,

Resedaceen und Limnantheen kommen die ätherischen Ole, die den Vegetations-

organen dieser Pflanzen beim Zerschneiden und Zerreiben den charakteristischen

Geruch und scharfen Geschmack verleihen, nicht vorgebildet in den betreffenden

Pflanzenteilen vor, sondern sie entstehen erst nach mechanischen Verletzungen

infolge der Einwirkung eines Fermentes, des Myrosins, auf einen glukosid-

artigen Körper, das myronsaure Kali, das dabei in Allylensenföl (oder ein

verwandtes ätherisches Öl), Glukose und Kaliumsulfat gespalten wird. In den

intakten Pflanzen tritt das Myrosin und das myronsaure Kali nach den Unter-

suchungen Guignards getrennt auf, das erstere in eigens differenzierten Fer-

mentbehältern von verschiedenartiger, oft schlauchförmiger Gestalt, die von

Heinricher zuerst bei den Cruciferen und Capparideen entdeckt und von ihm

den mikrochemischen Reaktionen ihres hihaltes zufolge als »Eiweißschläuche«

bezeichnet wurden. Ihr Myrosingehalt ist erst von Guignard nachgewiesen
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worden. Nach Erhitzung mit konzentrierter Salzsäure, die auf 'I ccm einen

Tropfen einer 1 prozentigen wässerigen Orcinlüsung enthält, zeigt die ein-

tretende Violettfärbung den Fermentgehalt der betreffenden Elemente an.. Ob
die im frischen Zustande wasserhelle, beim Kochen koagulierende Vakuolen-

flüssigkeit der Fermentbehälter bloß gelöstes Myrosin enthält, wie Spatzier

annnimmt, oder ob sich daneben noch echte Proteinstoffe in Lösung befinden,

ist vorläufig noch unentschieden. Dasselbe gilt von den proteinkornähnlichen

»Myrosinkörnern«, die Spatzier in den Fermentbehältern der Cruciferensamen

beobachtet hat. Da schon Heinricher zeigte, daß bei anhaltender Verdunkelung

der betreffenden Pflanzen eine mehr oder minder vollständige Entleerung der

Schläuche erfolgt, so erscheint der Proteingehalt der Myrosinscliläuche nicht

unwahrscheinlich.

Die Verbreitung der Myrosinbehälter in den Vegetationsorganen der be-

treffenden Pflanzen ist eine sehr mannigfaltige. Bei den Cruciferen kommen sie

nach den eingehenden Untersuchungen Heinrichers als Idioblasten in fast

allen Organen und Geweben vor, z. B. bei Crambe cordifolia; bei anderen Arten

schließen sie sich hauptsächlich den Gefäßbündeln, speziell den Leptomsträngen

an; bei Moricandia arvensis treten sie in Blatt und Stengel ausschließlich sub-

epidermal auf. In den übrigen Familien ist ihre Verteilung nach Guignard
eine ähnliche; vorwiegend kommen sie aber in der Wurzel- und Stengel-

rinde vor.

Auch noch ein anderes Ferment, das Emulsin, welches das z.B. in bitte-

ren Mandeln enthaltene Glukosid Amygdalin in Blausäure, Bittermandelöl und

Zucker spaltet, ist bisweilen in eigens differenzierten Fermentbehältern ent-

halten. Bei Prunus Laurocerasus sind nach Guignard außer der Endodermis

auch noch einzelne Zellen des Perycikel emulsinhaltig, die entweder isoliert

liegen oder mit der Endodermis in Verbindung stehen.

Daß giftige oder scharfschmeckende Substanzen durch das Eingreifen be-

sonderer Fermente erst in dem Moment entstehen, wo die Pflanze mechanisch

beschädigt wird, weist deutlich darauf hin, daß hier eine Schutzeinrichtung

gegen Tierfraß vorliegt. Schon Nägeli hat darauf aufmerksam gemacht. Auch

die im allgemeinen periphere Lage der Fermentbehälter, ihr häufiger Anscliluß

an die Gefäßbündel steht mit dieser Funktion im Einklang.

4. Kristallbehälter 25]. Die in den Pflanzengeweben vorkommenden ech-

ten Kristalle bestehen in der überwiegenden Mehrzahl der Fälle aus oxalsauerm
Kalk (Kalkoxalat). Als Inhaltsbestandteile von mehr untergeordneter Bedeutung

können solche Kristalle in den Zellen der verschiedenartigsten Gewebesysteme

auftreten. In bestimmten Zellen sind sie aber charakteristische Inhaltsbestand-

teile und erfüllen die Zelllumina oft fast vollständig. Derartige Zellen werden

als Kristallbehälter oder Kristallschläuche bezeichnet.

Der Oxalsäure Kalk kristallisiert teils im monosymmetrischen (monoklinen,

klinorhombischen) , teils im tetragonalen (quadratischen) System. Die Art und
Weise, wie die betreffenden Kristallformen zur Ausbildung kommen, ist eine

sehr verschiedene; es lassen sich in dieser Hinsicht folgende Hauptfälle unter-

scheiden :

a) Einzelkristalle in Form von Quadratoktaedern, wenn sie dem tetra-

gonalen, in Form von Hendyoedern, wenn sie dem monosymmetrischen System

Hai) erlandt, Pflanzenanatomie. 3. Aufl. 30
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angehören. Außerdem gibt es noch zahh^eiche abgeleitete Formen, Kanten-

abstumpfungen und Zwillingsbildungen. Von diesen größeren, wohlausgebildeten

Kristallen tritt gewöhnlich nur je einer in einer Zelle auf. So z. B. in den

Blättern der Irideen, Pontederiaceen, in der Stammrinde der Pomaceen, Acer-

arten, von Robinia Pseudacacia, Ulmus campestris, Aesculus Hippocastanum

(Fig. 201 B) usw. Sehr schöne Zwillinge findet man in der zweiten Zellschicht

der Samenschale von Phaseolus vulgaris.

b) Kristallsand, bestehend aus überaus zahlreichen, sehr kleinen Kri-

stallen, an denen man bei sehr starker Vergrößerung zur Not noch Ecken und

Kanten wahrnehmen kann. Er findet sich z. B. in den Lauborganen vieler So-

laneen, in der primären Stammrinde der Gupressineen, von Sambucus, Cinchona,

Liriodendron usw.

Tig. 201. A Eaphidenschläuche im Eindenparencliyni des Stengels von Tradescantia zeMna. B Kristallfaser

aus der sekundären Rinde von Aesculus Hippocastanum (Tangentialschnittsansiclit). C Kalkosalatdrusen im

lamellösen Parenchym des Blattstieles von Trapa natans. D Zelle aus dem Fruchtfleiscli von Rosa sp. mit einem
zwisclien Zellstoifbalken suspendierten Zwillingskristall.

c) Raphiden, d. h. lange, nadeiförmige Kristalle, die meist in größerer

Anzahl parallel nebeneinandergelagert sind und so ein dichtes Bündel bilden.

Gewöhnlich sind die Nadeln eines Bündels gleich lang. Solche Raphidenbündel

sind namentlich in den Lauborganen zahlreicher Monokotylen sehr häufig, so

bei den Liliaceen, Orchideen, Commelineen (Fig. 201 J), Musaceen usw. Unter

den Dikotylen sind hier die Gattungen Galium, Impatiens, Vitis, Phytolacca u. a.

zu nennen.

d) Drusen in Form von rundlichen, morgensternähnlichen Kristallaggre-

gaten (Fig. 201 C). Fast immer treten sie in den betreffenden Zellen einzeln

auf. Ihr Vorkommen ist ein überaus häufiges; beispielshalber seien hier bloß
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ik

die Chenopodiaceen, Caryophylleen, Cacteen, Araliaceen, Malvaceen, Tiliaceen

genannt.

e) Sphärokristalle (Sphärite) aus Kalkoxalat kommen im ganzen nur

selten vor; so im Mark der Zweige von Terminalia Bellerica und paniculata

nach Höhnel, bei verschiedenen Cacteen nach Möbius und in den Samen-

schalen einiger Caryophyllaceen (Elisanthe noctiflora und Silene cuccubalus) nach

Hegelmaier.
Bei nicht wenigen Pflanzen treten die hier aufgezählten Erscheinungsformen

des oxalsauern Kalkes kombiniert auf. So fand z. B. Sanio in der sekundären

Rinde von Quercus pedunculata, Celtis australis, Morus alba, Fagus silvatica u. a.

sowohl Einzelkristalle wie Drusen. Bei Betula verrucosa und Alnus glutinosa

kommt außerdem noch Kristallsand vor. — Auf Grund zahlreicher Beobachtun-

gen an Baumrinden spricht J. Möller den Satz aus, daß Kristalldrusen, Sand

und Raphiden ausnahmslos in dünnwandigen, wohlausgebildete Einzelkristalle

vorwiegend in sklerotischen Zellen oder in unmittelbarer Nachbarschaft solcher

vorkommen. Möller führt diese Erscheinung auf eine Beschleunigung, resp.

Verlangsamung der osmotischen Vorgänge zurück. Es ist übrigens selbst-

verständlich, daß die Dick- oder Dünnwandigkeit der Zellen nur einer von den

verschiedenen Faktoren ist, von denen die Verlangsamung oder Beschleunigung

der Diosmose, beziehungsweise der KristalHsation , abhängt. Als ein weit all-

gemeineres Moment wird sich hierbei die größere oder geringere Energie des

Stoffwechsels geltend machen, und in der Tat findet man, wie auch Möller

hervorhebt, in der primären Rinde der lebhaft wachsenden, jungen Internodien

zahlreicher Holzgewächse meist Drusen vor, während späterhin nach Bildung

des Periderms und der sekundären Rinde die Einzelkristalle vorwiegen. Von
diesem Gesichtspunkt aus dürfte es auch verständlich sein, weshalb bei der

Entleerung der Blätter im Herbst, die ja mit lebhaften Stoffwechselprozessen

verbunden ist, stets Drusen gebildet werden. Neben derartigen ernährungs-

physiologischen Einflüssen wird aber zweifellos in zahlreichen Fällen die spe-

zifische Konstitution des Plasmas der betreffenden Kristallbehälter für die

Ausbildungsweise der Kalkoxalatkristalle — ob als Einzelkristalle, als Raphiden-

bündel usw. — entscheidend sein; freilich ist uns eine Einsicht in die Mechanik

dieser Beeinflussung vollständig verschlossen.

Die Form der Kristallbehälter ist sehr verschieden und steht in manchen
Fällen zur Form der Kristalleinschlüsse in wenn auch nur indirekter Beziehung.

Den rundlichen Drusen entspricht eine isodiametrische Form der Behälter, den

Raphidenbündeln eine gestreckte, schlauchförmige Gestalt derselben. Am auf-

fallendsten ist diese Beziehung bei den gestreckten Kristallbehältern mancher

Monokotylen (Pontederiaceen u. a.), deren Wandungen sich den spießförmigen

Kristalleinschlüssen oft allseits anschmiegen. An eine passive Dehnung der

Membran seitens des wachsenden Kristalls ist nach Rothert nicht zu denken.

Die Korrelation zwischen Zell- und Kristallform, beziehungsweise zwischen W^and-

und Kristallwachstum kann nur durch den lebenden Protoplasten des Kristall-

behälters vermittelt werden.

In ihrer Jugend enthalten natüriich alle Kristallbehälter lebendes Proto-

plasma. Die Raphidenschläuche zahlreicher Monokotylen und Dikotylen besitzen

solches (samt Zellkern) nach Johow und Fuchs auch im ausgewachsenen
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Zustande. Häufiger aber sind die Kristallbehälter schließlich tote Zellen, die,

abgesehen von den Kristallen, nur sehr unansehnliche Inhaltsreste besitzen.

Die Einzelkristalle und Kristalldrusen sind bei vielen Pflanzen von einer dicht-

anliegenden, zuweilen verkorkten oder verholzten Zellulosehaut umschlossen,

die an einer oder mehreren Stellen mit der Wand des Behälters verwachsen

ist (Blatt von Citrus). Der Kristall erscheint so manchmal an Zellulosebalken

im Lumen des Behälters aufgehängt (»Rosanoffsche Drusen«; Mark von Kerria

japonica, Ricinus communis, Blattstiele von Aroideen u. v. a.). Auch die ein-

zelnen Raphiden sind von dünnen Scheiden eingehüllt, die anfänglich plasma-

tischer Natur sind, später aber aus einer sehr widerstandsfähigen Substanz

bestehen, deren chemische Beschaffenheit noch fraglich ist. Das ganze Raphiden-

bündel ist überdies noch in eine Schleimmasse eingebettet, die im Innern einer

großen Vakuole auftritt und in Wasser rasch verquillt. — Was schließlich die

Wandungen der Kristallbehälter anlangt, so sind sie, wie Zacharias und

Roth er t gezeigt haben, nicht selten verkorkt; einer äußeren unverkorkten

Hautlamelle legt sich innen eine Suberinlamelle an.

Für die Anordnung der Kristallbehälter sind verschiedene Momente maß-

gebend. Am häufigsten treten sie, wie andere Exkretbehälter, in den parenchy-

matischen Gewebearten des Leitungssystems auf, in der primären und sekun-

dären Rinde, im Mark, im Parenchym der Blattnerven, wie überhaupt in der

Nähe der Gefäßbündel und speziell des Leptoms. Andererseits suchen die Kri-

stallschläuche mit Vorliebe die unmittelbare Nachbarschaft von mechanischen

Zellen und Strängen auf, eine Anordnung, deren Vorteil zweifelsohne darin be-

steht, daß bei dem vollständig aufgehobenen Stoffverkehr zwischen Bast und

angrenzendem Leitparenchym die Anwesenheit selbst zahlreicher Kristallbehälter

an der Grenze der beiden genannten Gewebesysteme in keiner Hinsicht stört. —
Gewöhnlich treten die Kristallschläuche vereinzelt oder in Reihen auf Letzteres

gilt namentlich für die Raphidenschläuche der Commelineen, Amaryllideen und

mancher Liliaceen. In der sekundären Rinde vieler Holzgewächse kommt die

Reihenbildung dadurch zustande, daß je eine Cambiumzelle durch Querwände

in eine Anzahl von Kammern zerlegt wird, von denen jede einen Einzelkristall

oder eine Druse enthält. Solche »Kristallfasern«, wie sie Hartig genannt

hat, können aus einigen wenigen, aber auch aus 20—30 Kammern bestehen

(Fig. 20\B).

In der Mehrzahl der Fälle hat der in den Kristallbehältern abgelagerte

Oxalsäure Kalk die physiologische Bedeutung eines Exkretes. Die durch

gewisse Stoffwechselprozesse (Eiweißbildung) entstandene Oxalsäure, die für die

Pflanze giftig ist, wird in ihrer Verbindung mit Kalk als schwerlösliches Kallc-

oxalat unschädlich. In manchen Fällen werden aber die Kalkoxalatkristalle,

wie de Vries, Tschirch, Schimper u. a. gezeigt haben, wieder aufgelöst

und neuerdings in den Stoffwechsel einbezogen. Namentlich tritt dies bei Kalk-

mangel ein.

Daß in zahlreichen Fällen die Kalkoxalatkristalle sekundär auch als »me-

chanisches Schutzmittel« gegen Tierfraß in Betracht kommen, namentlich w^enn

sie von spießförmiger Gestalt oder als Raphiden entwickelt sind, kann kaum
einem Zweifel unterliegen. Namentlich war es Stahl, der durch mannigfach

variierte Versuche die Schutzfunktion der Raphiden, besonders Schnecken
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gegenüber, zu erweisen gesucht hat. Von Lewin dagegen ist, gleichfalls auf

Grund von Tierversuchen, die Unschädlichkeit der Raphiden behauptet worden.

Er will ihnen höchstens insofern eine Bedeutung zuschreiben, als sie als Instru-

mente der Giftübertragung dienen können. Ihre Funktion wäre sonach derjenigen

analog, welche die spröden Spitzen der Brennhaare ausüben. Wenn nun auch

Stahl die schützende Rolle der Raphiden überschätzt haben dürfte, so läßt

sich doch nicht bestreiten, daß in manchen Fällen die Form der Behälter, die

schleimige Hülle des Nadelbündels und die Verdickungsweise der Wandungen
als eine deutliche Anpassung an die Schutzfunktion der Raphiden zu deuten ist.

Dies geht aus folgendem Beispiel klar genug hervor.

In den Blättern von Pistia Stratiotes werden die einschichtigen Parenchym-

lamellen des Aerenchyms von spindelförmigen Raphidenschläuchen durchquert,

die beiderseits in die Lufthühlen hinein-

ragen (Fig. 202). Die abgerundeten Spitzen

dieser Schläuche weisen eine äußerst zarte

Zellwand auf, während die übrigen Mem-
branpartien etwas verdickt, doch nicht

verkorkt sind. Nach mechanischer Ver-

letzung der Schläuche (nicht aber bei

einfachem Wasserzutritt) werden die Ra-

phiden meist einzeln mit ansehnlicher Ge-

walt durch den aufquellenden Schleim

herausgeschossen, wobei die zarte Mem-
bran der Schlauchspitze durchbohrt wird

und bald vollständig verschwunden ist.

Die Austrittsstellen der Raphiden sind hier

also durch die verdünnten Wandpartien

vorgezeichnet, imd überdies verhindert

die konische Zuspitzung der Schlauch-

enden, daß das ganze Raphidenbündel

auf einmal herausgeschleudert wird. In-

dem so eine Raphide nach der anderen austritt, kann der Angreifer an ver-

schiedenen Körperstellen verwundet werden.

5. Cystolithen26). Bei der großen Mehrzahl der Urticaceen, Moraceen

und Acanthaceen sowie einigen Combretaceen kommen eigentümlich gestaltete

Wandverdickungen vor, in denen bedeutende Mengen von kohlensauerm Kalk

eingelagert sind: die sogenannten Cystolithen. Ihr Vorkommen beschränkt sich

bei den Urticaceen und Moraceen (mit Ausnahme der Gattungen Pilea, Elato-

stemma und Myriocarpa) auf die Epidermis der Blätter; die Außenwände ein-

zelner Oberhautzellen, die sich gewöhnlich durch ihre Größe auszeichnen, be-

sitzen rundliche oder eiförmige Fortsätze, welche gestielt und mit spitzen oder

stumpfen Warzen bedeckt sind. Der angeschwollene Teil des Fortsatzes gleicht

so einer Maulbeere und hängt an dem Stiele weit in das Lumen der Zelle

hinein; dasselbe wird von dem Cystolithen nicht selten fast ganz ausgefüllt.

Besonders schön sind diese Gebilde bei verschiedenen Ficusarten (F. elastica,

Carica u. a.) entwickelt (Fig. 203 ^). Die Cystolithenzelle geht hier direkt aus

einer ungeteilt bleibenden Zelle des Protoderms hervor, während die angrenzenden

Fig. 202. A intakter EaphidenscMaucli im Blatte
von Pistia Stratiotes; die abgerundeten Zellenden
sind sehr zartwandig. B offenes Ende eines Ra-
phidenschlauclies mit teilweise entleerten Raphiden.
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Zellen sich oft mehrmals in tangentialer Richtung teilen und zu Wassergewebe

werden. — Bei den Acanthaceen sind die Cystolithen gewöhnlich von spindel-

fr)rmiger, »donnerkeilähnlicher« Gestalt. Das meist dünne, kurze Stielchen, das

dem Cystolithen seitlich aufsitzt, ist oft nur schwer zu finden. Das Vorkommen

dieser Cystolithen beschränkt sich nicht bloß auf die Oberhaut; sie treten auch

in den parenchymatischen Geweben der Blätter, Stengel und der Wurzeln auf.

Wie bereits erwähnt, sind die Cystolithen reichlich mit kohlensauerm Kalk

imprägniert. Wird dieser durch eine Säure gelöst, so bleuet ein substanzarmes

Zelluloseskelett übrig, das konzentrische Schichtung zeigt und bei den Moraceen

von radial verlaufenden zellulosereicheren Fasern durchsetzt wird. Bei den

spindelförmigen Cystolithen der Acanthaceen sind diese Fasern nach A. Zim-
mermann gerade die zellstoffärmsten Teile der (Cystolithen. Wahrscheinlich

enthält der Körper des Cystolithen auch etwas Kieselsäure. Bei den Moraceen

und Urticaceen tritt eine starke Ver-

kieselung des Stieles ein.

An die typischen Cystolithen

schließen sich einige verwandte Bil-

dungen an. So besitzen z. B. im

Laubblatte von Ficus Carica einzelne

Gruppen von Epidermiszellen der

Blattoberseite dickere Außenwände

mit knopfartig in die Zelllumina vor-

springenden Fortsätzen (Fig. 203 C).

Sie sind mit kohlensauerm Kalk im-

prägniert. Hierher gehören auch die-mm'
Fig. 203. Cystolithen aus dem Lauljblatte von Ficus Ca-

rica. .1 Cystolith von der Blattunterseite. Yergr. 2S0.

B entkalkter Cystolith aus einem im Herbst abgefallenen

Blatte. C Gruppe von Epidermiszellen der Blattoberseite,

deren verdickte Außenwandungen mit kohlensauerm Kalk
imprägniert und mit cystolitheuartigen Auswüchsen ver-

sehen sind.

von Pen zig beobachteten cystolithen-

verschiedenerähnlichen Bildungen

Cucurbitaceen.

Die Cystolithen dürften in der

Regel als Exkretbehälter anzusehen

sein. Aus uns unbekannten Gründen

besitzen offenbar die cystolithenfüh-

renden Pflanzen ein großes Kalkbedürfnis, und zur Ablagerung der Tsei den

Stoffwechselprozessen überflüssig gewordenen Kalkmengen sind eigene Behälter

notwendig. Unter Umständen findet aber eine Auflösung und neuerliche Ver-

wertung des in den Cystolithen abgelagerten Kalkes statt. So beobachtete ich,

daß in den Blättern des Feigenbaumes zur Zeit der herbstfichen Entleerung

einzelne Cystolithen vollkommen kalkfrei sind und, abgesehen von dem unver-

änderten Stiele, bloß aus dem geschrumpften und braun gewordenen Zellulose-

skelett bestehen (Fig. 203 B). Solche entkalkte Cystolithen kann man in größerer

Anzahl auch in den älteren Blättern von Ficus elastica beobachten, wenn die

Pflanzen in zu kleinen Töpfen kultiviert werden und wahrscheinlich Mangel an

Kalk leiden. In solchen Fällen gehen die Cystolithen einen Funktionswechsel

ein: aus Exkretbehältern werden Reservestoffbehälter, und der gelöste Kalk wird

neuerdings im Stoffwechsel verwertet.

6. Kieselzellen und Kieselkörper^^). Die Verkieselung von Zellwänden
ist eine sehr verbreitete Erscheinung. Hier sind nur jene Fälle zu erwähnen, in
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denen einzelne, meist rundliche Zellgruppen einseitig stark verdickte und ver-

kieselte Zellwände aufweisen. Indem die einander zugekehrten Wandpartien
verkieseln, entstehen kompakte Kieselkürper, die meist schon mit der Lupe als

helle, durchscheinende Punkte sicht-

bar sind. Solche Gruppen von Kiesel-

zellen kommen in den Blättern zahl-

reicher Aristolochien vor. An ihrer

Bildung sind meist einige Epidermis-

zellen mit den darunter befindlichen

Zellen beteiligt; seltener kommen sie

mitten im Mesophyll vor. In den

Blättern von Loranthus europaeus

bilden die Kieselzellen kugelige Kör-

per in der Nähe des Blattrandes und
der Blattspitze. Sie liegen entweder

in unmittelbarer Nähe der Gefäß-

bündelenden oder werden von diesen

diametral durchsetzt; sehr häufig

dringen auch die Enden der Tra-

cheiden ins Innere der Kugeln ein

(Fig. 204).

Ziemlich selten treten Kiesel-

körper im Zelllumen auf. Bei ver-

schiedenen Orchideen, Scitamineen,

Palmen, ferner auch bei den Hymenophjllaceen werden die Baststränge von
zahlreichen kleinen, halblinsenfijrmigen Zellen bekleidet, die Mettenius als

Deckzellen oder Stegmata bezeichnet hat. Ihre der betreffenden Bastzelle an-

liegende Membranpartie ist mehr oder minder verdickt, während die gegen-

überliegende, ausgebauchte Wandpartie in der Mitte zart bleibt und sich bloß

gegen den Rand zu allmählich verdickt. Im Lumen jeder Deckzelle tritt ein

Kieselkörper ohne jede organische Grundlage auf, der meist von kegel- oder

hütchenförmiger Gestalt ist und auf seiner Oberfläche häufig knötchenartige

Protuberanzen trägt. Der Kieselkörper füllt meist den größten Teil des Zell-

lumens aus.

Auf die eigentümlichen Kieselkörper der Podostemaceen, Chrysobalaneen
u. a. kann hier bloß hingewiesen werden.

Da über die Funktion der Kieselzellen und Kieselkörper noch nichts Sicheres

bekannt ist, so waren sie hier im Anschluß an die Exkretbehälter zu erwähnen.

Es ist ja auch nicht unwahrscheinlich, daß sie zunächst nur Ablagerungsstätten

der im Überschuß aufgenommenen Kieselsäure sind. Sekundär können sie aller-

dings einen biologischen Vorteil gewähren. Warming spricht ihnen bei den

Podostemaceen eine mechanische Bedeutung zu, da diese Wasserpflanzen in

reißenden Bächen und Flüssen leben, und deshalb gegen die scherende Kraft

des wirbelnden Wassers besonders geschützt sein müssen 2S).

Fig. 204. Querschnitt durch eine Kieselzellgruppe des
Blattes von Loranthus europaeus, in die ein aus Trachei-

den bestehendes Gefäßhündelende hineinragt.
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;

IV. Die Sekretionsorgane und Exkretbehälter der Thallophyten.

Sehr interessant gebaute Schleimgänge kommen in allen Organen der La-
minariaceen vor. Nach Guignards Untersuchungen 29) bestehen sie aus einem

netzförmigen System von schizogen entstandenen Spalten, deren innere AVände

von kleineren oder größeren Zellgruppen ausgekleidet sind, die sich durch ihren

Plasmareichtum und ihre deutlichen Zellkerne als die Sekretzellen zu erkennen

geben. Diese bilden, wie gesagt, kein zusammenhängendes Epithel, sondern

bloß isolierte Zellgruppen, von denen jede als eine Schleimdrüse zu bezeichnen

ist. Sehr bemerkenswert ist, daß von dem vielmaschigen, mit Schleim erfüllten

Spaltennetz aus einzelne Gänge und Spalten gegen die Organoberfläche zu gehen

und erst unmittelbar unter der Epidermis blind enden. Wahrscheinlich sind

sie, wenn auch nicht offene, Ausführungsgänge, durch die der Schleim nach

außen tritt.

Bei den Pilzen sind in den Zwischenräumen des Hyphengeflechtes nicht

selten harzartige Ausscheidungen eingelagert; ob diese in manchen Fällen von

besonderen Drüsenhyphen sezerniert werden, ist noch ungewiß. Sehr häutig

sind den Pilzhyphen Kalkoxalatkristalle aufgelagert; zur Ausbildung wirklicher

Kalkoxalatbehälter kommt es nur ausnahmsweise. So finden sich in den schma-

len Mycelhyphen von Phallus caninus einzelne zu großen kugeligen Blasen er-

weiterte Zellen vor, die von kugeligen Sphärokristallen aus Kalkoxalat fast ganz

erfüllt sind. Was die in neuerer Zeit von Istvanffy, van Bambeke u. a.

untersuchten, durch besondere Inhaltsstoffe ausgezeichneten Hyphen der Tele-

phoreen und anderer Pilze betrifft, so kann auf sie hier schon deshalb nicht

näher eingegangen werden, weil die ernährungsphysiologische Bedeutung jener

Substanzen noch ganz unbekannt ist. Manche von den betreffenden Hyphen
mögen als Exkretbehälter fungieren, andere speichern vielleicht plastische Bau-

stoffe auf, und wieder andere mögen als Leitungshyphen dienen.

T. Die Entwiekelungsgeschichte der Sekretionsorgane

und Exkretbehälter.

Die im vorstehenden Abschnitte besprochenen Organe können aus allen

drei primären Bildungsgeweben hervorgehen.

Die Entstehung von Sekretionsorganen aus dem Protoderm bedarf, soweit

es sich um die Hautdrüsen handelt, kaum einer besonderen Auseinandersetzung.

Allein es kommen auch Fälle vor, in denen der Lage nach innere Drüsen ent-

wickelungsgeschichtlich bloß aus dem Protoderm hervorgehen. Es sind dies

nach den Untersuchungen Höhn eis die unter der Epidermis liegenden Drüsen

von Amorpha, Myrtus und Eugenia. Bei den Amorphaarten streckt sich zu-

nächst eine Gruppe von Protodermzellen in radialer Richtung; dann folgen tan-

gentiale Teilungen, die zur Differenzierung der Sekretzellen und der sekundären

Epidermis führen; außerdem werden noch 1— 2 Zelllagen gebildet, welche die

neue Epidermis von den Sekretzellen trennen. Anfänglich wölbt sich die junge

Drüse nach außen vor und läßt in diesem Stadium ihre protodermale Herkunft
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noch leichter erkennen. Im ausgebildeten Zustand aber »ist die ganze große

Drüse durch die gespannte Epidermis in das Mesophyll hineingepreßt«, und

nichts erinnert mehr an ihre eigentümliche Entwickelungsgeschichte. Auf Grund

dieser letzteren müßte man demnach

die in Rede stehenden Drüsen zu den

äußeren rechnen (wie dies auch Hühnel
tut), während sie doch tatsächlich innere

Drüsen sind.

Den Übergang zu den grundmeri-

stematischen Sekretionsorganen bilden

nach den Untersuchungen Rauters die

subepidermalen Drüsen im Blatte von

Dictamnus Fraxinella (Fig. 205), Sie

gehen aus zwei Urmutterzellen hervor:

einer Protodermzelle und einer darunter

liegenden Grundmeristemzelle. Die erstere

teilt sich zunächst in tangentialer Rich-

tung. Aus der äußeren Tochlerzelle wird

die sekundäre Epidermis, während die

innere Tochterzelle, sich weiter teilend,

Sekretzellen bildet. Die Mehrzahl der

letzteren geht allerdings aus der zum
Grundmeristem gehörigen Zelle hervor.

So bilden diese Drüsen ein Seitenstück

zu den peripheren Bastbündeln im Halme

von Papyrus antiquorum, die gleichfalls

zum Teil protodermalen, zum Teil grund-

meristematischen Ursprungs sind.

Die Entstehung von Exkrelbehältern

aus Protodermzellen ist nicht gerade

häufig. Ölzellen kommen in der Epi-

dermis bei Aristolochiaarten und Asarum

europaeum vor. Bei den Eucrotoneen wachsen die epidermalen (jlbehälter zu-

weilen schlauchartig in das Assimilationsgewebe hinein (Croton eremophihis,

Crotonopsis alutaris, nach Froembling). Epidermale Gerbstoffschläuche und

andere langgestreckte Exkretbehälter finden sich bei Crassulaceen, Saxifragaceen,

Geraniaceen u. a. Auch die Cystolithenzellen der Urticaceen, Moraceen und

teilweise auch der Acanthaceen gehören hierher.

Die Entstehung von Sekretionsorganen und Exkretbehältern aus dem

Grundmeristem bedarf wohl keiner näheren Besprechung. Die große Mehr-

zahl der inneren Drüsen, der Sekretgänge, Schleim-, Harz- und Ölbehälter,

Kristall- und Gerbstoffschläuche ist an dieser Stelle zu erwähnen. Die subepi-

dermalen Kristallzellen im Blatte von Citrus dringen, wie Guttenberg zeigte,

durch gleitendes Wachstum in die Epidermis ein, indem sie die Wände der

über ihnen liegenden Epidermiszellen zu spalten vermögen. So dringen sie häufig

bis zur Cuticula vor und erwecken den Anschein, als seien sie protodermaler

Abkunft. Ähnliches hat Rothert bei Eichhornia speciosa gefunden.

Fig. 205. Diüsen der Blattoberseite von Dictamnus
Fraxinella. A erste Anlage; p und c Mutterzellen des

Sekretionsgewebes, d Mutterzelle der sekundären Epi-

dermis. B älteres Stadium. C fertige Drüse ; o äthe-

rischer Öltropfen, d sekundäre Epidermis. (Nach
Rauter.) (Aus Sachs, Lehrbuch.)
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Aus Procambium endlich entstehen die Sekretzellen der im primären

Leptom auftretenden Harz- und Ülgänge der Araucarien, Glusiaceen und Ana-

cardiaceen, sowie die im Hadromteile der primären Stammbündel auftretenden

Harzgänge verschiedener Coniferen (Pinus, Larix usw.). Die rindenständigen

<")]gänge w^ohl aller Umbelliferen w^erden nach Ambron ns Untersuchungen ge-

meinschaftlich mit Collenchymsträngen oder Mestombündeln angelegt und gehen

mit diesen aus einheitlichen Procambiumsträngen hervor. Zum Schluß ist noch

darauf hinzuweisen, daß die Stegmata durch Querteilung der peripheren Zellen

von Procambiumsträngen entstehen, die sich im übrigen zu Bastbündeln ent-

wickeln.

Aumerkungeu.

1) Die älteren Anatomen waren gewöhnlich sofort bereit, irgendein Gebilde als >Drüse«

anzusprechen, wenn es aucli nur ganz äußerlich durch seine wärzchenförmige Gestalt usw.

dem unklaren Begriff einer »Glandel« oder Drüse zu entsprechen schien. Erst Link stellte

in seinen Grundlehren der Anatomie und Physiologie der Pflanzen die Forderung auf, daß

bloß sezernierende Organe als Drüsen zu bezeichnen seien. Eine verhältnismäßig genaue

Umgrenzung des Begriffes finden wir bei Meyen (Ueber die Secretionsorgane der Pflanzen,

1837), der allerdings auch die Schheßzellen der Spaltöffnungen und die Brennhaare als Drüsen

ansprach. Von Unger (Anatomie und Physiologie der Pflanzen, 1855) wurden auch die Ex-

kretbehälter, mögen sie ein- oder mehrzellig sein, zu den Drüsen gerechnet.

Unter den neueren Autoren will de Bary die Bezeichnung »Drüse« bloß für die Haut-

drüsen gelten lassen, den Ausdruck >innere Drüsen« dagegen aufgeben und statt dessen bloß

von »interzellularen Sekretbehältern« sprechen (Vergleichende Anatomie, p. 97 f.). Nach de

Bary käme es also nur auf die topographische Lagerung, bzw. die entwickelungsgeschicht-

liche Herkunft an, ob ein bestimmtes Organ als Drüse zu bezeichnen ist oder nicht. Es

unterliegt keinem Zweifel, daß auf diese Weise anatomisch und physiologisch zusammen-

gehörige, bzw. verwandte Organe ohne genügenden Grund auseinandergerissen werden.

Späterhin ist denn auch ohne Rücksicht auf de Barys obigen Vorschlag der Ausdruck

»innere Drüsen« schon mehrmals im herkömmlichen Sinn angewendet worden, so unter an-

deren von Höhnet in seinen sorgfältigen »Anatomischen Untersuchungen über einige Sekre-

tionsorgane der Pflanzen« und von Sachs in seinen »Vorlesungen über Pflanzenphysiologie«.

2) Fr. Unger, Ueber die Allgemeinheit wässeriger Ausscheidungen und deren Bedeu-

tung für das Leben der Pflanze, Sitzungsberichte der Wiener Akademie d. Wiss., Bd. XXVIII,

1858. A. de Bary, Vergleichende Anatomie der Vegetationsorgane, p. 54 ff. und 391 ff.

Moll, Untersuchungen über die Tropfenausscheidung und Injection bei Blättern, Verslagen

en Mededeehngen der k. Akademie van Wetenschappen, 2.R. , Bd. XV, Amsterdam 1880.

G. Volkens, Ueber Wasserausscheidung in liquider Form an den Blättern höherer Pflanzen,

Jahrbuch des k. bot. Gartens zu Berlin, Bd. II, 1883. H. Potonie, Ueber die den Wasser-

spalten physiologisch entsprechenden Organe bei fossilen und rezenten Farnarten, Sitzungs-

berichte der Gesellsch. naturf. Freunde zu Berlin, 1892, Nr. 7. W. Gardiner, On the phy-

siological significance of water glands and Nectaries. Proceedings of the Cambridge Philos.

Soc, vol. V (Ref. in der Bot. Ztg., 1884;. G. Haberlandt, Ueber Wasser secernirende und

absorbirende Organe, I. und II. Abhandlung, Sitzungsberichte der Wiener Akademie d. Wiss.,

Bd. CHI, 1894, und Bd. CIV, 189.5; Derselbe, Ueber Bau und Function der Hydathoden,

Berichte der deutsch, bot. Gesellsch., Bd. XII, 1894; Derselbe, Zur Kenntniss der Hydatho-

den, Jahrb. f. wissensch. Bot., Bd. XXX , 1897. A. Nestler, Untersuchungen über die Aus-

scheidung von Wassertropfen an den Blättern, Sitzungsberichte der k. Akademie d. Wiss. in
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Wien, Math.-naturw. Gl., Bd. CV, I. AbÜi., 1896; Derselbe, Die Sekrettropfen an den Laub-

blättern von Phaseolus multiflorus Willd. und der Malvaceen, Bericbte der deutsch, bot. Ge-

sellsch., Bd. XVII, -1899; Derselbe, Zur Kenntniss der Wasserausscheidung an den Blättern

von Phaseolus multiflorus Willd. und Boehmeria, Sitzungsberichte der k. Akademie d. Wiss.

in Wien, Bd. CVIII, I. Abth., 1899. Während Nestler in der erstzitierten Abhandlung meine

Auffassung der Keulenhaare von Phaseolus multiflorus als Hydathoden anzweifelte und in

reservierter Weise die Ansicht aussprach, daß die Wasserausscheidung bei dieser Pflanze

durch die Spaltöffnungen erfolge, hat er in seinen beiden späteren Mitteilungen sich meiner

Ansicht angeschlossen. 0. Spanjer, Untersuchungen über die Wasserapparate der Gefäss-

pflanzen, Bot. Ztg., 1898. In dieser Arbeit wird der mißglückte Versuch gemacht, das Vor-

kommen von epidermalen Hydathoden (Trichomhydathoden) in Abrede zu stellen, ferner die

Aktivität der lebenden Protoplasten verschiedener Hydathoden zu leugnen. Vgl. G. Haber-
landt, Bot. Ztg., 1898, p. 177. M. von Minden, Beiträge zur anatomischen und physio-

logischen Kenntniss Wasser-sezernierender Organe, Bibliotheca botanica, Heft 46, 1899. Wl.

Lepeschkin, Die Bedeutung der Wasser absondernden Organe für die Pflanzen, Flora,

Bd. XC, 1902. Auf Grund unzureichender und unkritischer Versuche und Erwägungen kommt
der Verf. zu dem sonderbaren Schluß, daß die Hydathoden entbehrliche Organe vorstellen,

»deren Vorhandensein zurzeit weniger durch ihre Notwendigkeit selbst, als vielmehr durch

die Erblichkeit bedingt wird«. F.W. C. Areschoug, Untersuchungen über den Blattbau der

Mangrovepflanzen, Bibhoth. bot., 56. Heft, 1902. H. Molisch, Das Hervorspringen von Wasser-

tropfen aus der Blattspitze von Colocasia nymphaefolia, Berichte der deutsch, bot. Gesellsch., 1 903.

3' A. Scherffel, Die Drüsen in den Rhizomschuppen von Lathraea squamaria, Mit-

theilungen aus dem bot. Institut zu Graz, 1888. G. Haberlandt, Zur Kenntniss der Hyda-

thoden, Jahrb. f. wissensch. Bot., Bd. XXX, 1897. K. Goebel, Morphologische und biologische

Bemerkungen, Flora, 1897. Percy Groom, On the leaves of Latliraea Squamaria and of

some alhed Scrophulariaceae, Annais of Botany, vol. XI, 1897.

4) C. Sauvageau, Sur la feuille des Hydrocharidees marines, .Journal de Botanique,

1890; Derselbe, Sur la structure de la feuille des genres Holodule et Phyllospadix, ebenda,

1890; Derselbe, Observations sur la structure des feuilles des plantes aquatiques, ebenda,

1890; Derselbe, Sur les feuilles de quelques monocotyledones aquatiques, Paris 1891;

Derselbe, Notes biologiques sur les Potamogeton, Journal de Botanique, 1894. M. v. Min-

den, Beiträge zur anatomischen und physiologischen Kenntnis wassersezernierender Organe,

Bibliotheca bot., Heft 46, 1899. P. Weinrowsky. Untersuchungen über die Scheitelöffnungen

bei Wasserpflanzen, Beiträge zur wissensch. Botanik, herausgeg. von Fünfstück, 1898.

5) G. Volkens, Die Flora der ägyptisch-arabischen Wüste, 1887, p. 27 ff. R. Marloth,

Zur Bedeutung der Salz abscheidenden Drüsen der Tamariscineen, Berichte der deutsch, bot.

Gesellsch., Bd. V, 1887.

6) Waldner, Die Kalkdrüsen der Saxifragen, Mitth. des naturw. Vereins für Steiermark,

1877. G. Volkens, Die Kalkdrüsen der Plumbagineen, Berichte der deutsch, bot. Gesellsch.,

Bd. II, 1884. M. Woronin, Notiz über die Structur der Blätter von Statice monopetala.

Bot. Ztg., 1885.

7) M. Treub, Les bourgeons floraux du Spathodea campanulata Beauv. , Annales du

Jardin bot. de Buitenzorg, t. VIII, 1889. G. de Lagerheim, Zur Biologie der Jochroma

macrocalyx, Berichte der deutsch, bot. Gesellsch. , Bd. IX, 1891. G. Kraus, Wasserhaltige

Kelche bei Parmentiera cereifera Seem. , Flora, 1895, Ergänzungsband. S. H. Ko Orders,

Ueber die Blütenknospen-Hydathoden einiger tropischen Pflanzen, Annales du Jardin bot. de

Buitenzorg, t. XIV, 1897. K. Shibata, Zur Kenntniss der Kelch- und Kapselhydathoden,

Bot. Centralbl., Bd. LXXXIII, 1900.

8) Gh. Darwin, Insectivorous Plauts, London 1875. W. Pfeffer, Ueber insecten-

fressende Pflanzen, Landw. Jahrbücher, Bd. VI, 1877. de Bary, Vergleichende Anatomie,

p. 389 f. K. Goebel, Pflanzenbiologische Schilderungen, H. Theil, V. Insectivoren, 1891.

Arth. Meyer und A. Dewevre, Ueber DrosophyUum lusitanicum, Bot. Centralbl., Bd. LX,

1894. G. Haberlandt, Ueber Wasser secernirende und absorbirende Organe, II. Abhand-

lung, Sitzungsberichte der Wiener Akademie d. Wiss. , Bd. GIV, 1895, p. 92 ff. S. Vines,

The proteolytic enzyme of Nepenlhes, Annais of Botany, vol. XI, 1897, und vol. XII, 1898.

Lily Huie, Ghanges in the Gell-organs of Drosera rotundifolia, Quarterly Journal of micro-

scopical science, vol. XXXIX, 1897. 0. Rosenberg, Physiologisch-cytologische Untersuchungen
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über Drosera rotundifolia, Upsala 1899. G. Clautriau, La digestion dans les urnes de

Nepenthes, Memoires couronnes publies par l'Acad. royale de Belgique, t.LIX, 1900. G. Haber-
landt, Sinnesorgane im Pflanzenreich, Leipzig 1901, p. 94 ff.

9) E. Tangl, Studien über das Endosperm einiger Gramineen, Sitzungsberichte der

Wiener Akademie d. Wiss., Bd. XCII, 1885. G. Haberlandt, Die Kleberschicht des Gras-

endosperms als Diastase ausscheidendes Drüsengewebe, Berichte der deutsch, bot. Gesellsch.,

Bd. VIII, 1890. Brown and Morris, Researches on the Germination of some of the Gra-

mineae, Journ. of the Chem. Society, 1890. W. Pfeffer, Ueber die Ursachen der Entleerung

der Reservestoffe aus Samen, Sitzungsberichte der k. sächs. Akademie d. Wissensch. , 1893.

B. Hansteen, Flora, 1894, Ergänzungsband. J. Grüss, Die Diastase im Pflanzenkörper,

Berichte der deutsch, bot. Gesellsch., Bd. XIII, 1895; Derselbe, Beiträge zur Physiologie der

Keimung, Landw. Jahrbücher, herausgeg. von H.Thiel, 1896. H. Linz, Beiträge zur Phy-

siologie der Keimung des Mais, Jahrb. f. wissensch. Bot., 1896.

10) Meine Auffassung der Kleberschicht des Grasendosperms als diastaseausscheidendes

Drüsengewebe ist zunächst von Brown und Morris bekämpft worden. Diese nehmen an,

daß die Auflösung der Stärke ausschließlich durch von dem Absorptionsepithel des Scutelluras

ausgeschiedene Diastase bewirkt wird. Ihr Haupteinwand richtet sich gegen meine Deu-

tung des Versuchsergebnisses mit isolierten Fragmenten der Kleberschicht, die nach voraus-

gegangenem Abspülen aufgetragene Stärkekörner sehr bald und energisch zu korrodieren,

resp. zu lösen vermag. Brown und Morris bestätigen die Richtigkeit dieser Beobachtung,

sie sind aber der Meinung, daß die Kleberschicht, sowie die Frucht- und Samenschale, einen

Teil der vom Scutellum ausgeschiedenen Diastase »namentlicli in ihren Interzellularräumen«

zurückhalten, daß diese selbst durch längeres Waschen der Schnitte kaum zu entfernen sei,

und daß bloß hierauf die diastatische Wirkung der Kleberschicht beruhe. Um diesen Ein-

wand zu widerlegen, habe ich folgenden Versuch angestellt. An keimenden Roggenkörnern

wurde knapp an dem Scutellumrand in der Frucht- und Samenschale ein Schlitz angebracht

und durch diesen ein ungefähr 2 qmm großes Stück einer Frucht- und Samenschale samt

daran haftender Kleberschicht eingeschoben, das von einem gequollenen, aber noch nicht

keimenden Korne stammte. Dieses Stück befand sich also zwischen der Kleberschicht und

dem stärkehaltigen Teile des Endosperms in jener Spalte, in der nach Brown und Morris

die vom Scutellum ausgeschiedene Diastase sich ausbreitet. Nach 24 Stunden wurden die

Schnitte herausgenommen, 1/2 Stunde lang unter Wasser getaucht, dann sorgfältig abgespült

und auf der Kleberschichtseite mit Stärkebrei bedeckt. Von den keimenden Körnern, in denen

die Schnitte steckten, wurden Fragmente der Frucht- und Samenschale samt der Kleberschicht

herausgeschnitten und in genau derselben Weise behandelt. Nach 24 Stunden zeigten die

Stärkekörner auf jenen Schnitten, die vorher in den Schlitzen steckten, nicht die gering-

sten Korrosionen, obwohl die Schnitte reichlich Zeit und Gelegenheit gehabt hätten, sich

mit Diastase zu imprägnieren. Dieses Ergebnis beweist zugleich, daß man durch sorgfältiges

Waschen der Schnitte die ihnen adhärierende Diastase so gut wie vollständig entfernen kann.

Die auf den anderen, von den keimenden Körnern herstammenden Schnitten befindhehen

Stärkekörner waren nach 24 Stunden der Mehrzahl nach stark korrodiert, obgleich die

Schnitte vorher ebenso sorgfältig gewaschen worden waren, wie die von Anfang an isoherten

Fragmente. Damit ist erwiesen, daß der Einwand von Brown und Morris nicht stichhaltig

ist; die Kleberschicht scheidet tatsächlich selbstproduzierte, und nicht etwa ihr bloß anhaftende

Diastase aus.

Später haben Pfeffer und sein Schüler Hansteen gefunden, daß Maisendosperme,

von denen die Kleberschicht entfernt worden ist, ebenso energisch entleert werden, wie bei

Gegenwart der Kleberschicht, vorausgesetzt, daß durch reichliche Wassermengen für eine

hinreichend rasche Entfernung der Umsatzprodukte gesorgt wird. Sie folgern daraus, daß

die Kleberschicht zur Auflösung der Stärke nichts beitrage. Dieser Schluß ist aber deshalb

ungerechtfertigt, weil aus der Tatsache, daß auch bei fehlender Kleberschicht eine Entleerung

des Endosperms erfolgen kann, nicht ohne weiteres zu folgern ist, daß auch im intakten Korn

die Kleberschicht bei der Stärkeauflösung keine Rolle spielt. Die Fähigkeit der stärkehaltigen

Endospermzellen, Diastase zu bilden, habe ich nie bestritten, doch halte ich dafür, daß diese

selbstproduzierte Diastasemenge unter normalen Verhältnissen nicht ausreicht, um eine

rasche Entleerung des Endosperms zu ermöglichen. Bei der Pfeffer-Hansteenschen
Versuchsanstellung war das stärkehaltige Endosperm gezwungen, die nötige Diastasemenge
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selbst zu produzieren. Da ist es nun sehr wahrscheinlich, daß ein selbslregulatorischer Vor-

gang eingegriffen und eine Steigerung der Diastaseproduktion bewirkt hat. Die Berechtigung

dieses Einwandes gibt Pfeffer in der 2. Auflage seiner Pflanzenphysiologie (p. 612) bei Be-

sprechung der H ans teenschen Versuche zu, indem er sagt: »Die Erfahrungen mit isoherten

Organen kennzeichnen aber nur die potentiellen Fähigkeiten, die aber, was wohl zu beachten

ist, in den intakten Pflanzen nicht oder doch nicht in vollem Umfang in Anspruch genommen

werden und werden müssen.« Trotzdem läßt er die Ergebnisse der Versuche von Hansteen
als Beweise gegen meine Auffassung der Kleberschicht als diastaseausscheidendes Drüsen-

gewebe gelten. Er übersieht dabei, daß dann konsequenterweise auch die Diastasesekretion

des Schildchens geleugnet werden müßte, — denn die Entleerung des Endosperms kann nach

Furie witsch auch ohne Schildchen erfolgen. Diese Konsequenz wird von Pfeffer nicht

gezogen; er anerkennt, daß das Schildchen »tatsächhch reichlich Diastase produziert und auch

sezerniert, wie die lösende Wirkung auf tote Endosperme und auf Stärkebrei beweist« (1. c.

p. 613). Genau auf dieselbe Weise habe ich aber auch die Diastaseproduktion und -Sekretion

der Kleberschicht nachgewiesen. Wenn Pfeffer (I.e. p. 6-13) hinzufügt: »Vermuthch wird

also auch da, wo es zur Erzielung des Erfolges nicht gerade notwendig ist, Diastase in das

Endosperm sezerniert«, so kann ich diesem Satze nicht zustimmen. Wenn es nicht not-

wendig wäre, würden das Schildchen und die Kleberschicht gewiß keine Diastase bilden und

ausscheiden.

Bezüglich der haltlosen Einwände, die F. Linz (ein Schüler Arthur Meyers) gegen

meine Auffassung der Kleberschicht vorbringt, kann ich mich kurz fassen. Aus drei mit

Maisendospermen angestellten Versuchen zieht er folgende zwei Schlüsse: 4) »daß der Diastase-

gehalt von Endospermen, deren Kleberschicht entfernt ist, ebenso stark wächst, wie wenn die

Kleberschicht vorhanden ist«. Selbst wenn dies zweifellos richtig wäre, so würde das nur

die Wiederholung des bereits widerlegten Pfeffer-Hansteenschen Einwandes sein. Nun

gibt aber Linz selbst zu, daß bei einem Versuche (14) die geschälten Endosperme nach fünf

Tagen bloß 7,7 Diastase für lg Frischsubstanz lieferten, während ungeschälte Endosperme

nach derselben Zeit im Minimum 12 Diastase ergaben. Linz führt diesen Unterschied ver-

mutungsweise auf die Schädigung der verletzten Endosperme zurück. Mit wohl größerem

Recht erblicke ich aber darin eine Bestätigung meiner Auffassung, daß die Kleberschicht

Diastase ausscheidet. 2) »daß die Kleberschicht von zwei Tage gequollenen Samen nicht er-

heblich mehr Diastase als das Endosperm enthält«. Das ist ganz selbstverständlich, denn die

Kleberschicht soll doch die produzierte Diastase nicht aufspeichern, sondern ausscheiden.

Wenn Linz daraus die Folgerung ableitet, daß »die Kleberschicht nicht die Diastase erzeugt,

welche im Endosperm bei der Keimung auftritt«, so ist das gerade so, als wenn er die Be-

deutung des Palisadengewebes als spezifisches Assimilationsgewebe leugnen würde, weil das-

selbe meist weniger Kohlehydrate enthält als das Schwammparenchym.

Schließlich möchte ich noch bemerken, daß alle meine Gegner in dieser Frage bloß das

physiologische Experiment zur Beweisführung heranziehen, noch dazu häufig sehr gewaltsame,

von den natürlichen Verhältnissen gar zu sehr abweichende Versuche. In so einseitiger Weise

lassen sich meines Erachtens derlei Fragen nicht lösen. Die histologische Beobachtung hat

gleichfalls ein gewichtiges Wort mitzusprechen. Daß aber der ganze Bau der ausgebildeten

Kleberschicht zur Zeit der Keimung in ausgesprochenster Weise für ihre Drüsenfunktion spricht,

wird von meinen Gegnern gänzlich ignoriert. Dieser histologische Bau im Verein mit der

experimentellen Tatsache, daß die isolierte Kleberschicht reichlich Diastase ausscheidet,

bildet die Grundlage meiner Auffassung betreffs der Funktion der Kleberschicht.

11) W. Behrens, Die Nectarien der Blüten, Flora, 1879. G. Bonnier, Les nectaires,

Annales des sciences nat. Bot., ser. 6, t. VIII, 1879. W. Wilson, The cause of the Excretion

of Water on the Surface of Nectaries, Untersuchungen aus dem bot. Inst, zu Tübingen, Bd. I,

1881. Stadler, Beiträge zur Kenntniss der Nektarien, Dissert., Zürich 1886. A. F.W. Schim-

per. Die Wechselbeziehungen zwischen Pflanzen und Ameisen im tropischen Amerika, Jena

1888 (mit einem ausführhchen Verzeichnis der Literatur über extranuptiale Nektarien). O.E.

Correns, Zur Anatomie und Entwickelungsgeschichte der extranuptialen Nectarien von Dios-

corea, Sitzungsberichte der Wiener Akademie d. Wiss. , Bd. XCVII, 1888. G. Haberlandt,

ebenda, Bd. CIV, L Abth., 1895, p. 100 ff. P. Graßmann, Die Septaldrüsen , Flora, 1884.

J. Schniewind-Thies, Beiträge zur Kenntniss der Septalnectarien, Jena 1897. Diese Ab-

handlung enthält namentlich eine sehr große Anzahl scliöner und instrukti^•er Abbildungen.
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A. Zimmermann, Ueber die extranuptialen Nektarien einiger Fagraea-Arten , Annales du

Jardin bot. de Buitenzorg, ser. 2, t. III, 1901, H. Haupt, Zur Sekretionsmechanik der extra-

floralen Nektarien, Flora, 1902.

12) F. J. F. Meyen, Ueber die Secretionsorgane der Pflanzen, Gekrönte Preisschrift,

Berlin 1837. J. Hanstein, Ueber die Organe der Harz- und Schleimabsonderung in den

Laubknospen, Bot. Ztg., 1868. J. Rauter, Zur Entwickelungsgeschichte einiger Trichom-

gebilde, Denkschriften der Wiener Akademie d. Wiss.. Bd. XXXI, 1871. J. Reinke, Beiträge

zur Anatomie der an Laubblättern, besonders an den Zähnen derselben vorkommenden Se-

cretionsorgane, Jahrb. f. wissensch. Bot. , Bd. X, 1875. de Bary, Vergleichende Anatomie,

p. 93 ff. J. Behrens, Ueber einige ätherisches Oel secernirende Hautdrüsen, Berichte der

deutsch, bot. Gesellsch., Bd. lY, 1886. A. Tschirch, Angewandte Pflanzenanatomie, Wien

und Leipzig 1889, p. 461 ff.; Derselbe, Die Harze und die Harzbehälter, BerlinlQOO. 0. Tun-
mann, Ueber die Sekretdrüsen, Dissert., Leipzig 1900. A. Nestler, Die hautreizende Wir-

kung der Primula obconica u. Primula sinensis, Berichte der deutsch, bot. Gesellsch., Bd. XVIH,

1900; Derselbe, Das Sekret der Drüsenhaare der Gattung Primula mit besonderer Berück-

sichtigung seiner hautreizenden Wirkung, Sitzungsberichte der Akademie d. Wiss. in Wien,

Math.-natm'w. Gl., Bd. CXI, 1902. C. Detto, Ueber die Bedeutung der ätherischen Oele bei

Xerophyten, Flora, 1902.

13) In der 2. Auflage dieses Buches bin ich der de Baryschen Auffassung der Sekret-

bildung entgegengetreten; ich glaubte nämlich annehmen zu sollen, daß, wie schon N. J. G.

Müller und Hanstein behauptet haben, das Sekret stets im Lumen der Drüsenzellen ge-

bildet wird und als solches durch die Zelluloselamelle der Zellwand in den subcuticularen

Drüsenraum übertritt. Die gegenteihgen Angaben von Tschirch undTunmann haben mich

zu einer neuerlichen Nachuntersuchung veranlaßt, auf Grund welcher ich der Auffassung der

genannten Forscher im wesentlichen beipflichte.

14) G. Volkens, Ueber Pflanzen mit lackirten Blättern, Berichte der deutsch, bot. Ge-

sellsch., Bd. VIII, 1890.

15) Stahl (Pflanzen und Schnecken, p. 3) läßt das von mir angeführte Beispiel von

Thymus serpyllum nicht gelten, indem er behauptet, daß durch das Sekret jedenfalls viele

omni vor e Tiere von dieser Pflanze abgehalten werden. Er meint, daß es für eine Pflanze

von größter Bedeutung sein kann, einen Feind mehr oder weniger zu haben, und führt als

Beispiel die Reblaus an. Es ist ganz richtig, daß ein spezifischer Feind, der nur einer

einzigen Pflanzenart angepaßt ist, dieser verderblich werden kann, allein gerade der Thy-

mian lehrt, daß manche Pflanze trotz solcher spezifischer Feinde ganz gut weiter gedeiht.

Ein omnivores Tier hat aber wohl noch niemals die Existenz einer bestimmten Pflanzenart

gefährdet.

Detto wendet in seiner unter Anm. 12 zitierten Abhandlung gegen die vorstehende

Bemerkung ein, daß von den im Text angeführten zahlreichen Feinden von Thymus serpyllum

bloß 6 Arten spezifische Feinde sind, die auf diese Pflanze angewiesen erscheinen; ich kann

darauf nur erwidern, daß ich die Bedeutung der Öldrüsen dieser Pflanze als Schutzmittel

gegen Tiere nicht sehr hoch anschlagen kann, wenn nicht weniger als sechs verschiedene

Tierarten zu spezifischen Feinden unserer Pflanze werden konnten.

16) Tyndall ließ durch einen Pappzylinder, der mit dem betreffenden ätherischen Öl

getränkt war, Luft strömen, und bestimmte dann die Diathermansie derselben. War die Luft

mit dem Dampf des Rosenöls geschwängert, so absorbierte sie das 36 fache der Wärmemenge,

welche reine Luft absorbiert; für Wermutöl betrug diese Zahl 41, für Zimtöl 4 3, Zitronenöl

63, Rosmarinöl 74, Kamillenöl 87, Cassiaöl 109, Anisöl 35-2. — Vgl. Focke, Die Schutz-

mittel der Pflanze usw., Kosmos, Jahrg. V, p. 412. — Detto hat in seiner oben zitierten Ar-

beit gegen die Tyndallsche Auffassung einige sehr bemerkenswerte Einwände erhoben.

17) K. Goebel, Pflanzenbiologische Schilderungen, Bd. II, p. 232 ff. A. J. Schilling,

Anatomisch-biologische Untersuchungen über die Schleimbildung der Wasserpflanzen, Flora,

1894. W. Hunger, Ueber die Funktion der oberflächhchen Schleimbildungen im Pflanzen-

reiche, Inaugural-Disscrtation, Leiden 1899.

18) Außer den schon, oben zitierten Abhandlungen Meyens und Rauters sind noch

hervorzuheben: B. Frank, Beiträge zur Pflanzenphysiologie, 1868; F. v. Höhnel, Anatomi-

sche Untersuchungen über einige Secretionsorgane der Pflanzen, Sitzungsberichte der Wiener

Akademie d. Wiss., Bd. LXXXVI, I. Abth., 1881; de Bary, Vergleichende Anatomie, p. 210ff.;
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A. Tschirch, Angewandte Pflanzenanatoinie, p. 477 ff.; Derselbe, Ueber die Bildung von

Harzen und ätherischen Oelen im Pflanzenkörper, Jahrb. f. wissensch. Bot., Bd. XXV, 1893;

W. Sieck, Die schizolysigenen Secretbehälter, ebenda, Bd. XXVII, i895; G. Lutz, Ueber die

oblito-schizogenenSecretbehälter derMyrtaceen, Bot. Centralbl., Bd.LXIV, 1895; H. Solereder.

Systematische Anatomie, 1899.

19) G. Haberlandt, Ueber den Entleerungsapparat der inneren Drüsen einiger Ruta-

ceen, Sitzungsberichte der Akademie d. Wissensch. in Wien, Math.-naturw. Gl., Bd. CVII, ^898.

C. Detto, Flora, 1903. 0. Forsch, Ueber einen neuen Entleerungsapparat innerer Drüsen.

Oesterr. bot. Zeitschrift, 1903.

20) B. Frank, Beiträge zur Pflanzenphysiologie, Leipzig 1868. Ph. van Tieghem,
Les canaux secreteurs des plantes, Annales des sciences naturelles, Bot., ser. 5, t. XVI, 1872.

A. Trecul in den Comptes rendus, 1865, 1866 und 1867. F. Thoma^s, Zur vergleichenden

Anatomie der Coniferenblätter, Jahrb. f. wissensch. Bot., Bd. IV. de^Bary, Vergleichende

Anatomie, p. 210 ff. und 455 fr. M. Möbius, Die mechanischen Scheiden der Secretbehälter.

Jahrb. f. wissensch. Bot., Bd. XVI, 1 885. A. Tschirch, Angewandte Pflanzenanatomie, p. 477 ff.

J. Mo eller, Ueber Liquidambar und Storax, Zeitschrift des allg.'österr. Apotheker-Vereins.

1896. E. Schwab ach, Zur Kenntniss der Harzabscheidungen in Coniferennadeln, Berichte

der deutsch, bot. Gesellsch., 1899 und 1900. A. Tschirch, Die Harze und die Harzbehälter.

Berlin 1900; Derselbe, Die Einwände der Frau Schwabach gegen meine Theorie der Harz-

bildung, Berichte der deutsch, bot. Gesellsch., 1901.

21) Die Angaben von de Bary (Vergleichende Anatomie, p. 457) und Tschirch (An-

gewandte Pflanzenanatomie, p. 487 ff.) über den Verlauf der Harzgänge von Pinus und Juni-

perus sind demnach unrichtig.

22) A. de Bary, Vergleichende Anatomie, p. 152 ff. A. Tschirch, Angewandte Pflanzen-

anatomie, p. 472 ff. H. Molisch, Grundriss einer Histochemie der pflanzlichen Genussmittel,

Jena1891. E. Zacharias, Ueber Sekretbehälter mit verkorkten Membranen, Bot. Ztg., 1879.

W. Berthold, Studien über Protoplasmamechanik, Leipzig 1886, p. 25 f. W. Froembling.

Anatomisch-systematische Untersuchung der Crotoneen und Euphyllantheen, Bot. Centralbl.,

Bd. LXV, 1896. R. Biermann, Ueber Bau und Entwickelung der Oelzellen und die Oel-

bildung in ihnen, Archiv für Pharmacie, Bd. CCXXXVI, 1898. A. Tschirch, Beiträge zur

Kenntniss der Harzbildung bei den Pflanzen, Festschrift für Schwendener, 18ü9. H. Solereder.

Systematische Anatomie, 1899.

23) Dippel, Die milchsaftführenden Zellen der Hollunderarten, Verhandl. d. naturhist.

Vereins f. Rheinl. u. Westfalen, Jahrg. XXII. Sachs, Untersuchungen über die Keimung der

Schminkbohne, Sitzungsberichte der Wiener Akademie d. Wiss. , 1859. Engler, Bot. Ztg.,

1871. de Bary, Vergleichende Anatomie, p. 160. G. Berthold, Untersuchungen zur Phy-

siologie der pflanzhchen Organisation, I. Theil, Leipzig 1898; enthält zahlreiche Einzelangaben

über die Verteilung des Gerbstoffes in der Pflanze. H. Solereder, Systematische Anato-

mie, 1899.

24) E. Heinricher, Die Eiweisschläuche der Cruciferen und verwandte Elemente in

der Rhoeadinen-Reihe, Mittheil, aus dem bot. Inst, zu Graz, 1888. L. Guignard, Sur la

locahsation des principes qui fournissent les essences sulfures des Cruciföres, Compt. rend.,

t. CXI, 1890; Derselbe, Sur la locahsation des principes actifs chez les Tropeolees, ebenda,

t. GXVH; Derselbe, Sur la locahsation des principes actifs chez les Limnanthees, ebenda,

t. CXVII; Derselbe, Recherches sur la locahsation des principes actifs chez les Capparidees,

Tropeolees, Limnanthees, Resedacees, Journal de Botanique, 1893. W. Spatzier, Ueber das

Auftreten und die physiologische Bedeutung des Myrosins in der Pflanze, Jahrb. f. wissensch.

Bot., Bd. XXV, 1893.

25) Über die Kristallbehälter schrieben u. a.: Sanio, Monatsberichte der Berliner

Akademie d. Wiss., 1857; Hanstein, ebenda, 1859; G. Holzner, Flora, 1864 und 1867;

G. Hilgers, Jahrb. f. wissensch. Bot., Bd. VI, 1867; Schroff, Beiträge zur näheren Kenntniss

der Meerzwiebel, Wien 1865; Rosanoff, Bot. Ztg., 1865 und 1867; Pfitzer, Flora, 18/2;

J. Möller, Anatomie der Baumrinden, Berlin 188-2, p. 420 ff. und 431—435; L. Kny, Ueber

Krystallbildung beim Kalkoxalat, Berichte der deutsch, bot. Gesellsch., 1887; E. Stahl, Pflan-

zen und Schnecken, Jenaische Zeitschrift für Naturw. u. Medizin, Bd. XXII, 1888; F. G. Kohl,

Anatomisch-physiologische Untersuchungen der Kalksalze und Kieselsäure in der Pflanze. (Mit

ausführlichen Literaturangaben.); J. Wittlin, Ueber die Bildung der Kalkoxalat-Taschen, Bot.
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Centralbl., Bd. LXYII, 1876; A. Fuchs, Untersuchungen über den Bau der Raphidenzelle,

Oesterr. bot. Zeitschrift, 4898; F. G. Kohl, Untersuchungen über die Raphidenzellen, Bot.

Centralbl., Bd. LXXIX, 1899; Rothert und Zalenski, Ueber eine besondere Kategorie von
Krystallbehältern, ebenda, Bd. LXXX, 1899; Wl. Rothert, Die Kristallzellen der Pontederia-

ccen, Bot. Ztg., 1900; H. v. Guttenberg, Zur Entwickelungsgeschichte der Kristallzellen im
Blatte A^on Citrus, Sitzungsberichte der Akademie d. Wissensch. in Wien, Math.-naturw. Cl.,

Bd. CXI, 1902; L. Lewin, Ueber die toxikologische Stellung der Raphiden, Berichte der

deutsch, bot. Gesellsch., Bd. XYIII, 1900.

26) Über Cystolithen schrieben u.a.: Schacht, Abhandlungen der Senckenbergischen

Gesellsch., Bd. I, p. 133; Weddell, Annales d. sciences naturelles. Bot., ser. 4, t. II, p. 267;

C. Richter, Beiträge zur genaueren Kenntniss der Cystolithen und einiger verwandten Bil-

dungen im Pflanzenreich, Sitzungsberichte der Wiener Akademie d. Wiss., Bd. LXXVI, I. Abth.,

1877; 0. Penzig, Bot. Centralblatt, Bd. VIII, 1881, p. 393; C. Giesenhagen, Das Wachs-
thum der Cystolithen von Ficus elastica, Flora, 1890; A.Zimmermann, Ueber die radialen

Stränge der Cystolithen von Ficus elastica, Berichte der deutsch, bot. Gesellsch., Bd. IX, 1891.

Vgl. ferner Giesenhagen, ebenda, p. 74 ff., und A.Zimmermann, ebenda, p. 126 ff, M.

Möbius, Beitrag zur Anatomie der Ficus-Blätter, Bericht über die Senckenbergische natur-

forsch. Gesellsch. in Frankfurt a. M., 1897. H. Solereder, Systematische Anatomie, 1899.

27) Über Kieselzellen und Kieselkörper schrieben: G. Mettenius, Abhandl.

der math.-phys. Cl. der sächs. Ges. d. Wissensch., Bd. VII, 1864; Rosanoff, Bot. Ztg., 1871;

Carlo, ebenda, 1S81; E. Warming, Etudes sur la famille des Podostemacees, Copenhague
1881—1888; F.G.Kohl, Kalksalze und Kieselsäure in der Pflanze, Marburg 1889; G. Mark-
tann er-Turnerets eher. Zur Kenntniss des anatomischen Baues unserer Loranthaceen,

Sitzungsberichte der Akademie der Wissensch. in Wien, Bd. XCI, 1885; F. Kolpin Ravn,
Sur l'existence de »cystolithes rudimentaires« silicifies chez quelques Loranthacees, Botanisk

Tidsskrift, Bd. XXI, Kopenhagen 1 897. Die von Marktanner-Turner etscher entdeckten

kugelförmigen Zellgruppen im Blatte von Lorant hus europaeus sind von ihm für wasser-

speichernde Schleimkugeln gehalten und erst von Kolpin Ravn als Kieselzellgruppen er-

kannt worden. H. Solereder. Systematische Anatomie. 1899, p. 771.

28) Die Annahme Kohls (I.e. p. 297 ff.), daß die Stegmata der Palmen, Orchideen usw.

als »Kegelventile« fungieren, die den Übertritt von Wasser aus den Bastzellen in die Inter-

zellularen des angrenzenden Parenchyms möglichst erleichtern, eine Rückbewegung des Was-
sers in die Bastzellen aber unmöglich machen sollen, entbehrt jeder Begründung.

29) L. Guignard, Observations sur l'appareil muciföre des Laminariacees, Annales des

sciences nat.. Bot, ser. 7, t. XV, 1892.



Elfter Abschnitt.

Das Bewegungssystem.

I. Allgemeines.

So wie bei den Tieren sind auch bei Pflanzen IJewegungserscheinungen,

die eine gewöhnlich zweckmäßige Ortsveränderung des ganzen Organismus oder

einzelner Organe desselben bewirken, von allgemeiner Verbreitung. Ein wich-

tiger Unterschied zwischen Tieren und Pilanzen besteht aber in dieser Hinsicht

darin, daß bei ersteren die Ortsbewegung des ganzen Individuums Regel, bei

letzteren Ausnahme ist. Nur die Bewegungen der einzelnen Organe, die fast

immer im Dienst ihrer eigenen Funktion, oder der von anderen Organen stehen,

sind auch im Pflanzenreich allgemein verbreitet. —
Bei den niedersten Pflanzen kommen aktive Ortsbewegungen, die der ganze

Organismus zeitlebens oder in gewissen Entwickelungsstadien auszuführen vermag,

bekanntlich nicht selten vor. Hier verwischen sich denn auch die Unterschiede

zwischen Tier und Pflanze. Die Art dieser Ortsbewegungen ist eine verschie-

dene, und dementsprechend sind auch die Bewegungsorgane, sofern solche

überhaupt differenziert sind, von verschiedener Ausbildung. Die amöboiden

Kriechbewegungen der Myxomycetenplasmodien, die Gleitbewegungen der Diato-

maceen, Desmidiaceen und Oscillarien, die durch schwingende Cilien vermittelten

Schwimmbewegungen der Bakterien, Volvocaceen und Schwärmsporen sind die

Haupttypen dieser aktiven Ortsbewegungen. Bei den höher entwickelten Pflan-

zen dagegen sind bloß langsame Ausbreitung durch Wachstum und passive

Ortsbewegungen möglich, welch letztere sich fast ausschließlich auf die Ver-

breitung von Samen und Früchten beschränken. Auch diese Bewegungen

werden häufig durch eigene Organe vermittelt, welche so eingerichtet sind, daß

durch äußere Triebkräfte, die auf sie einwirken, die Ortsbewegung erzielt wird.

Hierher gehören vor allem die verschiedenen Flugapparate der Samen und

Früchte. Doch auch durch plötzliche Ausgleichung von Spannungen, die durch

den Turgor oder durch den Kohäsionszug des verdunstenden Zellsaftes hervor-

gerufen werden, wird häufig ein Fortschleudern von Samen (und Sporen) be-

wirkt. Auch hygroskopische Bewegungen an Reproduktionsorganen sind häufig

und stehen gleichfalls mit der Samen- und Sporenverbreitung im Zusammen-

hange.

Ha bei- lau dt, Pflanzenanatomie. 3. Aufl. 31
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Sehr mannigfach sind ferner die Bewegungen, welche verschiedene Pflanzen-

organe ausführen, nicht um eine Ortsbewegung der ganzen Pflanze, resp. ihrer

Samen oder Sporen zu bewirken oder zu ermöglichen, sondern bloß um eine

zweckmäßige Stellung oder Stellungsänderung des betreffenden Organs herbei-

zuführen. Solche Organbewegungen zeigt jede höher entwickelte Pflanze. Zu-

weilen beruhen auch diese Bewegungen auf rein physikalischen Vorgängen, wie

z. B. die Einrollung der Laubblattspreiten verschiedener Steppengräser. In den

meisten Fällen sind sie aber Lebensäußerungen der betreffenden Pflanzen-

teile, d. h. ihre Ausführung wird durch Kräfte bewirkt, deren Erzeugung mit

dem Kraft- und Stoffwechsel der lebenden Protoplasten verknüpft ist. Äußere

Einflüsse haben dabei bloß die Bedeutung von auslösenden Reizen und sind

dabei häufig für die Bewegungsrichtung maßgebend.

In zahlreichen Fällen sind zur Ausführung dieser aktiven Bewegungen der

Organe keine eigenen Bewegungsorgane oder -gewebe ausgebildet. So werden

die heliotropischen und geotropischen Reizbewegungen gewöhnlich von jenen

Organteilen ausgeführt, die noch im Längenwachstum begriffen sind und deren

Gewebe im ausgewachsenen Zustand anderen Funktionen dienen. Sehr häufig

sind aber eigene Bewegungsorgane vorhanden, zumal an Blättern, die dann

gewöhnUch befähigt sind, die betreffenden Bewegungen zu wiederholten Malen

auszuführen. Es sind dies die sog. Gelenkpolster der Stengel, Blattstiele,

Blattscheiden oder Fiederblätter. Natürlich sind am Aufbau dieser Bewegungs-

organe außer dem eigentlichen Bewegungsgewebe auch noch andere Gewebe-

systeme beteiligt, so das Hautsystem, das Skelettsystem, das Leitungssystem,

gleichwie ja auch die Assimilationsorgane nicht ausschließlich aus Assimila-

tionsgewebe bestehen.

Unter dem Bewegungssystem verstehen wir hier alle diejenigen Gewebe

und anderen anatomischen Einrichtungen, deren Hauptfunktion die Vermittelung

von passiven oder aktiven Bewegungen ist. Wir haben sonach passive und

aktive Bewegungsgewebe zu unterscheiden. Die ersteren charakterisieren sich

dadurch, daß die bewegenden Kräfte äußere Kräfte sind, während bei letzteren

die bewegenden Kräfte in dem Gewebe selbst ihren Sitz haben. Die Flughaare

und Fluggewebe gehören demnach zu den passiven Bewegungsgeweben , die

»fibrösen Zellschichten« der Antheren, die turgeszierenden Parenchymschichten

der Gelenkpolster zu den aktiven. Letztere zerfallen wieder in zwei Gruppen.

Die eine Gruppe umfaßt die toten Bewegungsgewebe, deren Funktion auf rein

physikalischen Vorgängen beruht, die sich in den Zellwänden oder auch im

Zelllumen abspielen. Dies sind die Imbibitions- und Kohäsionsmechanismen.

Zur zweiten Gruppe gehören die lebenden Bewegungsgewebe, deren Funktion

ein physiologischer A^organg, eine Lebensäußerung ihrer Protoplasten ist. •

—

Vergleichen wir die pflanzlichen mit den tierischen Bewegungsgeweben, so

tritt uns sofort ein auffallender Unterschied entgegen. Die Bewegungsgewebe

der Pflanzen sind in bezug auf Bau und Mechanik sehr mannigfaltig, weil

auf verschiedenen Stufen der phylogenetischen Entwickelung sehr verschiedene

Vorgänge und Einrichtungen zur Ausführung zweckmäßiger Bewegungen heran-

gezogen und weiterentwickelt worden sind. Bei den Tieren dagegen sind die

Bewegungsgewebe in bezug auf Bau und Mechanik ein sehr einheitliches System.

Fast immer handelt es sich um glatte oder quergestreifte Muskelfasern, die
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phylogenetisch und ontogenetisch Plasmadifferenzierungen vorstellen. Diese ein-

heitliche Ausbildung des Bewegungssystems der Tiere hängt offenbar damit zu-

sammen, daß sie schon auf den frühesten Stufen der phylogenetischen Ent-

wickelung begonnen hat und ohne Unterbrechung weitergeführt wurde.

Daß bei den Pflanzen allem Anscheine nach niemals besonders differenzierte

kontraktile Organe der Protoplasten — also Muskelfasern — zur Ausführung

von Bewegungen verwendet werden, dürfte seinen Hauptgrund darin finden,

daß die Pflanzenzellen mit relativ festen Zellulosehäuten versehen sind, die dem

Kontraktionsbestreben plasmatischer Fibrillen einen zu großen Widerstand ent-

gegensetzen würden. So war die Pflanze von vornherein darauf angewiesen,

ihre festen Zellwände in den Dienst der Bewegungsvorgänge zu stellen.

II. Die passiven Bewegungsgewebe.

A. Die Flughaare und Fluggewebe.

Als Flugapparate der Samen und Früchte fungieren lufthaltige Haargebilde

oder flügelartige Gewebelamellen. Ihre Aufgabe besteht zunächst darin, beim

Fallen der Frucht oder des Samens den Luftwiderstand zu vergrößern, so daß

der Fall verlangsamt wird und der Wind infolgedessen mehr Zeit gewinnt, den

Samen fortzutragen und zu verbreiten. Indem dabei die Flugorgane dem Wind

eine große Angriffsfläche darbieten, kann die Verbreitung leicht auf große

Strecken hin erfolgen. Auf die Mechanik des Fluges und die damit zusammen-

hängende zweckmäßige Gestalt und Orientierung der Flugorgane kann hier

nicht näher eingegangen werden; diese organologische Seite des Gegenstandes

ist, soweit es sich um die geflügelten Früchte und Samen handelt, von Dingler ^j

in umfassender Weise behandelt worden. In diesem Buch ist nur der ana-

tomische und histologische Bau der Flugorgane zu schildern.

Die Flughaare hüllen entweder den Samen ganz ein,

wie bei Gossypium, oder sie bilden bloß einen Schopf oder

Fallschirm, wie bei Salix, Populus, Epilobium, Asclepias u. a.

Auch die Haare und Borsten des Pappus so vieler Compo-

sitenfrüchte gehören diesem Typus an. Während die Anzahl

der einzelnen Haare des ganzen Flugapparates gewöhnlich

eine sehr große ist, sind die überaus kleinen und leichten

Samen der Aeschynanthusarten bloß mit drei Flughaaren

ausgerüstet.

Das einzelne Flughaar ist gewöhnlich einzellig und er-

reicht oft eine sehr beträchtliche Länge; so werden z. B.

die Haare der Baumwollsamen 2— 6 cm lang. Die vielzelligen

Pappusborsten der Compositen sind häufig in verschiedener

Weise »federig« behaart. Bei Tragopogon Orientale u. a.

verflechten sich die von den Pappusstrahlen abzweigenden

Flughaare zu einem in einer Fläche ausgebreiteten Netz-

werk. Bei Centaurea calocephala legen sich die an den beiden Bändern der

Borste zu je einer Längsreihe angeordneten Haare so dicht aneinander, daß sie

31*

Fig. 206. Rand einer Pap-
pusborste von Centaurea

calocephala.
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wenigstens in der unteren Hälfte der Borste eine kontinuierliche Fläche her-

stellen, wodurch die OberHäehe der Borste mehr als doppelt so groß wird

(Fig. 206).

Ihrer Aufgabe entsprechend sind die Flughaare zwar leicht, aber fest ge-

baut; sie besitzen nur schwach oder mäßig stark verdickte Zellwände, die sich

jedoch durch eine sehr bedeutende Festigkeit auszeichnen. Vor allem sind hier

die Baumwollhaare zu nennen, deren Festigkeit ich in folgender Weise zu be-

stimmen versuchte : Ein einzelnes, 2—3 cm langes Haar wurde mit seinen Enden

auf zwei zungenförmige Papierstückchen festgeklebt, das eine derselben fixiert,

und an das andere eine kleine Papierdüte gehängt, in die man nun sehr vor-

sichtig und langsam feinen Sand fließen ließ; so konnte das Zerreißgewicht

eines einzelnen Haares bis auf 0,01 g genau bestimmt werden. Auf Grund

sorgfältiger Messungen wurde dann die wirksame Querschnittsfläche des Haares

berechnet und schUeßlich die Umrechnung auf den Quadratmillimeter vorge-

nommen. Auf diese Weise ergab sich für die Baumwollhaare ein Festigkeits-

modul von 18—22 kg, so daß diese Zellen an Festigkeit den besseren Bast-

Die Fluggewebe der flügelartigen Flugvorrichtungen sind im allgemeinen

gleichfalls so gebaut, daß bei müglichst

-J geringem Gewacht eine genügende Bie-

gungs- und Schubfestigkeit erzielt wird.

In den einfacheren Fällen besteht der

Flügel bloß aus Fluggewebe, das eine

oder mehrere Zellschichten dick ist. Bei

den geflügelten Samen der Abietineen

stellt das Fluggewebe keinen Auswuchs

der Samenschale vor, sondern wird von

der sich ablösenden Epidermis und teil-

weise auch den subepidermalen Zellschich-

ten der Fruchtschuppe gebildet. Bei ( ledrus

Libani z. B. besteht der dünnere Teil des

Flügels bloß aus einer Zelllage, der ab-

gelösten Epidermis der Fruchtschuppe,

deren gestreckte Zellen ziemlich stark

verdickte Seiten wände mit zahlreichen

Tüpfeln besitzen (Fig. 207.1). So wird ein

festes Gitterwerk hergestellt, dessen xMa-

schen von den die Flughaut bildenden

dünnen Außen- und Innenwänden über-

spannt werden. Auf der Unterseite des

Flügels sind noch Wandreste der zerrisse-

nen subepidermalen Zellen vorhanden. Der

dickere Teil des Flügels besteht aus 3—

4

Zellschichten (inklusive der Epidermis).

Die im Querschnitt ovalen Zellen besitzen

ringsum gleichmäßig verdickte, den Reaktionen zufolge verholzte Zellwände; die

untersten Zellen sind meist stark zusammengedrückt (Fig. 207 B).

Fig. 207. Fluggewebe des Samenflügels von Cedrus
Libani. A Querschnitt durch den dünneren, B durch
den dickeren Teil des Flügels. C Oherflächenansicht

des dünneren Flügelteiles.
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^M:^^

Der durchsichtige dünne Flügel des Samens von Spathodea campanulata

besteht durchgehend s bloß aus einschichtigem Fluggewebe. Die Seitenwände

der prosenchymatischen, radial angeord-

neten Zellen sind sehr stark verdickt, ^
und zwar so, daß ihr Querschnitt fast

kreisrund erscheint. Zwischen diesen das

feste Gerüste des Flügels bildenden Stä-

ben stellen die zarten Außenwände die

Flughaut her. Diese sind beiderseits so

stark eingesunken, daß sie sich in der

Mitte berühren (Fig. 208 Ä). Nach Be-

einander (Fig. 208 5). In der Oberflächen-

ansicht lassen sie eine zarte schräge

Streifung erkennen, die durch zarte Ver-

dickungsfasern bedingt wird. Nach Be-

handlung mit Chlorzinkjodlüsung färben

sich Außen- und Seitenwände grauviolett.

Sehr interessant sind auch die bloß

bestehenden großen,

der Samen von

Zanonia macrocarpa gebaut. Die überaus

Fig. 208. Fluggewete des Samenflügels von Spatho-
ilea campanulata. A Querschnitt durcli den Flügel.

B desgl. nach Behandlung mit Kalilauge. C Teil

einer Zelle des Flügels in der Oberfläclienansioht.

zarten Randpartien der

Flügel bestehen aus ganz

dünnwandigen, gestreckten

Zellen. Auf einem Quer-

schnitte durch die dickere

FUigelpartie sieht man, daß

die beiderseitigen Epider-

men, welche die Flughaut

bilden, durch locker ge-

stellte, einschichtige Ge-

webelamellen miteinander

verbunden sind, die übri-

gens auch imtereinander

Querverbindungen zeigen

(Fig. 209). Die Längs-

schnittsansicht lehrt, daß

diese aussteifenden Lamel-

len aus plattenförmigen

Zellen bestehen; diejenigen,

welche der Flughaut auf-

sitzen, sind fuß förmig ver-

breitert. Ihre Wände sind

meist stark verdickt. Das-
Fig. 2(iit. Querschnitt durch den dickeren Teil des Samenflügels

von Zanonia macrocarpa.

seitigen Epidermis-, beziehungsweise Finghautzellen, deren seitlicher Zusammenhang



486 XI- Abschnitt. Das Bewegungssystem.

dadurch zu einem sehr festen wird, daß sie durch starke Verbiegung der Seiten-

wände miteinander verkeilt sind. Auch die Zellen der Aussteifungsplatten zeigen

häufig diese Verbindungsweise.

Die an Früchten auftretenden Flügel besitzen insofern einen komplizierleren

Bau, als sie sehr häufig nicht bloß aus Fluggewebe bestehen, sondern überdies

von Gefäßbündeln (Ulmus) und oft von starken mechanischen Strängen durch-

zogen werden (Acer). Die Anordnung und der Verlauf dieser Stränge entspricht,

wie Wahl 2)
gezeigt hat, ganz der Art und Weise, wie die Flügel mechanisch

beansprucht werden. — AVenn die Flügel in morphologischer Hinsicht Blätter

sind, die in ihrer Jugend zumeist auch als Assimilationsorgane fungieren — sei

es auch nur in bescheidenem Maßstabe — , so kommen in ihrem Bau natürlich

beide Funktionen zum Ausdruck.

B. Die Schwimmgewebe 3).

Die Samen und Früchte der Wasserpflanzen und Strandgewächse werden

hauptsächlich durch Wasserströmungen verbreitet. Die notwendigste Voraus-

setzung dazu ist eine lang andauernde Schwimmfähigkeit, welche in Fällen voll-

kommenerer Anpassung durch Ausbildung eines luftführenden Schwimm-
gewebes erreicht wird. Nach den Untersuchungen A. F. W. Schimpers
lassen sich in bezug auf Bau und Anordnung des der Frucht- oder Samenschale

angehörigen Schwimmgewebes verschiedene Typen unterscheiden. In einer Reihe

von Fällen (Cerbera Odollam, Laguncularia racemosa, Nipa fruticans, Aegiceras

majus) ist das Schwimmgewebe von schwammparenchymartiger Beschaffenheit,

mit großen lufthaltigen Interzellularräumen versehen. Viel häufiger aber besitzt

das Schwimmgewebe nur winzige oder gar keine Interzellularräume; die Luft

erfüllt die Zellluniina. Die dünnwandigen, oft sehr dicht getüpfelten Zellwände

bestehen nicht aus reiner Zellulose; in vielen Fällen sind sie verholzt, und in

einigen Fällen mit nicht näher bestimmbaren Stoffen imprägniert. Wichtig für

ihre Funktion ist, daß solche Schwimmgewebe für Wasser schwer, für Luft

sehr leicht permeabel sind, und daß sie demnach ihren Luftgehalt auch im

Wasser mit großer Zähigkeit lange bewahren; Bruchstücke des Schwimm-
gewebes von Barringtonia speciosa und Cynometra cauliflora schw^ammen noch

nach 22 Wochen auf 3prozentiger Kochsalzlösung, ohne zu sinken. Bei zahl-

reichen Strandpflanzen ist das Scliwimmgewebe peripher gelagert (Cocos nucifera,

Barringtonia Katappa, Lumnitzera, Carapa u. a.). Bei dieser Anordnung wird

es häufig durch zahlreiche mechanische Stränge, die es durchziehen, vor dem
Abgeriebenwerden geschützt (Cocos nucifera, Cerbera Odollam, Lumnitzera).

Bei anderen Pflanzen wird dieser mechanische Schutz dadurch erzielt, daß sich

das Schwimmgewebe innerhalb einer harten Stein- oder Samenschale befindet

(Calophyllum inophyllum, Ximenia americana, Cycas circinalis, Excoecaria

Agallocha).

Wie Kolpin Ravn gezeigt hat, sind auch die Samen unserer einheimischen

Sumpf- und Wasserpflanzen häufig mit ganz ähnlich gebauten Schwimmgeweben
ausgerüstet.
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III, Die aktiven Bewegungsgewebe.

A. Die hygroskopischen Mechanismen^).

Imbibitions- oder Schrumpfimgsmechanismen.)

nderungen, welche tote Zellmembraner

und Abgabe von Wasser, bei Quellung und Austrocknung erfahren, können

unter geeigneten Umständen sehr ausgiebige Bewegungen zur Folge haben. Wo
solche Bewegungen erzielt werden sollen, handelt es sich stets um einfache

Krümmungs- oder um Torsionsbewegungen. Eine notwendige Voraus-

setzung für derartige Bewegungen besteht in der Ausbildung antagonistisch

wirkender Seiten des Bewegungsapparates, mag dieser bloß eine einzelne

Zelle, den Teil einer solchen, oder ein ganzes Gewebe vorstellen. Gewöhnlich

kommt dieser Antagonismus auf folgende Weise zustande:

Wenn eine gestreckte, zylindrische Zelle ringsum in gleicher Weise quellungs-

fähige Wandungen aufweist, so wird bei Wasseraufnahme oder -abgäbe bloß

eine Verlängerung resp. Verkürzung der Zelle eintreten können. Eine Krüm-
mung kann nur dann erfolgen, wenn das Ouellungsvermügen zweier einander

gegenüberliegender Längsstreifen der Membran ein ungleich großes ist, und

zwar in dem Sinn ungleich, daß bei eintretender Quellung der eine Längs-

streifen länger wird als der andere. Dasselbe gilt mutatis mutandis für einen

ganzen Gewebezylinder. Das Ausmaß der Krümmung ist dabei, wie leicht

einzusehen, lediglich von der Differenz des Quellungsvermögens der antagonisti-

schen Seiten abhängig. Ob die Zellwände dick oder dünn sind, ist dabei gleich-

gültig. Die Energie, mit der sich die Krümmungsbewegung vollzieht, ist aber

um so größer, je voluminöser die quellenden oder sich kontrahierenden Wan-
dungen sind. Da nun bei allen derartigen Bewegungen stets größere oder ge-

ringere Widerstände zu überwinden sind, so werden die Wandungen der be-

treffenden Zellen sehr häufig mehr oder minder verdickt.

Die Dimensionsänderung der Membran bei Änderung ihres Wassergehaltes

ist nicht bloß von dem Quantum des aufgenommenen oder abgegebenen Wassers

abhängig, sondern auch von der molekularen, bzw. micellaren Struktur der

Zellwand selbst, zufolge welcher das Maß der Wassereinlagerung beim Quellen

nach den verschiedenen Richtungen des Raumes ein ungleich großes ist. Diese

für das Verständnis der hygroskopischen Bewegungen sehr wichtige Tatsache

ist zuerst von Zimmermann festgestellt worden. Es handelt sich dabei in

erster Linie um Unterschiede in den tangentialen Quellungsintensitäten. Die

Membranen einer spindelförmigen Zelle können sich beim Austrocknen entweder

in der Querrichtung, oder in der Längsrichtung stärker kontrahieren, beziehungs-

weise beim Quellen ausdehnen, hii ersteren Falle wird die Wassereinlagerung

leichter in der Querrichtung, im letzteren Falle leichter in der Längsrichtung

erfolgen. Will man diese verschiedene Quellungsintensität mit der molekularen

Struktur der Zellmembran in Zusammenhang bringen, so wird man annehmen
müssen, daß die Molekülgruppen oder Micellen der ^Membran in den verschie-

denen tangentialen Richtungen ungleich fest miteinander verbunden sind. Wenn
sie zusammenhängende Längsreihen bilden, so wird die Wassereinlagerung
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zwischen den einzelnen Längsreihen, also in der Querrichtung leichter erfolgen,

als zwischen den einzelnen Micellen der Längsreihen selbst. Wenn die Micellen

dagegen zu Querreihen miteinander verbunden sind, so wird die Wassereinlage-
rung leichter zwischen den Querreihen, mithin in der Längsrichtung, vonstatten

gehen. Es ist dies leicht einzusehen, wenn man bedenkt, daß die einzelnen

Micellarreihen untereinander lange nicht so fest verbunden sein können, als

wie die einzelnen Micellen dieser fibrillenartigen Reihen miteinander zusammen-
hängen, und daß demnach der Einlagerung von Wasser zwischen die einzelnen

Micellarreihen, d. i. senkrecht zum Verlauf derselben, ein geringerer Widerstand
entgegengesetzt wird, als beim Auseinanderdrängen der einzelnen Micellen in

einer und derselben Reihe.

Der Verlauf der Micellarreihen kann aber aus der Richtung der

spaltenförmigen Tüpfel oder der faserigen Verdickungsleisten sowie der Streifung

erschlossen werden, mit der jener Verlauf erfahrungsgemäß stets zusammen-
fällt. Wenn man also an einer gestreckten Zelle longitudinal gerichtete oder

in steilen Schrägzeilen angeordnete spaltenfürmigc Tüpfel beobachtet, so wird
man daraus schließen dürfen, daß die Quellungsintensität in der Querrichtung

grüßer ist. Wenn dagegen die Tüpfel quer oder nahezu quer zur Längsachse

gerichtet sind, so ist die Quellungsintensität in der Längsrichtung grüßer. In

beiden Fällen kann die Ausdehnung beim Quellen, resp. die Kontraktionsgrüße

nach Eichholz 5—20^ betragen. — Wo anatomische Anhaltspunkte fehlen,

kann die Lage der Quellungs- resp. Schrumpfungsachsen aus dem optischen

Verhalten der Zellwände im polarisierten Licht erschlossen werden.

Bei der Herstellung hygroskopischer Krümmungsmechanismen findet die

Verschiedenheit der Quellungsintensitäten eine sehr mannigfache Anwendung.
Die beiden antagonistischen Seiten des betreffenden Bewegungsapparates werden
mit Zellwänden ausgestattet, deren Quellungsintensitäten und Molekularstruktur

den eben besprochenen Unterschied zeigen. Der Antagonismus der beiden

Seiten kann aber, wie die Antheren lehren, auch auf andere W^eise zustande

kommen.
Bau und Form der hygroskopischen Bewegungszellen sind sehr verschieden-

artig. Die prosenchymatischen dickwandigen Formen sind durch mancherlei

Übergänge mit den spezifisch mechanischen Fasern, den echten Bastzellen, ver-

bunden, die zuweilen neben ihrer Hauptfunktion als festigende Elementar-

organe auch als Vermittler von Bewegungserscheinungen dienen. So bewirken

sie nach Tschirch infolge ihrer verschiedenen Quellbarkeit das Einrollen oder

Zusammenklappen der Blattspreiten verschiedener Steppengräser. Man kann

sie in diesem Falle mit Eichholz als »dynamo-statische Elemente« bezeichnen.

Für jene prosenchymatischen, dickwandigen Zellen, welche sich bei Wasser-

verlust in der Längsrichtung sehr stark verkürzen, und deren Moleküle oder

Micellen zu quer gestellten Ringen oder sehr niedrigen Schraubenlinien ange-

ordnet sind, hat Eichholz den Namen »spezifisch-dynamische Zellen« vor-

geschlagen. — Auch parenchymatische, isodiametrische oder stabfürmige Zell-

formen sind häufig, wobei die Zellwände dünn bis sehr stark verdickt sein künnen.

Lokale Membranverdickungen verschiedener Art, die für die Mechanik der be-

treffenden Bewegungen bedeutungsvoll sind, kommen häufig vor. Die Zellwände

sind gewöhnlich verholzt, doch steht diese Erscheinung mit den hier in Betracht
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kommenden physikalischen Eigenschaften der Membranen in keinem nachweis-

baren Zusammenhang.

Nach diesen allgemeinen Auseinandersetzungen, die auf den ausführlichen

Untersuchungen von Zimmermann, Schwendener, Eichholz und beson-

ders auch Stein brinck beruhen, soll nun eine Reihe von Beispielen be-

sprochen werden.

Ein hygroskopischer Apparat, an dessen Aufbau bloß bestimmte Wan-

dungsteile zugrunde gegangener Zellen beteiligt sind, wird von den P eristom-

z ahnen der Laubmooskapsel gebildet. Doch nur die Zähne des äußeren

Peristoms sind in der Regel hygroskopisch. Sie krümmen sich bei feuchtem

Wetter nach einwärts, verschließen die ÖfYnung und verhindern die Aussaat

der Sporen, deren Verbreitung bei Regen natürlich nur mangelhaft wäre. Bei

trockenem Wetter sind die Zähne mehr oder minder nach auswärts gekrümmt, die

Aussaat kann unbehindert vonstatten gehen.. Jeder Peristomzahn setzt sich

aus zwei Membranlamellen zusammen, einer inneren und einer äußeren Lamelle,

die entwickelungsgeschichtlich lokalen Membranverdickungen zwischen benach-

barten Zelllagen entsprechen und demnach durch eine MitteUamelle scharf von-

einander getrennt sind. Wie nun Steinbrinck gezeigt hat, sind fast immer

die Schrumpfungsachsen der beiden Älembranlamellen gekreuzt, wodurch der

zur hygroskopischen Krümmungsbewegung nötige Antagonismus der Innen- und

Außenseite des Zahnes erreicht wird.

Auch die Flughaare verschiedener Samen und Früchte (Cynareen, Dryas

octopetala, Anemone pulsatilla, Cle-

matis) sind mit einem hygroskopi-

schen Apparat ausgerüstet, der es

ihnen ermöglicht, sich nach erfolg-

ter Benetzung an ihrer Basis so

zu krümmen, daß sie sich dicht

an die Frucht, resp. den Griffel

oder den Pappusstrahl anlegen,

während sie im trockenen Zu-

stande gespreizt abstehen. An der

Basis dieser Haare befindet sich

eine mehr oder minder ausge-

dehnte hygroskopische Zone, wo
die Wand auf der bei der Aus-

trocknung konkav werdenden Seite

»Hiierstruktur«, auf der konvex

werdenden Seite »Steilstruktur« be-

sitzt. Nicht selten läßt sich die

Ouerstruktur, d. i. der quere Ver-

lauf der Micellarreihen, auf der

beim Austrocknen sich stärker kon-

trahierenden Seite des Haares auch

ohne optische Prüfung schon aus

dem Vorhandensein querspaltenförmiger Tüpfel erschließen. Bei Dryas Drum-

mondi, Anemone pulsatilla u. a. verstärkt die polsterfijrmige Wandverdickung

"ig. 210. A basale Partie eines Flughaares von Dryas
Druramondi. B desgleichen von Anemone pulsatilla.
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auf der sich stärker ausdehnenden, resp. zusammenziehenden Seite des Ilaares

die Energie der Krümmungsbewegung (Fig. 210).

Wir gehen nunmehr zur Besprechung solcher Beispiele über, bei denen

der Antagonismus der beiden Seiten des hygroskopischen Organes durch ver-

schiedene Gewebe bewirkt wird.

Die Involukralblätter der Blütenköpfchen von Centaureaarten und anderer

Compositen krümmen sich nach der Fruchtreife bei nassem Wetter nach ein-

wärts, bei trockenem auswärts und bewirken so, daß die mit Flugapparaten

versehenen Früchte nur bei trockenem Wetter verbreitet werden können. Nach

Steinbrinck ist nun der Bau des dickwandigen Bewegungsgewebes eines

Involukralblattes von Centaurea der folgende. Unter der Außenseite, beim

Austrocknen der Konkavseite, findet man prosenchymatische Zellen mit quer-

gestellten Tüpfeln; dies deutet nach dem oben Mitgeteilten an, daß die Quel-

lungsintensität in der Längsrichtung grüßer ist, als in der Querrichtung; beim

Austrocknen findet also in dieser Zone eine starke Kontraktion in der Längs-

richtung statt. Dann folgt als zweite Zone eine Parenchymschicht mit weniger

quellbaren, aber noch immer quergetüpfelten Wänden. Die dritte Zone weist

gleichfalls Parenchym mit mäßig schiefen Tüpfeln auf, und als antagonistisches

Gewebe der ersten Zone tritt unter der Innenseite des Blattes, beim Austrocknen

der Konvexseite, wieder Prosenchymgewebe mit steil-schief- oder längsgetüpfelten

Wänden auf. In der ersten und letzten Zone kreuzen sich also die längsten

Quellungs- resp. Schrumpfungsachsen, und da sich beim Austrocknen die erste

Zone am stärksten, die letzte am wenigsten in der Längsrichtung kontrahiert,

so tritt die entsprechende Krümmungsbewegung ein.

Ganz ähnlich sind die gleichfalls Längskrümmung zeigenden Klappen der

Campanulakapsel konstruiert. Die äußerste Zone besteht aus quergetüpfelten

Parenchymzellen, die mittlere Zone aus etwas längeren Zellen mit flach-schief

angeordneten Tüpfeln, die dritte, innerste Zone aus Parenchymzellen mit steil-

schief- oder längsgetüpfelten Wänden.

In den beiden soeben geschilderten Fällen sind die Zellen sämtlicher Zonen

oder Schichten des Organs senkrecht zur Krümmungsachse in der Längsrich-

tung des Organs gestreckt. Der Antagonismus der beiden Seiten wird also

nicht durch verschiedene Lagerung der die Krümmung bewirkenden Zellen,

sondern lediglich durch entsprechende Unterschiede im micellaren Bau der Zell-

wände erzielt. Die Schrumpfungsachsen der Zellwände sind auf den

beiden antagonistischen Seiten gekreuzt. Nun leuchtet ein, daß derselbe

Effekt auch auf andere Weise, nämlich durch Kreuzung von Zellenzügen

erreicht werden kann, deren Wände den gleichen micellaren Bau besitzen.

Wenn z. B. in einem Längskrümmung zeigenden Organ die Zellen auf der

Konkavseite quergestreckt, auf der Konvexseite dagegen längsgestreckt sind,

wenn ferner auf beiden Seiten die Querschrumpfung der Zellwände ihre Längs-

schrumpfung übertrifft, die Zellwände also durchgehends steil-schief oder lon-

gitudinal verlaufende Micellarreihen (bzw. Tüpfel) besitzen, so wird beim Aus-

trocknen eine Krümmung des Organs nach jener Seite eintreten müssen, auf

der sich die quergestreckten Zellen befinden. Damit diese aber den Wider-

stand der längsgestreckten Zellen überwinden, müssen sie entweder eine

dickere Schicht bilden oder stärker quellungsfähig sein. — Dieses bereits von
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Fig. 211. Parallel zur Krümmungsaclise gefülirter Quer-
schnitt einer Hülsenlilappe von Lathyrus latifolius.

f'i äußere Epidermis (Widerstanclsgewel)e)i p dünnwandi-
ges Parenchym. 6 dickwandiges Bewegungsgewebe. f2 in-

nere Epidermis.

G. Kraus und Hildebrand beobachtete Prinzip der meist rechtwinkeligen

Kreuzung antagonistischer Zellenzüge, das zu einer »gewebeartigen Struk-

tur« der betreffenden Organe führt, ist zuerst von Steinbrinck als das »dy-

namische Bauprinzip« zahlreicher Trockenfrüchte erkannt worden, welche durch

Aufspringen ihre Samen ausstreuen.

Hierher gehören z. B. die Kapseln

und Hülsen der Liliaceen, Rutaceen,

Rhodoreen und Papilionaceen. Die

Klappen der meisten Papilionaceen-

hülsen scheinen sich beim Aufsprin-

gen schraubig einzurollen. Tatsächlich

liegt bloß eine einfache Krümmung
vor, wobei aber die Krümmungsachse

schief zur Längsrichtung der Klappen

orientiert ist. Die parallel zur Krüm-

mungsachse gelagerten faserförmigen

und dickwandigen Bewegungszellen

auf der Innenseite der sich einrollen-

den Klappen schließen mit der Frucht-

achse einen Winkel von 30—40" ein

und bilden eine mehr oder minder

dicke Gewebeschicht (Fig. 21 I h). Das

antagonistische Gewebe auf derAußen-

seite der Klappen wird von der dick-

wandigen Epidermis, zuweilen auch

noch von einigen subepidermalen Zelllagen gebildet (Fig. 211 e-^). Die Streckungs-

richtung seiner Zellen schneidet jene der erstgenannten, eigentlichen Bewegungs-

zellen nahezu rechtwinkelig.

Die hygroskopischen Torsionen der geknieten Grannen mancher Grasfrüchle

und der Teilfruchtschwänze der meisten Geraniaceen bewirken, daß sich die

mit steifen, nach rückwärts gerichteten Borsten versehenen Früchte allmählich

in den Boden einbohren. Die Mechanik dieser Torsionen ist namentlich von

Fr. Darwin und A. Zimmermann genauer studiert worden. Von diesen

Forschern wurde gefunden, daß die drehende Kraft bei den Grasgrannen in

den einzelnen Bastzellen zu suchen sei, aus denen diese Organe der Hauptsache

nach bestehen. Nach Zimmermann sind dabei lediglich die äußeren Bast-

zellen beteiligt, deren Micellarreihen, wie auch sonst, linksläufige Spiralen vor-

stellen, wogegen die inneren Stereiden, welche kein aktives Torsionsbestreben

besitzen, nur durch ihre starke Kontraktion beim Austrocknen verstärkend auf

die Drehung einwirken. Isoliert man jene nach außen gelegenen Bastzellen

durch Anwendung von Kalilauge, die zugleich eine starke Ouellung der Zell-

wände bewirkt, so tritt eine unter dem Mikroskop leicht zu beobachtende starke

Drehung der Zellen nach rechts ein, während beim Austrocknen eine Links-

drehung erfolgt. Der ganze Torsionsmechanismus beruht also der Hauptsache

nach wieder darauf, daß von den tangentialen Quellungsintensitäten diejenige

senkrecht zur Richtung der linksläufigen Micellarreihen die stärkere ist, und

die parallel zu dieser Richtung auftretende Ouellung die schwächere.
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Mit einigen Worten ist schließlich noch auf den Öffnungsmechanisnius der

Antheren einzugehen, der trotz der Bemühungen zahlreicher Forscher eine

noch immer nicht ganz aufgeklärte Sonderstellung einnimmt. Jede der zwei

Pollensäcke enthaltenden Antherenhälften öffnet sich in der Regel durch einen

Längsspalt, worauf die Antherenwand sich beiderseits klappig zurückkrümmt

und so den Pollen heraustreten läßt. Bei Benetzung mit Wasser tritt wieder

die entgegengesetzte Krümmung ein. Der die Klappen bildende Teil der An-

therenwand besitzt unter der beim Öffnen keine aktive Rolle spielenden Epi-

dermis eine mit charakteristischen Wandverdickungen versehene Zellschicht, die

sog. Faserschicht, die allein das Bewegungsgewebe der Klappen vorstellt.

Der Verlauf der faserfürmigen Wand-
verdickungen ist gewöhnlich der, »daß

/^'f~^\
" sie über die Radialwände hinweg von

r / \ VV //i[\\ außen nach innen ziehen, sich auf der

Innenwand sternförmig durchkreuzen,

netzförmig vereinigen, parallel zueinan-

der streichen, oder zu einer kontinuier-

lichen Platte verschmelzen, die Außen-

wand dagegen freilassen« (Steinbrinckj.

Die beiden antagonistischen Seiten der

Faserschicht, die Außenwände einerseits,

die Innenwände andererseits, sind also

mechanisch ungleich ausgerüstet: die

letzteren besitzen aussteifende Membran-

verdickungen, die ersteren nicht. Beim

Austrocknen werden also, wenn sich die

Radialwände in der Querrichtung kontrahieren, die zarten Außenwände stärker

verbogen, als die mit Aussteifungen versehenen Innenwände, und so muß not-

wendigerweise eine Auswärtskrümmung der Klappe erfolgen (Fig. 212). Nach

dieser von Ledere du Sablon begründeten Auffassung haben wir es also im

< )ffnungsmechanismus der Antheren mit einem echten hygroskopischen Mecha-

nismus zu tun. Seh wen den er ist gleichfalls dieser Ansicht und weist unter

anderem darauf hin, daß die Öffnungsbewegung der Antherenklappen erst dann

beginnt, wenn alle Flüssigkeit aus dem Lumen der Faserzellen verschwunden

ist und die Austrocknung der Zellwände ihren Anfang nimmt.

Von Kamerling wird der öffnungsmechanisnius der Antheren zu den

später zu besprechenden Kohäsionsmechanismen gerechnet. Auch Steinbrinck.

der anfänglich die oben mitgeteilte Auffassung vertreten hat, stellt sich nun-

mehr auf Kamerlings Seite.

Fig. 212. Isolierte Zellen der Faserschicht in den
Antherenwänden von Lilium candidum (halbschema-
tisch), A im befeuchteten, B im ausgetrockneten Zu-
stand; a Außenwand , i Innenwand. (Nach Stein-

brinck.)

B. Die Kohäsionsmechanismen^).

Während die hygroskopischen 3Iechanismen ausschließlich auf den Imbibi-

tionsverhältnissen der Zellmembranen beruhen, handelt es sich bei den von

Steinbrinck, Schrodt und Kamerling untersuchten » Kohäsionsmechanismen

<

um Vorgänge, die von dem im Zelllumen enthaltenen »Füllwasser« der Be-

wegungszellen verursacht werden. Die Zellmembranen sind dabei nur insofern
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beteiligt, als sie eine passive Deformierung erleiden, die mit Spannungszuständen

verknüpft sein können.

Das Wesen eines Kohäsionsmechanismus besteht in folgendem: Wenn das

Füllwasser der Bewegungszelle zu verdunsten beginnt, zieht es, sein Volum

verringernd, die ihm adhärierenden dünneren Zellwände nach innen. Dieser

Zug beruht auf der sehr bedeutenden Kohäsion des Füllwassers. Er ist so

groß, daß auch die verdickten Wandungsteile, wenn solche vorhanden, eine

entsprechende Deformierung erleiden und dadurch in einen Zustand der Span-

nung versetzt werden. Wenn schließlich bei fortgesetzter Verdunstung des

Füllwassers die Zellmembran einer weiteren Einsaugung, bzw. Verbiegung

Widerstand leistet, so wird die Kohäsion des Füllwassers überwunden; es zer-

reißt (oder löst sich vielleicht auch von der Wand ab), und im Lumen der Zelle

entsteht momentan ein nahezu luftleerer Raum; da die trockene Zellmembran

für Luft höchstwahrscheinlich fast ganz impermeabel ist, so kann sich der

luftleere Raum längere Zeit erhalten. Bei Wasserzutritt verschwindet er rasch

wieder, da ja die Wand für Wasser durchlässig ist; auf diese Weise kann sich

der ganze Vorgang aufs neue abspielen.

Der primäre Bewegungsvorgang beruht auf der starken Einbiegung der

dünneren Wandpartien, w^ährend die dickeren weniger stark verbogen werden.

Diese Bewegung verläuft natürlich allmählich in dem Maß, als das Füll-

wasser verdunstet. Ist schließlich seine Kohäsion überwunden, so können die

Zellwände in ihrem Deformationszustande verharren — worauf dies beruht, ist

noch nicht ganz aufgeklärt —
;
gewöhnlich aber kommt jetzt die Elastizität der

stark gespannten verdickten Wandpartien zur Geltung, und im Moment, als

das Füllwasser zerreißt, findet die plötzliche Entspannung statt. Dies führt zu

einer plötzlichen, d. h. ruckweisen sekundären Bewegung.

Das beststudierte Beispiel eines Kohäsionsmechanismus ist das Farn-

sporangium. Die einschichtige Wand des Sporangiums ist bei den Polypodia-

ceen mit einem über den Rücken und Scheitel bis zur Mitte der Bauchwand

reichenden Ring oder Annulus versehen, d. i. einer Zellreihe, deren Innen-

und Seitenwände stark verdickt sind, während die Außenwände zart bleiben

(Fig. 2 '13^). Wenn nun die Verdunstung des Füllwassers der Ringzellen be-

ginnt, so werden infolge seines Kohäsionszuges die zarten Außenwände stark

eingestülpt und die verdickten Seitenwände mit ihren Außenkanten einander

genähert. Indem sich demnach der Ring zu strecken sucht, bewirkt er durch

Aufreißen das Öffnen der Kapsel. Bei fortschreitender Verdunstung des Füll-

wassers krümmt sich der Ring oft weit nach rückwärts, so daß die frühere

•Konvexseite — die Außenseite mit den zarten Zellwänden — zur Konkavseite

wird (Fig. 213-B). Diese primäre Bewegung vollzieht sich ganz allmählich.

Wenn nun die Einstülpung der Außenwände und die Annäherung der Außen-

kanten der Seitenwände, resp. ihre Verbiegung ihren höchsten Grad erreicht

haben, und somit auch ihre elastische Spannung am größten geworden ist, so

kann bei fortschreitender Verdunstung die Kohäsion des Füllwassers diesen

elastischen Widerständen nicht mehr das Gleichgewicht halten; es reißt plötzlich,

der Kohäsionszug hört momentan auf, und die gespannten Außen- und Seiten-

wände schnellen elastisch zurück. Der ganze Ring krümmt sich mit einem

Ruck und mit bedeutender Kraft wieder rückwärts. Indem er dabei auf seine
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Unterlage schlägt, wird das ganze Sporangium empor- oder zur Seite geschleu-

dert. Das ist das »Springen« des Sporangiums, die sekundäre plötzliche Be-

wegung, die zur Ausstreuung der Sporen führt. Ein wiederholtes Springen

llndet statt, wenn nicht in allen Zellen des Ringes die Kohäsion des Füllwassers

gleichzeitig überwunden wird.

Fig. 213. Kohäsionsmechanismus des Sporangiums von Pteris sp. A geschlossenes Sporangium. B geöffnetes

Sporangium mit zurückgekrümmtem Annulus, kurz vor der Schnellbewegung. C entleertes Sporangium nach der

Schnellbewegung.

Bei den Hymenophyllaceen und Cyatheaceen besitzen die Sporangien einen

vollständigen, schief über den Scheitel verlaufenden Ring; die Mechanik seiner

Bewegungen ist dieselbe wie bei den Polypodiaceen. Betreffs der Konstruktions-

variationen der übrigen Pteridophytensporangien muß auf die Arbeiten von

Leclerc du Sablon, Goebel, Steinbrinck und Ursprung verwiesen werden.

Nach letzterem Autor kommen in manchen Fällen auch hygroskopische Mecha-

nismen zur Geltung.

Ein schönes Beispiel eines Kohäsionsmechanisinus sind nach Kamerling

auch die Elateren der Lebermooskapseln, wie sie in typischer Weise bei den

meisten Jungermanniaceen und Marchanliaceen entwickelt sind. Die Elateren

sind sterile Zellen von langgestreckt spindelförmiger Gestalt, die in der Kapsel

neben den Sporen gebildet werden und nach dem Offnen der Kapsel durch

ihre ruckweisen Bewegungen die Auflockerung und das Wegschleudern der

Sporen bewerkstelligen. Die zarte Zellwand jeder Elatere ist mit zwei parallel

verlaufenden spiraligen Verdickungsfasern ausgerüstet. Werden beim Ver-

dunsten des Füllwassers die zarten Wandungsstreifen zwischen den Spiralfasern

durch den Kohäsionszug des Wassers eingestülpt, so wird der Krümmungs-

radius der Spiralwindungen kleiner, die Anzahl der Windungen größer: die

Spiralen wickeln sich unter Drehung der Elatere auf. Sie werden dabei wie

eine Uhrfeder gespannt. Wenn dann schließlich die Kohäsion des Füllwassers
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überwunden wird, dann springen die federnden Spiralfasern in ihre ursprüng-

liciie Gleichgewichtslage zurück.

In bezug auf die Frage, ob dieser oder jener Bewegungsmechanismus als

hnbibitions- oder als Kohäsionsmechanismus aufzufassen sei, herrschen gegenwär-

tig noch manche Meinungsverschiedenheiten. Es rührt dies nicht nur davon her,

daß das Wesen der Kohäsionsmechanismen erst seit wenigen Jahren bekannt

ist; noch zwei andere Umstände erschweren die Erkennung des wahren Sach-

verhaltes: erstens kann eine bestimmte anatomische Einrichtung in verschie-

denen Stadien der Austrocknung zuerst als Kohäsions- und dann als hubibitions-

mechanismus fungieren, wie dies zweifelsohne bei vielen Farnsporangien der

Fall ist; und zweitens sind die gleichen Organe nahe verwandter Pflanzen nicht

selten mit verschiedenen Bewegungsmechanismen ausgerüstet. Auf diese beiden

Umstände werden künftige Untersuchungen immer Rücksicht zu nehmen haben.

C. Die lebenden Bewegungsgewebe.

Als erste Gruppe von Bewegungserscheinungen, bei denen lebende Gewebe

eine aktive Rolle spielen, können die mannigfachen Üffnungs- und Schleuder-

bewegungen zusammengefaßt werden, die an Blüten und Früchten auftreten

und auf der plötzlichen Ausgleichung von Gewebe- und Turgorspan-

nungen beruhen. Hierher gehören die zum Ausschleudern des Pollens be-

stimmten schnellenden Bewegungen der Staubblätter von Parietaria, Urtica und

anderen Urticaceen, Atriplex, Spinacia u. a., des Gynostemiums von Stylidium

adnatum^), des Stielchens (Stipes) der zweigeschlechtigen und der männlichen

Blüte von Gatasetum, sowie der Blüte von Mormodes, welches die Pollinarien

mit der Klebscheibe des Rostellums verbindet^), des Schiffchens der Blüte von

Indigofera usw. ; ferner die das Ausstreuen der Samen bewirkenden Bewegungen

der Fruchtklappen von Impatiensarten, Cardamine hirsuta, Cyclanthera explodens

u. a. Das Habituelle aller dieser Schleuderbewegungen, sowie ihr gröberer

Mechanismus sind im allgemeinen hinlänglich bekannt. Die anatomisch-physio-

logische Seite des Gegenstandes harrt aber noch einer gründlichen Be-

arbeitung.

Eine zweite Gruppe hierher gehöriger Bewegungserscheinungen umfaßt jene

mannigfaltigen Krümmungsvorgänge, die meist durch ungleichseitiges

Wachstum der betreffenden Organe zustande kommen, ohne daß aber dieses

AVachstum von eigens hierzu bestimmten Bewegungsorganen, resp. Be-

wegungsgeweben vollzogen würde. Die Krümmung wird lediglich von der

eben im Längenwachstum begriffenen Zone des betreffenden Pflanzenteiles aus-

geführt. Diese Wachstumskrümmungen können spontan sein und sind dann

»Nutationen«, oder sie werden durch äußere Reize ausgelöst, wie die geotro-

pischen, heliolropischen, hydrotropischen und sonstigen tropistischen Bewegungen,

soweit sie überhaupt hierher gehören. — Auf diese Gruppe von Wachstums-

bewegungen ist hier nicht einzugehen, da ihre Ausführung nur als eine Neben-

funktion von meist parenchymatischen Geweben aufzufassen ist, deren Haupt-;

funktion in anderen Leistungen besteht.



496 ^f- Abschnitt. Das Bewegungssystem.

In der dritten Gruppe endlich ist die Ausführung der betreffenden Be-

wegungen, mögen sie nun durch ungleichseitiges Wachstum, durch Turgor-
schwankungen (Variationsbewegungen) oder sonstwie zustande kommen,
besonderen Bewegungsgeweben übertragen, die häufig in eigens differen-

zierten Bewegungsorganen auftreten. Auch hier handelt es sich fast immer
um Krümmungsbewegungen, die wieder teils spontan sind, teils den Charakter

von Reizbewegungen zeigen.

Zunächst möge nun eine Anzahl solcher Fälle besprochen werden, in

denen die Bewegungsgewebe nicht an eigene Bewegungsorgane gebunden

sind. Hierher gehören zunächst die für mechanische Reize empfindlichen

Staubblätter*), Griffel und Narbenlappen. Die Bewegungsmechanik be-

steht im wesentlichen darin, daß sich die gereizten Bewegungsgewebe der Länge

nach stark kontrahieren.

Bei Centaurea und anderen Cynareen verkürzen sich die im ungereizten

Zustande nach außen gebogenen Filamente der fünf Staubblätter bei einer Be-

rührung um 10—25^, wobei die Krümmung ausgeglichen und die Antheren-

röhre herabgezogen wird. Der in letzterer enthaltene Pollen tritt, da er vom
Kranz der Fegehaare am Griffel zurückgehalten wird, oben aus der Antheren-

röhre hervor und kann nun an dem Insekt, das den Stoßreiz auf die Staub-

fäden ausgeübt hat, hängen bleiben. Dies ist der biologische Zweck der Reiz-

bewegung der Filamente. Wie Pfeffer gezeigt hat, beruht die Kontraktion

des Filamentes darauf, daß die zwischen dem zentralen Gefäßbündel und der

Epidermis befindlichen Parenchymzellen, die das Bewegungsgewebe repräsen-

tieren, infolge des Stoßreizes eine plötzliche Turgorsenkung erfahren. Die durch

die Turgorkraft elastisch gedehnten Längswände kontrahieren sich nunmehr
nach Maßgabe dieser Senkung. Das Filament verkürzt sich. Da sich dabei

das Volumen des Staubfadens bedeutend verringert, so muß während der Kon-

traktion Zellsaft aus den gereizten Zellen in die zahlreich vorhandenen Inter-

zellularräume austreten. Ob die Turgorsenkung auf einer durch den Reiz

veranlaßten plötzlichen Senkung der osmotischen Leistungsfähigkeit des Zell-

inhaltes beruht, oder ob infolge des Reizes die Durchlässigkeit der Hautschicht

des Protoplasten für den Zellsaft und die in ihm gelösten osmotisch wirksamen

Stoffe zunimmt, ist noch nicht festgestellt. Pfeffer hält ersteres für wahr-

scheinlicher.

Der Bau des Bewegungsgewebes der Filamente ist bei Centaurea jacea im

turgorlosen Zustande der folgende: Zwischen der mit dicken, vorgewölbten

Außenwänden versehenen Epidermis und dem zarten zentralen Gefäßbündel

sieht man auf dem Querschnitt ein ziemlich dickwandiges Parenchymgewebe^),

das zahlreiche enge und weite Interzellularräume aufweist (Fig. 214^4). Auf

dem Längsschnitt zeigt sich, daß bloß die Längswände der gestreckten Bewe-

gungszellen verdickt und mit zahlreichen querspaltenförmigen Tüpfeln versehen

sind. Man wird daraus folgern dürfen, daß auch die Micellarreihen quer ver-

laufen, daß also der Dehnungswiderstand der Membranen in darauf senkrechter

Richtung, d. i. parallel zur Längsachse des Filamentes, in w^elcher dasselbe durch

die Turgorkraft so stark gedehnt wird, am schwächsten ist. An den Tüpfel-

schließhäuten haftet der dicke Plasmabeleg besonders fest, was auf das Vor-

handensein von Plasmaverbindunsen hinweist. Auch an den an die Inter-
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zellularen grenzenden Wandungsteilen treten einzelne seichte Tüpfel mit stark

abgeflachten Rändern auf; ob dieselben bei der Ausstoßung von Zellsaft in die

Interzellularen eine Rolle spielen, ist fraglich. Die zarten Querwände der Be-

wegungszellen sind glatt und ungetüpfelt. Der Plasmaschlauch löst sich von
ihnen mit Leichtigkeit los. Längs- und Querwände zeigen die bekannten Zellu-

losereaktionen. Die Protoplasten sind mächtig entwickelt, die Zelllcerne relativ

groß und mit auffallend großen Kernkörperchen versehen.

Die ziemlich starke Verdickung der Längswände des Bewegungsgewebes
erfordert behufs ihrer elastischen Dehnung natürlich einen höheren osmotischen

Kraftaufwand, einen stärkeren Turgor, als wenn die zu dehnenden Wandungen
zart wären. Dafür erfolgt aber dementsprechend die Kontraktion nach erfolgter

Fig. 214. A Teil eines Querschnittes durch ein Filament von C'entaurea jacea; zwischen den Zellen des Be-
wegungsgewebes zahlreiche Interzellularrräume. B peripherer Teil eines Längsschnittes durch das Filament von

C. jacea. C Teil eines Querschnittes durch ein Filament von C. montana. (Alkoholmaterial.)

Reizung, resp. Turgorsenkung, mit größerer Energie, so daß Widerstände beim

Herabziehen der Antherenrühre leichter überwunden werden. Ein solcher

Widerstand ergibt sich aber aus der Reibung der Innenwand der Antheren-

rühre an den Pollenmassen, mit denen sie vollgepfropft ist, und die durch den

Kranz von Fegehaaren am Griffel verhindert werden, dem Zug der Antheren-

Bei Centaurea Cyanus sind die Längswände der Bewegungszellen noch etwas

stärker verdickt, als bei C. jacea. Die stärksten Wandverdickungen fand ich bei

C. montana, deren Bewegungsgewebe auf dem Querschnitt lebhaft an typisches

CoUenchym erinnert (Fig. 21 4 C).

Auch die reizbaren Staubfäden von Berberis vulgaris, Mahonia aquifolium,

Opuntia vulgaris besitzen ein mehr oder minder dickwandiges, an CoUenchym

Haberlandt, Pflanzenanatomie. 3. Aufl. 32
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erinnerndes Bewegungsgewebe, mit engen (Berberis) oder weiteren (Opuntia)

Interzellularräumen. Zarte Staubfäden, wie z. B. die von Portulaca granditlora,

Abutilon striatum, Helianthemum vulgare, besitzen dagegen ein dünnwandiges

Bewegungsgewebe. Bei Berberis, dessen Staubblätter sich bloß einseitig, gegen

die Narbe zu, krümmen können, liegt das Bewegungsgewebe unter dem papil-

lüsen Sinnesepithel der Oberseite des Filamentes, d. i. der Konkavseite. Sonst

nimmt es gewöhnlich ringsum den ganzen Zwischenraum zwischen der Epi-

dermis, resp. dem Sinnesepithel und dem zentralen Gefäßbündel ein.

Die Reizung des Bewegungsgewebes erfolgt entweder indirekt, durch Ver-

mittelung von Perzeptionsorganen, wie bei Berberis, Opuntia, Portulaca, Abutilon,

oder direkt durch Zug oder Druck; namentlich ist es ein longitudinaler Zug,

der häufig auch dann als direkte Reizursache wirkt und die Kontraktions-

bewegung auslöst, wenn diese unter normalen Verhältnissen durch die Reizung

von Perzeptionsorganen veranlaßt wird.

Ob die Mechanik des Bewegungsvorganges bei allen reizbaren Staubblättern

und den sich ähnlich verhaltenden reizbaren Griffeln (Arctotis) und Narbenlappen

(Goldfußia, Mimulus und andere Scrophulariaceen, einige Bignoniaceen) dieselbe

ist wie bei Centaurea, ist zweifelhaft. Bei dem Umstände, daß das Bewegungs-

vermögen reizbarer Staubblätter, Griffel und Narben in jeder einzelnen Familie

sicher eine phylogenetisch selbständige Erwerbung ist, muß es vielmehr schon

von vornherein als wahrscheinlich betrachtet werden, daß jene Mechanik eine

verschiedenartige sein wird. Auch Pfeffer spricht sich nachdrücklich in

diesem Sinne aus. Es ist demnach keineswegs ausgemacht, daß die Kontraktion

des Bewegungsgewebes immer auf Turgorsenkung durch Herabsetzung des

osmotischen Druckes beruht, wie bei Centaurea. Eine Turgorverminderung

könnte auch durch aktive Kontraktion der Protoplasten zustande kommen. Ja

im Hinblick auf manche sehr dickwandige aktive Bewegungsgewebe ist auch

die Möglichkeit nicht außer acht zu lassen, daß die lebenden Zellwände selbst

reizbar und kontraktil sind, in ähnlicher Weise etwa, wie die glatten Muskel-

fasern. Schon Hofmeister und später Nägeli und Schwendener haben

solches angenommen.

Für die Ranken 10) verschiedener Pllanzen (Arten der Cucurbitaceen, Passi-

floreen, Papilionaceen, Vitaceen) ist der Hauptsache nach bereits von Sachs
und de Vries, später dann in genauerer Weise von Fitting der Nachweis

erbracht worden, daß ihre Krümmungsbewegung nach Kontaktreizen auf einer

Wachstumsbeschleunigung der Konvexseite beruht. Eine nennenswerte Ver-

kürzung der Konkavseite hat Fitting nicht beobachtet. Dieser Krümmungs-
mechanik entsprechend ist ein besonderes Bewegungsgewebe in den Ranken

dieser Pflanzen nicht vorhanden. Bei den untersuchten Sapindaceen (Urvillea

ferruginea u. a.) dagegen wird die Reizkrümmung der »Uhrfederranken« nach

Ricca durch eine starke Kontraktion der Konkavseite bewirkt, die Bewegungs-

mechanik gleicht also der vieler reizbarer Staubblätter. Dementsprechend habe

ich schon früher bei Urvillea ferruginea ein eigenes Bewegungsgewebe aufge-

funden. Die Ranken dieser Sapindacee sind ausgesprochen dorsiventral gebaut,

senkrecht zur Einrollungsebene abgeplattet (Fig. 215). Auf Querschnitten fällt

zunächst die stark exzentrische Lage des der Oberseite (der späteren Konvex-
seite) genäherten, gleichfalls stark abgeflachten Stereomringes (Fig. 215^, m)
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auf, dessen Elemente, wenn die Ranke für Berührungsreize empfindlich wird,

erst in Entwickelung begriffen sind. Auf der der reizbaren Unterseite zugekehr-

ten Seite liegen dem Stereomringe die kleinen Gefäßbündel an. Zwischen der

Epidermis der Oberseite und dem
Stereomringe befinden sich einige

Lagen von Rindenparenchym,

während auf der Unterseite zwi-

schen der Epidermis, resp. dem
Sinnesepithel und der Gefäßbün-

delplatte das mächtig entwickelte

Bewegungsgewebe auftritt. Es be-

steht aus langgestreckten, farb-

losen, nur unter der Epidermis

etwas chlorophyllhaltigen Zellen

mit eigentümlich verdickten Wan-
dungen (Fig. 215 B). An die

Mittellamellen , die anscheinend

stark quellungsfähig und nament-

lich in den Zellecken stark ent-

wickelt sind, grenzen die scharf

differenzierten, stark lichtbrechen-

den sekundären Membranlamellen,

die sich mit Chlorzinkjod blau fär-

ben, während die Mittellamellen

farblos bleiben. Der Bau dieses

Bewegungsgewebes ist also ein

ähnlicher, wie der mancher Staub-

blätter. Daß es tatsächlich durch seine Kontraktion die Reizkrümmung der

Ranke bewirkt, geht schon daraus hervor, daß es den weitaus grüßten Teil

des Rankenquerschnittes auf der sensibeln, sich kontrahierenden Seite einnimmt.

Es ist kein anderes Gewebe vorhanden, dem die zur Krümmung führende Kon-
traktionsarbeit zugemutet werden könnte. Die Epidermis wäre dazu zu schwach,

die Gefäßbündel sind, abgesehen von allem anderen, zu zentral gelegen, und
die langen Exkretschläuche, die dem Bewegungsgewebe nahe der Epidermis in

einer langen Reihe eingebettet sind, kommen natürlich gleichfalls nicht in Be-

tracht. Wahrscheinlich ist das geschilderte Bewegungsgewebe allen Sapindaceen-

ranken eigentümlich. Künftige Untersuchungen müssen lehren, ob es auch

noch in anderen Familien vorkommt. —
Wir gelangen jetzt zu jener großen Gruppe von Bewegungserscheinungen,

in welcher die Bewegungsgewebe in eigens differenzierten Bewegungsorganen
lokalisiert sind, die man gewöhnlich als Gelenkpolster oder Gelenkknoten
bezeichnet 11). Man versteht darunter wulst- oder polsterförmige Verdickungen

gewisser Stengel- oder Blattstielzonen, denen die Ausführung von Krümmungs-
bewegungen übertragen ist. Gewöhnlich sind es die basalen Zonen der Stengel-

internodien, wie bei den Commelynaceen, Polygonaceen, Sileneen u. a., oder der

primären Blattstiele, wie bei den Leguminosen u. a., die zu Gelenkpolstern wer-
den; seltener die oberen, der Blattspreite benachbarten Zonen der Blattstiele

Fig. 215. A Quersclnitt durcli eine Ranke von Urvillea ferru-

ginea; o Oberseite, it, Unterseite, m Stereomring, /( Hadrora-
teile der Gefäßbündel, c Collenchymstrang, b Bewegungs-
gewebe, s Sclilauchzellen. B Bewegungsgewebe im Quer-

schnitt.
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(Marantaceen, viele Aroideen). Bei einfach und doppelt gefiederten Blättern

können auch die Basen der sekundären Blattstiele sowie der Fiederblättchen als

Gelenkpolster fungieren (Leguminosen). Bei den Gräsern dienen die wulstfürmig

verdickten Basen der Blattscheiden als Bewegungsorgane. —
Gewöhnlich sind die Gelenkpolster von zylindrischer Gestalt, so daß all-

seitige Krümmungen möglich werden. Seltener sind sie mehr oder minder ab-

geplattet, wie an den Fiederblättchen von Mimosa pudica und anderen Leguminosen,

infolgedessen nur einseitige Bewegungen stattfinden können. Die zylindrischen

Gelenke sind entweder radial gebaut, wie die Gelenkknoten der Gräser, oder

sie weisen einen dorsiventralen Bau auf, wie die Gelenkpolster von Mimosa

pudica, Biophytum sensitivum u. a. Daß diese letzteren auch in physiologischet-

Hinsicht dorsiventral sind, ist selbstverständlich; aber auch radial gebaute Ge-

lenkpolster (Phaseolus und andere Leguminosen) können in physiologischer Hin-

sicht dorsiventral sein, indem die beiden antagonistischen Längshälften des Ge-

lenkes zwar den gleichen Bau aufweisen, allein auf äußere Beize ungleich

reagieren und eben dadurch zur Ausführung von Krümmungen befähigt sind.

Die meisten » Schlafbewegungen« kommen so zustande.

Das Bewegungsgewebe der Gelenkpolster stellt, rein topographisch lietrach-

tet, ihr Rindengewebe vor. Es liegt also in mächtiger Ausbildung zwischen der

Epidermis und dem Zentralstrange des Polsters, beziehungsweise dem stark ver-

engten, gegen die Mitte zusammengezogenen Gefäßbündelkreise. Diese zentri-

petale Tendenz des Leitbündelgewebes, sowie auch des mechanischen Systems,

das immer als geschmeidiges CoUenchym entwickelt ist, hängt damit zusammen,

daß durch die zentrale Lagerung der genannten Gewebe die Biegungsfähigkeit

des Organs gewährleistet wird. Eine periphere Anordnung, speziell des Ste-

reoms, w^äre natürlich in Bewegungsorganen, die sich ausgiebig krümmen sollen,

nicht am Platze. —
Im Gegensatze zu den aus langgestreckten, zuweilen sogar prosenchymati-

schen Zellen aufgebauten Bewegungsgeweben der reizbaren Staubblätter und

Ranken besteht das Bewegungsgewebe der Gelenkpolster in der Regel aus an-

nähernd isodiametrischen Parenchymzellen. In den Grasknoten sind die Zellen

des Bewegungsgewebes auffallend kurz, zuweilen geradezu quertafelförmig. Bei

üxalis- und Biophytumarten sind sie gleichfalls in der Querrichtung des Ge-

lenkes mehr oder minder abgeplattet und zeigen auf Längsschnitten an ihren

Enden häufig eine dachartige Zuschärfung (Fig. 216 B).

Die Zellwände sind in den meisten Fällen dünn oder nur schwach ver-

dickt. Bei Mimosa pudica und Biophytum sensitivum, deren Gelenke für Stoß-

reize empfindlich sind, repräsentieren die obere und untere Gelenkhälfte zwei

antagonistische Seiten des Polsters, auf deren Zusammenwirken, wie später

gezeigt werden wird, die Reizbewegung im wesentlichen beruht. Das Bewe-

gungsgewebe der oberen Gelenkhälfte weist ziemlich stark verdickte Zellwände

auf, während jenes der unteren Hälfte zartwandig ist (Fig. 2165). Welche

Bedeutung jenen Membranverdickungen zukommt, ist einstweilen noch unauf-

geklärt. Daß sie in der Bewegungsmechanik des Gelenkpolsters eine bestimmte

Rolle spielen, geht daraus hervor, daß sie bei systematisch so weit voneinander

abstehenden Pflanzen, wie Mimosa und Biophytum, vorkommen, die aber beide

in physiologischer Hinsicht insofern übereinstimmen, als ihre Gelenke nach
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Stoßreizen relativ sehr rasche Bewegungen ausftihren. Bei Biophytum sind es

aber bloß die Gelenke der Fiederblättchen, die dazu befähigt sind. Die Gelenk-

polster der Blattstiele führen bloß nyktitropische Bewegungen aus. Bei letzteren

fehlt denn auch die Verdickung der Zellmembranen im Bewegungsgewebe der

oberen Polsterhälfte. Man sieht daraus, daß diese Zellwandverdickungen eine

besondere Eigentümlichkeit der auf Stoßreize mit raschen Bewegungen reagie-

renden Gelenkpolster sind. — Was die Tüpfel betrifft, so sind deren Schließ-

häute bei Mimosa pudica nach Gardiner von feinen Plasmafäden (Plasmo-

desmen) durchsetzt. Wahrscheinlich gilt dies für die Bewegungsgewebe aller

Gelenkpolster. Im Bewegungsgewebe der Grasknoten fand ich, daß alle zur

Fig. 216. A Längssclinitt durch das Gelenkpolster eines Fiederblättchens von Biopkytum seasitivum (Buitenzorg),

halbscliematisch; o Oberseite, ii, Unterseite des Gelenkes, r Rhacliis (halber Querschnitt), g Gefäßbündel des
Mittelnervs des Fiederblättchens. B Teil eines Längsschnittes durch das Gelenkpolster.

Längsachse des Knotens parallelen Wände mit querspaltenförmigen, d. h, senk-

recht zur Längsachse orientierten Tüpfeln versehen sind (Seeale cereale, Festuca

gigantea, Dactylis glomerata). Daraus wäre also zu folgern, daß die Kohäsion

der betreffenden Wände in der Längsrichtung des Organs, d. i. in der even-

tuellen Wachstumsrichtung am geringsten ist (vgl. p. 488). Die senkrecht zur

Längsachse des Organs orientierten Querwände besitzen zahlreiche kreisrunde

Tüpfel.

Der Zellinhalt besteht in den Bewegungsgeweben der Gelenkpolster, ab-

gesehen von dem kernhaltigen Plasmaschlauch, in der Regel auch noch aus

kleinen Ghlorophyllkürnern und häufig auch aus rundlichen oder unregelmäßig

geformten Gerbstoffballen (Mimosa pudica und andere Leguminosen).
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In bezug auf die Ausbildung lufterfüllter Interzellularräume hat Schwen-
den er auf das gänzliche oder fast gänzliche Fehlen derselben im peripheren

Teil des Bewegungsgewebes solcher Gelenkpolster hingewiesen, die lichtempfind-

lich sind und auf Helligkeitsschwankungen reagieren. Solche Polster zeigen

dementsprechend gewöhnlich ein eigentümlich transparentes, fast glasiges Aus-

sehen. Schwendener führt die Eigentümlichkeit darauf zurück, daß das

Bewegungsgewebe durchleuchtungsfähig sein muß, um auf Helligkeits-

schwankungen reagieren zu können; diese Eigenschaft würde durch zahlreiche

luftführende Interzellularen sehr ungünstig beeinflußt werden. In den mehr
zentralen Teilen der Polster, in der Nähe des Zentralstranges sind die Durch-

lüftungsräume größer und häufiger. Das gleiche gilt für Gelenkknoten, die

sich lediglich oder hauptsächlich geotropisch krümmen (Gramineen, Tradescantien).

Die von den Gelenkpolstern ausgeführten Bewegungen sind selten rein autonom
(seitliche Fiederblättchen von Hedysarum gyrans)

;
gewöhnlich handelt es sich

um Reizbewegungen. Die Perzeption des betreffenden Reizes, der ein mecha-
nischer Reiz (Stoßreiz), Schwerkraftreiz oder Lichtreiz sein kann, erfolgt, ent-

weder direkt, durch das Bewegungsgewebe selbst, wie bei den nyktitropischen

Bewegungen, oder durch Vermittelung von Sinnesorganen, wie bei den geotro-

pischen Krümmungen und eventuell auch bei den durch Stoßreize ausgelösten

Bewegungen von Mimosa pudica und Biophytum sensitivum. Diese Pflanzen sind

aber zugleich ein Beispiel dafür, daß ein und dasselbe Bewegungsgewebe sowohl

direkt, wie indirekt gereizt werden kann. Sie lehren ferner, daß ein und das-

selbe Bewegungsgewebe auf verschiedene Reize hin zu reagieren imstande ist.

Bei den heliotropischen Krümmungen der Gelenkpolster wird in vielleicht zahl-

reichen Fällen der Lichtreiz von der Blattspreite perzipiert und durch Reiz-

leitung dem Bewegungsorgan übermittelt.

Die Bewegungsmechanik der Gelenkpolster ist eine verschiedenartige.

Auf einseitig gefördertem Wachstum beruhen die heliotropischen und geotro-

pischen Krümmungen, auf Turgorschwankungen die nyktitropischen oder

Schlafbewegungen. Hinsichtlich letzterer ist aber die Bewegungsmechanik noch

nicht ganz aufgeklärt. Nach Pfeffer sollen die beiden antagonistischen Gelenk-

hälften gleichsinnig, aber ungleich schnell, bzw. ungleich energisch reagieren.

Nach Schwendener dagegen erfolgt die Reaktion der oberen und der unteren

Gelenkhälfte in entgegengesetztem Sinn; einer Erhöhung des Turgors in der

oberen Hälfte entspricht eine Turgorverminderung in der unteren, und um-
gekehrt. Wenn also die in der Tagstellung flach ausgebreiteten Blattspreiten

bei eintretender Verdunkelung sich abwärts senken, um die Nachtstellung ein-

zunehmen, wie dies z. B. bei Phaseolus, Amicia, Oxalis u. a. der Fall ist, so

findet in der oberen Gelenkhälfte eine Turgorsteigerung, in der unteren eine

Turgorverminderung statt. Beim Übergang in die Tagstellung verhält sich die

Sache umgekehrt.

Auf Turgoränderungen des Bewegungsgewebes sind auch die durch

Stoß- und Wundreize ausgelösten Bewegungen der Gelenkpolster von JMimosa

pudica und Biophytum sensitivum zurückzuführen. Am eingehendsten sind von
zahlreichen Forschern die Reizbewegungen der Laubblätter von Mimosa pudica

studiert worden, die zu den anziehendsten und überraschendsten Erscheinungen
auf dem Gebiete pflanzlicher Lebensvorgänge gehören. Die Fiederblättchen
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legen sich paarweise nach oben zusammen, die sekundären Blattstiele nähern

sich, und der primäre Blattstiel erfährt eine plötzliche Senkung. Alle diese

Bewegungen erfolgen durch entsprechende Krümmungen von Gelenkpolstern.

Zur exiterimentellen Untersuchung ist das Gelenk an der Basis des primären

Blattstieles das geeignetste, weil es am größten und am leichtesten zugänglich

ist. Mit ihm ist also vor allem experimentiert worden. Seine Reizbewegung

kommt nach den Untersuchungen Brückes und Pfeffers dadurch zustande,

daß das allein reizbare Parenchym der unteren Gelenkhälfte infolge des Stoß-

reizes eine Turgorsenkung (von mindestens 2—5 Atmosphären) erfährt, wobei

aus den Zellen in die vorher luftführenden Interzellularräume Wasser austritt.

Die Abwärtskrümmung des Gelenkes beruht nun zum Teil auf einer Kontrak-

tion der Zellvvände des reizbaren Parenchyms, dessen Turgor gesunken ist.

Die hierdurch eingeleitete Krümmung wird aber wesentlich durch das Aus-

dehnungsbestreben der oberen, nicht reizbaren Gelenkhälfte verstärkt, die vor

der Reizung stark positiv gespannt, d. h. zusammengedrückt war, und auch

das Gewicht des sich senkenden Blattes verstärkt die Krümmung des Polsters,

die Kompression der erschlafften unteren Polsterhälfte. — Schließlich ist

hier noch eine morphologische Eigentümlichkeit vieler Gelenkpolster zu erwähnen,

die starke Krümmungen ausführen (Oxalideen, viele Leguminosen). Auf der

Konkavseite des Gelenkes sind einspringende Querfalten vorhanden, welche, wie

Schwendener treffend bemerkt, an die Hautfalten menschlicher Fingergelenke

erinnern (Fig. 216^). Auch auf der Konvexseite treten sie häufig auf, doch

sind sie hier weniger auffallend. Diese Ouerfalten sind Einrichtungen, die eine

weitgehende Krümmung des ganzen Gelenkpolsters ermöglichen, ohne daß sich

dabei bedenkliche

schungen, einstellen.
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Zwölfter Absclmitt.

Die Sinnesorgane.

I. Allgemeines.

Die Aufnahme äußerer Reize seitens der Pflanzen hat das Vorhandensein

besonderer Reizbarkeiten, eines verschiedenartigen Empfindungsvermügens im

rein physiologischen Sinne zur Voraussetzung. Diese Empfindlichkeit für cäußere

Reize ist eine Eigenschaft des lebenden Protoi)lasmas, das eine reizempfiingliche

Struktur besitzt, die allerdings jenseits der Grenzen mikroskopischer Wahr-

nehmung liegt.

Auf den niederen Stufen der Anpassung beschränken sich die Einrichtungen

zur Aufnahme oder Perzeption von Reizen auf diese reizempfängliche Struktur

des Protoplasmas. Das Empfindungsvermögen ist dabei eine Eigenschaft aller,

oder doch zahlreicher lebender Zellen, beziehungsweise Gewebe des ganzen

Organes, — des Blattes, des Stengels, der Wurzel. Die betreffenden Zellen, die

ihrem histologischen Bau zufolge verschiedenen anderen Hauptfunktionen dienen,

können die Nebenfunktion der Reizaufnahme entweder dauernd oder, was viel

häufiger ist, nur in gewissen Entwickelungsstadien ausüben. Abgesehen von

der reizbaren Struktur ihres Plasmas, die sich mikroskopisch nicht wahrnehmen

läßt, deuten keine anderen histologischen Eigentümlichkeiten auf die Funktion

der Reizaufnahme hin. — Diese »diffuse« Ausbreitung der Empfindlichkeit,

resp. Perzeptionsfähigkeit über das ganze Organ oder einzelne Teile desselben

ist lange Zeit für ein wichtiges Unterscheidungsmerkmal zwischen Tier und

Pflanze gehalten worden. Tatsächlich kommt sie bei Pflanzen häufiger vor als

bei Tieren, doch kann sie nicht als eine im Pflanzenreich herrschende Regel

bezeichnet werden.

Auf der nächsten Anpassungsstufe findet schon eine Lokalisierung des

Perzeptionsvermögens statt. Wenigstens insoweit, als dasselbe nicht allen oder

mehreren, sondern einem ganz bestimmten Gewebe des jeweiligen Organs über-

tragen ist. Dieses Gewebe vollzieht allerdings eine andere Hauptfunktion, allein

die Nebenfunktion der Reizaufnahme macht sich fast immer auch in seinem

anatomischen Bau geltend. Gewisse Eigentümlichkeiten im Bau seiner Zellen

begünstigen und erleichtern die Reizaufnahme. Besonders ist es die Epidermis,

die schon ihrer Lage nach zur Aufnahme äußerer Reize prädestiniert ist und

durch mancherlei histologische Merkmale zu erkennen gibt, daß sie neben ihrer
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Die Epidermis vieler Ranken ist für Kontaktreize empfindlich, bei vielen Laub-

blättern ist sie höchstwahrscheinlich das lichtperzipierende Gewebe. Wenn
nun das Perzeptionsverniügen einer solchen Ei»idermis und die damit im Zu-

sammenhang stehende anatomische Struktur betont und besprochen werden

sollen, so kann man die betreifende Oberhaut ohne Bedenken als »Sinnes-

epithel« kennzeichnen. Diese Charakteristik ist um so berechtigter, je mehr

die Reizaufnahme gegenüber der Schutzfunktion der Epidermis in den Vorder-

grund tritt und dem anatomischen Bau ihren Stempel aufdrückt; als Beispiel

sei das Sinnesepithel des Berberisstaubblattes genannt.

Die höchste Stufe der Anpassung ist erreicht, wenn die Lokalisierung des

Perzeptionsvermügens so weit geht, daß es ganz bestimmten Zellen, Zellgruppen

oder auch Zellteilen als alleinige Aufgabe, oder wenigstens als Hauptfunktion

übertragen ist. Dementsprechend steht auch der anatomische Bau dieser Per-

zeptionsorgane in erster Linie mit ihrer Funktion in Zusammenhang. In der

Anatomie und Physiologie der Tiere werden solche Perzeptionsorgane für äußere

Reize von alters her »Sinnesorgane« genannt. Es ist nur konsequent, wenn

man auch in der physiologischen Pflanzenanatomie die analogen Perzeptions-

organe als Sinnesorgane bezeichnet, zumal dieselben mit den betreffenden

tierischen Sinnesorganen oft eine weitgehende Ähnlichkeit der Bauprinzipien

erkennen lassen.

Als äußere Reize, zu deren Aufnahme die Sinnesorgane bestimmt sind,

kommen im Pflanzenreich nach unseren bisherigen Erfahrungen bloß Stoß-

und Berührungsreize (mechanische Reize im engeren Sinne des Wortes), der

Schwerkraftreiz und endlich Lichtreize in Betracht. Chemische Reize

w'erden zwar von der Pflanze gleichfalls perzipiert, allein besondere Sinnes-

organe hierfür, wie die Geschmacks- und Geruchsorgane der Tiere, sind im

Pflanzenreich bisher noch nicht aufgefunden worden; ebensowenig Sinnesorgane

für Wärmereize.

Fragen wir nun nach den allgemeinen Bauprinzipien der pflanzlichen

Sinnesorgane, so ist zunächst daran zu erinnern, daß die eigentliche Reizauf-

nahme erst durch das lebende Protoplasma erfolgt. Wie zuerst NolH) betont

hat, kann nicht der gesamte Plasmakörper der reizperzipierenden Zelle zur

Reizaufnahme befähigt sein. Das strömende Plasma ist davon ausgeschlossen.

Wenn es sich um mechanische Reize handelt, die durch Deformierung des reiz-

empfänglichen Plasmas wirken, so kann das strömende Körnerplasma deshalb

nicht in Betracht kommen, weil es sich ja fortwährend selbst deformiert; durch

Deformierung von außen kann es mithin unmöglich gereizt werden. Und was

die Perzeption der Richtung, in der die Schwerkraft wirkt, sowie der Licht-

strahlen anlangt, so ist leicht einzusehen, daß in Rotations- oder Zirkulations-

strömung befindliches Plasma damit nicht betraut werden kann. Man wird

daher mit Noll vor allem die ruhende, relativ feste äußere Ilautschlcht des

Plasmakörpers als Sitz der Reizbarkeit betrachten. Wenn die innere Haut-

schicht, die Vakuolenwand, derart fixiert sein sollte, daß sie durch strömendes

Plasma keine Verschiebung erleidet, so könnte natürlich auch sie zur Aufnahme

äußerer Reize dienen. Das gleiche hätte für alle fixen Plasmastrukturen zu

gelten, die sonst noch im Cytoplasma möglicherweise vorhanden sind.
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Das allgemeinste Bauprinzip der Sinnesorgane besteht nun

darin, daß durch geeignete anatomische Einrichtungen, die allein

der unmittelbaren Beobachtung zugänglich sind, die Angriffsweise

der Reize auf die sensibeln Teile des Protoplasmas in vorteilhafter

Weise bestimmt und geregelt wird. Alle unsere Bemühungen, in den

Zusammenhang zwischen Bau und Funktion der Sinnesorgane einzudringen,

müssen sich auf diese die eigentliche Reizung des Plasmas bloß vorbereitenden

und begünstigenden Einrichtungen und Aktionen beschränken. Was bei der

Reizung im sensibeln Plasma selbst vorgeht, entzieht sich gänzlich der unmittel-

baren AVahrnehmung. —
Nicht alle Zellen eines Sinnesorganes müssen zugleich reizperzipierende

Zellen sein. Jene Einrichtungen, die bewirken, daß der Reiz in bestimmter

Weise auf den eigentlichen Ort der Perzeption gelenkt wird, können natürlich

der Reizbarkeit entbehren. Das kegelförmige Endstück der Fühlborste von

Dionaea muscipula, das den mechanisch wirksamen Teil des ganzen Organes

vorstellt, ist ein Beispiel hierfür. Will man die reizperzipierenden Zellen als

solche kennzeichnen, so kann man sie »Sinneszellen« heißen, hn engeren

Sinne werden darunter bloß die zur unmittelbaren Reizaufnahme bestimmten

Zellen der Sinnesorgane zu verstehen sein, hii weiteren Sinne dagegen kann

man alle reizperzipierenden Zellen so nennen, sofern nur ihre Sinnesfunktion

auch im anatomischen Bau zum Ausdruck kommt.

Die von den Sinnesorganen aufgenommenen Reize lösen eine Reihe von

Vorgängen aus, deren letztes Glied in den meisten Fällen eine zweckmäßige

»Reizbewegung« ist. In manchen Fällen liegen die Sinnesorgane in nächster

Nähe der Bewegungsgewebe oder Bewegungsorgane; bisweilen sind sie den-

selben geradezu eingebettet. So liegt z. B. das Sinnesepithel des Berberis-

staubblattes unmittelbar über dem Bewegungsgewebe des Filamentes; die

Fühlhaare und Fühlborsten von Mimosa pudica und Biophytum sensilivum

sitzen wenigstens zum Teil auf den Gelenkpolstern; das Sinnesorgan für den

Schwerkraftreiz, der Statolithenapparat, befindet sich im Inneren des Stengel-

abschnittes oder Gelenkpolsters, welches die geotropische Krümmung ausführt.

In anderen Fällen sind die Sinnesorgane von den Bewegungsgeweben weiter

entfernt, die Reizperzeption erfolgt in anderen Teilen als jenen, welche die

Reizbewegung vollziehen. Das schönste Beispiel hierfür ist die Wurzel, deren

Statolithenapparat in der Spitze liegt, während die geotropische Krümmung in

einer dahinter gelegenen Zone erfolgt. —• In allen Fällen muß von den die

Reize aufnehmenden Sinnesorganen aus eine Reizleitung nach den die Bewegung

ausführenden Geweben stattfinden.

, IL Die Sinnesorgane für mechanische Reize 2).

Bei zahlreichen Pflanzen werden durch Stoß, Reibung, Berührung,
d. i. durch mechanische Reize im engeren Sinne des Wortes, Bewegungen aus-

gelöst, die biologisch vorteilhaft sind. Hierher gehören die Laubblätter von

Mimosa pudica und anderen Mimosaarten , sowie von Biophytum sensitivuni,

die auf Insektenfang eingerichteten Blätter von Dionaea muscipula und Aldro-
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vandia vesiculosa, die Tentakel der gleichfalls insektivoren Droseraarten, die

Blatt- und Stengelranken zahlreicher Angiospermen, und schließlich die Staub-

blätter, Narben, Gridel und Gynostemien verschiedener Monokotylen und Diko-

tylen, deren Reizbewegungen ausnahmslos im Dienste der Bestäubung stehen.

Die Perzeption des Reizes erfolgt in zahlreichen Fällen durch eigene Sinnes-

organe, die ihrer Funktion zufolge den Tastorganen der Tiere zur Seite zu

stellen sind, mit denen sie häufig auch hinsichtlich ihrer Konstruktion überein-

stimmen. Man könnte deshalb ohne weiteres auch bei den Pflanzen von Tast-

organen sprechen. Aus Gründen des Sprachgebrauchs soll aber von dieser

Bezeichnung Umgang genommen werden; an ihrer Stelle wende ich die schon

in der 2. Auflage dieses Buches angewendeten Ausdrücke »Fühltüpfel, Fühl-

papillen, Fühlhaare und Fühlborsten« gebrauchen.

Jeder mechanische Reiz — Stoß, Reibung, Berührung — kann nur dann

perzipiert werden und eine Bewegung auslösen, wenn er eine bestimmte De-
formierung der reizempfänglichen Hautschicht des Protoplasmas zur Folge

hat. Diese Deformierung muß ferner plötzlich und in manchen Fällen (z. B.

bei Ranken) auch mehrmals eintreten, wenn der Reiz perzipiert werden soll.

.4uch wird nicht jede beliebige Deformierung schon als Reiz empfunden. Wie

von mir gezeigt worden ist, kommen für die sensibeln Plasmahäute nur die

durch Stoß oder Berührung bewirkten tangentialen Zug- und Druckspannungen,

beziehungsweise die durch sie erzielten Deformierungen, als eigentliche Reiz-

ursache in Betracht. Dementsprechend besteht das allgemeinste Bauprinzip der

Sinnesorgane für mechanische Reize darin, durch geeignete anatomische Ein-

richtungen die zur Reizung erforderhche plötzliche Deformierung des empfind-

lichen Protoplasmas besonders leicht und stark werden zu lassen, insbesondere

aber das Eintreten tangentialer Spannungen zu begünstigen.

A. Die Fühltüpfel.

Die Fühltüpfel sind streng lokale, tüpfelartige Membranverdünnungen der

Außenwände oberflächlich gelegener Sinneszellen, in welche sensible Plasma-

fortsätze hineinragen. Durch die Membranverdünnung wird der zur Defor-

mierung der nicht reizbaren Zellwand erforderliche Kraftaufwand auf ein

Minimum herabgesetzt; es bleibt so ein möglichst großer Teil der Gesamt-

intensität des Stoßes zur Deformierung des reizbaren Plasmas übrig.

Fühltüpfel sind zuerst von Pfeffer 3) an den Ranken der Cucurbitaceen

aufgefunden worden (Fig. 217). Sie treten gewöhnlich nur auf jener Seite der

Ranke auf, deren Berührung die haptotropische oder thigmotropische Krümmungs-

bewegung auslöst^). Diese Seite — die Unterseite — wird sodann zur Konkav-

seite. Bei Bryonia dioica, alba und wahrscheinlich auch bei manchen anderen

Cucurbitaceen sind auch die Außenwände der Rankenoberseite — der Konvex-

seite nach der Krümmung — mit Tüpfeln versehen. Die nicht reizbaren basalen

Rankenteile weisen keine Fühltüpfel auf.

Bei Cucurbita Pepo, Cucumis sativa, Lagenaria vulgaris, Cyclanthera ex-

plodens u. a. besitzt jede epidermale Sinneszelle in ihrer Außenwand einen

einzigen, mehr oder minder zentral gelegenen Fühltüpfel. Der Tüpfelraum ist
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nach außen zu in der Regel trichter- oder schüsseiförmig erweitert, von an-

nähernd kreisrundem oder eUiptischem Umriß (Fig. 2i7). Sein Durchmesser

beträgt 1,5—6,«. Bei Cyclanthera explodens fehlt die trichterförmige Erwei-

terung, der Tüpfel stellt bloß ein kreisrundes flaches Grübchen vor. Die den

Tüpfelraum überdeckende verdünnte Membranstelle ist flach, bisweilen auch

ganz schwach nach außen vorgewölbt (Cyclanthera explodens). Ihre Dicke

beträgt bei Cucurbita Pepo bloß 0,6— 0,8 ^i. Die Cuticula zieht sich ohne

loselamelle, die bei Cucurbita schwach cutinisiert ist.

Die Protoplasten der epidermalen Sinneszellen sind in Form eines relativ

dicken plasmatischen Wandbeleges mit

großen Zellkernen ausgebildet. Die Tüpfel-

räume sind in der Regel ganz mit Plasma

gefüllt. Bei Cucurbita Pepo und Melopepo

fand ich dem Tüpfelplasma meist ein oder

mehrere Kriställchen (aus oxalsauerm Kalk '?)

eingebettet (Fig. 217 J.). Es dürfte keine

zu weitgehende Vermutung sein, wenn das

Auftreten dieser Kristalle zur Reizperzeption

in Beziehung gebracht wird. Bei einem

plötzlichen Druck auf das Ende des Plasma-

fortsatzes wird durch die Ecken und Kan-

Deformation und somit eine noch stärkere

Reizung des Plasmas bewirkt werden, vor-

ausgesetzt, daß die reizempfängliche Haut-

schicht des Protoplasten mit dem Kristall

in Berührung kommt. Dann dringt eine

Kante oder auch Ecke desselben nach Art

eines Keils in die Hautschicht ein.

Bei Bryonia alba treten an jeder Sinneszelle der Rankenunterseite mehrere

Fühltüpfel auf, die eine verschiedene Ausbildung zeigen; 1—3 » Haupttüpfel <-

mit schüsseiförmigem Tüpfelraum werden von 2— 3 »Nebentüpfeln« begleitet,

die sehr klein und querspaltenförmig sind. Sämtliche Tüpfel einer Zelle liegen in

einer unregelmäßigen Längsreihe, wobei die Haupttüpfel meist die Mitte einnehmen.

An den Ranken anderer Pflanzenfamilien sind derartige Fühltüpfel bisher

noch nicht beobachtet worden. Bloß bei der Sapindaceengattung Urvillea

habe ich eine analog zu deutende Einrichtung aufgefunden. Die plasmareichen

Epidermis- resp. Sinneszellen der Rankenunterseite sind mehr oder minder

längsgestreckt und mit auffallend dicken Außenwänden versehen. Diese be-

sitzen häufig neben den längsverlaufenden Radialwänden schmale, verdünnte

Membranstreifen, so daß spaltenförmige Rinnen entstehen, in welche zarte

Plasmaleistchen hineinragen. Man hat es gewissermaßen mit sehr langgestreck-

ten Fühltüpfeln zu tun. Neben den quergestellten Radialwänden treten ge-

wöhnlich mehrere spaltenförmige Tüpfel auf. Auch in der Mitte der Außenwand
ist fast immer eine unregelmäßige Längsreihe von sehr kleinen spaltenfürmigen

Tüpfeln zu sehen.

Fig. 217. A FüMtüpfel in den Epidermisaußen-
wänden der Banken von Cucurbita Melopepo.
B Oberflächenansiclit einer Epidermiszelle der

Kanke von C. Pepo, in der Mitte der Fühltüpfel
(Alkobolmaterial).
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Bei jenen Ranken, deren reizbare Epidermis, das Sinnesepithel, nicht mit

Fühltüpfeln oder anderen Sinnesorganen versehen ist, lassen sich immerhin

verschiedene histologische Einrichtungen wahrnehmen, die mit der Reizperzeption

in Zusammenhang stehen dürften. Die Kleinzelligkeit des Epithels, sein Plasma-

reichtum, die schwache Verdickung und starke Vorwülbung der Außenwände,

sowie die oft sehr ausgesi»rochene Längsfältelung der Guticula begünstigen direkt

oder indirekt die Reizaufnahrne.

Nachdem schon Gh. Darwin^) gefunden hatte, daß die Ranken nur durch

Berührung und Reibung seitens fester Körper, nicht aber durch den Anprall

von VVassertropfen gereizt werden, gab Pfeffer auf Grund eingehender Ver-

suche eine genauere Gharakterislik des Empfindungsvermögens dieser Organe.

»Zur Erzielung einer Reizung müssen in der sensibeln Zone der Ranke diskrete

Punkte beschränkter Ausdehnung gleichzeitig oder in genügend schneller Auf-

einanderfolge von Stoß oder Zug hinreichender Intensität betroffen werden.

Dagegen reagiert die Ranke nicht, sobald der Stoß alle Punkte eines größeren

Flächenstückes mit ungefähr gleicher Intensität trifft«, wie dies beim Anprall

einer Flüssigkeit oder bei Berührung mit einem weichen, geschmeidigen Gelatine-

stäbchen der Fall ist. Von mir wurden dann die Deformationen mechanisch

näher präzisiert, welche die Außenwände der sensibeln Epidermiszellen und die

ihnen anliegenden Plasmahäute bei Berührung mit festen und flüssigen Körpern

erfahren. Sehr große Reizflächen, welche sich der Oberfläche der Ranke dicht

anschmiegen, wie Wasser, Quecksilber, erstarrte, aber noch ganz weiche Gela-

tine, bewirken bloß einen streng radialen Druck, die den Außenwänden der

Sinneszellen anliegenden Plasmahäute erfahren bloß eine radiale Pressung, für

die sie aber, wie die Versuche lehren, unempfindlich sind. Wenn jedoch sehr

kleine Reizflächen — ein fester Körper mit seinen zahlreichen kleinen Uneben-

heiten — auf die Sinneszellen der Ranke drücken, so werden ihre vorgewölbten

Außenwände stellenweise eingedrückt und verbogen, es kommt demnach in den

anliegenden Plasmahäuten zu tangentialen Druck- und Zugspannungen; diese

sind es, die allein als Reiz empfunden werden. Es leuchtet nun ein, daß, je

kleiner die Zellen des Sinnesepithels sind, je mehr sich ihre Außenwände vor-

wölben und je dünner sie sind, um so eher die bei Berührung mit einem festen

Körper sich einstellenden tangentialen Spannungen die Reizschwelle überschreiten

werden. Da diese tangentialen Spannungen, wie Pfeffers Versuche lehren,

stoßweise und mehrere Male rasch hintereinander erfolgen müssen, so kann
auch die so häufige starke Längsfältelung der Guticula die Reizung begünstigen,

da sie, wenn die rotierende Ranke eine feste Stütze berührt hat, die gleich-

mäßig gleitende Bewegung in eine Anzahl rasch hintereinander folgender Stöße

umzuwandeln geeignet ist. Freilich werden diese Stöße äußerst schwach sein;

dafür ist aber auch die Empfindlichkeit vieler Ranken eine äußerst große.

Was schließfich die Fühltüpfel der Gucurbitaceenranken betrifl't, so läßt sich

zeigen, daß die scheibenförmigen Ausbreitungen der Plasmafortsätze, die in die

Tüpfelräume der Außenwände hineinragen, bei Berührung der Ranke mit einem

festen Körper noch größeren Zugspannungen ausgesetzt sind als die Plasma-

häute an den Innenseiten der Außenwände. Ranken mit Fühltüpfeln repräsen-

tieren deshalb eine höhere Stufe der Anpassung. —
Die Drüsenzotten — »Tentakel« — der insektivoren Droseraarten^) sind
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sowohl für mechanische wie für chemische Reize empfindlich. Die mechanische

Reizbarkeit ist, wie Pfeffer gezeigt hat, von ganz derselben Art, wie die der

Ranken. Damit die Reizung eintrete, ist direkte Berührung des Drüsenköpf-

chens, beziehungsweise der Außenwände seiner Drüsenzellen, mit einem festen

Körper und wiederholte Stoßwirkung erforderlich. Die Reaktion besteht in

einer Einkrümmung des Tentakelstieles, die auf das Festhalten, Töten und Ver-

dauen des gefangenen Insektes abzielt.

Als Sinneszellen fungieren die oberilächlich gelegenen Drüsenzellen des

Köpfchens, die demnach sehr verschiedene Funktionen in sich vereinigen: sie

sezernieren reichlich Schleim und das verdauende Enzym, sie perzipieren me-

chanische und chemische Reize und absorbieren schließlich die aufgelösten Sub-

stanzen. Die Perzeption der mechanischen (und vielleicht auch der chemischen)

Reize ist allem Anscheine nach ganz kleinen papillenartigen Plasmafortsätzen

übertragen, die bei Drosera rotundifolia und longifolia nur an den Rändern der

Außenwände auftreten. Sie ragen hier in

randständige Tüpfelkanäle hinein, die da-

^ durch zustande kommen, daß von den Ra-

dialwänden aus, an die Außenwände sich

ansetzend, kleine Membranleisten vorsprin-

gen, die nach unten und innen zu rasch

schmäler werden und sich schließlich ganz

verlieren (Fig. 218 C). So werden ganz

kleine Nischen gebildet, die sich zu kurzen

und etwas schrägen Tüpfelkanälen ver-

längern. Man kann die Plasmafortsätze, die

sie enthalten, in schöner Weise zur An-

schauung bringen, wenn man die Drüsen-

köpfchen nach kurzem Verweilen in ver-

dünnter Schwefelsäure durch einen Druck

auf das Deckglas zerquetscht. Nun treten

die einzelnen Protoplasten des Drüsengewe-

bes aus den verquollenen Zellwänden fixiert

heraus. Man sieht jetzt, daß die Proto-

plasten der seitlichen Drüsenzellen an den

Rändern ihrer Außenseite mit einem Kranze

von winzigen Plasmapapillen versehen sind,

die bei Drosera rotundifolia ungefähr ebenso

hoch als breit sind (Fig. 218 5), bei Drosera

longifolia dagegen doppelt, ja dreimal so

hoch als breit werden (Fig. 2i8 Ä). Die

scheitelständigen, palisadenförmigen Drüsen-

zellen weisen in der Regel nur in den obe-

ren Zellecken je einen Plasmafortsatz auf.

Bei anderen Insektivoren, deren Ver-

dauungsdrüsen und Absorptionshaare mecha-

nisch nicht reizbar sind, kommen plasmaerfüllte Tüpfelkanäle in den Außen-
wänden dieser Organe nicht vor. Man darf daher mit Recht vermuten, daß

Fig. 218. A isolierter Protoplast einer seiten-
ständigen Drüsenzelle des Tentakels von Dro-
sera longifolia. B desgleichen von Drosera ro-
tundifolia. C Oberfläehenansiclit einiger seiten-
ständiger Drüsenzellen von Drosera rotundifolia.
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diese Struktureigentümlichkeit mit der mechanischen Reizbarkeit und nicht etwa

mit der Ausscheidung von Schleim und Enzym, oder mit der Absorption der

verdauten Substanzen zusammenhängt. Auch die Analogie mit den Fühltüpfeln

der Cucurbitaceenranken spricht zugunsten dieser Auffassung.

B. Die Fühlpapillen 7).

Als Fühlpapillen bezeichne icli solche Sinnesorgane für mechanische Reize,

die über die Oberfläche des Sinnesepithels papillüs vorspringen. In ihrer Aus-

bildung lassen sich zwei Typen unterscheiden. Der erste Typus ist dadurch

gekennzeichnet, daß die Papille in ihrer ganzen Ausdehnung zartwandig ist und

in der Regel nur einen sehr kleinen Bruchteil der Gesamtfläche der Außenwand
einnimmt. Solch winzige Fühlpapillen schließen sich in ihrem Bau unmittelbar

an die Fühltüpfel an. Beim zweiten Typus ist die ganze Außenwand der Sinnes-

zelle papillüs vorgewölbt und bis auf ihre dünne Randpartie mehr oder minder

verdickt. Die Deformationen lokalisieren sich auf diese Randpartie, bzw. auf

den ihr anliegenden Teil der Plasmahaut.

Fühlpapillen sind von mir bisher bloß im Bereich der Blütenregion, an

reizbaren Staubblättern usw. beobachtet worden.

Bei Portulaca grandiflora sind die Filamente der Staubblätter ringsum bis

auf die nicht sensible ba-

sale Partie reizbar. Wer-
A

den sie mit einer Nadel

gestoßen oder gerieben, so

krümmen sie sich nach der

gereizten Seite hin. Die

Mehrzahl der längsge-

streckten ,
schmalen Epi-

dermiszellen weist unge-

fähr in der Mitte, seltener

einem Zellende genähert,

eine winzige Papille auf,

deren Wand überaus zart ist

und der Hauptsache nach

bloß aus der dünnen Cu-

ticula besteht (Fig. 219.4).

Rings um diese Papille

herum ist die Außenwand

der Epidermiszelle meist

etwas stärker verdickt, als

an den übrigen Stellen, so daß die Zartwandigkeit der Papille besonders auf-

fällt. Ihr Lumen wird von einem Plasmazäpfchen ausgefüllt. Von einem Tüpfel

in der Epidermisaußenwand einer Cucurbitaceenranke unterscheidet sich also

dieses kleine Perzeptionsorgan nur dadurch, daß die den Plasmafortsatz be-

deckende zarte Waiidpartie papillüs vorgewölbt ist. Es leuchtet ein, daß da-

durch die Reizung an diesen Stellen der Epidei^mis erleichtert wird. — Den
nicht reizbaren basalen Teilen der Filamente fehlen diese Papillen.

Haberlandt, Pflanzenanatomie. 3. Aufl. 33

Fig. 21'..). .1 plasmolysierte Epidermiszelle eines Filamentes von Portu-
laca grandiflora mit einer Fülilpapille (Längsschnittsansicht). B des-

gleiclien Ton Opuntia vulgaris. (Alkoholmaterial.j
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Die Filamente der Staubblätter von Opuntia vulgaris sind ihrer ganzen

Länge nach ringsum reizbar, doch tritt nur eine Einwärtskrümmung der Fila-

mente, also gegen den Griffel zu ein. Jede der langgestreckten epiderm.alen

Sinneszellen besitzt annähernd in der Mitte, selten an einem Ende, eine kleine

kegelförmige Papille (Fig. 219 B). An den äußeren, längeren Staubblättern

werden die Papillen gegen die Basis zu immer kürzer, so daß sie zuletzt kaum
mehr vorragen und eher als Fühltüpfel zu bezeichnen sind. An der Basis der

Papille verdickt sich die Außenwand der Sinneszelle, ähnlich wie bei Portulaca,

in mehr oder minder auffallender Weise. Die Papillenwand ist äußerst zart,

bloß 0,6—0,8 /t dick; auch ihre Cuticula zeichnet sich durch besondere Zart-

heit aus. Bei Berührung mit einem festen Körper wird demnach die Wand
der Papille sehr leicht eingestülpt und so eine starke Deformation des die Pa-

pille auskleidenden Plasmabeleges herbeigeführt. — Ähnliche Fühlpapillen kom-

men auch an den reizbaren Staubblättern von Cereus speciosissimus vor.

Bei der merkwürdigen Orchideengattung Catasetum ist die Säule der zwei-

geschlechtigen und der männlichen Blüte in eine schmale Spitze ausgezogen,

von der die Anthere an langem, derbem Filament herabhängt. Zu beiden

Seiten der Säule ist je ein langer, bandartiger Fortsatz des Säulenrandes vor-

handen, der durch Zusammenrollung zu einem geraden oder gebogenen, stiel-

runden, spitz zulaufenden Organ wird. Gh. Darwin 8) hat diese langen Fortsätze

im Hinblick auf ihre Funktion in treffender Weise als »Fühlhörner« oder »An-

tennen« bezeichnet. Wenn man nämlich die Spitze einer Antenne mit einer

Borste oder Nadel leicht berührt, so löst sich sofort die Klebscheibe des Rostel-

lums samt einem Stielchen (Stipes), das mit den Pollinien verbunden ist, vom
Rostellum los, und durch die plötzliche Geradestreckung des Stielchens wird

das ganze Pollinarium mit großer Gewalt fortgeschleudert. Diese Schleuder-

bewegung ist keine Reizbewegung, sondern beruht auf plötzlicher Ausgleichung

der Gewebespannung im Stielchen, das sich wie eine gebogene Feder plötzlich

gerade streckt. Damit aber die Schleuderbewegung möglich werde, muß vor-

erst durch eine Reizbewegung der Zusammenhang des Stielchens mit dem Ro-

stellum gelockert werden. Diese Reizbewegung ist es nun, die durch die Be-

rührung der Antennen ausgelöst wird, hi der freien Natur sind es Insekten,

die die Antennen berühren; die fortgeschleuderten Pollinarien werden auf ihren

Rücken angeheftet.

Bei den von mir untersuchten Catasetum Darwinianum und C. macrocarpum

ist jede Epidermiszelle der Antennenspitze in ihrer Mitte, seltener an einem

Ende, mit einer kleinen Fühlpapille ausgerüstet. Die Papillenwand ist dünner

als die Epidermisaußenwand, doch ist der Unterschied nicht so beträchtlich wie

bei Portulaca und Opuntia.

Zartwandige, aber relativ große Fühlpapillen kommen endlich auch an den

Filamenten der Staubblätter zahlreicher Cynareen vor, entweder allein (wie bei

Alfredia cernua) oder in Gemeinschaft mit den später zu besprechenden Fühl-

haaren (Centaureaarten und viele andere Cynareen). Das Auffallende im Bau
dieser Fühlpapillen ist der Umstand, daß jede Papille zwei epidermalen Sinnes-

zellen angehört, indem sich ihre benachbarten Enden gemeinschaftlich vor-

wölben. Jede Papille wird so durch eine zarte Querwand in zwei Hälften

abgeteilt (Fig. 220).
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Fig. 220. A Fiililpapille eines Filamentes von Cen-
taurea cyanus. B desgleichen von Echenais carli-

noides.

Gehen wir nun zum zweiten Typus über, so sind zunächst die Fühlpapillen

der Staubblätter von Berberis vulgaris 9) zu schildern. Die Reizbarkeit des

Filamentes ist auf die Oberseite be-

schränkt und fehlt auch hier unmittel-

bar über der Insertionsstelle , sowie im

oberen Teile, der an die Anthere grenzt.

Bei Berührung der reizempfänglichen

Stellen krümmt sich das Filament plötz-

lich gegen die Narbe zu. So weit nun

die Oberseite des Filamentes für eine

Berührung empfindlich ist, zeichnet sie

sich durch den Besitz eines relativ

großzelligen, auffallend papillüsen Sinnes-

epithels aus. Die plasmareichen Sinnes-

zellen liegen in Längsreihen und sind un-

gefähr ebenso lang als breit. Die Zellen

benachbarter Reihen alternieren in der

Regel miteinander, so daß ihr typischer

Grundriß ein Sechseck ist. Die Papille kommt durch Vorwölbung der gesamten

Außenwand der Sinneszelle zustande; sie ist ungefähr ebenso hoch als breit,

oben abgerundet und

besitzt eine relativ a
^^^^^'^^x, ^

ziemlich dicke Mem-
bran, die eine kräf-

tige
,

glatte Cuticula

aufweist (Fig. 221 .4).

Die äußerste Rand-

partie der Membran,

die unmittelbar an die

Radialwände grenzt,

ist fast immer nach

Art des Hautgelenkes

des Spaltöffnungsappa-

rates merklich ver-

dünnt. Die schmale

verdünnte Stelle, die

rings um die Zelle

herumläuft, geht meist

allmählich in die dik-

keren Wandteile über.

An den Zellecken ver-

tieft sie sich häufig zu

einem schräg aufwärts

gerichteten Tüpfelka-

nal, der mit Plasma er-

füllt ist (Fig. 221 B).

Es kann wohl keinem Zweifel unterliegen, daß die gelenkartise Verdünnunj

Fig. 221. A Sinneszelle mit Fühlpapille auf der Oberseite des Filamentes
von Berberis vulgaris. B tüpfelartige MembranVerdünnung der Papillenwand
in den Zellecken (Berberis vulgaris). C Sinneszelle eines Filamentes von

Abutilon striatum; Außenwand eingedrückt.
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der Außenwand der Sinneszellen eine erleiehterle Reizperzeption zur Folge hat.

AVird die Papille von oben berührt, bzw. gedrückt, so wird der verdünnte

Membranstreifen an der Papillenbasis eine schwache Ausbiegung erfahren; wird

die Papille seitlich berührt, so wird ihr basales Ilautgelenk eine kleine seit-

liche Verschiebung der Papille gestatten; auch in diesem Falle wird es infolge

der Scharnierbewegung des Hautgelenkes zu entsprechenden Deformationen der

anliegenden Plasmahaut kommen.

Bei Abutilon striatum lo] sind die freien Enden der miteinander ver-

wachsenen Staubblätter namentlich gegen die Anthere zu ringsum reizbar. Die

Bewegung erfolgt gegen die berührte Seite zu. Die mäßig längsgestreckten

Sinneszellen sind namentlich im oberen Teile des Filamentes sehr ausgesprochen

papillös (Fig. 221 C). Die schalenförmige Außenwand ist mit einer ungewöhn-

lich starken, längsgefältelten Cuticula versehen. Gegen die Ränder der Außen-

wand wird die Cuticula bedeutend dünner. Da die Zelluloseschichten der

Außenwände zart sind, so ist mit dem Dünnerwerden der Cuticula eine be-

trächtliche Verdünnung der ganzen Außenwand verbunden. Namentlich die an

der Vorwölbung nicht beteiligten, an die Querwände angrenzenden Zellwand-

partien fallen durch ihre Zartheit auf. Auffallend ist wieder der große Plasma-

reichtum der als Sinneszellen fungierenden Epidermiszellen.

Die Mechanik des Reizvorganges ist nach dem über den Bau der Außen-

wände Gesagten leicht zu verstehen. Der vorgewölbte, dickwandige, mit einer

mächtigen Cuticula versehene Teil der Außenwand repräsentiert eine relativ

starre Schale, die ringsum mit einem dünnen Ilautgelenk versehen ist. Dieses

Gelenk erfährt seine vollkommenste Ausbildung am oberen Zellende. Wenn ein

fester Körper auf die Schale drückt, so findet eine entsprechende Verbiegung der

Gelenkstellen statt (Fig. 221 C). AVegen der mehr oder minder exzentrischen, gegen

das untere Zellende verschobenen Lage der Schale ist die Art der Verbiegung

am oberen Zellende eine andere als am unteren. Am oberen Zellende wird

eine scharfe Einknickung des dünnen Hautgelenks erfolgen, am unteren Zellende

eine noch stärkere Vorwölbung. Die angrenzende Plasmahaut wird also am
oberen Hautgelenk stark gezerrt, am unteren etwas weniger stark gedrückt

werden.

Bei den von mir untersuchten Malvaceen mit nicht reizbaren Filamenten

(Malva, Hibiscus, Anoda, Lavatera) ist die Epidermis der Filamente glatt, nicht

papillös; die Außenwände (samt der Cuticula) sind ziemlich zart und ihre Rand-

partien nicht verdünnt.

C. Die Fühlhaare und Fühlborsten.

Zur Aufnahme mechanischer Reize sind ein- oder mehrzellige Haargebilde

besonders geeignet. Denn erstens bieten sie durch ihre exponierte Stellung

dem Reiz eine sehr günstige Angriffsstelle dar und zweitens ermöglichen sie

durch Hebelwirkung eine strenge Lokalisierung der durch den Reiz va:'ursachten

Deformation, so daß die lebendige Kraft des Stoßes möglichst ausgenützt

werden kann und eine besonders ausgiebige Deformation der reizempfängiichen

Stelle zur Folge hat.

Im einfachsten Fall hat das betreffende Haar oder die Borste überhaupt
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keine andere Aufgabe, als die der rein mechanischen Übertragung eines Stoß-

oder Berührungsreizes auf das sensible Bewegungsgewebe. Derartige Einrich-

tungen — es müssen nicht immer Ilaargebilde sein — habe ich zum Unter-

schied von den Sinnesorganen im engeren Sinne des Wortes als Stimulatoren

bezeichnet. Ein typisches Beispiel dafür sind die Borsten an den primären

Gelenkpolstern von Mimosa Spegazzinii i^j. Aus dickwandigen, verholzten me-

chanischen Zellen bestehend, die ein nach oben zu in eine einzige Zelle aus-

laufendes Bündel bilden, ist die Borste mit einem spitzkegelformigen, besonders

dickwandigen Fortsatz tief in das reizbare Bewegungsgewebe der unteren

Polsterhälfte eingekeilt. So steckt der Borstenfuß im reizbaren Gewebe wie

der »Dorn im Fleisch«, und es ist leicht einzusehen, daß bei einer wenn auch

nur leichten Biegung der steifen Borste die an den kegelförmigen Fortsatz an-

grenzenden Zellen besonders ausgiebige Deformationen erfahren müssen. Tn

dieser Funktion wird der Fortsatz wahrscheinlich auch von den ziemlich zahl-

reichen und relativ großen Kalkoxalatkristallen unterstützt, die in den benach-

barten Parenchymzellen enthalten sind. — Auch bei Mimosa pudica fungiert

die Mehrzahl der auf der Unterseite des primären Blattstielgelenkes auftretenden

Borsten in dieser Weise: sie haben bloß die Bedeutung von Stimulatoren.

Die zahnartigen Vorsprünge an den fertilen Staubblättern und Staminodien

von Sparmannia africana stellen einen anderen Typus von Stimulatoren vor 12).

Sie treten nur am oberen Teile des Filamentes, und zwar auf seiner Außen-

resp. Unterseite auf, sind mehr oder minder widerhakenförmig gestaltet und

werden der Hauptsache nach von vorspringenden Querfalten der Epidermis ge-

bildet. Die glatte Oberseite des Filamentes ist nicht emplindlich; wenn man
aber mit einer Borste oder Nadel über die Unterseite des Filamentes streift, so

wird die Reizbewegung ausgelöst: der Staubfaden krümmt sich, und zwar

hauptsächlich an seiner Basis nach außen, gegen die Krone zu. Dabei tritt die

Krümmung viel prompter ein, wenn man mit der Nadel nach aufwärts streift,

d. i. also gegen die basalwärts gerichteten Widerhaken, als wenn die Nadel

nach abwärts gleitet. Die zahnartigen Vorsprünge wirken sonach als Stimula-

toren, indem sie die gleichmäßige Reibung des Filamentes in eine Anzahl von

zerrenden Stößen umwandeln. In der freien Natur wird beim Insektenbesuch

ganz Ähnliches stattfinden.

Gehen wir nun zu den Fühlhaaren und Fühlborsten im eigentlichen Sinne

des Wortes über, so wären zunächst die einzelligen Fühlhaare von Mormodes^'),

einer Orchideengattung, zu erwähnen, die wie Catasetum ihre Pollinarien fort-

schleudert. Die gedrehte Säule wird von dem eigentümlich gestalteten Labellum

— bei Mormodes Buccinator ist es trompetenförmig —• bedeckt und gedrückt;

wenn sich auf ihm ein Insekt niederläßt, wird dieser Druck vergrößert, und

die am obersten Teile der Säule reichlich vorhandenen Fühlhaare werden ver-

bogen und dadurch gereizt. Die Folge davon ist, so wie bei Catesetum, zu-

nächst eine Lockerung des gespannten Stielchens (Stipes), worauf dann die

Schleuderbewegung erfolgt. — Am obersten Teile der Säule wächst jede Epi-

dermiszelle zu einem kurzen Fühlhaar aus, das ungefähr 4— 6 mal so lang als

dick, an seiner Spitze abgerundet und an seiner Basis ringsum mit einer mehr

oder minder verdünnten Wandzone versehen ist (Fig. 222). Durch das Vor-

handensein eines solchen basalen Gelenkes, das beim Verbiegen eine starke
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Deformation der angrenzenden Plasmahaut möglich macht, erinnern die Fühl-

haare von Mormodes Buccinator sehr an die Fühlpapillen von Berberis.

Zweizeilige Fühlhaare kommen an den reiz-

A baren Filamenten zahlreicher Cynareen vor. Am
eingehendsten habe ich sie bei der Gattung

Centaurea untersucht. Die Fühlhaare treten in

der Regel auf allen Seiten des Filamentes auf;

gewöhnlich sind sie an seiner mittleren Zone am
reichlichsten und längsten, dem unteren Teile

fehlen sie. Bei Centaurea Cyanus sind die Fühl-

haare in der Mitte des Filamentes zu einem

auf der Außenseite durch

Haare zu einer gefransten

Schuppe wird. — Jedes Fühlhaar besteht aus

zwei langgestreckten, parallel übereinander ge-

lagerten Zellarmen, die durch Auswachsen zweier

benachbarter Epidermiszellen zustande kommen.

Bei Centaurea jacea und Cyanus sind die Haar-

wände dünn, so daß das Haar seiner ganzen

Länge nach leicht zu verbiegen ist. Wenn das

Haar mehr oder minder dickwandig wird, so

tritt an der Basis gewöhnlich eine verdünnte

Stelle auf, die als Gelenk fungiert (Fig. 223;.

Doch ist sie nicht ringsum entwickelt, sondern

nur auf Querschnitten durch das Filament zu

sehen (C. montana, orientalis); sie erleichtert

demnach bloß die seitliche Verbiegung des

Haares. — Daß die beschriebenen Haare tat-

sächUch Perzeptionsorgane sind, läßt sich ex-

perimentell feststellen. Wenn man nämlich an

freipräparierten Filamenten mit einer Borste oder

Nadel vorsichtig die Haare streift, ohne das

Filament selbst zu berühren oder zu biegen, so

wird die Reizbevvegung ausgelöst. Am besten

läßt sich dieser Versuch mit den Filamenten von

C. orientalis anstellen. Wenn ein Insekt das

Blütenköpfchen besucht und seinen Rüssel in die

Kronenröhre einführt, um Nektar zu saugen, so

muß es mit Notwendigkeit zahlreiche Haare

streifen und so die Reizung bewirken. —
An den für Stoßreize empfindlichen Laub-

blättern von Biophj-tum sensitivum und Mimosa

pudicai^) habe ich gleichfalls Fühlhaare, resp.

Fühlborsten aufgefunden. Das sensible Bewe-

gungsgewebe dieser »Sinnpflanzen« kann durch

Erschütterung direkt gereizt werden ; es ist aber

enannten Sinnesorgane reizbar, deren leichte

Fig. 222. A Fühlhaar am obersten Teile

der Säule von Mormodes Buccinator (plas-

molysiert). B unterer Teil eines Fühl-
liaares mit besonders deutlichem Gelenk.

Fig. 223. Fühlhaar eines Filamentes von -

Centaurea montana ; das Filament ist

querdurchschnitten, man sieht daher nur
eine Zelle des Fühlhaares.

auch durch Vermitteln ng der c:



Die Fühlhaare und Fühllrorsten. 519

Berührung die Reizbewegung auslöst. Wahrscheinlich handelt es sich dabei um
eine Schutzeinrichtung gegen aufkriechende Insekten, die durch Berührung der

Fühlhaare die Reizbewegung bewirken und dann fliehen oder auch abgeworfen

werden.

Bei Biophytum sensitivum kommen die Fühlhaare bloß auf der Blatt-

spindel und auf den Fiederblättchen vor. Auf jener bilden sie eine einzige Quer-

reihe zwischen den beiden Fiederblättchen jedes Paares, resp. deren Gelenken

;

jede Querreihe besteht aus 4—7 Haaren. Außerdem sind noch an der Grenze

zwischen den Gelenken der Fiederblättchen und der Spindelachse 3— 4 Haare

vorhanden. Auch auf der Oberseite der Fiederblattspreiten treten sie auf, und
zwar 6— 12 auf dem Mittelnerv, 5— 18 auf den Seitennerven oder in den

Maschen des Bündelnetzes. Der Blattunterseite fehlen sie. Wie leicht einzu-

sehen, ist diese Verteilung der Fühlhaare sehr günstig, wenn die biologische

Aufgabe der Reizbewegung darin besteht, das Laubblatt gegen aufkriechende

Insekten zu schützen.

Der anatomische Bau des Fühlhaares ist sehr interessant (Fig. 224). Das

eigentliche Haar besteht aus einer einzigen, zugespitzten, 0,9—
1
,2 mm langen,

sehr dickwandigen Zelle. Die Wände sind bis zur Basis stark verholzt. Die

Basis der Haarzelle ist schräg inseriert; auf ihrer konkaven Seite befindet sich

hier ein Gewebepolster, das beiderseits

auch die Flanken umfaßt, die konvexe

Rückseite des Haares aber vollständig

frei läßt. Dieses Polster springt nicht

nur kräftig nach außen vor, sondern

legt sich auch in eine Einbuchtung der

Haarzelle hinein, deren Wand hier meist

etwas stärker verdickt ist. Bei den

Haaren der Blattspindel ist am Aufbau

des Polsters bloß die Epidermis be-

teiligt, die hier aus etagenförmig über-

einander gelagerten, quertafelfürmigen

Zellen besteht. Sie sind entschieden

plasmareicher als die gewöhnlichen Epi-

dermiszellen, zartwandig und stellen

zweifellos die Sinneszellen des Fühl-

haares vor. Bei den Haaren der Fie-

derblättchen ragen auch noch einige

PaUsadenzellen , einen kegelförmigen

Fortsatz bildend, in das Polster hinein, doch ist kein Grund vorhanden, sie

gleichfalls als Perzeptionszellen zu betrachten.

Wird nun die steife Haarzelle, die nichts anderes als einen langen Hebel

vorstellt, niedergebogen, so wird das sensible Polster an ihrer Basis entsprechend

zusammengedrückt; so muß eine starke Reizung bewirkt werden. Der ganze

Apparat ist mithin einer einfachen Korkpresse vergleichbar. Natürlich kann
auch durch das Zurückbiegen des Haares, wobei das Polster stark gezerrt wird,

die Reizung erfolgen.

Bei Mimosa pudica kommen auf der sensibeln Hälfte des primären

Fig. 224. Medianer Längsschnitt durcli ein FüMliaar
der Blattspindel von Biophytum sensitivum; von der
als Stimulator fungierenden Haarzelle ist nur der

untere Teil dargestellt.
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gebogenwerden der Borste berechnet ist

Gelenkpolsters i —25 Borsten vor, die meist schräg aufwärts gerichtet und i bis

2,5 mm lang sind. Sie bestehen aus einem gegen die Spitze zu sich konisch

verjüngenden Bündel prosenchymatischer Zellen mit mehr oder minder ver-

dickten und verholzten Wänden. Der Bau der Borstenbasis ist verschieden.

Im einfachsten Falle reicht das Bündel mechanischer Zellen bis zur Insertions-

fläche der Borste hinab und verzahnt sich hier mit dem reizbaren Parenchym

des Gelenkes. Diese Borsten können nur als Stimulatoren fungieren (vgl. S. öl 7).

In anderen Fällen sitzt die Borste auf einem niedrigen Postament, das von den

zartwandigen Zellen des reizbaren Parenchyms gebildet wird. Rechnet man
dieses Postament noch zur Borste, so kann bereits von einer Fühlborste ge-

sprochen werden. Ein dritter Tj-^pus ist dadurch charakterisiert, daß auf der

Konkavseite der schräg inserierten Borste ein basales Gewebepolster vorhanden

ist, das sich von den mechanischen Zellen scharf abgrenzt (Fig. 225). An

seiner Basis ist stets eine seichte, doch scharf ausgeprägte Querfurche vor-

handen, die Andeutung eines Gelenkes, das auf ein Niedergedrückt- oder Zurück-

Die Ähnlichkeit dieser Borsten mit

den Fühlhaaren von Bio-

phytum ist eine sehr

große: das Bauprinzip ist

dasselbe. Daß das Paren-

chym des Polsters an der

Borstenbasis reizbar ist,

kann nicht bezweifelt wer-

den, da es ja nichts an-

deres vorstellt als einen

Auswuchs des reizbaren

Parenchyms des Gelenk-

polsters. — Von der Funk-

tion dieser verschiedenen

Borstenformen als Stimu-

latoren und Sinnesorgane

kann man sich leicht durch

das Experiment überzeu-

gen. Wenn man eine der-

selben mit einer Nadel-

spitze oder einem Barthaar

berührt, so daß sie etwas gebogen wird, so tritt sofort die Reizbewegung ein,

der Blattstiel senkt sich.

Mit sehr vollkommen gebauten Fühlborsten sind auch die beiden insekten-

fressenden Pflanzen Aldrovandia vesiculosa und Dionaea muscipula ausgerüstet.

Ihre Funktion als Perzeptionsorgane ist für Dionaea zuerst von Sydenham
Edwards (1804), für Aldrovandia von Ferd. Cohn (1861) erkannt worden.

Bei der submersen Aldrovandia vesiculosa' ^j klappen die beiden an-

nähernd halbkreisförmigen Hälften der Blattspreite plötzlich zusammen, wenn eine

der auf der Blattoberseite vorhandenen Fühlborsten berührt wird. Diese treten

hauptsächlich zu beiden Seiten des Mittelnervs auf (18—20). In geringerer

Anzahl sind sie auch auf dem die Blase bildenden Teile der Blattspreite,

Fig. 225. Unterer Teil einer Fülilborste des primären Gelenkpolsters
von Mimosa pudica.
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besonders gegen den Rand zu, vorhanden. Die Fühlborste besteht in den unteren

Teilen aus 4, in dem obersten Teil aus 2 nebeneinander verlaufenden Zell-

reihen, die 5—7 Etagen bilden (Fig. 226). Die unterste Etage ist kurzzellig

und bildet das Fußstück. Dann folgen 1—3 Etagen langgestreckter Zellen,

deren Außenwände ziemlich stark verdickt sind, während die inneren Wände
zart bleiben. Hierauf folgt eine auffallend

kurzzellige Etage (Fig. 226 B), deren

Zellen bloß ungefähr doppelt so lang als

breit sind und dünne Außenwände be-

sitzen. Diese Etage repräsentiert den reiz-

perzipierenden Teil, das Gelenk des Haa-

res. Die obersten Etagen endlich sind

wieder langzellig und mit verdickten Außen-

wänden versehen, doch ist die Verdickung

hier weniger stark als in den unteren Teilen

des Haares. Die beiden Endzellen weichen

an ihrer Spitze meist etwas auseinander.

Sämtliche Zellen des Haares besitzen einen

wohlentwickelten Plasmaschlauch mit ziem-

lich großem, meist spindelförmig zugespitz-

tem Zellkern. — Bei einem Stoß auf den

oberen Teil des Haares wird dieses nicht

seiner ganzen Länge nach gebogen. Da
die ober- und unterhalb des Gelenkes ge-

legenen Haarteile zufolge der Verdickung

ihrer Außenwände steif und biegungsfest

gebaut sind, so tritt bloß eine scharfe

Knickung des Haares im Gelenk ein, dessen

Zeilen auf der Konvexseite stark gezerrt,

auf der Konkavseite stark gepreßt werden.

Auf letzterer Seite stülpt sich die Außen-
wand, eine Querfalte bildend, bei stärkerer

Knickung nach innen ein (Fig. 226 G). So

kommt es zu sehr ausgiebigen Deformatio-

nen der Plasmakürper in den Gelenkzellen.

Der ganze Bau des Haares zielt offenbar

darauf ab, die mechanische Wirkung des

Stoßes auf eine bestimmte Stelle des Haa-
res zu konzentrieren. Daß diese Stelle der

reizperzipierende Teil des Haares sein muß, ist eine unabweisliche Folgerung.

Nach demselben Prinzip sind auch die viel derberen Fühlborsten auf den
reizbaren Blattspreiten von Dionaea muscipula gebaut i^]. Auf jeder Spreiten-

hälfte treten drei Borsten auf, die so angeordnet sind, daß sie ein ungefähr
gleichseitiges Dreieck bilden. Obgleich die Reizbewegung, das Zusammenklappen
der beiden Blatthälften, auch dann erfolgt, wenn die Epidermis der Blattober-

seite ohne Berührung der Haare genügend stark gerieben wird, so ist es doch
sicher, daß in den Borsten die Reizbarkeit eine bedeutend erhöhte ist, da schon

Fig. 226. Bau der Fiililhaare von Aldrovandia
vesiculosa. A ein FüMliaar (schwach ver-
größert); / Fußstück, In, hn und In die lang-
zelligen Etagen mit dickeren Außenwänden,
g reizperzipierendes Gelenk. B Gelenk mit den
angrenzenden Teilen des Haares. C desgleichen

im gebogenen Zustande.
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bloß einer Borste irenügt um das Zusammenklappen

von der Spitze bis zur Insertion, gliedert sich in vier

eine ganz leichte Berührung

herbeizuführen.

Die ganze Fühlborste,

Teile; diese sind:

i) Das steife, ungefähr 1 mm lange, spitzkegelförmige Endstück, das den
mechanisch wirksamen Teil des ganzen Apparates, den als Stimulator fungierenden

Hebelarm repräsentiert. Es besteht aus lebenden, langgestreckten prosenchymati-

schen Zellen, deren Wände mäßig verdickt und nicht verholzt sind Fig. 227c),

2) Daran grenzt eine aus quertafelfürmigen Zellen bestehende Gewebsschicht,

die in der Mitte aus 2— 3, am Rande, wo die Epidermis an ihrem Aufbau be-

teiligt ist, aus 3— i Zelllagen besteht (Fig. 221 1). Die Zellen enthalten sämtlich

lebende Plasmakörper, obgleich ihre Wände mehr oder minder verkorkt sind.

3) Das von Oudemans entdeckte reizbare Gelenk der Borste wird äußer-

lich vor allem durch eine rings herum laufende starke Einschnürung gekenn-

zeichnet (Fig. 227 g). Es besteht aus

einem Kranze von radial tafelförmigen,

resp. keilförmigen Sinneszellen (den um-
gewandelten Epidermiszellen) und einem

zentralen Zellbündel. — Die Sinneszellen

enthalten einen kräftig entwickelten

Plasmakörper mit zentralem Zellkern;

ihre Außenwände sind stark verdickt

und nur am Grunde der Gelenkfurche

bedeutend dünner. Sie werden von einer

kräftigen Cuticula bedeckt, die auf ihrer

Innenseite mit zahlreichen winzigen

Knötchen und Zähnchen versehen ist,

— Das zentrale Zellbündel ist in der

Regel zwei Zelllagen hoch und auf me-

dianen Längsschnitten drei Zelllagen

breit. Ihre stark lichtbrechenden Wände
sind etwas verdickt und ungemein

reich vmd fein getüpfelt. Die chemi-

schen Reaktionen scheinen auf ganz

schwache Verholzung, doch auch auf

Verkorkung hinzuweisen. Wahrschein-

lich stellt dieses Zellbündel das mecha-

nische Gewebe des ganzen Gelenkes

vor; seiner Funktion nach wäre es mit-

hin den zentralen Stereombiindeln der Blattslielgelenke zu vergleichen.

4) Der unterste Teil der Fühlborste wird von einem zylindrischen paren-

chymatischen Postament gebildet, das an seiner Basis nicht verbreitert, sondern

eher dünner ist als oben (Fig. 227p). Bei stärkerer Biegung der Borste kann
demnach auch das Postament verbogen werden, was insofern von Vorteil ist,

als dadurch zu starke Deformationen des eigentlichen Gelenkes vermieden werden.

Wie zuerst Goebel erkannt hat, sind es die Zellen der Gelenkzone, die bei

einer Biegung der Borste am stärksten deformiert werden: hier findet demnach

Fig. 227. Längsschnitt durch tlen unteren Teil einer
Fühlborste von Dionaea muscipula. p parenchymati-
sches Postament der Borste, g reizperzipierendes
Gelenk. t tafelförmige Zellen über dem Gelenk.

e gestreckte Endzellen der Borste.
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zweifelsohne die Reizperzeption statt. Man kann sich von dem Ausmaß der

Deformation leicht ein Bild verschaffen, wenn man eine Fühlborste unter dem
Mikroskop biegt, indem man mit einer

Borste stößt; man sieht dann direkt, daß

die Biegung hauptsächlich an der einge-

schnürten Gelenkstelle erfolgt. Auf der

konvexen Seite wird die Membranfalte

ausgezogen, auf der konkaven wird sie

noch schmäler und tiefer (Fig. 228).

In einem bestimmten Falle betrug die

Breite der ganzen Gelenkstelle im un-

gebogenen Zustande 1 9 Teilstriche des

Okularmikrometers, nach erfolgter Bie-

gung dagegen auf der Konvexseite

23 Teilstriche; das entspricht einer Ver-

längerung von 21 Prozent. Die großen

tafelförmigen Randzellen des Gelenkes

erfahren dabei weitgehende Deforma-

tionen, woraus man folgern darf, daß si(

Nadel an den oberen steifen Teil der

Fig. 228. Gebogene Fühlborste von Dionaea musci-
pula; auf der konvexen Seite bei a ist die Membran-
falte ausgezogen, auf der konkaven Seite bei & nocli

stärker ausgeprägt.

sind, welche den Reiz perzipieren.

III. Die Sinnesorgane für den Scliwerkraftreiz.

A. Allgemeines.

Die meisten Pflanzen haben die Fähigkeit, sich im Räume zu orientieren,

um ihren einzelnen Organen eine zweckmäßige Lage erteilen zu können. Das

wichtigste Mittel zu dieser Orientierung im Raum ist das Vermögen, die Richtung,

in der die Schwerkraft wirkt, wahrzunehmen und dann die betreffenden Organe

entsprechend einzustellen: der Geotropismus. Die Hauptstämme und -stengel,

sowie die Hauptwurzeln der höher entwickelten Pflanzen stellen sich in die Lot-

linie ein; sie sind positiv geotropisch, wenn sie vertikal abwärts, negativ
geotropisch, wenn sie vertikal aufwärts wachsen und, aus dieser Lage heraus-

gebracht, sich durch entsprechende Krümmungsbewegungen wieder in die Ver-

tikalstellung zurückbegeben. Positiv geotropisch sind bekanntlich die meisten

Hauptwurzeln, negativ geotropisch die Hauptsprosse. Dagegen sind die Seiten-

zweige und Seitenwurzeln in der Regel diageotropisch, d. h. sie schließen

in der Ruhelage mit dem Erdradius bestimmte Winkel ein. Ist dieser Winkel ein

rechter, wie bei vielen Rhizomen, ist also die Ruhelage eine horizontale, so spricht

man von Transversalgeotropismus.

Daß die lotrechte Wachstumsrichtung von Stengel und Wurzel tatsächlich

durch die Schwerkraft bedingt wird, hat zuerst Knigth^^j (1806) durch seinen

berühmten Rotationsversuch bewiesen. Indem er seine Versuchspflanzen, be-

sonders keimende Samen, an einem in der Vertikalebene rasch rotierenden Rade

befestigte, erzielte er zweierlei für die Pflanzen ganz neue Verhältnisse: erstens

wurde durch die Rotation um eine horizontale Achse jede einseitige Schwere-

wirkung ausgeschaltet, und zweitens wurden die Pflanzen der AVirkung der
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Zentrifugalkraft ausgesetzt, die gleich der Schwerkraft den Körpern eine Massen-

beschleunigung erteilt. Das Resultat des Versuches war, daß die Wurzeln nach

außen, die Stengel nach innen wuchsen, daß sie also in ihrer AVachstumsrichtung

von der Zentrifugalkraft in analoger Weise beeinflußt wurden, wie sonst von

der Schwerkraft. Wenn die Keimpflanzen an einem in der Horizontalebene

rotierenden Rade befestigt waren, wenn also Schwerkraft und Fliehkraft gleich-

zeitig, aber in verschiedener Richtung einwirkten, dann kombinierten sich beide

Kräfte, die Wurzeln wuchsen nach außen schräg abwärts, die Stengel nach

innen schräg aufwärts. Schwerkraft und Fliehkraft wirken also in analoger Weise

auf die Pflanze ein, sie können einander ersetzen. Daraus folgt unabweislich,

daß die lotrechte Wachstumsrichtung der Stengel und Wurzeln eine Wirkung
der Schwerkraft ist.

Die Rotationsversuche von Knigth lehren aber zugleich, wie die Schwer-

kraft auf die für sie emplindlichen Pflanzenorgane wirkt. Sie kann nur durch

Massenbeschleunigung, durch eine Gewichtswirkung zur Geltung kommen und
das sensible Plasma reizen. Diese Gewichtswirkung wird im Inneren der sen-

sibeln Zellen durch feste Kürperchen ausgeübt, welche spezifisch schwerer sind,

als der Zellsaft, beziehungsweise das zähflüssige Protoplasma, und die also auf

die Plasmahäute der physikalisch unleren Zellwandungen, auf diese herabsinkend,

einen Druck ausüben. Als solche feste Körperchen -wurden von mir und Neme(i
die Stärkekürner erkannt, deren spezifisches Gewicht ungefähr 1,5 beträgt:

doch können natürlich auch andere feste Kürperchen, wie Kalkoxalatkristalle,

Kieselkörper usw. die Rolle von Statolithen übernehmen, wie wir die den

Schwerkraftreiz durch ihr Gewicht auf die sensibeln Plasmahäute übertragenden

Körperchen ganz allgemein nennen dürfen.

Nach der von Noil, mir und Nemeci^] begründeten Auffassung erfolgt

also die Perzeption des Schwerkraftreizes bei den Pflanzen in analoger Weise,

wie bei den Tieren; durch die Untersuchungen von Ernst Mach, Breuer,
Chun, Delage, Th. W\ Engelmann, A'erworn u. a. ist nämlich vor langem

festgestellt worden, daß der sogenannte Otolithenapparat so vieler, namentlich

niederer Tiere kein Gehörorgan, sondern ein Gleichgewichtsorgan zur Wahrneh-
mung der Schwerkraftrichtung vorstellt. Für die früher als »Gehörsteinchen,

Otolithen« bezeichneten Gebilde, die durch ihren Druck den Schwerkraftreiz ver-

mitteln, ist deshalb von Verworn der Ausdruck »Statolithen« vorgeschlagen

worden. —
In den Fällen weniger weit vorgeschrittener Anpassung ist bei den Pflanzen

ein besonderes Sinnesorgan für den Schwerkraftreiz noch nicht ausgebildet; auch

Zellen mit anderer Ilauptfunklion können, sofern sie Stärkekörner oder über-

haupt spezifisch schwerere (oder auch leichtere) Körperchen besitzen, in den

Dienst der Reizaufnahme gestellt werden. Bei vollkommener Anpassung dagegen

besitzt das geotropisch empfindliche und krümmungsfähige Organ sein eigenes

Perzeptionsorgan: die anatomisch-physiologische Arbeitsteilung ist strenge durch-

geführt.

Ein solches Sinnesorgan für den Schwerkraftreiz setzt sich bei den

höher entwickelten Pflanzen in der Regel aus mehreren, meist zahlreichen Sinnes-
z eilen, den » Statocysten« zusammen. Jede Sinneszelle besteht im wesent-

Heben aus zwei Teilen: dem Statolithenapparat, der aus einer kleineren oder
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größeren Anzahl von leicht heweglichen Stärkekürnern besteht, und den für den

Druck der Stärkekürner empfindlichen wandständigen Plasmahäuten. Die Empfind-

lichkeit dieser ist so abgestimmt, daß, wenn sich das betrefi"ende Organ in der

geotropischen Gleichgewichtslage befindet, der Druck der Stärkekörner auf die

physikalisch unteren Plasmahäute nicht empfunden, oder wenigstens nicht mit

einer Reizbewegung beantwortet wird. Bringt man jedoch das Organ aus seiner

Gleichgewichtslage heraus, so sinken die Stärkekörner auf die nunmehr nach

unten gekehrten Plasmahäute hinüber, und der dadurch ausgeübte neue und
ungewohnte Reiz löst nun die geotropische Reizbewegung aus, die das Organ

in die Gleichgewichtslage zurückführt. —
Da die unmittelbare Reizursache für die Statolithenorgane der Druck der

Stärkekörner (ev. auch anderer fesler Körperchen) auf die sensibeln Plasma-

häute ist, die dadurch eine Deformierung erfahren, so gehören die Statolithen-

organe eigentlich zu den Sinnesorganen für mechanische Reize im weiteren

Sinne des Wortes. Während aber bei den Fühltüpfeln, Fühlpapillen und Fühl-

haaren Zur Reizperzeption eine einmalige oder wiederholte stoßweise Reizung

erforderlich ist, die zu einer plötzlichen Deformierung des empfindlichen Plasmas
führt, genügt zur Perzeption des Schwerkraftreizes jener langsamere Verlauf

der Deformationen, wie er durch konstanten oder statischen Druck erzielt

wird. Denn auch bei mögfichst zitterfreier Aufstellung der Versuchspflanzen

erfolgen die geotropischen Krümmungen in gewohnter Weise.

Es fragt sich nunmehr, welcher minimale Zeitraum im allgemeinen er-

forderlich ist, damit der statische Druck der Stärkekörner die zur Auslösung

der Reizbewegung notwendige Deformierung des sensibeln Plasmas bewirken

könne. Man kann diese minimale Reizungsdauer mit Czapek i9) als »Präsen-
tationszeit« bezeichnen. Sie wird in der Weise bestimmt, daß man die

Versuchsobjekte, Stengel oder Wurzeln, eine Zeitlang in horizontaler Stellung

exponiert, d. h. dem Schwerkraftreiz aussetzt und dann am KHnostaten lang-

sam um eine horizontale Achse rotieren läßt, so daß die Schwerewirkung nun-
mehr ausgeschaltet ist. Zeigt sich dann eine geotropische Nachkrümmung, so

war die Reizungsdauer genügend lang. Auf diese Art bestimmte Czapek die

Präsentationszeit für verschiedene Keimwurzeln (Pisum sativum, Lupinus albus,

Zea Mais, Cucurbita Pepo) zu etwa 20 Minuten; nach meinen Untersuchungen

beträgt sie für Blütenstiele und hifloreszenzachsen (Capsella bursa pastoris,

Rumex acetosa, Ranunculus acer, Taraxacum officinale) 25—30 Minuten, bei

Grasknoten und manchen Stengelorganen mehrere Stunden.

Der Zeitraum, welchen die Stärkekörner in ihrer Gesamtheit benötigen^

um bei Horizontallage des positiv oder negativ geotropischen Organs von den

Querwänden auf die Längswände der Perzeptionszellen hinüberzugieiten, d. i.

die »Wanderzeit« der Stärkekörner, ist bedeutend kürzer als die Präsentations-

zeit. Sie beträgt ungefähr 8—20 Minuten. Die Stärkekörner müssen also eine

Zeitlang auf die Plasmahaut drücken, resp. in diese einsinken, bis die dadurch

bewirkten Deformationen so groß geworden sind, daß die Reizkrünunung aus-

gelöst wird.

Nach von mir angestellten Untersuchungen, deren Ergebnisse von Fr. Dar-
win 2"] im wesentlichen bestätigt worden sind, kann die Präsentationszeit durch

stoßweise Reizung wesentlich abgekürzt werden. Wurden horizontal gelegte
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Blütensliele, Infloreszenzachsen und Keimwurzeln durch emen entsprechend ge-

bauten Schutt elapparat rasch gestoßen oder geschüttelt (5— 15 Stöße in der

Sekunde), so genügte in den meisten Fällen eine 5 Minuten lange Reizungsdauer,

um nachträglich am Klinostaten sehr ausgiebige geotropische Krümmungen zu

erzielen. Nach der Statolithentheorie war dieses Ergebnis im vorhinein zu er-

warten: durch die wiederholten raschen Stöße werden die Stärkekörner ge-

waltsam in die sensibeln Plasmahäute hineingetrieben und bewirken so rascher

die zu erfolgreicher Reizung nötigen Deformationen.

Schließlich ist noch auf einen Punkt hinzuweisen, der für die Beurteilung

der Statolithenfunktion der Stärkekürner von Bedeutung ist. In allen voll-

kommener gebauten Statolithenorganen sind die Stärkekörner leicht beweglich,

sie folgen mit Leichtigkeit dem Zuge der Schwerkraft und sammeln sich bald

auf den physikalisch unleren Zellwänden der Sinneszellen an. Für die Per-

zeption des Schwerkraftreizes ist dies aber keine unerläßliche Voraussetzung.

Denn auch dann, wenn die Stärkekörner infolge größerer Konsistenz des Cyto-

plasmas, in das sie eingeschlossen sind, in ihrer Lagerung von der Schwer-

kraft so gut wie gar nicht beeinflußt werden und gleichmäßig über alle Wände

verteilt sind, muß natürlich jener Teil der Stärkekürner, der den physikalisch

unteren Wänden aufliegt, die hier befindlichen Plasmahäute drücken. Eine

geotropische Reizung wird also auch unter solchen Umständen stattfinden

können. Die leichte Beweglichkeit der Stärke, die eine baldige Ansammlung

sämtlicher Stärkekörner auf den unteren Zellwänden zur Folge hat, ist aber

deshalb von Vorteil und kennzeichnet eine höhere Ausbildungsstufe des ganzen

Sinnesorgans, weil, wenn mehr Stärkekürner drücken, die Reizung eine stärkere

ist und eine kräftigere und raschere Reizkrümmung auslöst.

Nach diesen allgemeinen Auseinandersetzungen sollen nun die Statolithen-

organe namentlich betreffs ihres anatomischen Baues etwas eingehender be-

sprochen werden.

B. Das Statolithenorgan der Wurzeln.

Gh. Darwin 21) war der erste, der, wenn auch nicht völlig einwandfrei,

den Beweis erbrachte, daß bei den AVurzeln eine räumliche Trennung der geo-

tropischen Perzeptionszone von der Reaktionszone Platz greift. Die Perzeption

ist auf die Wurzelspitze beschränkt, während die Reaktion, die Reizbewegung,

in der dahinter gelegenen Wachstumszone erfolgt. Von Czapek 22) und Nemec
ist diese wichtige Tatsache später durch neue Versuche außer Zweifel gestellt

worden. Es ist auch unschwer einzusehen, daß bei der Wachstumsweise der

Wurzeln die Verlegung der Reizperzeption in die Wurzelspitze von Vorteil ist:

sie sichert die möglichst baldige Wiedererreichung der geotropischen Gleich-

gewichtslage, wenn die im Boden vordringende Wurzelspitze durch ein festes

Bodenteilchen von ihrer normalen Wachstumsrichtung abgelenkt wurde.

Nach der wohlbegründeten Auffassung von Nemec ist es der mit

leichtbeweglichen Stärkekürnern ausgestattete axile Teil der Wurzelhaube (die

sog. Golumella), der das geotropische Sinnesorgan der Wurzelspitze vorstellt

(Fig. 229). Es hat ungefähr die Gestalt eines abgestumpften Kegels und besteht

aus mehreren symmetrisch um die Wurzelachse gelegenen, parallel verlaufenden
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oder nur schwach divergierenden Zellreihen. Die einzelnen Zellen sind häufig

etwas längsgestreckt und enthalten mit Ausnahme der jüngsten noch meriste-

matischen Zellen die als Statolithen fungierenden Slärkekürner. Bei vielen

Pflanzen grenzt sich die Columella sehr deutlich vom übrigen Haubengewebe ab

(so z. B. bei verschiedenen (loniferen und Cruciferen, in den Luftwurzeln von

Monstera deliciosa u. a. ; in anderen Fällen ist die Grenze nicht so scharf,

auch die seitlich angrenzenden Haubenzellen enthalten noch bewegliche Stärke-

körner. Die äußersten, ältesten Zellen der Columella sind entweder stärkefrei,

Fig. 22!). Medianer Längsschnitt durch die Haube einer Adventivwurzel von Roripa amphibia; in der Columella

liegen die' Stärkekörner den physikalisch unteren Zellwänden an. (Nach Nemec.)

oder ihre Stärkekörner folgen nicht mehr dem Zuge der Schwere und sind un-

regelmäßig an den Zellwänden verteilt. Daß diese alternden Zellen ihre Per-

zeptionsfähigkeit verloren haben, ist sehr wahrscheinlich.

Die Zahl der Zellen, die das Statolithenorgan der Wurzeln aufbauen, ist

je nach der Art der Pflanzen und dem Charakter der Wurzel — ob Haupt-

oder Nebenwurzel — sehr verschieden. Für die Luftwurzeln von Monstera

deliciosa berechnete Nemec die Zahl der Sinneszellen, der Statocysten, auf 1800

bis 1900; gewöhnlich ist diese Zahl viel kleiner; in den Adventivwurzeln von

Roripa amphibia beträgt sie etwa 216, in den Seitenwurzeln ersten Grades nur

etwa 96.

Die als Statolithen fungierenden Stärkekörner sind meist von rundlicher

Gestalt und besitzen einen Durchmesser von i—7 /li. Gewöhnlich sind sie zu-

sammengesetzt, doch ist die Anzahl der Teilkörner keine große. Sie entstehen

im Inneren von Leukoplasten, deren Stroma die ausgewachsenen Körner als sehr
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dünner Überzug einhüllt. — Die Stärkekürner jeder Zelle sind hinreichend zahl-

reich, um die unteren Zellwände in 1 — 3facher Lage vollständig zu bedecken;

bei Roripa amphibia z. B. treten in jeder Statocyste der Wurzelhaube ungefähr

26 Stärkekürner auf, die zwei vollständige Lagen bilden.

Das Protoplasma der Statocysten ist meist hell, kürnchenarm und relativ

dünnflüssig, um die leichte Beweglichkeit der Stärkekürner zu sichern. Der

ziemlich große Zellkern ist entweder unregelmäßig gelagert, oder er wird von

der Schwerkraft gleichfalls beeinflußt und liegt dann gewühnlich im oberen,

seltener im unteren Teile der Zelle. Ersteres ist z. B. bei Ceratopteris thalic-

troides, Hyacinthus orientalis, Allium Cepa, Canna indica, Salix viminalis, Pha-

seolus multiflorus, Cucurbita Pepo, Helianthus annuus u. a. der Fall; letzteres

bei Equisetum arvense, Vicia faba. — Während das Protoplasma der Stato-

cysten in Wurzeln, die sich in der geotropischen Gleichgewichtslage befinden,

ringsum gleichmäßig an den Zellwänden verteilt ist, nimmt es, wie Nemec
gezeigt hat, in den aus ihrer Gleichgewichtslage gebrachten Wurzeln, bzw.

Statocysten eine andere Lagerung ein. Der Plasmabeleg der in der Gleich-

gewichtslage unteren Zellwände, der früher die Stärkekürner enthielt, wird auf-

fallend dicker und dichter und färbt sich mit Hämatoxylin sehr intensiv. Diese

Umlagerung des Protoplasmas ist deshalb interessant, weil sie die erste, in den

Sinneszellen selbst sich abspielende, direkt wahrnehmbare Reaktion nach erfolgter

geotropischer Reizung darstellt; welche Bedeutung ihr in der ganzen Reizkette

zukommt, ist freiUch noch unbekannt.

Die experimentelle Beweisführung, daß das vorstehend beschriebene stärke-

haltige Organ der Wurzelhaube tatsächlich als Sinnesorgan für den Schwer-

kraftreiz fungiert, ist mit mancherlei Schwierigkeiten verknüpft; immerhin hat

Nemec mehrere Tatsachen festgestellt, welche die Richtigkeit unserer Auffassung

bekräftigen. Vor allem hat er gefunden, daß nach Abtrennung der Wurzel-

haube durch einen Querschnitt die Wurzel etwa 48 Stunden lang unfähig ist,

sich geotropisch zu krümmen. Sie vermag dies erst, wenn in dem inzwischen

ausgebildeten Callus bewegliche Stärke auftritt. Daß es nicht der Wundshock

ist, der das Perzeptions- oder Reaktionsvermögen der W^irzel so lange aufhebt,

geht daraus hervor, daß durch quere Einschnitte in die Wurzelspitze, die eine

ebenso große Wundfläche schaffen, wie die Abtrennung der Wurzelhaube, die

geotropische Krümmung in viel geringerem Maße verzögert wird: schon nach

5—20 Stunden tritt die Krümmung ein. — Ein weniger beweiskräftiger Ver-

such Nemec' bestand darin, daß er Keimwurzeln von Vicia faba mit einem

Gipsverband versah, der ihr Wachstum vollständig hemmte und die Auflüsung

der in der Wurzelhaube vorhandenen Stärkekürner zur Folge hatte. Nach

achttägigem Verweilen im Gipsverbande waren die Stärkekürner vollständig

verschwunden. Vom Gipsverbande befreit, sind die Wurzeln nunmehr trotz

des stattfindenden Wachstums nicht imstande, sich geotropisch zu krümmen.

Sie vermügen dies erst nach dem Wiederauftreten beweglicher Stärkekürner.

Gegen die Beweiskraft dieses Versuches ist mit Recht eingewendet worden, daß

durch das lange Verweilen im Gipsverband voraussichtlich nicht bloß die Stärke-

kürner zum Verschwinden gebracht, sondern auch die Perzeptionsfähigkeit des

sensibeln Plasmas zeitweilig aufgehoben wurde. Dagegen ist die nachstehende

Beobachtung um so bemerkenswerter : Zwiebeln von Allium Cepa wurden
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mehrere Jahre lang trocken aufbewahrt und dann keimen gelassen; die kräftig

wachsenden Wurzeln reagierten in den ersten Tagen zwar hydrotropisch, aber

nicht geotropisch; ihre Hauben waren stärkefrei. Nach einigen Tagen zeigten

mehrere Wurzeln geotropische Krümmungen, ihre Hauben enthielten jetzt Stärke-

korner. Andere Wurzeln reagierten noch immer nicht geotropisch, ihre Hauben

besaßen dementsprechend auch keine beweglichen Stärkekürner. Dieser Versuch

wurde mit gleichem Ergebnis in verschiedenen Jahren angestellt. Mit Recht

hebt Nemec hervor, daß bei solchen Versuchsresultaten der Zusammenhang
zwischen dem Vorhandensein beweglicher Stärke und der Fähigkeit zur geo-

tropischen Perzeption kein zufälliger sein kann.

Bei den meisten Pflanzen liegt das Statolithenorgan der Wurzeln in der

Haube. Doch gibt es auch Ausnahmen von dieser Regel. Bei Selaginella

Martensii ist die Haube stärkefrei, dagegen treten bewegliche Stärkekürner

0,13— 1,16 mm hinter dem Vegetationspunkt in den innersten Periblemzelllagen

auf; die betreffende Wurzelzone ist 0,27— 0,84 mm lang. Ebenso lassen sich

in der Wurzelhaube von Trianea bogotensis keine Stärkekörner und überhaupt

keine spezifisch schwereren Kürperchen beobachten. Dafür sind auch hier die

Zellen der inneren Periblemschicht im Bereiche der reagierenden, krümmungs-
fähigen Zone mit beweglichen Stärkekürnern ausgestattet. In Übereinstimmung

damit fand Nemec, daß Wurzeln mit abgeschnittener Spitze, sofort nach der

Operation geotropisch gereizt, schon nach drei Stunden die geotropische Krüm-
mung zeigten. —

Die Nebenwurzeln zweiter und dritter Ordnung sind, wie schon Sachs
beobachtet hat, entweder gar nicht, oder in geringerem Grade geotropisch.

Dementsprechend fand ich bei diesen Wurzeln eine mehr oder minder auffällige

Rückbildung des Statolithenorgans. Sie äußert sich darin, daß bewegliche

Stärkekürner in der Wurzelhaube überhaupt fehlen, oder wenigstens darin, daß

die Anzahl der Haubenzellen mit beweghchen Stärkekörnern auch relativ eine

sehr geringe ist, und daß diese Stärkekörner meist auffallend klein sind. Auch
die Wurzelhauben der nicht geotropischen Haftwurzeln verschiedener Kletter-

])flanzen (Hedera helix, Marcgravia dubia, Hoya carnosa, Pothos cordatus) ent-

halten in Übereinstimmung mit der Statolithentheorie des Geotropismus ent-

weder gar keine oder höchstens nicht bewegliche Stärkekörner.

C. Die Statolithenorgane der Stengel und Blätter.

Als das typische Statolithenorgan der negativ geotropischen Stengel —
— Laub- und Infloreszenzachsen, Blütenstiele, Gelenkknoten — wurde von mir

die sogenannte »Stärkescheide« erkannt, die früher von Sachs als Leitungs-

hahn für Kohlehydrate, von Heine als Speichergewebe für die angrenzenden,

in Entwickelung begriffenen Bastbündel und Bastringe betrachtet wurde.

Die einschichtige typische Stärkescheide entspricht in entwickelungsgeschicht-

lich-morphologischer Hinsicht der innersten Zelllage der primären Rinde (dem

»Phloeterma« Strasburgers). Sie grenzt also außen an das Rindenparen-

chym, innen an den Zentralzylinder, beziehungsweise den Gefäßbündelkreis,

oder an das demselben vorgelagerte Bastgewebe (Fig. 230). Bei manchen
Pflanzen ist jedes einzelne Gefäßbündel von einer Stärkescheide umgeben.

Halierlandt, Pflanzenanatomie. .3. Aufl. Qi
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An den Typus der einheitlichen kontinuierlichen Stärkescheide schließt sich

jene Reihe von Fällen an, in denen die mit beweglichen Stärkekörnern aus-

gerüstete Stärkescheide von

i^QQpOCa stärkelosen Zellen und Zellreihen

durchbrochen ist. Besonders

weit ist die Auflösung der ein-

heitUchen Stärkescheide bei Ur-

tica dioica vorgeschritten, wo
den ßlattspursträngen an Stelle

der Stärkescheide bloß verein-

zelte Stärkezellen, bzw. Längs-

reihen solcher, vorgelagert sind.

Nicht selten wird auch die Stärke-

scheide durch sichelförmige

Stärkezellgruppen vertreten, die

sich an die Leptom- oder Ha-

dromseite der Gefäßbündel an-

legen. Solche »Stärkesicheln«

kommen z. B. in den Blattknoten

der Gräser vor, wo sie an die

Hadromteile grenzen; im Blüten-

schaft von Arum ternatum sind

sie den Leptomteilen vorgelagert

(Fig. 231). Zuweilen treten die

Stärkezellgruppen , welche die

Stärkescheide vertreten, beider-

seits an den Flanken der Gefäß-

bündel auf; so z. B. bei Ranun-

culus acer, wo auf dem Quer-

schnitte 2— 3 Slärkezellen, häufig auch nur eine, an beiden Seiten des Bündels

vorhanden sind (Fig. 232). Bei Chelidonium majus besitzt jedes Gefäßbündel

eine geschlossene Stärkescheide; allein nur an den Flanken sind die Stärke-

körner groß und leicht beweglich. Endlich kommt es auch vor, daß die

Stärkescheide durch die primären Markstrahlen vertreten wird, deren Zellen

große und leicht bewegliche Stärkekörner enthalten (Thalictrum flavum). —
Auf Grund der bisherigen Untersuchungen kann also der allgemeine Satz aus-

gesprochen werden, daß in allen geotropisch krümmungsfähigen Stengelorganen

typische Stärkescheiden oder diese vertretende, meist scharf differenzierte Zell-

gruppen mit leicht beweglichen Stärkekörnern vorhanden sind.

Die Form der Sinneszellen, der Statocysten, welche die Stärkescheide und

die sie vertretenden Zellgruppen aufbauen, ist eine parenchymatische. Sie

sind verhältnismäßig nur wenig in der Längsrichtung des Organs gestreckt,

meist 11/2— 2 mal so lang als breit. Dadurch wird der Vorteil erreicht, daß.

wenn das Organ aus seiner Gleichgewichtslage herausgebracht wird, rasch eine

größere Anzahl von Stärkekörnern auf die Längswände hinübergleitet, ohne

daß bei aufrechter Stellung, in der Ruhelage, die Stärkekörner über den Quer-

wänden zu hohe Schichten zu bilden brauchen. Bei Fumaria officinalis treten

Fig. 230. Teil eines Quersclinittes durch einen horizontal ge-

legten, geotropisch krumniungsfähigen Stengelteil von Linum
perenne. Unter dem Rindenparenchym die Stärkescheide; die

mit Jod blau gefärbten Stärkekörner liegen den physikalisch
unteren Zellwänden an. Die an die Stärkescheide angrenzenden
Zellen der Rindenmarkstrahlen enthalten gleichfalls bewegliche

Stärkekörner.
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in den Längsreihen der stärkeführenden Sinneszellen alternierend Lang- und

Kurzwellen auf. Die ersteren sind 1 Y2—^ mal so lang als breit, die letzteren

i V2—3 mal so breit als lang, also von scheibenförmiger Gestalt. — Auf dem
Querschnitt sind die Zellen der

Stärkescheide gewöhnlich 4—6 sei-

fig, tangential gestreckt, seltener

abgerundet (Vinca minor, Fig. 233).

Fig. 231. Stärkesichel zwisclieii Colleiichymstrang und Gefäß-
bündel aus dem Blütenschafte von Arum ternatum.

Fig. 232. Querschnitt durch ein Gefäßbündel
des Stengels von Rauunculus acer; an den
Flanken die stärkeführenden Statocysten.

Fig. 233. A Teil der Stärkeseheide eines horizontal gelegten Stengels von Vinca minor. B Stärkescheide im
Epikotyl von Phaseolus multiflorus, QuerschnittsansicSt eines Flankenteiles des horizontal gelegten Stengels.

Die als Statolithen fungierenden Stärkekörner sind entweder einfach, kugel-

förmig, noch häufiger aber zusammengesetzt, aus zwei und mehr Teilkörnern

bestehend. Sie sind in der Regel ansehnlich größer als die Stärkekörner des

Markes und der Rinde. Gewöhnlich treten sie in blassen Chloroplasten auf,

34*



532 XII. Abschnitt. Die Sinnesorgane.

zuweilen auch in Leukoplasten, deren Stroma sie als dünner Überzug umgibt.

Die Zahl der Stärkekürner in jeder Sinneszelle ist ähnlichen Schwankungen

unterworfen, wie in der Wurzel-

haube: sie bedecken bei aufrechter

Stellung des Stengels in einfacher,

häufig auch 2—3facher Lage die

untere Querwand. Die Beweglichkeit

der Stärkekörner ist meist eine sehr

große, so daß schon eine Abweichung

von der Vertikalstellung des Organs

um 10-

—

I
1" eine deutliche Verschie-

bung der Stärkekürner zur Folge hat

(Fig. 234).

Das Protoplasma der Statocysten

besitzt dieselben Eigenschaften wie

in den Sinneszellen der Wurzel-

haube. Es ist kürnchenarm, an-

scheinend dünnflüssig und bildet

einen ringsum gleichmäßig dünnen

Wandbeleg. Zuweilen durchziehen

Plasmastränge den Zellsaftraum. Die

Zellkerne sind unregelmäßig gelagert

oder den oberen Querwänden ange-

schmiegt. Die Zellmembranen zeigen

den Charakter gewöhnlicher Paren-

chymzellwände.

Die Stärkescheide tritt in tj'pischer

Ausbildung, das heißt mit normalem

Stärkegehalt, nur in den im Längen-

wachstum begriffenen
,

geotropisch

reizbaren und krümmungsfähigen Stengelteilen auf. In vollständig ausgewachsenen,

geotropisch nicht mehr krümmungsfähigen Stengelzonen ist die Stärkescheide

in der Regel entleert, die Stärkekörner sind aufgelöst und zur Ausbildung der

Nachbargewebe verwendet worden; doch kann hierin nur eine sekundäre

Nebenfunktion der Stärkescheide erblickt werden. Der Auflösung der Stärke-

körner geht häufig eine ungleichmäßige Verteilung in den alternden, funktionslos

werdenden Sinneszellen voraus.

In den geotropischer Krümmungen fähigen Gelenkknoten der unter-

suchten Rubiaceen, Garyophyllaceen , Polygonaceen, Geraniaceen und Comme-
lynaceen habe ich stets typische Stärkescheiden gefunden. Nemec hat sie auch

in den Gelenkpolstern der Blättchen verschiedener Leguminosen beobachtet

(Phaseolus, Lupinus u. a.i, deren nyktitropische Bewegungen nach Alfred

Fischer nicht nur von Helligkeitsschwankungen, sondern auch vom Schwer-

kraftreiz abhängen. Auf die » Stärkesicheln < in den geotropisch so kräftig

reagierenden Blattknoten der Gräser ist schon oben hingewiesen worden. Bei

manchen Gräsern (z. B. bei Melica nutans) ist außerdem unter der inneren

Epidermis des Knotens auch eine wohlausgeprägte, ein- bis mehrschichtige

Fig. 234. Teil eines radialen Längssclinittes dnrcli einen

schief gestellten Stengelknoten von Tradescantia virginica.

Der Pfeil gibt die Schwerki-aftrichtung an.
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Stärkescheide vorhanden. — Entsprechend dem von Fr. Darwin geführten

experimentellen Beweise, daß bei den Keimpflanzen gewisser Gräser, speziell

der Paniceen, die geotropische Empfindlichkeit auf die Spitze der sog. Keim-

blattscheide beschränkt ist, fand Nemec im Grimdparenchym des Spitzenteiles

dieses Organs reichlich Stärkekürner vor, die sehr exakt dem Zuge der Schwere

folgen. — Geotropische Laubblattstiele sind in der Regel mit Stärkescheiden

versehen. Endlich sei noch erwähnt, daß nach meinen Beobachtungen die

Filamente der geotropisch krümmungsfähigen Staubblätter mancher Pflanzen

(Dictamnus albus und fraxinella, Hemerocallis fulva, Epilobium angustifoHum,

Azalea pontica u. a.) um das zentrale Leitbündel herum eine meist mehr-

schichtige Stärkescheide mit leicht beweglichen, oft ziemlich großen Stärke-

kürnern besitzen. Geotropisch nicht empfindliche Filamente sind im reifen

Zustande der Antheren stärkefrei, oder höchstens mit kleinen, nicht beweglichen

Stärkekürnern versehen.

Die vorstehend beschriebenen anatomischen und histologischen Tatsachen

weisen bereits deutlich darauf hin, daß die Stärkescheiden, resp. die sie ver-

tretenden stärkehaltigen Zellgruppen als Sinnesorgane der Stengel und Blätter

für den Schwerkraftreiz zu betrachten sind. AVas nun die experimentelle Be-

weisführung betritft, so konnten von mir folgende Tatsachen festgestellt

werden

:

Bei den Commelynaceen sind bloß die Basen der einzelnen Stengelinternodien,

die mehr oder minder deutlich als »Gelenkknoten« ausgebildet sind, geotropisch

empfindlich und krümmungsfähig. Wenn man nun von den Knoten von Trades-

cantia virginica die subepidermalen CoUenchyrnplatten samt dem grüßten Teil

des Rindenparenchyms abzieht, so daß nur 1— 2 Parenchymzelllagen außer der

Stärkescheide erhalten bleiben, so zeigen solche Knoten eine fast ebenso ener-

gische geotropische Krümmung, wie intakte. Wenn man auch noch den Rest

des Rindenparenchyms und die Stärkescheide ringsum abschabt, so unterbleibt

die geotropische Aufwärtskrümmung vollständig. Eine allerdings schwache

Krümnumg tritt nur dann ein, wenn außer der Stärkescheide auch im Mark

bewegliche Stärkekürner auftreten.

Beweiskräftiger als dieser Resektionsversuch sind Experimente, die ich mit

Sprossen ausführte, deren Stärkescheiden (gleich allen übrigen Geweben) durch

anhaltend niedere Temperaturen vollständig entstärkt worden waren. Es han-

delte sich hierbei um Freilandpflanzen, die in dem milden, schneefreien Winter

1901/1902 als sehr geeignete Versuchsobjekte dienten: Linum perenne und

usitatissimum, Capsella bursa pastoris undRuta graveolens. Die mit den beiden

Linumarten angestellten Versuche Ueferten das Ergebnis, daß die vollständig

stärkefreien Sprosse bei einer Temperatur von 17—20" C, nach 2—2 Y2 stündiger

Exposition in horizontaler Lage am Klinostaten rotierend, nicht die geringste

geotropische Krümmung zeigten. Waren dann nach eintägigem Verweilen der

Sprosse im warmen Laboratorium die Stärkekürner der Stärkescheide wieder

regeneriert, so traten nach 2— 2 Y2 stündiger Horizontallage am Klinostaten schon

nach einigen Stunden die schünsten geotropischen Krümmungen auf. Dem
naheliegenden Einwände, daß durch die anhaltend niedere Temperatur müg-

licherweise die Sensibilität der Plasmahäute, die Krümmungsfähigkeit oder sonst

irgendein Glied der Reizkette gestört wurde, konnte mit dem Hinweise darauf
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begegnet werden, daß Sprosse, deren Stärkescheiden durch den Aufenthalt im

Laboratorium in den Wiederbesitz beweglicher Stärkekürner gelangt waren,

nach 1 7 stündiger Abkühlung auf 2,5— 5° G ihre sofortige geotropische Empfind-

lichkeit und Krümmungsfähigkeit erkennen ließen. Bei Gapsella bursa pastoris

waren einzelne jüngere Infloreszenzachsen auch durch die anhaltend niedere

Temperatur nicht vollständig entstärkt worden, oder die Regeneration der

Stärke ging auffallend rasch vor sich; solche Sprosse zeigten bei höherer Tem-

peratur schon nach einigen Stunden geotropische Krümmungen, während stärke-

lose Sprosse gerade blieben. Bei Ruta graveolens gelangte die Stärkescheide

erst sehr spät, nach 5 Tagen, in den Wiederbesitz beweglicher Stärkekürner;

erst jetzt stellten sich geotropische Krümmungen ein. Wenn also negativ

geotropische Stengelorgane mit stärkefreier Stärkescheide nicht imstande sind,

geotropische Krümmungen auszuführen, so kann dies nur darauf beruhen, daß

die als Statolithen fungierenden Stärkekörner fehlen, infolgedessen die sensibeln

Plasmahäute der Statocysten nicht gereizt werden können.

Es wurde bereits erwähnt, daß als pflanzliche Statolithen nicht immer

Stärkekörner fungieren müssen; auch andere Körperchen von größerem oder

auch geringerem spezifischen Gewicht als das Protoplasma, resp. der Zellsaft,

können als Statolithen in Betracht kommen. Das wird besonders für niedere

Pflanzen, Algen und Pilze, gelten. Bisher sind bloß die positiv geotropischen

Wurzelhaare verschiedener Gharaarten (Gh. fragilis, foetida, aspera) in dieser

Hinsicht studiert worden. Giesenhagen^a) hat nämlich gezeigt, daß die in der

Spitze des Wurzelhaares befindlichen. Minzig kleinen »Glanzkörperchen«, deren

chemische Beschaffenheit noch nicht genau bekannt ist, dem Zuge der Schwer-

kraft folgen. Er erblickt deshalb in der von einer sensibeln Plasmamasse um-

hüllten Gruppe der Glanzkörperchen das Statolithenorgan des Wurzelhaares.

Vielleicht dienen auch die mit kleinen Kriställchen versehenen Endvakuolen

gewisser Desmidiaceen, die geotaktische Bewegungen ausführen, als solche Per-

zeptionsorgane.

IV. Sinnesorgane für Lichtreize.

Das Licht kann entweder durch Helligkeitsschwankungen als ein gewisse

Bewegungen auslösender Reiz auf die Pflanze einwirken, wie dies beim Nykti-

tropismus der Fall ist, oder indem es einseitig einfällt und so zu heliotropischen

(phototropischen) oder heUotaktischen (phototaktischen) Bewegungen führt.

In den auf Helligkeitsschwankungen reagierenden Blattpolstern scheinen

besondere Perzeptionsorgane für Lichtreize nicht vorhanden zu sein. Die Empfind-

lichkeit für den Wechsel von Licht und Dunkel dürfte allen Zellen des Bewegungs-

gewebes gleichmäßig zukommen. Als eine die Durchleuchtung der Polster be-

günstigende Einrichtung ist schon im vorigen Abschnitte (p. 502) das Fehlen von

lufterfüllten Interzellularräumen im äußeren Teile des Bewegungsgewebes be-

zeichnet worden.

Was die Perzeption des Lichtreizes beim Heliotropismus betrifft, so steht

die Frage, ob sie durch besondere Sinnesorgane erfolgt, mit der anderen Frage

in Zusammenhang, ob bei einseitigem Lichteinfall die dadurch bedingten Ilellig-

keitsunterschiede empfunden werden, oder ob die Richtung der Lichtstrahlen
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als solche die Reizursache vorstellt. Von Gh. Darwin, Oltmanns, Jost u. a.

wird ersteres angenommen, während Sachs und Noll die letztere Auffassung

vertreten. Vom physiologisch -anatomischen Standpunkt aus wird man der

ersteren Annahme den Vorzug geben, denn im Inneren des lichtperzipierenden

Organs werden bei einseitigem Lichteinfall unter allen Umständen bestimmte

Helligkeitsunterschiede sich geltend machen, während die Richtung der einfallenden

Lichtstrahlen als solche durch die unausbleiblichen Brechungen und Reflexionen

um so stärkere Veränderungen erfahren wird, je tiefer die Lichtstrahlen in die

Gewebe des betreffenden Pflanzenteiles eindringen.

Bei der überwiegenden Mehrzahl der positiv heliotropischen Stengelorgane

fällt so wie beim Geotropismus die Perzeptionszone mit der Reaktionszone, d. i.

der im Längenwachstum begriffenen Zone, zusammen. Es fragt sich nun, ob

sämtliche Gewebearten dieses Stengelteiles lichtempfindlich sind, oder ob eine

mehr oder minder weitgehende Lokalisierung der Empfindlichkeit auf eine be-

stimmte Gewebeart Platz greift. Untersuchungen hierüber sind noch nicht an-

gestellt worden. Sollte die Empfindlichkeit auf ein bestimmtes Gewebe lokalisiert

sein^ so wäre aus naheliegenden Gründen vor allem die Epidermis als eventuelles

Perzeplionsorgan in Betracht zu ziehen. Denn in der Epidermis kommt sowohl

die Richtung der Lichtstrahlen, wie auch der Helligkeitsunterschied zwischen

Licht- und Schattenseite des Organs am ausgesprochensten und ungetrübtesten

zur Geltung. Daß in der Epidermis 'oder auch im Rindenparenchym ganz be-

stimmte, auch anatomisch ausgezeichnete Zellen oder Zellgruppen als Sinnes-

organe für den Lichtreiz fungieren, ist sehr unwahrscheinlich; wenigstens liegen

keine Anhaltspunkte dafür vor.

Bereits von Ch. Darwin wurde gefunden und später von Rothert durch

sehr eingehende und sorgfältige Untersuchungen bestätigt 2^), daß das positiv

heliotropische Scheidenblatt (Keimblattscheide, »Cotyledo«) verschiedener Graskeim-

linge (Avena sativa, Phalaris canariensis, Panicum miliaceum, Setaria viridis u. a.)

an seiner Spitze für den Lichtreiz besonders empfindlich ist; der heliotropische

Reiz pflanzt sich von hier aus gegen den unteren Teil des Scheidenblattes, bei

den Paniceen sogar bis in das für Lichtreize gar nicht empfindliche Hypokotyl

fort und verstärkt hier die heliotropische Krümmung, oder lüst sie ülDerhaupt

erst aus. Bei Avena sativa ist die äußerste Spitze des Scheidenblattes in einer

Länge von \— 11/2 i^^^n ganz besonders empfindlich; die heliotropische Sensibilität

nimmt gegen die Basis zu nicht allmählich ab; schon ungefähr 3 mm hinter der

Spitze ist die Empfindlichkeit so gering, wie in der Nähe der Basis.

Man kann demnach die Spitze des Scheidenblattes der Graskeimlinge sehr

wohl als ein Sinnesorgan für den Lichtreiz bezeichnen; daß es zugleich auch

ein Sinnesorgan für den Schwerkraftreiz ist oder, besser gesagt, ein solches

enthält, ist schon früher besprochen worden (vgl. p. 253). Es ist nun nicht eben

wahrscheinlich, daß dieselben Zellen, welche als Statocysten den Schwerkraftreiz

perzipieren, zugleich die Sinneszellen für den Lichtreiz sind. Nun sind aber bei

Phalaris canariensis, Panicum miliaceum, Eleusine indica u. a. sämtliche Zellen

des Grundparenchyms der Blattspilze als Statocysten entwickelt; es bleiben

sonach, wenn wirklich eine Arbeitsteilung Platz greift, für die Lichtperzeption

nur die stärkefreien Epidermiszellen der Außenseite übrig (an die inneren Epi-

dermiszellen ist kaum zu denken). Die lichtperzipierende Funktion der äußeren
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Epidermis ist um sq wahrscheinlicher, als im darunter befindlichen Statolithen-

organ zufolge des Auftretens zahlreicher, ziemlich großer Durchlüftungsräume

die ursprüngliche Richtung der Lichtstrahlen durch wiederholte Reflexion und

Brechung sehr gestört wird. Besondere histologische Eigentümlichkeiten, die als

Anpassung an die Aufgabe der Lichtperzeption zu deuten wären , lassen sich

allerdings nicht nachweisen. Die obersten Epidermiszellen sind häufig, doch

nicht immer, palisadenartig gestreckt (Avena sativa, Phalaris canariensis u. a.).

Stets aber fällt der große Plasmareichtum der Epidermiszellen in der besonders

lichtempfindlichen Region auf, — eine Erscheinung, die ja auch sonst an reiz-

perzipierenden Epidermiszellen sehr häufig zu beobachten ist.

Bei den negativ heliotropischen Wurzeln ist nach Kohl 25] die Perzeption

des Lichtes auf die Wurzelspitze beschränkt. Über eine weitergehende Lokali-

sierung der Empfindlichkeit ist nichts bekannt, auch ist eine solche wohl kaum
zu erwarten.

Die Laubblätter vieler Pflanzen sind transversal-heliotropisch: ihre flach

ausgebreiteten Spreiten befinden sich, wie Wiesner^ßj gezeigt hat, in der

»fixen Lichtlage«, wenn sie senkrecht zur Richtung des stärksten diffusen

Lichtes des ihnen zu Gebote stehenden Lichtareales orientiert sind. In dieser

Lage erfährt die Blattspreite die maximale Beleuchtung. Wiesner nennt solche

Blätter »euphotometrisch« ; hauptsächlich sind es Schattenpflanzen, deren Laub-

blätter dieses Verhalten zeigen.

Das Bewegungsorgan, welches die Blattspreite durch entsprechende Krüm-

mungen oder Drehungen in die fixe Lichtlage bringt, ist gewöhnlich der Blatt-

stiel oder ein gelenkartig entwickelter Teil desselben; häufig auch ein tj^pisches

Gelenkpolster. Schon Dutrochet hat die Vermutung geäußert, daß die Blatt-

spreite bei der Erreichung der günstigen Lichtstellung auf das Bewegungsorgan,

den Blattstiel, einen dirigierenden Einfluß ausübe. Erst Vöchting27) hat aber

auf experimentellem Wege für Malva verticillata den Nachweis erbracht, daß

die lichtperzipierende Spreite den Stiel beeinflußt und ihn , obgleich er selbst

heliotropisch empfindlich ist, veranlaßt, solche Bewegungen auszuführen, daß

die Spreite dadurch in die günstige Lichtlage kommt. Auch ich habe bei ver-

schiedenen Pflanzen einen solchen Einfluß der Spreite feststellen können. Bei

Begonia discolor gelangt die Spreite auch dann genau in die fixe Lichtlage,

wenn der Blattstiel seiner ganzen Länge nach durch eine Stanniolumhüllung

verdunkelt ist. Dasselbe ist der Fall, wenn man bei Monstera deliciosa den

als Gelenk ausgebildeten obersten Teil des Blattstieles mit einem Stanniolverbande

versieht. Obwohl verdunkelt, führt das Gelenk mit größter Sicherheit die er-

forderliche Krümmung oder auch Drehung aus, um die aus ihrer fixen Licht-

lage herausgebrachte Spreite in diese zurückzuführen. Bei Tropaeolumarten

(Trop. majus, minus und Lobbianum) führten Verdunkelungsversuche zu dem

Ergebnis, daß die grobe Einstellung der Spreite in die fixe Lichtlage durch den

positiv heliotropischen Blattstiel, die feinere Einstellung aber erst durch den

Einfluß der Spreite auf den sich krümmenden Blattstiel erzielt wird. Bei Pha-

seolus multiflorus dagegen gelangt, wie schon Krabbe 2»] gefunden hat, das

Primärblatt des Keimlings auch dann in die günstige Lichtlage, wenn die Spreite

verdunkelt und bloß das angrenzende Gelenk belichtet ist. — Jedenfalls ist

aber bei vielen Pflanzen mit transversal-heliotropischen Laubblättern die Spreite
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der ausschließlich oder vorzugsweise lichtempfindliche Teil, der Blattstiel da-

gegen in erster Linie bloß das Bewegungsorgan; die Perzeptionszone ist von

der Keaktionszone räumlich getrennt.

Wenn nun die Frage aufgeworfen wird, ob das Perzeptionsvermögen für

den Lichtreiz und für die Richtung der einfallenden Lichtstrahlen diffus in den

Geweben der Blattspreite verbreitet ist, oder ob eine Lokalisierung des Per-

zeptionsvermügens auf ein bestimmtes Gewebe oder auf bestimmte Zellen oder

Zellkomplexe Platz greift, so hat die letztere Alternative schon von vornherein die

größere Wahrscheinlichkeit für sich. Die Spreite des euphotometrischen Blattes

ist schon für geringe Abweichungen vom normalen Lichteinfall und dadurch

bedingte Intensitätsunterschiede der Beleuchtung empfindlich, hi allen unter

der Epidermis der Blattoberseite gelegenen Geweben, zunächst also im Assimi-

lationssystem, tritt aber infolge der unausbleiblichen Reflexionen, Brechungen und

Absorptionen eine so starke Zerstreuung und Schwächung der die Blattfläche

unter einem bestimmten Winkel treffenden Lichtstrahlen ein, daß diese Gewebe

zur Perzeption der Richtung des in der Regel ohnehin schon wenig intensiven

Lichtes gewiß nur in sehr geringem Maße geeignet sind. Es ist daher schon

von vornherein sehr wahrscheinlich, daß es die obere Epidermis der Blatt-

spreite ist, die den Lichtreiz perzipiert 29).

In der Tat lassen sich im Bau der Epidermis auf der Oberseite des

euphotometrischen Laubblattes Einrichtungen nachweisen, die sehr wahrscheinlich

mit dieser Funktion im Zusammenhange stehen. Es sind in dieser Hinsicht zwei

Typen im Bau der Epidermiszellen unterscheidbar:

Der erste Typus kennzeichnet sich durch die mehr oder minder starke

VorWölbung der Außenwände, während die Innenwände annähernd eben und

parallel zur Blattoberfläche gelagert sind. Fällt auf eine solche Epidermiszelle

senkrecht zur Blattoberfläche ein Strahlenbündel, so werden an ihren Außen-

und Innenwänden, beziehungsweise in den an sie angrenzenden Plasmahäuten

ganz bestimmte, gesetzmäßige Beleuchtungsverhältnisse geschaffen. Die vorge-

wölbte Außenwand wird in ihrer Mitte vom Lichte senkrecht und nahezu senk-

recht, an ihrer Randpartie aber unter spitzen Winkeln getroffen. Die Plasma-

haut ist also in der Mitte am stärksten, gegen den Rand zu weniger stark

beleuchtet, da die Intensität der Beleuchtung proportional dem Sinus des Einfalls-

winkels ist. Noch auffallender ist aber dieser Intensitätsunterschied auf der

Innenwand. Die Epidermiszelle stellt eine plankonvexe Sammellinse dar, und

die auf die konvexe Außenseite parallel zur optischen Achse auffallenden Licht-

strahlen werden so gebrochen, daß die konvergierenden Lichtstrahlen die Mitte

der Innenwand am stärksten beleuchten, während eine mehr oder minder breite

Randzone überhaupt nicht direkt beleuchtet wird, sondern nur spärliches re-

flektiertes Licht vom Mesophyll her empfängt. Die nachstehende schematische

Abbildung (Fig. 235) stellt den Strahlengang in einer solchen Epidermiszelle

vor, wobei der Einfachheit halber die Außenwand als Teil einer Kugelfläche

angenommen wurde. Der Konstruktion wurde der Brechungsexponent des

Wassers (1,33) zugrunde gelegt. Das hellbeleuchtete Mittelfeld und die dunkle

Randzone der Innenwände solcher Epidermiszellen lassen sich leicht unter

dem Mikroskop beobachten, wenn man die durch einen scharfen Ober-

flächenschnitt ohne Verzerrung der Zellen abgetragene Epidermis mit den
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Außenwänden nach abwärts gekehrt (natürlich in Luft) betrachtet und als

Lichtquelle den Planspiegel des Statives benutzt. Auch auf andere Weise läßt

sich jener auffallende Intensitätsunterschied veranschaulichen. Man braucht nur

die abgetragene Epidermis auf

ein mit Wasser benetztes

Stück photographischen Pa-

pieres (»Kopierpapier«) zu

legen und senkrecht zu be-

leuchten. Dann kann man
nach Fixierung des photo-

graphischen Bildes schon bei

Betrachtung mit einer starken

Lupe oder bei schwacher Ver-

größerung im auffallenden

Licht auch mit dem Mikroskop

die vollkommen geschwärzten

Mittelfelder der Innenwände

und die ganz lichten Rand-

zonen oft auffallend scharf

ausgeprägt wahrnehmen ^o).

Die vorstehend geschilderte

Intensitätsverteilung des Lich-

tes auf den Außen- und na-

mentlich auf den Innenwänden

der Epidermiszellen entspricht

der heliotropischen Gleichge-

wichtslage der euphotometri-

schen Laubblattspreite. Die

Plasmahäute, die jenen Zell-

wänden anliegen, sind derart

auf hohe und niedrige Licht-

intensität abgestimmt, daß GleichgCAvicht herrscht, wenn die Mittelpartien stark,

die Randpartien schwach beleuchtet sind. Wenn nun das Licht nicht senkrecht,

sondern schräg zur Blattoberfläche einfällt, so tritt in der eben besprochenen

Intensitätsverteilung des Lichtes eine Verschiebung ein. Die vorgewülbten Außen-

wände werden jetzt auf der der Lichtquelle zugekehrten Seite stärker beleuch-

tet, als am Scheitel und gar auf der entgegengesetzten Seite. Und ebenso findet

auf den Innenwänden eine Verschiebung des hellen Flecks von der Mitte gegen die

von der Lichtquelle abgekehrte Seite statt (Fig. 235). Dadurch werden nun gewisse

Partien der Plasmahäute stärker oder schwächer beleuchtet, als ihrer normalen

Lichtstimmung entspricht, und diese veränderte Intensitätsverteilung wird als

Reiz perzipiert, der die entsprechende heliotropische Bewegung im Blattstiel

oder Gelenk auslöst. — Die veränderte Lichtrichtung wird also nach dieser

Auffassung nicht als solche, sie wird nicht direkt empfunden, sondern dadurch,

daß sie zufolge des Baues der Epidermiszellen eine veränderte Intensitätsver-

teilung des Lichtes auf den Außen- und Innenwänden der Epidermiszellen zur

Folge hat.

Q

f f
Fig. 235. Scliematisclie Darstellung des StraWenganges in der pa-

pillösen Epidermiszelle ah c ä; die Innenwand cd weist bei senk-

rechtem Lichteinfall ein lielles Mittelfeld «/ und eine dunkle Rand-

zone c e und /d auf. Bei schrägem Lichteinfall (gestrichelte Linien)

ist das helle Mittelfeld i' f verschoben.
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Die Mehrzahl der Pflanzen mit euphotometrischen Laubblättern gehurt

diesem Typus an, so die meisten Begonien, Centradenia floribunda, Tradescantia

viridis, Tropaeolumarten u. a. Keimblätter, die als erste Assimilationsorgane

dienen, sind meist in sehr ausgesprochener Weise euphotometrisch, ihre oberen

Epidermiszellen dementsprechend oft auffallend papillös.

Je nach der Lage des Brennpunktes der als Sammellinsen fungierenden

Epidermiszellen tritt der geschilderte Typus in zwei Hauptmodifikationen auf.

Bei schwächerer Vorwölbung der Außenwand liegt der Brennpunkt hinter der

Innenwand im Mesophyll; bei stärkerer Vorwülbung und kegelförmiger Gestalt

der Papillen — wie dies bei vielen »Sammetblättern« der Fall ist — fun-

giert der oberste abgerundete Teil der Papille als Linse; ihr Brennpunkt liegt

vor der Innenwand im Lumen der Epidermiszelle. Für die Verhältnisse der

Intensitätsverteilung des Lichtes auf der Innenwand ist dieser Unterschied ohne

Bedeutung.

Der zweite Typus im Bau der oberen Epidermis des euphotometrischen

Blattes kennzeichnet sich dadurch, daß die Außenwände nicht oder fast gar

nicht papillüs vorgewölbt, sondern mehr oder minder eben sind. Die ihnen

anliegenden Plasmahäute sind also bei senkrechtem wie bei schrägem Licht-

einfall gleichmäßig beleuchtet, in ersterem Falle stärker, in letzterem Falle

schwächer. Dagegen sind bei diesem Typus die Innenwände nicht eben, son-

dern

Fig. 236. Obere Epidermiszellen der Laubblattspreite
von Monstera deliciosa.

vorgewölbt, und zwar entweder so,

daß sie auf dem Querschnitt bogig

erscheinen, oder so, daß die Wand
zweimal gebrochen erscheint; der

untere Teil der Epidermiszelle hat

also die Gestalt einer abgerundeten

Kuppe oder einer abgestutzten Py-

ramide (Fig. 236). Bei senkrechtem

Lichteinfall ist also wieder die Mittel-

partie der Innenwand am stärksten,

die Randzone (bzw. die Seiten-

wände der abgestutzten Pyramide) am schwächsten beleuchtet.

Lichteinfall wird wieder die Intensitätsverteilung des Lichtes entsprechend ver-

schoben und so das heliotropische Gleichgewicht gestört.

Diesem Typus gehören z. B. die Blätter von Monstera deliciosa und
anderen Aroideen, von Hedera Helix, Araliaarten u. a. an. Endlich kommen
auch nicht selten Kombinationen beider Typen vor; die Epidermiszellen gleichen

dann sehr dicken, bikonvexen Linsen; ein schönes Beispiel sind die Keimblätter

von Cyclanthera pedata.

Nach den vorstehenden Auseinandersetzungen fasse ich also die obere Epi-
dermis des euphotometrischen Blattes als ein lichtperzipierendes Sinnes epi-
thel auf.

Eine Lokalisierung des Perzeptionsvermögens auf bestimmte Zellen oder Zell-

gruppen der Epidermis scheint nur selten vorzukommen. Ich habe bisher nur

wenige hierher gehörige Fälle beobachtet. Als Beispiel sei hier das euphoto-

metrische Laubblatt der Acanthacee Fittonia Verschatfelti genannt, dessen obere
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Epidermis eine auffallende Differenzierung aufweist (Fig. 237). Zwischen den

gewöhnlichen Epidermiszellen mit flachen Außenwänden, die ein Maschenwerk

bilden, liegen großer Anzahl be-

deutend größere Zellen mit stark

vorgewölbten Außenwänden. Ihre

Innenwände sind eben, die Seiten-

wände gegen die Zellachse geneigt.

Dem Scheitel jeder solchen Zelle sitzt

eine sehr kleine bikonvexe Linsenzelle

auf, mit stark gewölbter Außen- und

schwächer gewölbter Innenwand. Ihr

vollkommen klarer Inhalt ist etwas

stärker lichtbrechend, als der was-

B

der oben (p. 537) angegebenen Me-

thode kann man sich leicht davon

überzeugen, daß dieser zweizeilige

optische Apparat, der manche Ana-

logien mit dem Bau eines tierischen

Auges einfachster Art darbietet, in

sehr vollkommener Weise eine un-

gleiche Beleuchtung der Innenwand

seiner großen Zelle herstellt: das

helle Mittelfeld und die dunkle Rand-

zone sind scharf ausgeprägt. Es ist

sonach sehr wahrscheinlich, daß

diese Organe — in morphologischer

Hinsicht umgewandelte Haare — die

Sinnesorgane des Laubblattes für den

Lichtreiz darstellen. —
Bei zahlreichen Flagellaten (z. B.

den Euglenaceen), verschiedenen Peri-

dineen und bei den Schwärmsporen der meisten grünen Algen ist es der schon

seit langem bekannte »Augenfleck« (Stigma), der aller Wahrscheinlichkeit nach

zur Lichtperzeption seitens dieser niederen Organismen, resp. Fortpflanzungs-

zellen in naher Beziehung steht "'^j.

Der Augenfleck ist ein rot oder braun gefärbtes, gegen das Cytoplasma

scharf abgegrenztes Organ des Protoplasten von scheibenförmiger, Hnsen- oder

auch stäbchenförmiger Gestalt. Nach den Untersuchungen von Klebs, Schil-

ling und Franz e besteht er bei den Flagellaten aus einem plasmatischen

Stroma, dem die Pigmentkörnchen eingebettet sind ; bei Volvox und den Ghloro-

phyceenschwärmsporen ist er nach verton vollständig homogen. Ob die von

F ranze beobachteten farblosen Einschlüsse (Paramylon- bzw. Stärkekörner) als

lichtkonzentrierende Organe dienen, wie F ranze annimmt, ist zweifelhaft. Zu-

weilen liegt der Augenfleck im Plasma, nicht selten einem Chromatophor genähert

oder auch angelagert (Ghrysomonadineen, Cryptoglena, Draparnaldia). In man-

chen Fällen liesrt er in der Ilautschicht . die sich an dieser Stelle zum Stigma

Fig. 237. Lichtperzipierende Sinnesorgane der Laubblatt
Oberseite von Fittonia Verschaffelti. A Längsschnitts

ansicM (Blattquerschnitt). B Oberflächenansicht.
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umgewandelt hat; bei den Euglenaceen grenzt er derart an die Hauptvakuole; bei

Cladophora laetevirenr, repräsentiert er nach Strasburger eine bandförmige,

vorgewölbte Verdickung der äußeren Plasmahaut, unter der ein linsenförmiger

homogener Raum im Gytoplasma auftritt.

Die Gründe, die für die obenerwähnte Funktion des Augenfleckes sprechen,

sind verschiedener Art. Zunächst spricht seine Lage am Vorderende des aktiv

beweglichen Protoplasten dafür, ferner der Umstand, daß alle Flagellaten, Peri-

dineen und Schwärmsporen, die Augenflecke besitzen, auch phototaktisch reizbar

sind: allerdings sollen auch einige stigmalose Flagellaten und Peridineen licht-

empfindlich sein. Erwähnenswert ist auch, daB sich nach L. Klein in Volvox-

kugeln nur jene Zellen durch einen intensiv gefärbten Augenfleck auszeichnen,

die um den bei der Bewegung nach vorn gekehrten Pol liegen.

Experimentelle Untersuchungen über die Funktion des Augenfleckes hat bis-

her nur Th. W. Engelmann angestellt. Er stellte fest, daß bei partieller Be-

schattung einer im Lichte schwimmenden Euglena viridis erst dann die Bewegung

sistiert wird und die Umkehr eintritt, wenn das farblose Vorderende mit dem

Augenfleck ins Dunkel taucht. »Die Lichtperzeption von Euglena hat also aus-

schließlich am chlorophyllfreien Vorderende des Körpers ihren Sitz.« Freilich

tritt die Reaktion schon ein, bevor noch der Augenfleck selbst beschattet wird.

Lichtempfindlich ist also das ihm benachbarte farblose Plasma, nach Wager
die linsenförmige Verdickung der Geißel, die gerade vor dem Stigma liegt.

Wahrscheinlich wird auch bei den Schwärmsporen das farblose Plasma in nächster

Nähe des Augenfleckes allein das Licht perzipieren. Der Augenfleck selbst hätte

mithin bloß die Bedeutung eines Hilfsapparates; am nächsten liegt es anzu-

nehmen, daß er gleich den »Pigmentbechern« tierischer Augen als Lichtschirm

fungiert, der die lichtperzipierende Plasmapartie vor allseitiger Belichtung

schützt und so die Wahrnehmung der Richtung des einfallenden Lichtes erleichtert.
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Dreizeliiiter Absclmitt.

Einrichtungen für die Reizleitung.

I. Allgemeines.

Zwischen der Reizaufnahme und der Reizreaktion spielen sich im tierischen

wie im pflanzlichen Organismus in der Regel verschiedene Vorgänge ab, die

wir in ihrer Gesamtheit mit Pfeffer als die »Reizkette« bezeichnen können.

Das Anfangsglied dieser Kette ist die Reizaufnahme, das Endglied die Reizreaktion,

das wichtigste Zwischenglied die Reizleitung. Eine solche Reizfortpflanzung

wird sich schon in einzelligen Organismen oder in den einzelnen Zellen einer

höher entwickelten Pflanze einstellen, wenn sich Reizaufnahme und Reizreaktion

in einer und derselben Zelle vollziehen. Denn schon im einzelnen Protoplasten

kann nicht ein und dieselbe Einrichtung beiden Zwecken dienen. Ausgesprochener

und oft über längere Strecken sich fortpflanzend wird die Reizleitung dann auf-

treten, wenn die räumliche Trennung zwischen Perzeption und Reaktion,

zwischen Sinnesorgan und Bewegungsorgan, eine größere ist. Bei Berberis

grenzt das mit Fühlpapillen versehene Sinnesepithel des Staubblattes unmittelbar

an das Bewegungsgewebe. Die Reizleitung beschränkt sich hier auf die Fort-

pflanzung des durch die mechanische Reizung im sensibeln Plasma geschaffenen

Erregungszustandes auf das benachbarte Bewegungsgewebe. In den Wurzeln ist

die Entfernung zwischen den Statolithenorganen der Haube und der geotropisch

krümmungsfähigen Zone schon größer, die Reizleitung spielt sich hier teilweise

in einem Gewebe ab, das weder an der Reizaufnahme, noch an der Reizreaktion

beteiligt ist. Noch weitere Strecken legt die Reizfortpflanzung in den Blättern

und Zweigen von Mimosa pudica zurück, wo unter Umständen sämtliche Blätter

eines Sprosses oder selbst der ganzen Pflanze in ihren Bereich fallen können.

Diese drei Beispiele genügen, um die Verschiedenheiten in der Weglänge bei

der Fortleitung äußerer Reize zu veranschaulichen.

Für die Beurteilung der Notwendigkeit besonderer histologischer Einrich-

tungen für die Reizleitung ist auch die Schnelligkeit maßgebend, mit welcher

die Fortpflanzung äußerer Reize erfolgt. Im allgemeinen ist sie bei den Pflan-

zen viel geringer als bei den Tieren. Heliotropische und geotropische Reize

legen nach Czapek, Rothert u. a. in 5 Minuten nur einen Weg von 1—2 mm
zurück 1). Bedeutend schneller pflanzen sich Wundreize fort; von Kretzsch-

mar2) wurde gefunden, daß nach Durchschneidung von Blättern und Stengeln
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verschiedener Wasserpflanzen (Vallisneria, Elodea, Hydrocharis) der Wundreiz

sich unter günstigen Umständen mit einer Schnelligkeit von I—2 cm in der Mi-

nute basalwärts fortpflanzte und die Reizreaktion — Plasmastrümung — auslöste.

Viel rascher pflanzt sich der Wundreiz, wie Fitting^) gezeigt hat, in den ab-

geschnittenen Ranken verschiedener Pflanzen fort und führt zur Einrollung der

Rankenspitze; für Passiflora coerulea berechnete Fitting die Reizleitungsge-

schwindigkeit zu 10— 20 mm in der Sekunde. Bei Mimosa pudica beträgt dieselbe

im primären Blattstiel bis zu 15 mm in der Sekunde; im Stengel ist sie meist

etwas geringer. — Im tierischen Nervensystem geht die Reizleitung bekanntlich

ungleich rascher vor sich; die Schnelligkeit beträgt über 30 m in der Sekunde.

Doch kommen im Tierreich auch langsamere Reizfortpflanzungen vor; in der

Herzmuskulatur, wo die Reizleitung nach Th. W. Engelmann ohne Vermittelung

von Nervenfasern erfolgt, beträgt ihre Geschwindigkeit bloß 6,4— 177 mm in

einer Sekunde. Jedenfalls ist anzunehmen, daß die verschiedenen Schnellig-

keiten, mit denen die Reizfortpflanzung vor sich geht, den jeweiligen Bedürf-

nissen vollkommen genügen, die durch Auslösung der Reizreaktionen befriedigt

werden sollen.

Endlich ist für die Frage nach dem Vorhandensein besonderer Einrichtungen

für die Reizleitung im Pflanzenreich auch noch die Art und Weise von Be-

deutung, wie die Reizfortpflanzung vor sich geht.

Im einfachsten Falle kann eine Reizfortpflanzung von Zelle zu Zelle, und

zwar die Fortleitung eines Stoßreizes schon auf grobmechanische Weise zu-

stande kommen, ohne daß dabei besondere Leitungseinrichtungen in Anspruch

genommen würden. Wenn in der reizbaren unteren Gelenkhälfte von Mimosa

pudica bloß eine einzige Zelle oder Zellgruppe gereizt wird, so übt diese infolge

der Reizkontraktion auf die benachbarten Zellen eine Zerrung aus, die nun

gleichfalls gereizt werden, und so kann sich der Reiz, wie schon Pfeffer be-

merkt hat, auf alle sensitiven Zellen des Gelenkes fortpflanzen.

Auf gleichfalls rein mechanischem Weg erfolgt die Reizfortpflanzung, wenn

durch einen entsprechenden Reiz (einen Stoß- oder Wundreiz) in einem beson-

deren Röhrensystem hydrostatische Druckdifferenzen hervorgerufen werden,

deren Ausgleichung die Reizfortpflanzung vermittelt. Auf diese Weise findet,

wie wir später ausführlicher hören werden, bei Mimosa pudica die Reizleitung

durch die Blattspreiten, Blattstiele und Stengelteile von einem Gelenk zum an-

deren statt.

Auch durch diosmotische Ausbreitung bestimmter Stoffe, die von der ge-

reizten Stelle aus von Zelle zu Zelle wandern, kann eine Reizfortleitung ver-

mittelt werden. Wenn wir aber von den sog. formativen Reizen und Reiz-

reaktionen absehen, die in diesem Buche nicht behandelt werden, und nur die

Bewegungsreize im Auge behalten, so ist noch kein Fall sicher bekannt, in welchem

durch einen mechanischen, chemischen, geotropischen oder heliotropischen Reiz

die Bildung bestimmter Reizstoffe ausgelöst würde, deren Ausbreitung dann die

Reizfortpflanzung vermittelte.

Am häufigsten dürfte die Reizfortpflanzung auf der Ausbreitung noch

rätselhafter Erregungs- resp. Bewegungszustände beruhen oder, allgemeiner

gesagt, auf der Ausbreitung irgendeines physikalischen oder chemischen Vor-

ganges, der sich in den lebenden Protoplasten und ihren Fortsätzen abspielt '*].

Haberlandt, Pflanzenaiiatomie. 3. Aufl. 35
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Im tierischen Organismus ist für diese Art von Reizfortpflanzung bekanntlich

ein eigenes Gewebesystem, das Nervensystem, ausgebildet. Bei den Pflanzen

ist die physiologische Arbeitsteilung nicht so weit vorgeschritten, ein beson-

deres, dem tierischen Nervensystem analoges Reizleitungssystem existiert hier

augenscheinlich nicht. Das Vermögen der Reizleitung kommt im pflanzlichen

Organismus allen lebenden Geweben zu, sofern nur die einzelnen Protoplasten

nicht vollständig durch Zellmembranen voneinander getrennt sind, sondern

durch Plasmaverbindungen (Plasmodesmen) untereinander zusammenhängen.

Diese letzteren stellen also w^ohl zweifellos die Reizloitungsbahnen von Zelle zu

Zelle vor, ihr oft angeführter Vergleich mit den tierischen Nervenbahnen ist

wohlberechtigt.

II. Einrichtungen für die plasmatische Reizleitung.

Die im lebenden Protoplasma sich abspielende Art der Reizfortpflanzung,

wie sie soeben gekennzeichnet wurde, kann gegenüber der rein mechanischen

oder osmotischen Reizfortpflanzung ganz kurz als plasmatische Reizleitung

bezeichnet werden. Wenn sich dieselbe nicht im Bereich eines einzigen Proto-

plasten abspielt, sondern, wie dies bei höheren Pflanzen fast immer der Fall

ist, über ganze Zellenzüge erstreckt, so setzt sich jede Reizleitungsbahn aus

zweierlei, miteinander abwechselnden Abschnitten zusammen. Die eine Gruppe

besteht aus jenen Bahnabschnitten, die von im Zelllumen befindlichen Piasma-

körpern repräsentiert werden; in ihnen vollzieht sich die »intrazelluläre«

Reizleitung. Die zweite Gruppe besteht aus den fadenförmigen Plasmaverbin-

dungen zwischen den einzelnen Protoplasten; sie stellen die Bahnen für die

»interzelluläre« Reizleitung dar. —
Die Differenzierung der Reizleitungsbahnen des tierischen Organismus in

sensible und motorische Nervenfasern ist an die Gegenwart eines Zentralorgans,

eines »Reflexzentrums«, geknüpft, das im pflanzlichen Organismus fehlt.

Wenigstens ist ein solches bisher nicht aufgefunden worden. Dementsprechend

lassen sich im Pflanzenkörper auch nicht sensible und motorische Rcizleitungs-

bahnen unterscheiden, obgleich ja irgendwo im Verlaufe der ganzen Leitungs-

bahn die Umsetzung des durch den Reiz geschaffenen Erregungszustandes in

einen Bewegungsimpuls stattfinden muß.

A. Die interzelluläre Reizleitung.

Die von Ed. Tangl entdeckten Plasmaverbindungen '^) oder »Plasmodesmen«,

wie sie Strasburger nennt, sind meist ungemein zarte Plasmafäden, welche,

die Zellmembranen quer durchziehend, die Protoplasten benachbarter Zellen

miteinander in unmittelbare Verbindung setzen (vgl. p. 36). Gewöhnlich durch-

queren sie in größerer Anzahl die Schließhäute der Tüpfel (Fig. 238^); Kuhla
zählte oft mehr als 20 Plasmodesmen in einer Tüpfelschließhaut des Rinden-

parenchyms von Viscum album. Seltener durchsetzen einzelne Plasmafäden
die ungetüpfelten, mehr oder minder verdickten Wandpartien (Fig. 2385). Eine
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scharfe Grenze zwischen diesen beiden Arten des Auftretens ist übrigens nicht

vorhanden; zuweilen enthält ein und dieselbe Zellwand sowohl vereinzelte wie

Höchstwahrscheinlich bestehen die Plas-

maverbindungen bloß aus jenem Hyalo-

plasma, das auch die Hautschicht (die

äußere Plasmahaut) des Protoplasten bil-

det; oder mit anderen Worten, die Plasmo-

desmen sind nichts anderes, als fadenförmige

Fortsätze der Hautschicht. Schon Noll hat

dies angenommen, und Strasburger hat

es näher zu begründen versucht. Er weist

darauf hin, daß die dünnen Plasmaverbin-

dungen die Dicke der Hautschicht, soweit

diese feststellbar ist, nicht überschreiten,

daß die Hautschicht direkt in die Plasmo-

desmen übergeht, und daß letztere auch in

ihrem stofflichen Verhalten mit der Haut-

schicht übereinstimmen.

hl entwickelungsgeschichtlicher Hinsicht

sind die Plasmaverbindungen, wie Stras-

burger nachwies, nicht etwa erhalten ge-

bliebene Verbindungsfäden der Kernspindel,

sondern sekundäre Bildungen. Sie worden

in die neugebildete Zellwand erst nachträglich

Fig. 23S. A Plasmaverbiiidungen zwischen zwei
Blattpareiichymzellen von Viscnm album. (Nacli
K i e n i t z - G e r 1 f f. I B bogig verlaufende
Plasmaverbindungen in einer Seitenwand der
Kleberscliieht von Zea Mais, nacli Behandlung

mit Jod und verdünnter Schwefelsäure.

allerdings schoneingeschaltet,

sehr früh, schon vor Beginn ihrer sekundären Verdickung.

Die Mehrzahl der Forscher neigt gegenwärtig zu der Annahme, daß die

Schließhäute aller Tüpfel, die zwischen den lebenden Zellen des Pflanzenkörpers

ausgebildet sind, von Plasmodesmen durchsetzt werden, ja daß sogar alle

lebenden Zellen durch die Plasmaverbindungen zu einer plasmatischen Einheit,

einem Symplasten, vereinigt sind. Einen Beweis für diese Annahme hat aber

bei höher entwickelten Pflanzen nur Kuhla, und zwar für Viscum album, zu

erbringen versucht. Es erscheint deshalb nicht überflüssig, speziell darauf hin-

zuweisen, daß in allen bisher untersuchten Fällen die Perzeptionsorgane für

äußere Reize mit dem entsprechenden Bewegungsgew^ebe, resp. der Reaktions-

zone durch Plasmodesmen in Verbindung stehen. So hat sie Pfeffer ß) im

Parenchym der Ranken nachgewiesen, in denen sich von der Kontaktstelle

aus der Reiz bis auf eine allerdings nur mäßige Entfernung ausdehnt ; auch in

den die epidermalen Sinneszellen von dem angrenzenden Parenchym trennenden

Zeliwänden kommen Plasmodesmen vor. In den Filamenten von Berberis

vulgaris') habe ich an den stark verdickten Innenwänden der Sinneszellen

ziemlich zahlreiche seichte, oft kaum angedeutete Tüpfel beobachtet, deren dicke

Schließhäute von Plasmavcrbindungen durchsetzt werden (Fig. 221.4); jede

Sinneszelle überträgt so die durch den Reiz bewirkte Erregung direkt auf das

angrenzende Bewegungsgewebe; auch die tüpfelreichen Wände des Bewegungs-

gewebes weisen Plasmodesmen auf. Bei Aldrovandia vesiculosa^j besitzen die

unteren Querwände der reizperzipierenden Gelenkzellen der Fühlhaare keine

35*
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Tüpfel ; sie verdünnen sich bloß von der stark verdickten Randpartie aus gegen

die Mitte des Gelenkes zu in ziemlich auffälliger Weise. In dieser dünnen

Wandpartie konnte ich nach geeigneter Behandlung einige wenige Plasmafäden,

meist nur zwei bis drei, nicht selten auch nur einen, wahrnehmen. Wenn das

Gelenk vierzellig ist, so stellen also 4— 12 Plasmodesmen die Verbindung mit

den angrenzenden Protoplasten her. In den Fühlborston und im Mesophyll

von Dionaea muscipula haben Macfarlane und Gardiner die Plasmaverbin-

dungen nachgewiesen. Letzterer hat sie auch in der unteren reizbaren Haltte

der primären Gelenkpolster von Mimosa pudica beobachtet, doch kommen sie

auch in der oberen nicht reizbaren Gelenkhälfte, und zwar anscheinend ebenso

reichlich, vor. In der geotropische und heliotropische Reize leitenden Wurzel-

spitze haben Czapek und A. W. HilP) auffallend zahlreiche Plasmodesmen

festgestellt; auch die Art ihrer Verteilung spricht hier deutlich für ihre reiz-

leitende Funktion.

Die experimentelle Beweisführung, daß di(> Plasmaverbindungen als Bahnen

der Reizleitung dienen, ist begreiflicherweise mit den grüßten Schwierigkeiten

verknüpft. Von Townsend^o] wurde gezeigt, daß der Kern einer Haar- oder

Moosprotonemazelle eine vollkommen isolierte, kernlose Plasmamasse der Nach-

barzelle zur Membranbildung anzuregen vermag, wenn nur die beiderseitigen

Plasmamassen noch durch Plasmodesmen miteinander zusammenhängen. Handelt

es sich hierbei auch nicht um Fortpflanzung eines äußeren Reizes, so ist doch

anzunehmen, daß die Art und Weise, wie die Impulse des Zellkernes und über-

haupt »innere Reize« von Zelle zu Zelle geleitet werden, von der Leitung

äußerer Reize prinzipiell nicht verschieden ist. — Von der Tatsache ausgehend,

daß bei Plasmolyse die meisten Plasmaverbindungen eingezogen werden, zum
Teil auch abreißen, und daß nach aufgehobener Plasmolyse keine Regeneration

derselben erfolgt, hat Strasburger Wurzeln und Stengel mittelst entsprechen-

der Salzlösungen vollständig plasmolysiert und dann nach sorgfältigem Aus-

waschen und W^iederherstellung der Turgcszenz auf ihre geotropische Krüm-
mungsfähigkeit geprüft. Es stellte sich heraus, daß solche Pflanzenteile nicht

mehr imstande waren, sich geotropisch zu krümmen. Das kann nun darauf

beruhen, daß die Plasmaverbindungen zerstört, die Reizleitungsbahnen mithin

unterbrochen waren. Ebensogut kann aber durch die vorausgegangene Plasmo-

lyse die Fähigkeit zur Reizperzeption oder zur Reizkrümmung verloren ge-

gangen oder irgendein anderes Glied- der ganzen Reizkette ausgefallen sein.

Eine Beweiskraft kommt also diesen Versuchen, wie übrigens Strasburger
selbst angibt, nicht zu.

Die in Rede stehenden Reizleitungsbahnen dienen voraussichtlich nicht Ijloß

der Übertragung äußerer Reize, bzw. der von diesen veranlaßten Reizzustände.

Sie stellen wahrscheinlich auch die Bahnen vor, auf denen sich i n n n e r e

Reize fortpflanzen, wie sie bei der gegenseitigen Beeinflussung der verschiedenen

Gewebe und Organe des Pflanzenkörpers zur Geltung kommen. Daß der Ein-

fluß des Zellkerns auf die Bildung der Zellhaut durch Plasmaverbindungen von

einer Zelle zur anderen übermittelt werden kann, ist schon oben erwähnt

worden.

Ob ein und derselbe Plasmafaden verschiedene Arten von Reizen fortzu-

leilen vermag, oder ob in dieser Hinsicht zwischen den zahlreichen Plasma-
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faden, welche benachbarte Protoplasten verbinden, eine Arbeitsteilung Platz

greift, läßt sich begreiflicherweise nicht entscheiden. Dagegen ist eine andere

Frage der experimentellen Behandlung zugänglich, die Frage nämlich, ob nicht

etwa die Plasmodesmen verschiedener Gewebearten zur Leitung verschiedener

Reize dienen.

Die Funktion der Plasmaverbindungen als Einrichtungen für die Reizleitung

schließt nicht aus, daß sie in bestimmten Fällen auch der Stoffleitung dienen

oder sogar ausschließlich für diese bestimmt sind. In den als Speichergewebe

fungierenden Endospermen, wo die Plasmaverbindungen zuerst beobachtet

worden und oft so schön entwickelt sind, mag ihre Funktion vor allem unter

diesen Gesichtspunkt fallen.

B. Die intrazelluläre Reizleitung.

Wenn man die Plasmaverbindungen als »interzelluläre« Reizleitungsbahnen

auffaßt, so ist jetzt noch die Reizleitung im Zelllumen selbst, im eigentlichen

Plasmaleibe, d. i. also die »intrazelluläre« Reizleitung, ins Auge zu fassen. Es

sind da betreffs der Reizleitungsbahnen von vornherein mehrere Möglichkeiten

gegeben. Es kann der gesamte Plasmakürper der Zelle als Reizleiter fungieren,

oder es ist bloß die Hautschicht des Protoplasten mit dieser Funktion betraut,

oder es könnten endlich besondere fibrilläre Strukturen als spezifische Reiz-

leitungsbahnen ausgebildet sein. Diese letztere Möglichkeit ist in neuerer Zeit

von Nemec^i) sehr eingehend diskutiert worden. Im tierischen Nervensystem

sind von Max Schulze, Apäthy, Bethe u. a. feine Fibrillen nachgewiesen

worden, die eine ununterbrochene Kontinuität aufweisen und deshalb, sowie

auch aus anderen Gründen, von den letztgenannten Forschern als die eigent-

lichen und ausschließlichen Leitungsbahnen im Nervensystem betrachtet werden.

An diese Beobachtungen und Folgerungen hat Nemec angeknüpft, als er in

den Wurzelspitzen verschiedener Pflanzen (Allium Cepa, Hyacinthus orientalis,

Iris germanica, Cucurbita, Pisum, Aspidium u. a.), und zwar hauptsächhch in

den später zu Gefäßen werdenden Zellreihen des Pleroms sehr auffallende

librilläre Strukturen aufgefunden hatte. Die betreffenden Zellen werden ihrer

Länge nach von einem oder mehreren Plasmasträngen durchzogen, die an den

Querwänden miteinander korrespondieren. An entsprechend fixierten und ge-

färbten Mikrotomschnitten, zuweilen auch schon im lebenden Zustand (Allium

Cepa), läßt sich eine fibrilläre Struktur dieser Plasmastränge beobachten. Die

Fibrillen durchziehen, ein Netzwerk bildend, die Zelle von einer Querwand zur

anderiMi , ohne jedoch in Plasmaverbindungen überzugehen. Die Querwände

werden von ihnen nicht durchbrochen, die Kontinuität der Fibrillen von Zelle

zu Zelle ist nicht vorhanden. Schon dieser Umstand spricht gegen die Annahme

von Nemec, daß die in Rede stehenden Plasmafibrillen den Neurofibrillen des

tierischen Organismus analog seien und spezifische Reizleitungsbahnen vorstellen.

Von mir wurde später gezeigt, daß in den fibrillären Plasmasträngen der großen

Pleromzellen Strömungen auftreten, und daß die längsfibrilläre Struktur jener

Stränge in morphologischer und physiologischer Hinsicht dasselbe Phänomen
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darstellt, wie der schon von früheren Forschern beobachtete längsfaserige Auf-

bau strömenden Plasmas überhaupt. Es handelt sich um langgestreckte Plasma-

fasern oder Plasmalamellen, die durch lange spaltenfOrmige Vakuolen voneinandor

getrennt werden.

Wenn für die intrazelluläre Reizleitung in den Protoplasten besonder(^

Plasmafib rillen ausgebildet wären, so müßten sie vor allem in solchen Ptlanzen-

teilen vorhanden sein, in denen sich verhältnismäßig sehr rasche Reizleitungs-

vorgänge abspielen. Sie müßten von den Sinnesorganen, den Fühltüpfeln und

Fühlpapillen der Ranken und Staubblätter, von den Fühlhaaren und Fühlborsten

von Centaurea, Aldrovandia und Dionaea, bis in das Bewegungsgewebe hinein

sich verfolgen lassen. Meine hierüber angestellten Untersuchungen haben jedoch

in allen Fällen ein negatives Resultat ergeben.

Die intrazelluläre Reizloitung findet also entweder im gesamten Plasmaleibe,

oder, was wahrscheinlicher ist, in bevorzugtem Maß in der Haulschicht des

Protoplasten statt, deren Fortsätze, die Plasmodesmen, als interzelluläre Bahnen

dienen. Damit ist nicht ausgeschlossen, daß auch das Zelilumen durchziehende

Plasmastränge der Reizleitung dienen können. Ganz sicher ist dies z. B. der

Fall, wenn der Zellkern im Inneren der Zelle an Plasmasträngen suspendiert

ist, wenn also die von ihm ausgehenden Impulse nur durch die plasmatischen

Aufhängefäden bis zur Zellwand gelangen können. Es ist sonach auch nicht

ausgeschlossen, daß in den von Nemec beobachteten fibrillären Plasmasträngen

der Wurzelspitzen Reizleitung stattfindet, nur wird man in jenen Strukturen

keine speziellen Anpassungen an die Reizleitung erblicken dürfen.

Schließlich ist noch die Frage aufzuwerfen, inwiefern zwischen der Schnellig-

keit der Reizleitung und der Gestalt der leitenden Zellen eine Beziehung herrscht.

Wenn sich der Reiz in der Hautschicht der Protoplasten und überhaupt im

plasmatischen Wandlieleg fortpflanzt, so bedeutet die Streckung der Zellen in

der Leitungsrichtung natürlich eine Abkürzung des Weges und mithin eine die

Schnelligkeit der Reizleitung begünstigende Einrichtung. Denn mit der Ver-

minderung der Zahl der Querwände, die von den Plasmodesmen durchsetzt

werden, verringert sich die einen Zeitverlust bedingende Querieitung des Reizes,

die an den Zellenden stattfindet. Noch vorteilhafter wird es natürlich sein,

wenn die Querwände schräg gestellt, die Zellen prosenchymatisch sind. Dem-

entsprechend wird man in den Gefäßbündeln eine raschere Reizleitung erwarten

dürfen, als in kurzzelligen Parenchymgeweben. Tatsächlich hat schon Frank
an den Blättern von Elodea canadensis beobachtet , daß die durch den

Wundreiz veranlaßten Umlagerungen der Chlorophyllkörner in der Umgebung

der Mittelrippe früher eintreten , als in den übrigen Blattpartien. Auch

Kretzschmar hat bei verschiedenen Wasserpflanzen eine schnellere Reizfort-

pflanzung in den Gefäßbündeln festgestellt. In einem i cm unterhalb der Spitze

durchschnittenen Blatte von Vallisneria hatte sich der die Plasmaströmung aus-

lösende Wundreiz in der Mittelrippe nach 1 Minuten, in den beiden seithchen

Rippen nach I 2 Minuten bis zvu" Blattspitze fortgepflanzt; erst nach 26 Minuten

zeigten sämtliche Mesophyllzellen Plasmaströmung, und zwar verbreitete sich

hauptsächlich von den Rippen aus der Reiz aufs Mesophyll. In Wurzelspilzen

von AUium Gepa hat Nemec eine raschere Fortpflanzung des Wundreizes, der

zu Plasmaumlagerungen führt ^gi. p. 1 9), in den inneren Periblemzellen und
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im Plerom beobachtet. Es erscheint sonach l)egreiflich, daß in jenen Fällen,

in denen aus biologischen Gründen eine möglichst rasche Reizfortpflanzung an-

gestrebt wird , die Gefäßbündel zu dieser Funktion herangezogen werden. So

pflanzt sich nach Batalin '2) bei Dionaea muscipula der Reiz von den Fühl-

borsten gegen die Mittelrippe des Blattes zu hauptsächlich in den Gefäßbündeln

fort. Bei Biophytum sensitivum werden nach meinen Beobachtungen ^''') Stoß-

und Wundreize höchstwahrscheinlich gleichfalls in den Gefäßbündeln der

Fiederblältchen und der Blattspindel fortgeleitet. Sofern es sich bei solcher

Reizfortpflanzung in den Gefäßbündeln um Plasmakörper und Plasmaverbindungen

als Leitungsbahnen handelt, kommen hierfür die Leptomparenchym- und Cam-
biformzellen, vielleicht auch die Plasmabelege der Siebröhren, sowie die Holz-

parenchymzellen in Betracht; in den Blättern könnten natürlich auch die Leit-

parenchymscheiden bevorzugte Ueizleitungsbahnen sein.

Die raschere Reizfortpflanzung in den Gefäßbündeln kann übrigens, abge-

sehen von der Längsstreckung der Zellen, auch noch darauf beruhen, daß ihre

plasmatischen Leitungsbahnen zufolge ihrer molekularen oder micellaren Struktur

zur Reizleitung besser geeignet sind, als jene des Grundparenchyms.

Wo es sich um Reizleitungen handelt, die verhältnismäßig nicht sehr rasch

zu erfolgen brauchen, wird auch das Leitungsvermögen des Grundparenchyms

genügen. So wird nach Rothert i*) in der Keimblattscheide von Avena sativa

der heliotropische Reiz auch nach Durchschneidung der beiden Gefäßbündel

von der Blattspitze bis zur Krümmungszone mit genügender Intensität und

Schnelligkeit fortgeleitet. Wenn andererseits F. W. Olliver^^) gefunden hat,

daß bei den Narben von Mimulus- und Martyniaarten auch die verhältnismäßig

sehr rasche Übertragung eines ßerührungsreizes von einem Narbenlappen zum
anderen nicht in den Gefäßbündeln, sondern im Parenchym erfolgt, so ist dies

nur eine scheinbare Ausnahme von der Regel. Denn dieses aus langgestreckten

Zellen bestehende »Parenchym« ist eben das Bewegungsgewebe; in den rasche

Reizbewegungen ausführenden Bewegungsgeweben muß aber die Reizleitung

schon infolge spezifischer Plasmastrukturen, die allerdings mikroskopisch nicht

nachweisbar sind, eine entsprechend rasche sein.

III. Das Reizleitungssysteni von Miinosa pudica.

Es ist bisher im Pflanzenreiche bloß ein Fall bekannt geworden, in welchem
die Reizfortpflanzung einem eigens hierzu bestimmten Gewebesystem übertragen

wird. Es ist dies das reizleitende Gewebesystem von Mimosa pudica,
welches von mir entdeckt und in anatomisch-physiologischer Hinsicht eingehend

untersucht worden isti^). Doch muß schon hier betont werden, daß es sich

dabei nicht um ein dem tierischen Nervensystem analoges Reizleitungsgewebe

handelt, sondern um eine Einrichtung, die eine rein mechanische Reizfortpflanzung

vermittelt.

Wenn man eines der Fiederblättchen einer genügend reizbaren Pflanze

durch einen Stoß reizt, so vollzieht zunächst dieses, fast gleichzeitig aber auch
das ihm opponierte Fiederblättchen die Reizbewegung; paarweise legen sich

dann auch die übrigen Blättchen des betreffenden Fiederstrahles zusammen.
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Nach einem stärkeren lokalen Reize, wie er durch Einschneiden eines Blättchens

bewirkt wird, pflanzt sich derselbe noch weiter fort, indem zmiächst gewöhn-

lich das Bewegungsgelenk des primären Blattstieles die Reizbewegung vollzieht,

worauf sich die Blättchen der übrigen Fiederstrahlen in basifugaler Richtung

paarweise zusammenlegen. Ist die Pflanze sehr reizbar, so vollziehen gewöhn-

lich auch die Gelenkpolster der sekundären Blattstiele die Reizbewegung.

Überdies pflanzt sich der Reiz durch den Stengel auch auf die nächstbenach-

barten Blätter fort. Nach einem sehr starken Reize, wie er durch Abbrühen oder

Versengen eines Teiles des Blattes erzielt wird, kann sich die Reizfortpflanzung

sogar über sämtliche Sprosse einer kleineren Pflanze ausdehnen.

Fig. 239. Enden von Eeizleitungszellen im Blattstiel von Mimosa pudica. A die kontrahierten Protoplasten
haften der feinporösen Schließhaut des großen Tüpfels der Querwand an. B Zellenden mit schräger Scheide-
wand; der Schließhaut haftet auf einer Seite ein Plasmarest an. Nach Behandlung mit verdünnter Schwefel-

säure und Tinktion mit Pikrin-Anilinblau.

Schon Dut röchet hat den experimentellen Nachweis geUefert, daß die

Reizfortpflanzung im Stengel der Sinnpflanze weder im Parenchym der Rinde,

noch im Mark vor sich geht, sondern daß allein das Fibrovasalsystem (nach

Dutrochet der Holzkörper) befähigt ist, den Reiz fortzuleiten. Er sprach auch

bereits die Vermutung aus, daß die Reizfortpflanzung auf der Bewegung der

in den leitenden Elementen enthaltenen Flüssigkeit beruhe. Tatsächlich schießt

bei hinreichend tiefem Einschneiden in den Stengel aus der Wunde ein Flüssig-

keitstropfen hervor, worauf die benachbarten Blätter die Reizbewegung voll-

ziehen. Mit Recht wurde der Austritt dieses Tropfens, den Sachs, Pfeffer

u. a. für einen aus dem Holzkörper stammenden Wassertropfen hielten, mit der

Reizfortpflanzung in ursächliche Beziehung gebracht.
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Um die Beteiligung lebender Protoplasten (und ihrer Verbindungen) bei

der Reizleitung mit Sicherheit ausschließen zu können, hat Pfeffer das mittlere

Stück eines sekundären Blattstieles chloroformiert oder ätherisiert und dabei ge-

funden, daß sich ein Wundreiz stets, ein Stoßreiz wenigstens hin und wieder auch

über die unempfindlich gemachte Zone des Blattstieles fortpflanzt. Später wurde
von mir gezeigt, daß sich ein Wundreiz sogar über durch Abbrühen getötete
Blattstielzonen fortzupflanzen vermag. Daraus ging also unwiderleglich hervor,

daß bei Mimosa pudica die Reizfortpflanzung nicht durch ein System zusammen-
hängender Protoplasten vermittelt wird, sondern auf einer Störung des hy-
drostatischen Gleichgewichtes in den reizleitenden Elementen beruht, die

sich auch über chloroformierte oder getötete Blattstielzonen fortpflanzt.

Diese reizleitenden Elemente sind aber nicht im Holzkörper resp. in den

Hadromteilen der primären Gefäßbttndel zu suchen, wie Dutrochet, Sachs,
Pfeffer u. a. meinten, sie treten vielmehr in Gestalt von langen, schlauch-
artigen Zellen, die Längsreihen bilden, in den Leptom teilen der Gefäß-

bündel auf. Ihre Länge beträgt im primären Blattstiel und im Stengel 0,6 bis

1,Ü mm, ihre Breite durchschnittlich 0,018 mm. Die Zellwände sind ziemUch

dünn, weich, farblos und werden von Chlorzinkjod dunkelviolett gefärbt. Die

Längswände sind häufig getüpfelt, die Querwände schräg oder senkrecht ge-

stellt. Jede Querwand besitzt in der Mitte oder exzentrisch gelagert einen
einzigen sehr großen Tüpfel von rundlichem Umriß, dessen Schließhaut

feinporös und von Plasmafäden durchzogen ist (Fig. 239). Der Zellinhalt

besteht aus einem dünnen plasmatischen Wandbeleg mit einem sehr großen,

rundlichen oder etwas gestreckten Zellkern, sowie aus Zellsaft von inter-

essanter Zusammensetzung. Neben einer gummiartigen oder schleimigen Sub-

stanz enthält er auch reichlich ein Glukosid oder einen glukosidarligen Körper

gelöst, welcher mit Eisen-

chlorid eine intensiv rotvio-

lette, mit Eisensulfat eine

rostrote Färbung gibt, /außer-

dem sind im Zellsaft noch

Körnchen einer harzartigen

Sulistanz suspendiert.

Mit den Gefäßbündeln,

und zwar ausschließlich im

Leptom derselben, durch-

ziehen die reizleitenden Zellen-

züge, ein kontinuierliches

Röhrensystem bildend, die

Stengel, die primären und se-

kundären Blattstiele (Fig. 240),

sowie die Spreiten der Fieder-

blättchen; sie treten demnach

auch in den reizbaren Gelenk-

polstern der Blattstiele und Fiederblättchen auf, wo sie durch weiches, mit zahl-

reichen Tüpfeln versehenes Collenchym von den Zellen der reizbaren Gelenk-

hälfte getrennt sind. In dem oberseitigen Kantenbündel der sekundären Blattstiele

Fig. 240. Quersclinitt durch einen primären Blattstiel \on Mimüsa
pudica (halbschematisch). ö Bastsicheln, h Hadromteile der Gefäß-

bündel; die kleinen Kreise entsprechen den Reizleitungszellen.
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bilden die Reizleitungszellen zwischen den beiden Gelenken der Fiederblattpaare

kurzzellige Knotenpvinkte, in denen die Fortpflanzung des Reizes nicht bloß

in der Längsrichtung des Blattstieles, sondern auch in der Querrichtung, von

einem Blättchen des Paares zum anderen, müglich ist.

Daß die Reizfortpflanzung tatsächlich in diesem stark turgeszierenden

Rölirensystem, mid zwar auf hydrodynamischem Wege zustande kommt, geht

daraus hervor, daß, wenn beim Einschneiden in den Stengel oder den Blattstiel

die besprochenen Zellenzüge geöfl"net werden, aus ihnen sofort der Zellsaft in

Form eines klaren Tropfens hervorschießt, worauf dann die Reizbewegung der

benachbarten Gelenkpolster eintritt. Wie sich aus den mikrochemischen Re-

aktionen, vor allem der Violettfärbung mit Eisenchlorid ergibt, stammt also

dieser Tropfen nicht aus dem »Holzkörper«, der zur Erzielung der Reizfort-

pflanzung gar nicht angeschnitten zu werden braucht; er ist kein »Wasser-

tropfen« , sondern ausgetretener Zellsaft der reizleitenden Zellenzüge. Aus der

Grüße dieses Tropfens folgt zugleich, daß der Zellsaft mit Leichtigkeit durch

die Poren der großen Scliließhäule an den Querwänden der Reizleitungszellen

hindurchfiltriert. Die von diesen gebildeten Zellenzüge verhalten sicli demnach
wie ein System miteinander kommunizierender, fusioniertcr Elementarorgane, in

denen hydrostatische Druckschwankungen sich mit Leichtigkeit auf größere Ent-

fernungen hin fortpflanzen können.

Die Reizleitung geht nun in diesem Röhrensystem auf folgende Weise vor

sich. Wenn nach einem Stoß reiz das Gelenkpolster eines Fiederblättchens

sich aufwärts krümmt, so wird durch die mit der Volum- und Gestaltverände-

rung der erschlafften Gelenkhälfte, sowie mit der Krümmung verbundenen

Pressungen auf die stark turgeszierenden Reizleitungszellen ein Druck ausgeübt;

die dadurch bewirkte lokale Drucksteigerung pflanzt sich dank der Elasti-

zität der gespannten Röhrenwände, nach Art einer »Pulswelle« im arteriellen

System des Tierkörpers, wellenartig fort. Die derart entstehende »Bergwelle«
(Spannungswelle) gibt im nächsten Gelenkpolster den Stoßreiz ab, der die Reiz-

bewegung auslöst. Da die Druckschwankung, die zur Entstehung der Welle

führt, verhältnismäßig nur ziemlich gering sein kann, so findet zwar eine Reiz-

fortpflanzung von einem Blättchenpaare zum anderen statt, doch pflanzt sich der

Reiz nicht in genügender Stärke bis in das wenig sensible Gelenk des sekun-

dären Blattstieles, und ebensowenig in das des primären Blattstieles fort.

Nach einem Wund reize, z. B. durch Entzweischneiden eines Fiederblätt-

chens, wird der Turgor der verletzten Reizleitungszellen plötzlich aufgehoben,

es kommt also eine sehr starke lokale Druckverminderung zustande, die

sich im reizleitenden Röhrensystem nach Art einer »Tal welle« (Erschlaffungs-

welle) fortpflanzt. Infolge der weit größeren Druckschwankung, die eine

mechanische Verletzung zur Folge hat, ist die lebendige Kraft des Stoßes, der

in den benachbarten Gelenkpolstern erzielt wird, erheblich größer, als bei der

Reizfortpflanzung nach einem Stoßreize. Der Reiz kann daher auf größere

Entfernungen hin fortgeleitet werden; er erreicht nicht bloß das Gelenkpolster

des primären Blattstieles, sondern pflanzt sich auch durch den Stengel zu benach-

barten Blättern fort.

Die Zellsaftbewcgung findet nach einem Stoßreiz, also nach einer Druck-

steigerung, in gleicher Richtung statt, in der die Bergwelle weitereilt. Nach



Das Reizleitungssystem von Mimosa pudica. 555

einem Wundreize, beziehungsweise einer Druckverminderung dagegen bewegt

sich der nach dem Orte geringeren Druckes strömende Zellsaft in entgegen-

gesetzter Richtung wie die Talwelle''').

Wie man sich die Übertragung des Stoßes der Borg- oder Tal welle iin

reizleitenden Röhrensystem auf das reizbare Parenchym der Gelenkpolster im

einzelnen vorzustellen hat, kann hier nicht ausführlich erörtert werden. Nur

so viel sei bemerkt, daß es offenbar die mit der Druckschwankung verbundenen

Volum- und Gestaltänderungen des reizleitenden (iewebes sind, welche im Ge-

lenkpolster die an sie angrenzenden 2—3 Collenchymzelllagen zerren, die dann

ihrerseits wieder die angrenzenden reizbaren Parenchymzellen plötzlich etwas

deformieren. Nach schwächeren Reizen wird sich diese Deformierung voraus-

sichtlich auf jene Stellen beschränken, wo Tüpfel vorhanden sind, deren Schließ-

häute infolge ihrer großen Zartheit und Dehnsamkeit schon durch die geringsten

Druckschwankungen zu einer Vorwölbung nach der Seite des geringeren Druckes

veranlaßt werden. Diese Vorwölbung wirkt dann als mechanischer Reiz.

Was die Schnelligkeit der derart erzielten Reizfortpflanzung betrifft, so

hängt diese natürlich von einer ganzen Reihe von Umständen ab, vor allem

von den Reibungs- und Filtrationswiderständen im reizleitenden Röhrensystem,

und vom Turgeszenzzustand desselben. Nach Dutrochet und Bert beträgt

die Fortpflanzungsgeschwindigkeit im Blatt und Stengel der ausgewachsenen

Pflanze 2— 15 mm in der Sekunde. Nach meinen Versuchen ist die Schnelligkeit

der Reizfortpflanzung im Stengel zuweilen ebenso groß, gewöhnlich aber etwas

geringer, als im primären Blattstiel. So betrug z. B. bei einem Versuche die

Fortpflanzungsgeschwindigkeit im Blattstiel 8,5 mm, im Stengel 6,5 mm in der

Sekunde.

Voraussichtlich ist auch bei den anderen auf Stoßreize reagierenden Arten

der Gattung Mimosa (M. sensitiva, Spegazinii, casta, viva u. a.), ferner auch l)ei

den übrigen reizbaren Leguminosen, wie Smithia sensitiva, Aeschinomene sensi-

tiva, indica, pumila, Desmanthus stolonifer u. a. die Mechanik der Reizfort-

pflanzung keine andere, als bei der von mir allein untersuchten Mimosa pudica.

Schließlich wäre noch zu erwähnen, daß das reizlcitende Gewebesystem
im Leptom der Gefäßbündel von Mimosa pudica phylogenetisch nicht etwa mit

den Siebröhren zusammenhängt; es ist vielmehr mit den bei den Leguminosen

sehr verbreiteten Exkretschläuchen homolog, die im Leptom von Phaseolus

multiflorus, Robinia pseudacacia u. a. als Gerbstoffschläuche entwickelt sind.



556 XIII. Absclinitt. Einrichtungen für die Reizleitung.

Anmerkimgen.

1) Wl. Rothert, Ueber Heliotropismus, Colins Beiträge zur Biologie der Pflanzen,

Bd. VII, ISOe, p. -137. Fr. Czapek, Weitere Beiträge zur Kenntniss der geotropischen Reiz-

bewegungen, Jahrb. f. wissensch. Bot., Bd. XXXII, 1898, p. 217 fl".

2) P. Kretzschmar, Über Entstehung und Ausbreitung der Protoplasmaströmung in-

folge von Wundreiz, Jahrb. f. wissensch. Bot., Bd. XXXIX, 1903.

3) H. Fitting, Weitere Untersuchungen zur Physiologie der Ranken nebst einigen

neuen Versuchen über die Reizleitung bei Mimosa, Jahrb. f. wissensch. Bot., Bd. XXXIX, 1903.

4) Vgl. W. Pfeffer, Pflanzenphysiologie, 2. Aufl., Bd. II, 1901, p. 224 fl'. und 230 fl'.

5) Ed. Tangl, Ueber offene Communicationen zwischen den Zellen des Endosperms

einiger Samen, Jahrb. f. wissensch. Bot., Bd. XII, 1879—81; Derselbe, Ueber das Endosperm

einiger Gramineen, Sitzungsberichte der Wiener Akademie der Wissensch., Math.-naturw. Gl.,

Bd. XCII, 1. Abth. E. Russow, Ueber die Perforation der Zellwand und den Zusammenhang
des Protoplasmakörpers benachbarter Zellen, Sitzungsberichte der naturf. Gesellsch. der Uni-

versität Dorpat, Bd. VI. W. Gardin er, On the continuity of the protoplasm through the

walls of vegetable cells, Arbeiten des bot. Institutes zu Würzburg, Bd. III. F. Kienitz-

Gerloff, Die Protoplasmaverbindungen zwischen benachbarten Gewebselementen in der

Pflanze, Bot. Ztg., 1891. Arth. Meyer, Die Plasmaverbindungen und die Membranen von

Volvox globator, aureus und tertius mit Rücksicht auf die Ihierischen Zellen, Bot. Ztg., 1896;
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auch die hier zitierte ältere Literatur des Gegenstandes). D. T. Mac Dougal, The Mechanism

of movement and transmission of Impulses in Mimosa and other »sensitive« plants, Bot.

Gazette, Bd. XXII, 1895. In dieser Abhandlung bekämpft der Verf. meine Auffassung betreffs
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einen plötzlichen Druck von 3— s Atmosphären (?) Wassei' eingepreßt, so wird dadurcli die
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Reizbewegung nicht ausgelöst. Schon Fitting hat in seiner unten zitierten Abhandlung
darauf hingewiesen, daß dieser Versuch gegen meine Auffassung nichts beweist, denn das

eingepreßte Wasser bewegt sich nicht in dem Röhrensystem der Schlauchzellen aufwärts,

sondern in den Gefäßen. Fitting konnte selbst bei 2 Atmosphären Druck keine Flüssigkeit

durch die Schlauchzellreihen hindurchpressen. Das ist auch sehr begreiflich, da beim Ab-
schneiden des Stengels die der Wundflächc benachbarten Enden der intakten Schlauchzellen

durch harzartige Propfen verschlossen werden. Ich habe darauf bereits in meiner oben zi-

tierten Abhandlung (p. -19) aufmerksam gemacht. 2) Werden an der Basis abgeschnittener

Zweige die Rindenschichten abgezogen und die Schlauchzellen freigelegt, und taucht man
dann die Zweige, nachdem die Blätter sich wieder ausgebreitet haben, in gesättigte Kali-

salpeterlösung, so erfolgt keine Reizbewegung. Bei der Durchführung dieses Versuches ging

Mac Dougal von der irrtümlichen Voraussetzung aus, daß durch osmotische Saugung eine

genügend rasche hydrostatische Druckschwankung in dem System der Schlauchzellen erzielt

werden könnte. Denn nur in diesem Falle, bei plötzlicher Deformierung der reizbaren

Zellen in den Gelenkpolstern durch eine Berg- oder Tal welle im reizleitenden System, ist

eine Reizung möglich. Bei osmotischer Wasserentziehung geht die Druckabnahme viel zu

langsam vor sich. Fitting hat diese Versuche in modifizierter Form wiederholt und dabei

teilweise den Eintritt der Reizbewegung beobachtet. Die mikroskopische Untersuchung ergab

aber, daß die Schlauchzellen nach Plasmolysierung mit Kalisalpeterlösungen sämtlich ab-
gestorben waren. Die Reizfortpflanzvmg ist also in diesem Falle von demselben Gesichts-

punkt aus zu betrachten, wie nach Einwirkung ätzender oder giftiger Substanzen überhaupt.

Ich habe diesen Punkt bereits in meiner zitierten Abhandlung (p. 61 f.) erörtert. — H. Fitting,

Weitere Untersuchungen zur Physiologie der Ranken nebst einigen neuen Versuchen über

die Reizleitung bei Mimosa, Jahrb. f. wissensch. Bot., Bd. XXXIX, 1903. Fitting kommt in

dieser Abhandlung zu keiner bestimmten Auffassung über die Art der Reizleitung bei Mimosa
pudica, doch nähert er sich auf Grund der Ergebnisse seiner Versuche und Erwägungen
ziemlich weit der von mir vertretenen Anschauung. Auch er hält es nämlich für das wahr-

scheinlichste, daß die Reizfortpfianzung durch eine »Flüssigkeitsbewegung in lebenden Zellen«

zustande kommt. Wenn er dabei neben den Schlauchzellen auch an die Siebröhren (oder

an andere Zellen) denkt, so spricht dagegen vor allem der Umstand, daß der Flüssigkeits-

tropfen, der beim Anschneiden des Blattes oder des Stengels plötzlich hervorschießt, doch so

gut wie ausschließlich aus dem Röhrensystem der Schlauchzellen stammt.

1 7; Nicht unerwähnt darf bleiben , daß nach meinen Versuchen (1. c. p. 63 ff.) nach
künstlicher Unterbrechung des reizleitenden Röhrensystems auch der Holzkörper des Stengels

von Mimosa pudica in wenn auch schwächerem Maße befähigt ist, einen Wundreiz fortzu-

pflanzen. Eine Erklärung dieser immerhin auffallenden Erscheinung habe ich in meiner zi-

tierten Abhandlung zu geben versucht.



Yierzeliuter Abschnitt.

Das sekundäre Dickenwachstum der Stämme
und Wurzeln.

A. Das normale Dickeuwachstum.

I. Allgemeines.

Jedes jugendliche Pflanzenorgan besitzt schon in jener Zone, die sich durch

den Übergang der Bildungsgewebe in Dauergewebe kennzeichnet, einen weit

größeren Querschnitt, als in unmittelbarer Nähe des Scheitels, wo sich die

Bildungsgewebe aus dem Urmeristem herausdifferenzieren. Diese Zu-•o^oprimären

nähme der Querschnittsgröße, die in der kegelförmigen Gestalt der Vegetations-

spitze direkt zum Ausdruck kommt, ist eine Folge des primären Dicken-

wachstums des Organes. Dasselbe repräsentiert natürlich keinen speziellen

Wachstumsvorgang; an seinem Zustandekommen sind sämtliche Flächenelemente,

d. h. die Zellen des Querschnittes, beteiligt, wenn auch nicht alle in gleichem

Maß, und so können wir dieses primäre Dickenwachstum mit einem anderen

Wort auch als die Erstarkung des jugendlichen Organes bezeichnen.

Diese Erstarkung, das primäre Dickenwachstum des Organes, führt schließ-

lich zu einer bestimmten, für die betreffende Pflanzenart charakteristischen

Dicke desselben. Ist diese annähernd erreicht, so wächst das Organ nunmehr

in die Länge, es streckt sich. Nach beendetem Längenwachstum und voll-

zogener Ausbildung der Dauergewebe findet bei der Mehrzahl der Monokotylen

und Gefäßkryptogamen kein nennenswertes Dickenwachstum mehr statt. Bei

den meisten Gymnospermen und Dikotylen dagegen, ferner bei verschiedenen

Palmen, den baumartigen Liliaceen und einigen Gefäßkryptogamen besitzen die

Stammorgane und meist auch die Wurzeln die Fähigkeit, auch nach beendetem

Längenwachstum und vollständiger Ausbildung ihrer Dauergewebe noch in die

Dicke zu wachsen.

Dieses sekundäre Dickenwachstum ist bei den Stämmen verschiedener

Palmen, die nachträglich noch in die Dicke wachsen, nach Eichlers Unter-

suchungen 1) nichts anderes als eine fortgesetzte Erstarkung des Stammes (im

vorhin erörterten Sinne), der so von oben nach unten zu allmählich dicker

wird; so war z.B. nach Messungen von Martius der 22,09m lange Stamm
einer Kokospalme (Cocos nucifera; unten 0,7 i m, oben 0,46 m dick; ein 25,5 m
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langer Stamm von Mauritia tlexuosa besaß unten einen Durchmesser von 0,87 m,

oben einen solchen von 0,-')2 ni. Diese Dickenzunahme beruht ausschließlich

darauf, daß das Grundparenchym des Stammes weitzelliger, voluminüser wird,

und daß auch die Bastbelege der Gefäßbündel ihren Querschnitt durch Er-

weiterung ihrer Zelllumina, sowie durch fortgesetzte Membranverdickung erheb-

lich vergrößern. Die Gefäßbündel dagegen erfahren keine Veränderung; auch

findet keine Neubildung von Geweben statt.

Diese einfachste Art des sekundären Dickenwachstums zielt also bloß auf

eine Zunahme der Biegungsfesligkeit des Stammes ah, wie sie bei den eine be-

trächtliche Höhe erreichenden Palmenstämmen notwendig ist. Der Entfaltungs-

fähigkeit des ganzen Assimilationsapparates, der Laubblätter, ist aber bei diesem

Typus des sekundären Dickenwachstums ebenso eine bestimmte (irenze gesetzt,

wie wenn ein solches überhaupt unterbleibt. Wenn die Leitungsbahnen des

Wassers und der in ihm gelösten Nährsalze nachträglich nicht mehr vergrößert

werden können, dann ist auch eine unbegrenzte Vermehrung der assimilierenden

und transpirierenden Lauborgane ausgeschlossen. Sie werden bei den lang-

lebigen Pflanzen dieser Kategorie, wie bei den Palmen, zwar stetig erneuert,

an Zahl und Größe dagegen erfahren sie keine andauernde Zunahme 2).

der Verstärkung des mechanischen Gewebesystems zur Voraussetzung. Diese

Bedingung ist aber nur erfüllbar, wenn das sekundäre Dickenwachstum auf

einer fortwährenden Neubildung und Ergänzung der den Stamm und den

Wurzelkörper zusammensetzenden Gewebesysteme beruht. Diese Funktion wird

selbstverständlich einem zwischen die Dauergewebe des Organes eingeschalteten

Bildungsgewebe übertragen, das in den gewöhnlichen, typischen Fällen des

sekundären Dickenwachstums in Form eines peripheren Hohlzylinders auftritt,

im Querschnitte demnach als ein geschlossener Ring erscheint. Er wird als

Verdickungs- oder Gambiumring bezeichnet.

IL Das Dickenwachstum der Gymnospermen und Dikotylen.

A. Der Verdickungs- oder Cambiumring^).

In den Stämmen der Gymnospermen und Dikotylen durchsetzt der Ver-

dickungsring die im Kreis angeordneten primären Gefäßbündel. Die Leptom-

stränge kommen dabei nach außen, die Hadromteile nach innen zu liegen, und

durch die sekundär gebildeten Gewebe werden die ebengenannten primären

Hauptteile der Gefäßbündel in radialer Richtung auseinandergeschoben.

Die Entstehung des Verdickungsringes der Stammorgane ist eine ver-

schiedene. Sie knüpft in zahlreichen Fällen bereits an die primären Differen-

zierungsvorgänge in der Stammspitze an, während in anderen Fällen ein solcher

Zusammenhang unterbleibt.

Bei verschiedenen Pflanzen ist der Verdickungsring das Differenzierungs-

produkt eines primär entstandenen Procambiumringes. Die nachfolgenden Bei-

spiele mögen zeigen, wie dies aufzufassen ist. In den vierkantigen jugendlichen
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Internodien von Salvia Horminum werden 8 Gefäßbündei, die Blattspurstränge,

angelegt, und zwar 2 in einer Kante. Die Stränge jedes Paares verschmelzen

miteinander bald zu einem einzigen Strange. Zwischen diesen Bündelanlagen

treten parallel den Seitenflächen des Stengels schon sehr frühzeitig procambiale

Meristemstreifen auf, die sich an die Cambiumzonen der Blattspurstränge an-

schließen. Auf diese Weise kommt ein geschlossener primärer Procambiumring

zustande, der aber noch keineswegs den Verdickungsring repräsentiert. Jene

Procambiumstreifen bestehen aus 3— 4 Zellschichten, deren Elemente nicht etwa

in radialen Reihen angeordnet sind, wie dies für den eigentlichen Verdickungs-

ring charakteristisch ist, sondern auf dem Querschnitt ein regelloses Mosaik

bilden (Fig. 241 Ä). In diesen Procambiumstreifen werden zunächst neue kleine

Gefäßbündel angelegt; noch später bilden sich dann die 2— 3 inneren Zellschichten

zu mechanischen Zellen aus und bilden samt den Stereiden in den Hadromteilen

der bereits differenzierten Gefäßbündel einen geschlossenen, »intracambialen«

Libriformring (Fig. 241 B). Die äußerste Zelllage jener primären Gambiuni-

streifen wird dagegen zur Mutterzellschicht des Verdickungsringes : ihre Zellen

^
Fig. 241. Anlegung und Differenzierung des primären Procambiumringes im Stengel von Salvia Horminum.

A~C' die sukzessiven Stadien. Vgl. den Text.

strecken sich in radialer Richtung und gehen hauptsächlich tangentiale Teilungen

ein (Fig. 241 C). Indem sich dann das derart entstandene Reihencambium an

das gleichnamige Gewebe der bereits differenzierten Gefäßbündel anschließt,

kommt der geschlossene Verdickungsring zustande.

Etwas komplizierter gestalten sich die Verhältnisse in den jungen Inter-

nodien von Pelargonium gibbosum. Auch hier kommt es zur Ausbildung eines

die Gefäßbündelanlagen verbindenden primären Procambiumringes, in welchem

kleine Zwischenbündel angelegt werden. Die primären Procambiumstreifen

zwischen den Gefäßbündelanlagen bestehen aus 5— 7 Zelllagen und differenzieren

sich nicht bloß in zwei Gewebeschichten, wie bei Salvia Horminum, sondern in

vier verschiedene Schichten. Die beiden äußersten Zelllagen werden zu Bast,

die 2—3 nach innen folgenden bilden sich zu einem engzelligen Leitparenchym

aus; die nächstfolgende ZellschiclTt dehnt sich in radialer Richtung, zeigt

tangentiale Teilungen und repräsentiert samt dem Reihencambium der Gefäß-

bündel den Verdickungsring; die innerste Schicht endlich wird gleichfalls zu

einem eng-, doch langzelligen Leitparenchym. In mehr oder minder ähnlicher

Weise entsteht der Verdickungsring nach H artig und Sanio bei Ephedra
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monostachya, Cheiranthus Gheiri, Hieracium, Pyrethrum, Galiiim, Plantagineen,

ferner nach de B a r y bei Cobaea , Crassulaceen , Garyophylleen , Rumex,
Lunaria u. a.

Wesentlich einfacher gestaltet sich die Bildung des Verdickungsringes,

wenn sie unabhängig von dem primären Procambiumring erfolgt, oder wenn
ein solcher überhaupt nicht angelegt wird. In diesen Fällen beginnt die Er-

gänzung der primären Cambiumstreifen in den Gefäßbündeln zum geschlossenen

Verdickungsring in der Weise, daß von den Rändern jener Cambiumstreifen

wird, welche die primären Markstrahlen überbrückt und so die Cambiumstreifen

der Gefäßbündel miteinander in Verbindung setzt. Ein derartig entstandener

Verdickungsring besteht demnach aus faszikularen und interfaszikularen Ab-

schnitten. Die ersteren sind zeitlich eine direkte Fortsetzung des primären

Cambiums, die letzteren dagegen ein aus dem Grundparenchym der Mark-

strahlen entstandenes Folgemeristem. Wir haben hier demnach ein neues Bei-

spiel für die schon mehrmals erwähnte Tatsache vor uns, daß ein und dasselbe

Gewebe von bestimmter Funktion in seinen verschiedenen Teilen oftmals ganz

ungleichen Ursprungs ist.

Die soeben bespro-

chene Entstehungsweise des

Verdickungsringes zeigt im

einzelnen verschiedene Ab-

weichungen. AVährend in

den typischen Fällen (Me-

nispermeen, Casuarinen,

Begonien fFig. 242], Cu-

curbita, Aristolochia Sipho,

hypokotyles Glied von Ri-

cinus communis u. a.) die

sekundäre Meristembildung

sich darauf beschränkt, die

interfaszikularen Abschnitte

des Verdickungsringes her-

zustellen, findet in einzel-

nen Fällen, so z. B. bei

Clematis Vitalba , vorerst

die Entstehung sekundärer, stammeigener Zwischenbündel statt, die in den

primären Markstrahlen zwischen den Blattspursträngen auftreten.

In den Wurzeln der Gymnospermen und Dikotylen wird der Verdickungs-

ring in dem axialen Gefäßbündel selbst angelegt. Die tangentialen Teilungen

beginnen an den Innenseiten der Leptomstränge des radialen Bündels und setzen

sich von hier aus durch das Leitparenchym bis zu den Außenkanten der Ge-

fäßplatten fort; hier überbrücken sie die darüber befindlichen Pericambium-

Fig. 2-42. Querschnitt durcli ein Gefäßbündel des Stengels von Begonia
fuchsioides; an das zwischen Hadrom und Leptom befindliche Eeihen-

cambium schließt sich beiderseits das Interfaszikularcambium an.

Vergr. 150.

geschlossen (Fig. 243). Auf diese Weise gelangen also die Leptombündel auf

die Außenseite, die Gefäßplatten auf die Innenseite des Verdickungsringes; die

H ab erl an dt, Pflanzenanatomie. 3. Aufl. 36
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Orientierung der primären Gefäßbündelteile zum Verdickungsring ist also die-

selbe wie im Stamm, und das nachträgliche Dickenwachstum kann in Stamm
und \\'urzel auf gleiche Weise

vor sich gehen. Der Ver-

dickungsring der Wurzeln zeigt

natürlich nach seiner Anlage

ebenso viele Einbuchtungen,

als das radiale Gefäßbündel

Leptomstränge aufweist, doch

werden im Laufe des Dicken-

wachstums die Leptombündel

bald nach außen geschoben

und dadurch jene Einbuchtun-

gen ausgeghchen; der Ver-

dickungsring besitzt dann an-

nähernd die Form eines Kreises.

Gehen wir nun zum Bau
des Verdickungsringes und

zur Beschaffenheit seiner Ele-

mente über. Schon mehrmals

wurde erwähnt, daß der Ver-

dickungsring ein cambiales

Bildungsgewebe vorstellt ; in

diesem Sinne pflegt man auch

häufig schlechtweg vom »Gam-
biumring« oder »Cambium«
zu sprechen, obgleich vom
physiologischen Standpunkt aus

die Bezeichnung »Verdickungs-

ring« charakteristischer ist. —
Die Form der Cambiumzellen

des Verdickungsringes ist na-

mentlich von Veiten genauer

studiert worden ; sie ist im all-

Fig. 243. A schematisclie Darstellung des Querschnittes durch
das Gefäßbündel der Hauptwurzel von Vicia faba nach Beginn
des Dieienwachstums; .9

—

g Gefäßplatten, b—b die vor dem
Leptom gelegenen Bastbündel, r—r Verdickungsring, jy Peri-

cambium, s Schutzscheide. Der Ausschnitt x ist in B stärker
vergrößert dargestellt; Bedeutung der Buchstaben wie vorhin.

Prismas, dessen breitere Seiten-

flächen tangential gestellt sind. Die Zellenden sind meist dachförmig zugeschärft.

Auf dem radialen Längsschnitte sieht man die radialen Querkanten der Zellenden,

auf dem tangentialen Längsschnitte die prosenchymatische Zuspitzung, bzw. Zu-

schärfung derselben. Was die Wände betrifft, so sind die Tangential wände
stets dünn und zart, während die radialen Wände nach den Untersuchungen

von de Bary, Fr. Krüger u. a. im Sommer sowohl wie im Winter mehr

oder minder verdickt und mit rundlichen, Längsreihen bildenden Tüpfeln ver-

sehen sind. Im Winter, zur Zeit der Vegetationsruhe, ist diese Verdickung der

radialen Wände stärker, als im Sommer. Daß die Verdünnung der Wände

Resorption der verdickten Wandpartien erfolgt, ist nicht wahrscheinlich. Nach
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Strasburger und Krüger liegt vielmehr die Annahme näher, daß das Dünner-

werden der Wände auf Dehnung beruht, indem sich die Cambiumzellen in

radialer Richtung zu strecken beginnen. — Der Inhalt der Cambiumzellen be-

steht aus feinkörnigem Plasma mit meist spindelförmigem Zellkern.

Das Gewebe des Verdickungsringes charakterisiert sich, wie schon mehr-

mals erwähnt wurde, als Reihencambium. Begreiflicherweise sind nicht alle

Zellen einer radialen Gambiumzellreihe einander gleichwertig, da gegen die beiden

Enden der Reihe zu der Übergang der cambialen Zellen in die verschiedenen

Dauerelemente stattfindet. In diesem Sinn unterscheidet Sanio bei Pinus

silvestris eine mittlere »Initialzelle« der

ganzen Reihe, durch deren tangentiale Tei-

lung eine neue Initialzelle und eine nach

außen oder innen gekehrte »Gewebemutter-

zelle« gebildet wird. Gewöhnlich teilt sich

jede Gewebemutterzelle nochmals in tan-

gentialer Richtung, und die beiden Tochter-

zellen gehen nun ohne weitere Tangential-

teilungen in Dauerelementc über (Fig. 245).

Als A'erdickungsring im engeren Sinne hätte

man hiernach bloß die aus den Initialzellen

bestehende Schicht aufzufassen. Da aber,

wie Mischke und namentlich Raatz ge-

zeigt haben, bei ausgiebigerem Dickenwachs-

tum die Deszendenten der Initialzelle sich

mehr als bloß einmal teilen, so erscheint es

am zweckmäßigsten, alle Zellen der radialen,

genetischen Reihen, die sich noch tangential

Dieser stellt so nach Raatz eine meristema-

tische Zone dar, in der durch fortgesetzte

interkalare Teilungen die Zahl der Zellen in

den einzelnen radialen Reihen vermehrt wird.

Das Vorhandensein von Initialzellen im Sinne Sanios wird aber durch diese Defini

Fig. 244. Teil eines radialen Längsschnittes
durch den Stamm von Cytisus Laburnum (Ende
Oktober). -p Leitparenchym der sekundären
Rinde, s junge Siehröhre, c Verdickungsring
und Jungzuwachs. / die zuletzt gebildeten Er-

satzfasern, l Libriformfasern.

Da der Verdickungsring durch die nach innen abgeschiedenen Gewebe-

produkte allmählich in radialer Richtung nach außen verschoben wird, so muß
er, solange das Dickenwachstum andauert, an Umfang zunehmen. Bis zu

einem gewissen Grade kann dieser Vergrößerung des Umfanges die tangentiale

Streckung der Cambiumzellen entsprechen; doch muß dieselbe schließlich die

Einschaltung neuer radialer Wandungen zur Folge haben, wodurch die Zahl

der radialen Zellreihen des Verdickungsringes entsprechend vermehrt wird.

Da wegen des konstanten Verhältnisses von Radius und Umfang bei gegebeni^r

Vergrößerung des ersteren das Maß des tangentialen Wachstums sich leicht

berechnen läßt, so kann auf Grund bestimmter Messungen in jedem Einzelfalle

durch Rechnung ermittelt werden, nach wie vielen tangentialen Teilungen in

einer Zell reihe des Verdickungsringes eine radiale Teilung eintritt. Derartige

Berechnungen sind zuerst von Näseli angestellt worden.
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Die vom Verdickungsringe der Gymnospermen und Dikotylen gebildeten

Daiiergewebe lassen sich folgendermaßen gruppieren: Der auf der Innenseite

des Verdiekungsringes gelegene Dickenzuwachs, welcher hauptsächlich die

mechanischen und wasserleitenden Elemente und das Hadromparenchym in sich

vereinigt, wird als Holz oder Holzkörper bezeichnet; der außerhalb des

Verdiekungsringes gelegene Zuwachs dagegen, im wesentlichen aus Leptom,

Leitparenchym und eventuell aus lokalmechanischen Strängen bestehend, reprä-

sentiert die sekundäre Rinde. Sowohl in

der letzteren, wie auch im Holzkürper treten

radiale Gewebestreifen auf, welche in un-

unterbrochenem Verlaufe Holz und Rinde

durchsetzen; dies sind die Markstrahlen.
Der dem Holzkürper angehürige Teil des

Markstrahls kann als Holzmarkstrahl (oder

kurzweg als Markstrahl im engeren Sinne)

bezeichnet werden; seine außerhalb des

Verdiekungsringes befindliche Fortsetzung

ist dann der Rindenmarkstrahl.

Die Anlegung neuer sekundärer
Mark strahlen im cambialen Verdickungs-

ring erfolgt in der Weise, daß je nach der

Grüße des Markstrahls eine oder mehrere

Cambiumzellen die entsprechende Anzahl

von queren und schrägen Teilungen ein-

gehen; so werden die meristematischen

Initialzellen der einzelnen Zellreihen des

Markstrahls gebildet. Bei Cytisus Laburnum
habe ich die Anlegung der kleinen und

kleinsten Markstrahlen genauer verfolgt und

gefunden, daß die betreffenden Cambium-

zellen zunächst in der Regel I— 2 vor-

bereitende Teilungen eingehen. Die cam-

biale Mutterzelle teilt sich durch eine radiale

Längswand, und die eine der beiden Tochter-

zellen kann entweder sofort zur Spezial-

mutterzelle des Markstrahls werden, oder

eine bogige Längswand schneidet von ihr

eine kleine spindelfürmige Enkelzelle ab,

welche durch quere Teilungen die Mark-

strahlinitialen bildet.

Bildungszellen gelten dieselben Zellteilungs-

norxuen, wäe für die Cambiumzellen des Verdiekungsringes. Durch tangentiale

Teilungen werden nach außen neue Zellen zum Rindenmarkstrahl, nach innen

ebensolche zum Holzmarkstrahl gefügt. Wie von Krabbe für eine Anzahl

von Holzgewächsen nachgewiesen wurde, unterbleiben aber in den Tochter-

zellen der Markstrahlinitialen weitere Teilungen
;
jede Tochterzelle wird viel-

mehr direkt zu einer Dauerzelle, und zwar je nach ihrer Lage zu einer Rinden-

Fig. 245. Querschnitt durci eine Eadialreilie
der Cambiumzone von Pinus silvestris. / ver-
mutliche Camhiuminitiale. H Holzseite. Vergr.
650. (Nach Sanio.) (de Bary, Vergl. Ana-

tomie.)

Für die soeben genannten
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oder Holzmarkstrahlzelle. So wurden z. B. in einem 8jährigen Aste von Cytisus

Laburnum nach einer von mir angestellten Beobachtung in jeder Vegetations-

periode seitens der betreffenden Markstrahlinitiale 2 Rinden- und 8 Holzmark-

strahlzellen abgeschieden. Veranschlagt man die Vegetationsperiode auf rund

200 Tage, so verstrichen von einer Teilung zur anderen durchschnittlich

20 Tage.

Zur Zeit der lebhaftesten Stoffwanderung, im Frühjahr und im Herbst,

werden die meristematischen Markstrahlinitialen natürlich von einem starken

Strom der in Translokation begriffenen Kohlehydrate durchquert und so in

sehr intensiver Weise der Stoffleitung dienstbar gemacht. Bei verschiedenen

Hölzern (Ouercus pedunculata, Fagus silvatica, Prunus Cerasus und besonders

deutlich bei Cytisus Laburnum) führt diese Inanspruchnahme der Markstrahl-

initialen zu einem Funktionswechsel, der auch histologisch zum x\usdruck

kommt: die genannten Zellen geben fast ausnahmslos ihren meristematischen

Charakter auf, verdicken auch ihre tangentialen Wände, die dann getüpfelt

erscheinen, und werden zu typischen Rindenstrahlzellen (Fig. 247 m). So

kommt es, daß vom Spätherbst bis zum Frühjahr der Rindenmarkstrahl un-

mittelbar an den Holzmarkstrahl grenzt, und daß zu Beginn des erneuten

Dickenwachstums auch neue Markstrahlinitialen gebildet werden, welche durch

Teilung der innersten Zellen des Rindenstrahles entstehen. Diese Initialen

sind demnach als ein Folgemeristem zu betrachten, das sich alljährlich er-

neuert.

B. Die sekundäre Rinde*).

Die außerhalb des Verdickungsringes gelegenen Produkte desselben (d. h.

die Gewebe der sekundären Rinde) werden häufig als »Bast« im topographischen

Sinne bezeichnet. Selbstverständlich können wir von dieser Benennung keinen

Gebrauch machen, da wir unter Bast eine bestimmte Gewebeart des mecha-
nischen Systems verstehen. Ebenso müssen wir von der Bezeichnung »Weich-

bast« absehen, worunter man die nicht mechanischen Bestandteile der sekun-

dären Rinde versteht, sowie auch vom Ausdruck »Bastparenchym«, der zur

Bezeichnung des Leitparenchyms der sekundären Rinde (ausschließlich der

Markstrahlen) gebraucht wird.

Die einzelnen Gewebearten, die hier in Betracht kommen, treten gewöhn-
lich mehr oder minder deutlich in tangentialen Schichten auf; sie werden von
den radialen Markstrahlen durchzogen, welche den Stoffverkehr zwischen Rinde

und Holz vermitteln.

Das Leptom der sekundären Rinde besteht wie sonst aus Siebröhren und
Geleitzellen, bzw. den sie vertretenden plasmareichen Parenchymzellreihen

;

ferner aus Cambiformzellen, die aber weniger zahlreich und typisch entwickelt

sind, als im primären Leptom, und gegenüber dem Leitparenchym (Leptom-
parenchym) sehr zurücktreten. Die Siebröhren mit den Geleitzellen, sowie das

Leitparenchym treten gewöhnlich in tangentialen Schichten auf, die miteinander

abwechseln. Die Siebröhrenglieder besitzen, da sie aus Cambiumzellen hervor-
gehen, schräge Endtlächen mit mehreren übereinander befindlichen Siebplatten;

daß damit ein erleichterter Eiweißtransport verknüpft ist, wurde bereits in der
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Einleitung des YII. Abschnittes erwähnt. Die Zellen des Leitparenchyms ent-

halten meist etwas Chlorophyll und speichern im Herbst reichlich Stärke,

die aber vor Eintritt der Winterruhe, im Spätherbst, wieder verschwindet. Sie

wird nach den Untersuchungen von Russow, A. Fischer u. a, in Fett, zum
Teil auch in Glukose und vielleicht auch in einen noch unbekannten Stoff um-
gewandelt; zum Teil wandert sie wohl auch durch die Markstrahlen in den

Holzkörper ein. Im Frühjahr findet zunächst wieder eine Regeneration der

Stärke statt, die aber später gelöst und durch Vermittelung des Holzkörpers

den austreibenden Sprossen zugeführt wird. Die in den Blättern erzeugten

Kohlehydrate wandern, wie Ringelungsversuche von Th. Hart ig, Hanstein
und A. Fischer gelehrt haben, ausschließlich im Leitparenchym der Rinde

nach abwärts und durch die Markstrahlen in den Holzkörper ein.

Die Siebröhren und Gcleitzellen, bzw. eiweißreichen Parenchymzellreihen

besitzen nur eine kurze Funktionsdauer. Sie werden spätestens nach Ablauf

einer Vegetationsperiode entleert und zusammengedrückt, während die Leit-

parenchymzellen jahrelang funktionieren können.

Die mechanischen Elemente der sekundären Rinde sind typische

Bastfasern und Sklerenchymzellen. Bei einer Anzahl von Pflanzen

fehlen die ersteren (z. B. bei Abies, Fagus, Platanus, Viburnum u. a.); noch

häufiger fehlen die »Steinzellen« (Cupressineen, Taxus, Ulmus, Morus, Lonicera,

Sambucus, Berberis, Tilia u. a.). Verhältnismäßig seltener dagegen entbehrt die

sekundäre Rinde aller mechanischen Elemente (z. B. Laurus, Nerium, Cornus,

Ribes, Buxus u. a.).

Die Bastfasern zeigen, wenn man die typischen Fälle betrachtet, zweierlei

Gruppen vereinigt in der

tangentiale Schichten und

Platten, welche mit den Leptombinden, an die sie sich anlegen, alternieren.

Hierher gehören die Cupressineen, Castanea vesca, Juglans nigra, Vitis vinifera,

Clematis Vitalba, Quercus Robur u. a. — Auf letztere Weise durchziehen die

sekundäre Rinde nicht selten beträchtliche Bastmassen, allein es wäre ein Irr-

tum, wenn man denselben eine wesentliche Rolle in bezug auf die Biegungs-

festigkeit des ganzen Organs zuschreiben wollte. Denn die Widerstandskraft

eines älteren Astes oder Baumstammes hat im Holzkörper ihren Sitz, und das

Bastgewebe der sekundären Rinde kann demnach in erster Linie bloß lokal-

mechanischen Zwecken dienen: es schützt das Leptom, mit dessen Schichten es

abwechselt. Damit ist natürlich nicht ausgeschlossen, daß solche Bastschichten

auch zur Festigkeit des ganzen Organs beitragen, und dieser Anteil wird um so

größer sein, je schwächer der Holzkörper anfänglich ist. Ein I—3 jähriger

Lindenzweig mag also immerhin einen nicht unansehnlichen Bruchteil seiner

Festigkeit den starken Bastbelegen der Rinde verdanken. Je mehr aber im

Laufe des Dickenwachstums der Holzkörper erstarkt, um so mehr tritt die

lokalmechanische Bedeutung des Rindenbastes in den Vordergrund.

Außer den mechanischen Elementen finden sich in der sekundären Rinde

sehr häufig Kristall schlauche; bei verschiedenen Pflanzen auch Sekret-
gänge und Milchröhren. Da dieselben keine besonderen Eigentümlichkeiten

zeigen, so ist auf sie an dieser Stelle nicht näher einzugehen.

Schließlich sind hier noch die Markstrahlen der sekundären Rinde zu
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besprechen, deren Elemente bei den Dikotylen in bezug auf Inhalt und Wand-

beschaffenheit den übrigen Leitparenchymzellen der Rinde gleichen. Mit diesen

letzteren treten die Markstrahlen durch zahlreiche Tüpfel in regen Stoffverkehr,

und auch die Geleitzellen suchen die unmittelbare Nachbarschaft der Mark-

strahlen auf. Bei den Abietineen und einem Teile der Cupressineen und Taxodi-

neen hat Strasburger außer den stärkehaltigen, resp. leitenden Zellen der

Rindenmarkstrahlen noch eiweißreiche Zellen beobachtet, die im allgemeinen

den oberen und unteren Rand des betreffenden 3Iarkstrahles einnehmen und

sich durch größere Höhe und geringere Länge, häufig auch durch große

Zellkerne vor den stärkeführenden Elementen auszeichnen (Fig. 246 me). Sie

legen sich an die benachbarten Siebrühren der Rinde an, mit denen sie bei

Fig. 246. Sekundärer MarkstraM eines Astes von Pinus Pumilio (Anfang Juli), nie eiweißreiche Zellen des
Kindenmarkstrahles. mt Traclieiden des HolzmarkstraMes. mV—ml leitparenchymatische Zellreihe des Mark-

strahles, sr Siehröhren, c Camhium. ft Fasertracheiden.

den Abietineen und wahrscheinlich auch bei den anderen hierher gehörigen

Coniferen durch Siebtüpfel verbunden sind. Mit der Entleerung der Siebröhren

hält jene der eiweißhaltigen Markstrahlzellen gleichen Schritt. Ihre Funktion

ist noch unbekannt; sie dürfte dieselbe sein, wie jene der Geleitzellen, die sie

vertreten.

Im Laufe des Dickenwachstums erfährt natürlich die sekundäre Rinde, da

sie sukzessive nach außen geschoben wird, eine beträchtliche Zunahme ihres

Umfanges, wobei jedoch das passive Wachstum der Rinde, das diese Zu-

nahme herbeiführt, sich begreiflicherweise nur auf das lebensfrische Gewebe,

nicht auf die Borke oder das ausgebildete Periderm erstreckt. — Der äußerste

Teil der Rinde, der zumeist schon funktionsuntüchtig geworden, wird bei den
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meisten Bäumen alljährlich durch Borkenbildung abgestoßen. Am auffälligsten

ist dieser Prozeß bei solchen Stämmen, welche die ganze sekundäre Rinde des

A^orjahres abwerfen (Vitis) ; dem entspricht dann eine besonders reichliche Neu-

bildung von sekundärem Rindengewebe.

C. Der Holzkörper '^).

1. Die Elementarorgane des Holzes.

lickungsringe nach innen zu abgeschieden(

webe, die zusammen den Holzkürper bilden, bestehen aus mechanischen und

Stoffleitenden Elementarorganen.

Während für die primäre Anordnung der Gewebe des Dikotylenstammes

der so i^iberaus häufige Bastring charakteristisch ist, wird nach Eintritt des

DickenWachstums das Stereom auf die Innenseite des Verdickungsringes verlegt;

der Bastring wird zum Libriformring. Der Grund für diese abweichende

Lagerung der mechanischen Elemente ist unschwer einzusehen: nur auf der

Innenseite des Verdickungsringes kann das Stereom zu einem dauernden Be-

standteile des in die Dicke wachsenden Organs werden. Da nun vom Ver-

dickungsring auch die wasserleitenden und ein Teil der kohlehydrateleitenden

Elementarorgane nach innen zu abgeschieden werden, so ist im Holzkürper eine

wechselseitige Durchdringung des mechanischen und des stoffleitenden Gewebe-

systems die unausbleibliche Folge. Indem auf diese Weise die beiden ge-

nannten Systeme ihre anatomisch-topographische Selbständigkeit aufgeben

müssen, so wird begreiflicherweise auch ihre physiologische Selbständigkeit

zum Teil verwischt und beseitigt. Die verschiedenen Funktionen sondern sich

nicht mehr streng nach den anatomischen Hauptmerkmalen der Gewebe. Das

eine Gewebesystem übernimmt als Nebenfunktion die Aufgabe des anderen,

und schließlich kann zwischen Haupt- und Nebenfunktion überhaupt nicht mehr

unterschieden werden. Der anatomische Ausdruck hierfür besteht in dem Vor-

handensein zahlreicher Übergangsstufen, durch welche die Formen der

typischen Elementarorgane des Skelett- und des Leitungssystems miteinander

verbunden sind.

Als solche typische Elementarorgane des Holzes 6) sind aufzufassen: \) d'w

echten Libriformfasern,"^ als spezifisch-mechanische Elemente; 2) die mehr

oder minder dünnwandigen Gefäße und Tracheide n, als wasserleitende

Röhren; 3) die Holzparenchymz eilen, welche zur Leitung und in noch

höherem Maße zur Aufspeicherung von Stickstofflosen Assimilaten dienen. Hierzu

kommen noch 4) die Elemente der Holzmarkstrahlen.
Die Libriformfasern oder Holzfasern (Libriformzellen) können in ihrer

typischen Ausbildung geradezu als die Bastzellen des Holzes bezeichnet werden

(Fig. 247 If). Sie sind stets von prosenchymatischer Gestalt, besitzen verdickte

Wandungen mit spaltenförmigen, linksschiefen Poren, und ihr Inhalt besteht

aus Luft, bisweilen auch aus geschrumpften Plasmaresten. Die Wände der

Libriformfasern sind viel häufiger und in der Regel auch stärker verholzt, als

die Bastzellwände. — Bei manchen Hölzern (Cytisus Laburnum, Caragana

arborescens, Gleditschia triacanthos, Ulmus suberosa, Celtis australis, Morus
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alba u. a.) fand Sanio, daß die innerste Wandschicht der Libriformfasern von

eigentümlich knorpelig-gelatinöser Beschaffenheit ist und unverholzt bleibt.

Im allgemeinen erreichen die Libriformfasern nicht die Länge typischer Bast-

zellen, doch werden sie immerhin 0,3— 1,3 mm lang. So beträgt nach Sanio
ihre durchschnittliche Länge

im Holze von Prunus Lauro- ^
cerasus 1,26 mm, von Ulex

europaeus 1,03 mm, von

Quercus pedunculata 0,8 mm,
von Salix acutifolia 0,53 mm,
von Tilia parvifoiia 0,46 mm
usf.

Die Gefäße und T rä-

ch eiden des Holzkörpers

sind in typischer Ausbildung,

d. h. sofern sie nicht zu me-

chanischen Leistungen heran-

gezogen werden, kaum dick-

wandiger, als die gleichnami-

gen Elemente der primären

Gefäßbündel. Als Wandver-

dickungen treten häutig zarte

Spiralfasern auf (Fig. 248 0,E'),

die aber meist zu schwach

sind, als daß ihnen eine me-

chanische Bedeutung zukom-

men könnte. Strasburger
spricht ihnen eine Rolle bei

der Wasserleitung zu, indem

er annimmt, daß sie »dem
Wasser in den Jamin sehen

Ketten den Durchgang zwi-

schen Luftblase und Wand,

der Richtung des Schrauben-

bandes folgend, erleichtern

müssen«. Der Stoffverkehr

erfolgt in den meisten Fällen

durch dichtgedrängte Hof-

tüpfel ,
zuweilen auch durch

die unverdickten Membran-

partien von netzartig verdick-

ten Wandungen (Grassulaceen,

Opuntia, Cereus). Wo die wasserleitenden Röhren des Holzes an Leitparen-

chym grenzen (sei es nun Holzparenchym oder Markstrahlengewebe), da wird

fmmMh
1^

0'

m

^^ w Ml""'

Fig. '247. Teil eines Quersclinittes durcli Holz und Kinde eines 12-

jäfirigen Astes von Cytisus Laburnum (Ende Oktober), p Leitparen-
chj'm. b Bastplatte, l Leptom (die größeren Elemente Siebröhren),
c Verdickungsring und Jungzuwachs. If Libriform. m Mestom (Er-
satzfasern, Holzparenchym, Tracheiden und enge Gefäße), fh Früh-
lingsbolz (Mestom mit großen Gefäßen), g Grenze zwischen Früh-

lingsholz und letztjährigem Herbstholz, m Markstrahl.

der Stoffverkehr entweder

einfache Tüpfel vermittelt.

Bei den Abietineen und

durch einseitige Hoftüpfel oder durch meist große

anderen Coniferen, doch auch in Dikotylenhölzern
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(Hippophaö rhamnoides, Salix fragilis u. a.) werden die Tracheiden häufig von

radialen Zellulosebalken durchsetzt, die sich durch mehrere Jahresringe

erstrecken können. Ihre Ent-

wickelungsgeschichte ist noch

nicht vollkommen klargestellt.

Ob sie als radiale Aussteifun-

gen dienen, oder ob sie, wie

Raatz will, bloß eine »Abnor-

mität« sind, muß hier gleich-

falls unentschieden bleiben.

Die Holzparenchym-
z eilen entstehen durch wie-

derholte Querteilungen der

cambialen Mutterzellen, und

auch im ausgebildeten Zu-

stande lassen sich oft die

entwickelungsgeschichtlich zu-

sammengehörigen Zellen als

spindelförmige Gruppen nach-

weisen. Die einzelnen Elemente

sind stets längsgestreckt-pris-

matisch, in der unmittelbaren

Nähe großer Gefäße oftmals

plattgedrückt. Die Zellwände

zeigen in den typischen Fäl-

len nur schwache Verdickung

und sind verholzt. Die haupt-

sächlich an den Radial- und

Querwänden auftretenden

Tüpfel sind immer rundlich

oder eUiptisch. Der Zellinhalt

besteht aus einem lebenden

Plasmaleib und zur Zeit der

Winterruhe aus reichlich auf-

gespeicherter Stärke (bei den

meisten hartholzigen Laub-

bäumen) oder fettem Ol (bei

weichholzigen Bäumen, Tilia,

Belula, Pinus silvestris u. a.).

Hin und wieder enthält das

Holzparenchym auch spärliche

Chlorophyllkörner.

AVie aus den schon

oben erwähnten Ringelungs-

versuchen von Th. Hartig
A. Fischer^] hervorgeht, findet die Abwärtsleitung der Kohlehydrate aus

Fig. 248. Elemente des Holzes von Cytisus Labuiimm (tangentiale
Längsschnitt). A stärkeführende Ersatzfaser. B Enden zweier be
nachbarten Holzparenchymzellen. C intermediäre Zellform, in ihre:
oberen Hälfte Ersatzfaser, in ihrer unteren Libriformfaser. 1> was-
serleitende Elemente; links eine Tracheide, rechts ein enges Gefäß-
glied; bei e die Löcher in den Wandungen der Gliedenden. E Wan-
dungsstück zwischen zwei Tracheiden mit Hoftüpfeln und Spiral-

fasern.

und

den assimilierenden Blättern nur im Leitparenchym der Rinde und nicht auch im



Der Holzkörper. 571

Holyparenchym statt. Besonders lehrreich sind jene Versuche Fischers, bei

denen die Äste von Prunus avium, Tilia und Betula doppelt geringelt wurden.

In das zwischen den Ringelungsstellen befindliche blattlose Aststück war auch

nach Wochen noch keine Stärke eingewandert. Im Frühjahr dagegen findet,

wie wir später hören werden, die Aufwärtsleitung der Kohlehydrate hauptsäch-

lich in den Gefäßen statt. Wenn auch das Holzparenchym demnach in erster

Linie zur Speicherung stickstoffloser Assimilate dient, so wäre es doch zu weit

gegangen, wenn man darin seine ausschließliche Funktion erblicken und ihm

jede Fähigkeit zur Leitung von Kohlehydraten absprechen wollte. An den Stoff-

leitungsvorgängen im Holzkürper selbst ist es jedenfalls gleich den Älarkstrahlen

mitbeteiligt. Daß es hier nicht bloß dem Lokalverkehr dient, sondern auch in

die Längsleitung eingreifen kann, geht aus der typischen Längsstreckung seiner

Zellen und der besonders reichen Tüpfelung seiner Querwände unzweideutig

hervor.

Wenn die cambialen Mutterzellen des Holzparenchyms ungeteilt bleiben,

was ziemlich häufig der Fall ist, dann werden Zellen gebildet, welche in der

Beschaffenheit ihrer Wände und ihres Inhaltes, sowie auch betrelTs ihrer Funktion

den typischen Holzparenchymzellen zwar vollständig gleichen, die sich aber

von ihnen durch ihre spindelförmige Gestalt unterscheiden (Fig. 2iSA). Sanio
hat diese Zellen, die das typische Holzparenchym häufig begleiten oder auch

vollständig ersetzen (wie bei Viscum, Caragana arborescens, Spiraea salicifolia),

als Ersatz fasern bezeichnet. Eine solche Ersatzfaserzelle ist also entwicke-

lungsgeschichtfich einer spindelförmigen Gruppe von gewöhnlichen Holzparen-

chymzellen homolog. Der ganze Unterschied besteht, wie gesagt, bloß darin,

daß in dem einen Falle die betreffende Gambiumzelle ungefächert blieb, in dem
anderen Falle dagegen Querteilungen einging. In physiologischer Hinsicht kann

dieser Unterschied nicht maßgebend sein — wir betrachten ja z. B. auch den

Unterschied zwischen gefächerten und ungefächerten Bastzellen als nebensäch-

lich — , und so dürfen wir nach dem Vorgange Troschels die Ersatzfaser-

zellen zum Holzparenchym im weiteren Sinne zählen.

Nachdem wir im vorstehenden die typischen Elemontarorgane des Holzes

kennen gelernt, welche sich in Bau und Funktion unmittelbar an die gleich-

namigen Elementarorgane der primären Gefäßbündel anschließen, sollen nun-

mehr die bereits oben erwähnten Übergangs formen zwischen den spezi-

fisch-mechanischen und den stoffleitenden und speichernden Gewebselementen

näher besprochen werden, welche im Holzkörper nicht selten in überwiegender

Mehrzahl vorhanden sind und so dem histologischen Bau des Holzes ein ganz

bestimmtes Gepräge aufdrücken.

Wir wollen zunächst jene Reihe von Übergangsformen betrachten, welche

die typischen Libriformfasern mit den Gefäßen und Tracheiden ver-

bindet. Als erste Andeutung der wasserleitenden Nebenfunktion des Libriforms

macht sich die Ausbildung kleiner behöfter Tüpfel geltend; die Tüpfelkanäle

sind zwar noch spaltenförmig und linksschief angeordnet, allein die vergrößerte

Schließhaut bedingt das Zustandekommen eines -wenn auch nur engen Hof-

raumes (Quercus, Fraxinus, Daphne u. a.). Je mehr sich nun das Libriform

an der Wasserleitung beteiligt, desto größer und typischer werden seine be-

höften Tüpfel. Schließfich kommen Zellformen zustande, welche in gleichem
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Maß als wasserleitende , wie als mechanische Elemente fungieren. Die Zellen

sind langgestreckt, prosenchymatisch zugespitzt und besitzen verdickte Wan-
dungen mit großen, runden Hoftüpfeln. Die Tüpfelmündung i.st schief spalten-

förmig, wie bei der Magnoliaceengattung Drimys, oder kreisrund, wie im

Goniferenholz. Man kann diese Elemente mit Potonie als »Hydrosterei-
den« bezeichnen; doch ist auch der allgemein übliche Ausdruck »Faser-
tracheiden« hinlänglich charakteristisch. — Einen weiteren Schritt der An-

näherung an den Bau der typischen Wasserleitungsorgane bedeutet es, wenn
die Fasertracheiden, wie bei Taxus, mit spiralfaserigen Wand verdickungen ver-

sehen sind. Hiermit ist dann schon der Übergang zu den dickwandigen Gefäßen

und Tracheiden gegeben, bei denen die A^erdickung der Wände nur mehr
ihre mechanische Nebenfunktion kennzeichnet (Fraxinus excelsior, Nerium

Oleander, Convolvulus Cneorum u. a.). Die relativ zartwandigen Gefäße und

Tracheiden repräsentieren dann das Endglied der ganzen Reihe. —
Der besseren Übersicht halber mögen hier die angeführten Übergangs-

formen mit Angabe ihrer Funktionen auch in tabellarischer Form zusammen-
gestellt werden.

Bezeichnung der Formen. Hauptlunktion. Nebenfunktion.

-f. Libriformfasern mit spaltenförmiaren, ein- 1 „ ±-

fachen Tüpfeln (

^^'^'^""^

2. Libriformfasern mit kleinen Hoftüpfeln 1 t^ .• -.tt i x

, ,^ „.. . „.. „ ,, ... ,

'
! Festigung Wasserleitung

(spaltenformige Tupfelkanale) j

o p o

3. Fasertracheiden (Hydrostereiden)
;

pros-

enchymatische , dickwandige Elemente mit

großen Hoftüpfeln, ohne spiralfaserige Wand-
verdickungen

4. Fasertracheiden wie vorhin, mit spii-aligen

Wandverdickungen

5. Dickwandige Tracheiden und Gefäße Wasserleitung Festigun

6. Dünnwandige Tracheiden und Gefäße Wasserleitung —

Holzes führt vom typischen Libriform zum dünnwandigen Holz-

parenchym. Allerdings ist diese zweite Reihe weniger kontinuierlich, als die

erste, doch ist sie immerhin sehr deutlich nachweisbar. Als erste Abweichung

vom typischen Libriform, das ein abgestorbenes Gewebe ist, treten Libriform-

zellen mit lebendem Plasmakürper auf, welcher die erste Voraussetzung zur

Leitung und Speicherung plastischer Baustoffe bildet. Bezüglich ihrer Form
und AVandstruktur sind diese lebenden Libriformzellen noch vollkommen typisch

entwickelt. Die spaltenfürmigen, linksschiefen Tüpfel treten aber bisweilen schon

vorwiegend an den radialen Wandungen auf, so nach W. Kräh bei den Ahorn-

arten. Die nächste Stufe bilden die gefächerten Libriformzellen, wie

sie z. B. im Holze der Weinrebe vorkommen. Eine merkwürdige Mittelforiu

zwischen mechanischen Zellen und Ersatzfasern habe ich im Holze von Cytisus

Laburnum beobachtet. Hier gibt es an der Grenze zwischen den breiten Libri-

formplatten und dem Holzparenchym nicht selten langgestreckte Elemente,

welche zur einen Hälfte eine typische, relativ dünnwandige Ersatzfaser, zur

anderen Hälfte eine ebenso typische, dickwandige und prosenchymatisch zu-

Kein Unterschied zwischen Haupt- und Ne-

benfunktion; die Elemente sind in glei-

cher Weise an der Festigung des Organs

wie an der Wasserleitung beteihgt
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gespitzte Libriformfaser vorstellen (Fig. 248 C'i. Wir haben hier demnach einen

Fall vor uns, in dem die physiologische Doppelfunktion in scharf geson-

derten Teilen des Elementarorganes histologisch zum Ausdruck kommt. — Die

vorletzten Glieder der Reihe werden von den stärker verdickten Holzparen-

chymzellen gebildet, wobei die Verdickung ringsum erfolgt (Convolvulus Cneorum,)
oder sich auf die radialen Wände der im Herbstholze befindlichen Parenchym-
zellen beschränkt (Magnolia acuminata und tripetala, Liriodendron tulipifera,

Gymnocladus canadensis, Amorpha fruticosa, nach de Bary). Auch die bei

manchen Pflanzen mit spaltenfürmigen Tüpfeln versehenen Ersatzfasern wären
hier noch zu nennen. Indem in den letztgenannten Fällen die mechanischen
Leistungen der betreffenden Elementarorgane jedenfalls zu einer bloßen Neben-
funktion herabsinken, bilden diese Zellen den Übergang zum typischen, relativ

dünnwandigen Holzparenchym. — Es möge nun auch die vorstehend geschilderte

Reihe von Übergangsformen tabellarisch zusammengestellt werden:

Bezeichnung der Formen. Hauptfunktion. Nebenfunktion.

1. Libriformfasern mit abgestorbenem | ^ ..

Plasmakörper |

Fest.gung

2. Libriformfasern mit lebendem Pias-
|

raakörper
| F-sfionm Speicherung und Leitung

a. ungefächert I
^^ ^^ o ^^^ Kohlehydraten

b. gefächert
J

3. Zellen, die halb Libriform-, halb
(
Kein Unterschied zwischen Haupt- und Neben-

Ersatzfasern sind I funktion

4. Dickwandige Holzparenchym-
\
Speicherung und Leitung

Zellen | von Kohlehydraten
Festigung

5. Ersatzfaserzellen mit spalten- | Speicherung und Leitung

förmigen Tüpfeln | von Kohlehydraten
Festigung

6. Dünnwandige Holzparenchym- \ Speicherung und Leitung

Zellen j von Kohlehydraten

Wie die beiden besprochenen anatomisch -physiologischen Übergangsreihen

im Laufe der phylogenetischen Entwickelung allmählich entstanden sind, ist

kaum mehr mit Sicherheit festzustellen. Als sich in der Phylogenie der höher

entwickelten Pflanzen das sekundäre Dickenwachstum einstellte, da war die

primäre Gewebedifferenzierung aller Wahrscheinlichkeit nach schon so weit

fortgeschritten, daß spezifisch-mechanische, wasserleitende und kohlehydrate-

leitende und -speichernde Elementarorgane gebildet wurden. Es ist deshalb

eine nicht unberechtigte Annahme, daß nach Eintritt des Dickenwachstums im

sekundären Holzkörper von Anfang an die genannten drei Haupttypen von

Elementarorganen vertreten waren, und daß dann später sowohl mechanische

Elemente zu Leitungszwecken, wie auch stoffleitende Elemente zu mechanischen

Zwecken herangezogen wurden und eine dementsprechende histologische Um-
gestaltung erfuhren s).

Im Anschluß an die Besprechung der längsverlaufenden Elementarorgane

des Holzkörpers sind noch einige bloß auf bestimmte Familien beschränkte Vor-

kommnisse zu erwähnen. Im Holze der Papayaceen tritt ein reichlich ent-

wickeltes Netz von Milchröhren auf, das sich zwischen die Zellen des

Holzparenchyms verbreitet und überdies auch mit den Gefäßen in unmittelbare
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Berührung tritt. Bezüglich des Vorkommens von Sekretionsorganen und Ex-

kretbehältern im Holz ist zu erwähnen, daß bei den Coniferen von Holzparen-

chym umgebene Harzkanäle, bei verschiedenen Leguminosen (Haematoxylon),

Vitis u. a. Kristallbehälter vorhanden sind.

Das Gewebe der Holzmarkstrahlen charakterisiert sich bei weitaus den

meisten Holzarten als Leitparenchym; die einzelnen Zellen sind im allge-

meinen in radialer Richtung gestreckt, entsiDrechend der speziellen Aufgabe der

Markstrahlen, den Stoffverkehr in radialer Richtung zu vermitteln. Die Zell-

wände sind gleich denen des Holzparenchyms mehr oder minder verdickt und

verholzt, die Querwände reichlich getüpfelt. — Bei den Abietineen, speziell

den Pinusarten, kommen außer den paren'chymatischen Markstrahlzellen auch

Fig. 249. Sekundärer MarkstraH eines Astes von Pinus Pumilio (Anfang Juli), nu ei^veißreiche Zellen des
RindenmarkstraMes. mt Traclieiden des Holzmarkstrahles. ml'—ml leitparenchymatisclie Zellreihe des Mark-

strahles, sr SiehröUren. c Cambium. ß Fasertracheiden.

noch solche vor, die ihrem Bau und ihrer Funktion nach als Tracheiden zu

bezeichnen sind (Fig. 249 mt). Ihre querleistenformig verdickten Wände be-

sitzen behöfte Tüpfel. Sie treten zumeist an den Rändern des Markstrahls auf

und haben die Aufgabe, eine Wasserbewegung in radialer Richtung zu ver-

mitteln. Bei den Dikotylen sind die mittleren Zellreihen des Markstrahls typisch

entwickelt, d". h. radial gestreckt, und dienen in erster Linie der Leitung und
Aufspeicherung von stickstofflosen Assimilaten; dies sind die sog. liegenden
Markstrahlzellen. Die den oberen und unteren Rand des Markstrahles ein-

nehmenden Zellen dagegen sind häufig durch größere Höhe und geringere

Länge ausgezeichnet und heißen stehende Markstrahlzellen. Sie vermitteln

die Beziehungen des Markstrahlcs zu den angrenzenden Gefäßen und sind mit

diesen durch große einseitig behöfte Tüpfel verbunden.
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Die von de Bary als »lokale Hypertrophien der Markstrahlen« gekenn-

zeichneten Mark flecke, die konstant im Holze der Alnus- und Sorbusarten

vorkommen und aus unregelmäßig polyedrischen Zellen mit getüpfelten Wänden
bestehen, sind wohl in erster Linie als Speichergewebe aufzufassen. Hierfür

spricht auch der Inhalt der Zellen, der vorzugsweise von Stärke und Gerbstoff

gebildet wird. Inwiefern die Markflecke auch als Sekret- und Exkretbehälter

fungieren oder pathologische Neubildungen sind, mag hier dahingestellt bleiben.

Im Coniferenholz entstehen in ihnen öfters hysterogene Harzgänge.

Am Schlüsse dieses Kapitels ist noch das Durch lüftungssystem des

Holzkürpers in Kürze zu besprechen. Dasselbe begleitet als ein zusammen-

hängendes Netz von engen, lufterfüllten Interzellulargängen das gesamte Leit-

parenchym des Holzes. Im Markstrahlgewebe besteht es natürlich vorwiegend

aus radialen Gängen, im Holzparenchym aus längsverlaufenden engen Kanälchen.

Übrigens treten im Holze der Coniferen auch zwischen den Fasertracheiden luft-

erfüllte Interzellularen auf, die nach Russow bei den Cupressineen und Arau-

carieen besonders zahlreich und verhältnismäßig weit sind. — Die Interzellu-

largänge der Markstrahlen zeigen zwei, in funktioneller Hinsicht besonders

interessante Eigentümlichkeiten, deren Kenntnis wir gleichfalls Russow ver-

danken ^j. Wenn die Markstrahlzellen verdickte Wände besitzen, was ja der

gewöhnliche Fall ist, so werden diese letzteren auch dort, wo sie an die Inter-

zellularräume grenzen, von Tüpfelkanälen durchsetzt (Larix, Quercus, Fagus,

Ulmus, Salix, Populus, Cytisus Laburnum u. a.). Es kann wohl keinem Zweifel

unterliegen, daß diese gegen die lufterfüllten Interzellulargänge orientierten

Tüpfelkanäle Durchlüftungszwecken dienen; es wäre dies demnach bis jetzt der

einzige sichergestellte Fall, in dem die Tüpfelkanäle ausschließlich dazu be-

stimmt sind, den Gasaustausfh zu vermitteln. — Die zweite in physiologischer

Hinsicht bedeutungsvolle Eigentümlichkeit der Markstrahlinterzellularen des

Holzes besteht darin, daß sich diese ununterbrochen durch den Verdickungsring

hindurch bis in die Interzellularen der Rindenmarkstrahlen fortsetzen und
schließlich in das Durchlüftungssystem der Rinde ausmünden. Da nun das

letztere durch die Lenticellen mit der äußeren Atmosphäre kommuniziert, so

gilt das gleiche auch für das Durchlüftungssystem des Holzes. Kleb ahn hat

diese Folgerung auch experimentell bestätigt; von einem etwa 1 cm langen

Zweige von Berberis wurde nahe dem unteren Ende ein 2 cm hoher Rinden-

ring bis auf das Holz entfernt und dann die bloßgelegte Partie gleich dem
oberen Ende des Zweiges luftdicht verkittet. Die in das untere Zweigende bei

Anwendung eines Druckes von 14 cm Quecksilber eingepreßte Luft trat aus

den Lenticellen des oberen Rindenteiles wieder aus. Da wegen des niederen

Druckes an einen Gasdurchtritt durch die Membranen nicht gedacht werden
kann, so beweist dieser Versuch die Möglichkeit eines direkten Gasverkehrs

zwischen der äußeren Luft und dem Durchlüftungssystem des Holzes. AVie

Klebahn ferner gezeigt hat, setzen sich die Markstrahlinterzellularen bei einer

Anzahl von Holzgewächsen, welche der Lenticellen entbehren, durch das Peri-

derm in radialer Richtung fort und vermitteln so die Kommunikation mit der

Außenluft. Hierher gehören die Vitisarten, Lonicera Periclymenum, Clematis

Vitalba, Philadelphus coronarius.
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2. Die Anordnung der Gewebe des Holzkürpers.

Wenn wir die Verteilung und Anordnung der Elementarorgane des Holzes

einer Betrachtung unterziehen, so haben wir uns die Frage vorzulegen, inwie-

fern 1) diese Anordnung eine bloß geometrische, resp. mechanische Folge des

Dickenwachstums und seiner Begleiterscheinungen ist, und 2) in welche Weise

jene Anordnung von der Funktion der Elementarorgane abhängt und von ihr

])eherrscht wird.

Im nachstehenden soll zunächst der erste Teil dieser Doppelfrage seine

Beantwortung finden. Ursprünglich sind die jungen Elemente des sekundären

Holzes, sowie die der Rinde, in radialen Reihen angeordnet. Wenn nun diese

Elemente bei ihrem Übertritt ins Dauerstadium nur in radialer Richtung wachsen,

ihre tangentiale Ausdehnung dagegen gar nicht ändern, so bleibt die radiale

Anordnung selbstverständlich auch späterhin erhalten. Dies gilt z. B. in der

Regel fürs Holzparenchym, wenn es in größeren Massen auftritt, für die

Tracheiden und die Markstrahlen. Ebensowenig geht die Anordnung in radiale

Reihen dann verloren, wenn die Endflächen der im Längenwachstum begriffenen

Elemente nur gegen die Radialebenen geneigt sind und die Zellenden sich dem-

entsprechend zwischeneinander schieben. Aus diesem Grunde sind die Faser-

tracheiden des Coniferenholzes stets regelmäßig radial gereiht; auch das Libri-

form des Dikotylenholzes zeigt sehr oft das gleiche Verhalten, so z. B. bei

Viburnum Opulus, Nerium Oleander, Laurus nobilis, Aesculus Hippocastanum,

Paulownia imperialis u. a. — Die ursprüngüch radiale Anordnung der Elemente

erfährt aber häufig auch beträchtliche Störungen, oder sie wird ganz verwischt.

Die Ursache hiervon ist entweder eine bedeutende Zunahme der Weite einzelner

Elemente während ihres Übertrittes in das Dauerstadium, wie z. B. bei allen

großen Gefäßen, die ihre Nachbarelemente teils verschieben, teils zusammen-

drücken, ja selbst ganz verdrängen; oder die Ursache jener Störungen ist darin

zu suchen, daß sich die in die Länge wachsenden Elemente in verschiedenen

Kichtungen zwischeneinander schieben; so verhalten sich z. B. die Libriform-

zellen von Ulmus suberosa, Morus alba, Celtis australis, Cornus sanguinea,

Gytisus Laburnum und anderen Leguminosen. In beiden Fällen findet also ein

ausgiebiges gleitendes Wachstum statt.

Wichtiger als die soeben geschilderten Verhältnisse ist für uns der Zu-

sammenhang, welcher zwischen der Verteilung der Elementarorgane des Holzes

und ihrer physiologischen Funktion besteht. In dieser Hinsicht muß man sich

vor allem gegenwärtig halten, daß im Holzkörper zwei verschiedene Gewebe-

systeme aufteten; die nächstliegende und wiclitigste Forderung, die ihre An-

ordnung zu erfüllen hat, wird demnach die sein, daß sich diese beiden Ge-

webesysteme gegenseitig in ihren Funktionen möglichst wenig behindern. Da
nun sowohl das mechanische wie auch das Leitungssystem auf Grund ihrer

Funktionen vor allem eine ununterbrochene Kontinuität beanspruchen, so

ist es klar, daß die wechselseitige Durchdringung von Stereom und Me-

stom zu keiner Zerreißung dieser Gewebesysteme führen darf. Die ein

Maschenwerk bildenden Stereomstränge dürfen in ihrem Längsverlaufe keine

Unterbrechungen erfahren, und ebensowenig darf irgendwo eine vollständige
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Isolierung von stoffleitenden Elementarorganen eintreten. Zu jeder Tracheide,

jedem Gefäße, sowie auch zu jeder Zelle des Holzparenchyms und der Mark-

strahlen muß eine direkte Stoffzufuhr möglich sein; eine Holzparenchymzelle

oder Tracheide, ringsum von mechanischen Fasern umgeben, wäre vollkommen

funktionsunfähig.

Die Kontinuität des Leitungssystems im Holze der Dikotylen ist namenthch

von Troschel und später von Fr. W. Kräh zum Gegenstand eingehender

Untersuchungen gemacht worden lo). Die beiden genannten Autoren haben ge-

zeigt, daß die vom anatomisch-physiologischen Standpunkt aus erhobene For-

derung der Kontinuität des Mestoms vom Holzkürper der dikotylen Laubbäume
in sehr vollkommener Weise erfüllt wird. Diese Kontinuität macht sich in drei-

facher Hinsicht geltend: 1) durch den longitudinalen Zusammenhang und die

seitliche Kommunikation der Gefäße und Tracheiden; 2) durch den in longitu-

dinaler und tangentialer Richtung stattfindenden Anschluß des Holzparenchyms

an die Markstrahlen; vmd 3) durch den gleichfalls stets nachweisbaren Zu-

sammenhang des Leitparenchyms (Holzparenchym und Markstrahlen) mit den

Gefäßen.

Was den ersten dieser drei Punkte betrifft, so ist zu betonen, daß, abge-

sehen von dem selbstverständlichen Zusammenhang in longitudinaler Richtung

die wasserleitenden Rühren auch in tangentialer Richtung miteinander kommuni-

zieren. Dies tritt in anatomischer Hinsicht namentlich dann hervor, wenn das

Wasserleitungssystem des Holzes teilweise oder ausschließlich aus Fasertracheiden

besteht; die Hoftüpfel derselben treten hauptsächlich an den radialen Wänden
auf, woraus hervorgeht, daß die Wasserleitung in tangentialer Richtung so

sehr als möglich erleichtert werden soll. Es liegt dies auch im hiteresse des

Baumes; denn wenn der Stamm auf irgendeiner Seite verletzt und der Wasser-

strom unterbrochen wird, oder wenn das Wurzelsystem eine ungleiche Aus-

bildung zeigt, so werden die Folgen der ungleichen Wasserzufuhr, die sich in

der Ausbildung der Krone äußern müßten, durch die leichte Beweglichkeit des

Wassers in tangentialer Richtung fast gänzlich aufgehoben. Wir begegnen

demnach im Bau des Holzkörpers ähnlichen Einrichtungen, wie beim primären

Bündelverlaufe. Dort sind es die Hoftüpfel der radialen Wandungen, hier die

tangenti

dienen.

Wir wenden uns jetzt dem zweiten Punkte zu, d. i. dem Zusammenhang
zwischen Holzparenchym und Markstrahlen. Doch haben wir vorerst noch

einiges über die Grüßenverhältnisse letzterer einzuschalten. hii einfachsten

Fall ist der Markstrahl bloß eine Zelllage breit und^ hoch, d. h. eine einfache

Zellreihe; viel häufiger sind schon jene Markstrahlen, die auf Tangential- und

Querschnitten zwar gleichfalls nur einreihig sind, deren Höhe dagegen mehrere

Zellen beträgt; hierher gehören z. B. die Markstrahlen der meisten Coniferen.

Im übrigen schwankt die Hübe und Breite der Markstrahlen zwischen weiten

Grenzen; breitere Strahlen sind natürlich stets mehr- bis vielreihig, und auch

die Hübe der Strahlen kommt oftmals durch eine beträchtliche Anzahl von

Zellen zustande. Je schmäler und niedriger die Markstrahlen eines Holzes sind,

desto zahlreicher treten sie im allgemeinen auf, ein Verhältnis, welches physio-

logisch keiner weiteren Erürterung bedarf.

Hill) er lau dt, Pflanzenanatomie. 3. Aufl. 37
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Die von den Markstrahlen, speziell den liegenden Markslrahlzellen, reprä-

sentierten radialen Leitungsbahnen werden vom Holzparenchym in tangentialer

wie in longitudinaler Richtung miteinander in Verbindung gesetzt. Mehr oder

minder breite tangentiale Binden aus Holzparenchym erstrecken sich von Mark-

strahl zu Markstrahl (Fig. 2Ö0), und die besonders reiche Tüpfelung der radialen

Wände deutet an, daß in diesen Binden die StofTleitung nicht bloß die longi-

tudinale, sondern erforderlichenfalls auch die tangentiale Richtung einschlägt.

Wenn auf einem bestimmten Querschnitt

einzelne kurze Binden bloß auf einer Seite

sich an einen Markstrahl lehnen (Fig. 250)

oder auch auf keiner Seite sich mit einem

solchen in Verbindung setzen, so darf man
sicher sein, daß bei der in verschiedenen

Höhen wechselnden Lage der Markstrahlen

die betreffenden Binden in einer hüheren

oder tieferen Querschnittsebene eine Brücke

zwischen zwei Markstrahlen bilden. Ebenso

ist die Isolierung einzelner Holzparenchym-

zell reihen nur eine scheinbare. Verfolgt

man sie, wie dies Kräh und Troschel
getan, in ihrem Längsverlaufe, so sieht man
deutlich, wie sich die Parenchymzellreihe

an einzelne Markstrahlen seitUch anlegt oder

dieselben ununterbrochen durchzieht. In

solchen Fällen wird durch das Holzparen-

chym eine longitudinale Verbindung zwi-

schen den Markstrahlen hergestellt. Wir
sehen also, daß das gesamte Leitparenchym des Holzes zwar nicht in jeder

Querschniltsebene, dagegen stets im Raum ein zusammenhängendes System

bildet.

Wir haben jetzt noch den Zusammenhang des Holzparenchyms und der

Markstrahlen mit den Gefäßen zu besprechen. Bezüglich des Holzparenchyms

lassen sich in dieser Hinsicht zwei Haupttypen unterscheiden. Wenn es in

Form von tangentialen Binden auftritt, so lehnen sich die Gefäße an diese

Binden an oder erscheinen in sie eingebettet. Sanio spricht in diesem Falle

von »metatrachealem« Parenchym (Fig. 252 ; Acacia albicans, Celtis trinervia,

Ficus elastica, Magnolia grandiflora, Castanea vesca, Juglans regia, Quercus

pedunculata u. a.). Dem zweiten Haupttypus gehören jene Fälle an, in denen

das Holzparenchym, ohne tangentiale Schichten zu bilden, die Gefäße ganz

oder teilweise umgibt: Sanios »paratracheales« Parenchym (Fig. 251; Acacia

Sophora und floribunda, (laesalpinia echinata, Capparisarten u. a.). Da sich

diese beiden Anordnungstypen in der verschiedenartigsten Weise kombinieren

Fig. 250. Schematisclie Darstellung des allseiti-

gen Zusammenhanges der Hadromelemente im
Holze Ton Casuarina. g r/ Gefäße, in m Mark-
strahlen. ;jp Holzparenchymlamellen. Alle Zwi-
schenräume werden von mechanischen Zellen

(Lihriform) ausgefüllt, (^'ach Wiesner.)

nigfaltigkeit der Querschnittsbilder zustande, welche Kräh durch Aufstellung

zahlreicher Untertypen systematisch zu ordnen versucht hat.

Den Zusammenhang der Markstrahlen mit den Gefäßen und Tracheiden

hat namentlich Paul Schul: 'enauer studiert, ^^'ie bereits oben erwähnt
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wurde, trifft man in den Markstrahlen vieler Aljietineen zweierlei Zellen an:

gewöhnliche Markstrahlzellen (Leitparenchymj und wasserleitende Tracheiden.

Daß nun die letzteren mit den längsverlaufenden Fasertracheiden durch behüfte

Tüpfel kommunizieren, ist ohne weiteres verständlich und entspricht der ge-

forderten Kontinuität des Wasserleitungssystems im Holze. Allein auch die

typischen Markstrahlzellen stehen mit den angrenzenden Fasertracheiden durch

mehr oder minder große Poren in Verbindung. Von besonderer Größe sind

diese bei den Pinusarten, wo sie beinahe die ganze Breite der Markstrahl-

zellen einnehmen (Fig. 249 >;«/). Da diese großen Tüpfel die Festigkeit der

Tracheidenwände bedeutend verringern, so wird die Gefahr des Eingedrückt-

werdens , welcher die abgestorbenen Tracheiden seitens der turgeszierenden

Markstrahlzellen ausgesetzt sind, durch auffällige Querversteifungen beseitigt.

Dieselben bestehen aus einem kurzen Mittelstück, das an seinen Enden je eine

Scheibe trägt. Im Längsschnitt erscheint demnach die Versteifung in Form
eines liegenden Doppel-T ( H ), dessen seitliche Balken, d. h. die Scheiben, den

Fig. 2.51. Querschnitt durch das Holz von Copaifera
bracteata Benth. (Amarantholz), m m Markstrahlen.

g (ß Gefäße, nach der Rindenseite hin von Holzparen-
chym umgeben. iLupeuansicht.) (Nach W i e s n e r.)
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eventuelle Beteiligung des Leitparenehyms an der Wasserleitung betrifft, so ist

darauf schon im VII. Abschnitt hingewiesen worden. Hier wäre zunächst

noch hinzuzufügen, daß die Herstellung des Blutungsdruckes in den Wasser-

leitungsrühren des Holzkürpers, der nicht nur in Wurzeln, sondern auch

in Stämmen und Ästen entstehen kann, die unmittelbare Nachbarschaft der

wasserleitenden Elemente mit lebenden Parenchymzellen zur notwendigen Vor-

aussetzung hat. Mit dem Blutungssafte kann aber im Frühjahr, wenn sich die

im Holzparenchym und in den Markstrahlen aufgespeicherte Stärke in Zucker

verwandelt, auch dieser in das wasserleitende Rührensystem osmotisch hinein-

gepresst werden und darin mit dem Transpirationsstrom in die wachsenden

Sprosse gelangen. Daß die Gefäße verschiedener Bäume im Frühling tatsäch-

lich mit zuckerhaltigem Saft erfüllt sind, ist ja schon längst zur Genüge be-

kannt. So enthält der Blutungssaft von Acer saccharinum nach Clark 3,57^,
von Acer platanoides nach Seh rüder 1,15—3, ii % Zucker 12]. Derselbe kann

selbstverständlich nur aus dem Holzparenchym und den Markstrahlen stam-

men, die im Winter als Speichergewebe für Stärke fungierten. So wie im

Sommer das Wasser mit den gelüsten Nährsalzen vom Parenchym der funktio-

nierenden Wurzeln in das leitende Rührensystem gepreßt wird und von hier

aus als Transpirationsstrom in die assimilierenden Blätter gelangt, ebenso

wird im Frühjahr gelüstes plastisches Baumaterial aus dem Holzparenchym

und den Markstrahlen in das Wasserleitungssystem gepreßt, um darin viel

rascher, als es im Leitparenchym auf rein osmotischem Wege mügiich wäre,

den wachsenden Laub- und Blütensprossen zugeleitet zu werden. Wir haben

es hier also mit einer Nebenfunktion des Wasserleitungssystems zu tun , die

allein die so rasche Entfaltung der Laub- und Blütenorgane im Frühjahr er-

müglicht.

Die Richtigkeit dieser bereits in der 1 . Auflage dieses Buches bestimmt

formulierten Ansicht ist später durch die eingehenden Untersuchungen

A. Fischers i3j bestätigt worden, der den Nachweis erbracht hat, daß bei der

Mehrzahl unserer Laubbäume und Coniferen die Gefäße und Tracheiden im

Frühjahr durch einen ansehnlichen Glukosegehalt ausgezeichnet sind. Schon

während der Blutungsperiode findet eine starke Zunahme des Glukosegehaltes

statt, der eine weitere Vermehrung folgt, wenn Anfang Mai die Reservestärke

gelüst wird; jetzt sind die Gefäße am zuckerreichsten. Im Sommer geht dann

der Glukosegehalt wieder zurück, doch sind die Gefäße auch noch im Winter

glukosehaltig. Die Aufwärtswanderung der Glukose mit dem Transpirations-

strome suchte A. Fischer durch folgendes Experiment zu beweisen. Vierjährige

blattlose Aststücke von Acer dasycarpum, deren gesamte Reservestärke in der

zweiten Maihälfte in Glukose verwandelt war, wurden mit einer Schnittfläche

in Wasser gestellt; in einem 16 cm langen Aststücke trat schon nach 17 Stunden

unter der oberen Schnittfläche an der Markgrenze und in den Markstrahlen

Stärkebildung auf, in einem 8 cm langen Stücke schon nach 5 Stunden. Das
Resultat war das gleiche, auch wenn die Zweigstücke umgekehrt, mit dem
basalen Ende nach oben, in Wasser gestellt wurden; es wird von Fischer so

gedeutet, daß das emporsteigende Wasser aus der Basis des Aststückes Glukose

mit emporführt. Da nun im oberen Teil ein Verbrauch derselben nicht erfolgt,

so wandelt sie sich in transitorische Stärke um.
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zwar eine Abwärtsbewegung, doch keine Eniporwanderung von Kohlehydraten

stattfindet, so nimmt Fischer an, daß die Gesamtmenge der im Holzkörper

und auch in der Rinde abgelagerten Assimilate, sofern sie nicht zu Atmungs-

und Wachstumszwecken an Ort und Stelle verbraucht werden, im Frühjahr mit

dem Transpirationsstrom in den Gefäßen und Tracheiden emporgeführt wird.

Die Beteiligung des Holzparenchyms an der Längsleitung der Kohlehydrate

wird aber immerhin noch zu erwägen und durch neue Versuche näher zu be-

leuchten sein.

3. Der Jahresring.

In der gemäßigten Zone wird das Dickenwachstum der Bäume und Sträucher

alljährlich durch die kalte Jahreszeit unterbrochen; der in einer Vegetations-

periode gebildete Zuwachs des Holzes, der sich von der vorausgegangenen

und der ihm nachfolgenden Zuwachszone anatomisch meist deutlich abgrenzt,

wird deshalb als Jahreszone oder Jahresring bezeichnet. Seine Grenzschichten

werden Frühlingsholz und Herbstholz oder Frühholz und Spätholz
genannt. Auch tropische Holzgewächse können Jahresringe entwickeln, nament-

lich dann, wenn durch Eintritt einer regelmäßigen Trockenperiode die Vegetation

unterbrochen wird.

Bei den vertikal aufrechten Stämmen und Asten pflegt der einzelne Jahres-

ring ringsum von gleicher Breite zu sein. Abweichungen von dieser Regel sind

mit wenigen Ausnahmen auf äußere Einflüsse zurückzuführen. Schon im

IV. Abschnitt wurde eines Versuches von K night gedacht, der darin bestand,

daß ein Apfelbäumchen durch entsprechende Fixierung vom Winde bloß in der

Richtung von Nord nach Süd hin- und herbewegt werden konnte; die Folge

war eine Förderung seines Dickenwachstums in dieser Richtung. Später

haben auch andere Forscher, so Nördlinger, Metzker, R. Hartig und

Fr. Schwarz auf die Beziehungen des exzentrischen Dickenwachstums zur

herrschenden Windrichtung hingewiesen. Ein mechanischer Vorteil wird ferner

erzielt, wenn, wie Ursprung beobachtet hat, an vertikalen Stämmen durch

exzentrisches Dickenwachstum, resp. durch ungleiche Breite der einzelnen Jahres-

ringe, vorhandene Krümmungen möglichst rasch ausgeglichen werden.

Die ungleiche Dicke der aufeinander folgenden Jahresringe desselben Stamm-
querschnittes beruht in der Regel auf der Ungleichheit der allgemeinen Er-

nährungsverhältnisse in den betreffenden Wachstumsperioden, so daß z. B.

ein Sommer, in dem die Laubkrone des Baumes durch Insektenfraß litt, im

Holzkörper durch einen schmalen Jahresring angezeigt wird, während in

Vegetationsperioden, die der Entwickelung der Laubkrone günstig waren, ent-

sprechend breite Jahresringe sich ausbilden. Auf diese Weise kommt die ganze

Wachstumsgeschichte der Krone in der wechselnden Breite der Jahresringe des

Stammes zum Ausdruck.

Bei den schiefen und horizontalen Ästen und Wurzeln zeigt jeder einzelne

Jahresring in der Regel eine ungleiche Ausbildung, indem er entweder auf der

Oberseite des Astes oder der Wurzel breiter wird (Acer, Alnus, Carpinus,
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Corvlus, Cytisus Laburnum,

Fig. 253. Quersilinitt durch eine Bret-
terwurzel von Parkia afrieana, unge-
fähr 1/,; d(.-r natürlichen Größe. (Vgl.

den Text.)

Fagus, Tilia, Robinia und zahlreiche andere Laub-

hülzer), oder auf der Unterseite im Wachstum ge-

fördert ist (Coniferen, Buxus sempervirens, Viscum

album) 14). Im ersteren Falle spricht C. Schi mp er,

der dieses exzentrische Dickenwachstum zuerst ge-

nauer studiert hat, von epinastischen, im letz-

teren Falle von hyponastischen Zweigen und

Ästen.

AViesner hat für die in Rede stehenden Er-

scheinungen die Ausdrücke Epitrophie und Ily-

potrophie in Vorschlag gebracht.

Die Ursachen dieses ungleichen Wachstums der

Ober- und Unterseite sind gegenwärtig noch nicht

vollkommen aufgeklärt. Verschiedene Forscher füh-

ren es auf einen Einfluß der Schwerkraft zurück;

andere machen auch das verschiedene Maß von

Wärme, Licht und Feuchtigkeit, das Ober- und

Unterseite des Astes empfangen, dafür verantwort-

lich. Am maßgebendsten dürfte unter den äußeren

Einflüssen die mechanische Inanspruchnahme sein,

indem an einem horizontalen oder schräg abstehen-

den Aste die Oberseite auf Zug, die Unterseite auf

Druck beansprucht wird. Dabei bleibt freilich ganz

unaufgeklärt, warum die eine Pflanze ihren .Jahres-

ring auf der Zugseite, die andere auf der Druck-

seite des Astes verstärkt. — Von Wiesner wurde

schließlich gezeigt, daß die einseitige Wachstums-

fürderung auch auf inneren Gründen beruhen kann.

Zwingt man nämlich einen Seitensproß der Tanne

zu vertikaler Entwicklung, so wird trotzdem die

morphologische Unterseite des Sprosses (die von

der Mutterachse abgewendete Seite) im Dicken-

wachstum gefördert (Exotrophie).

Daß durch das epinastische oder hyponastische

Dickenwachstum der Zweige und Äste ihre Bie-

gungsfestigkeit in der Vertikalebene beträchtlich

erhöht wird, habe ich schon in meiner »Botani-

schen Tropenreise« bei Besprechung des »Kan-

delaberbaumes« Garuga (einer Burseraceengattung)

hervorgehoben (I.e. p. 91). Die Hauptäste sind hier

in ihrem unteren bogig gekrümmten Teil auffallend

stark vertikal abgeplattet; die mechanische Bedeu-

tung dieser Erscheinung springt sofort ins Auge.

In neuerer Zeit hat Ursprung die Erhöhung der

Biegungsfestigkeit durch exzentrisches Dickenwachs-

tum der horizontalen oder schräg abstehenden Äste

und Zweige ausführlicher erörtert und auch die bald
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oberseitige, bald unterseitige Förderung des DickenWachstums mit den mecha-
nischen Verhältnissen in Beziehung zu bringen versucht. Doch ist zu bezweifeln,

ob in der letzteren Verschiedenheit mehr vorliegt, als das bloße Auftreten gleich-

wertiger Konstruktionsvariationen.

Auch die so enorme Epinastie der Bretterwurzeln vieler tropischer Bäume
(Ficusarten, Sterculia, Canarium commune, Parkia africana u. v. a.) ist eine zweck-
mäßige Erscheinung, da sie die bretterfürmige Gestalt dieser als mächtige Ver-

steifungsplatten des Stammes
dienenden Wurzeln herbei-

führt. Ein von mir aus Bui-

tenzorg mitgebrachter Quer-

schnitt einer Bretterwurzel

von Parkia africana ist 104

cm hoch, das organische

Zentrum der Wurzel ist von

der unteren Kante bloß 1 2 cm,

von der oberen 92 cm weit

entfernt (Fig. 253). Im Be-

reich der ersten 12 Jahres-

ringe ist die Epinastie noch

wemg ausgeprägt (Gesamt-

dicke oben 9 cm, unten 6,5

cm). Mit dem 13. Jahresringe

beginnt aber das enorme

Dickenwachstum der oberen

Wurzelkante; derselbe ist oben

40 mm, seitlich 5 mm und

unten bloß 2,5 mm breit.

Die größte Dicke zeigen ober-

seits der 1 5. und 1 6. Jahres-

ring (57 mm, resp. 60 mm).

Bemerkenswert ist, daß sich

vom 15. Jahresring an auch

Hyponastie einstellt, die aller-

dings gegenüber der fort-

dauernd mächtigen Epinastie

kaum in Betracht kommt.
Es fragt sich, ob sie im vor-

liegenden Fall überhaupt ein

normaler Wachstumsvorgang

war. Auch läßt sich an dem
besprochenen Querschnitte

nicht entscheiden, ob bei so

stark exzentrischem Dicken-

wachstum sämtliche Jahresringe ringsum

zum Teil nach unten zu auskeilen.

Die mehr oder minder deutliche

J-0

Fig. 254. Teil eines Querschnittes durch Holz und Kinde eines 12-
jährigen Astes von Cytisus Laburnum (Ende Oktober), g—c jüngster
Jahresring, fh Frühlingsholz desselben mit großen Gefäßen; dar-
unter vorjähriges Herbstholz mit tangential abgeplatteten Holz-

parenrhymzellen.

geschlossen sind, oder ob sie sich nicht

Abgrenzung der Jahresringe auf dem
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Stammquersclinitt Ijeruht auf dem ungleichen Bau des Frühlings- und Ilerbst-

holzes. Diese Ungleichheit kann auf zweierlei Art zustande kommen: 1) durch

eine verschiedene Verteilung der Elementarorgane im Jahresring und i) durch

eine verschiedene Form und Ausbildung der gleichnamigen Gewebselemente im

Frühlings- und Herbstholz. Sehr häufig kombinieren sich diese beiden Momente.

Das Frühlingsholz ist in der Regel reicher an Gefäßen und Tracheiden als

das Herbstholz. Hierzu kommt meist noch die um vieles größere Weite der

Gefäße, so daß der poröse lockere Bau des Frühlingsholzes schon hierdurch

seine Erklärung findet. Überdies sind die Elemente des Frühlingsholzes gewöhn-

lich dünnwandiger, als die des Herbstholzes, ein Unterschied, der um so auf-

fälliger sich geltend macht, als im Herbstholze die radialen Durchmesser der

Elemente meist ansehnlich verkürzt sind, so daß eine tangentiale Abplat-

tung der letzteren zustande kommt (Fig. 254, 255). Je gleichartiger der Bau

des Holzes in bezug auf seine Elementarorgane ist, desto deutlicher treten die

angeführten Unterschiede hervor; so z. B. bei den Coniferenhölzern. In einem

30jährigen normal gewachsenen Stamme von Pinus silvestris war nach Mo hl

der radiale Durchmesser der Fasertracheiden des Frühlingsholzes im Durch-

schnitt 3,6 mal so groß, als der gleiche Durchmesser der Herbstholztracheiden.

Die Abplattung der letzteren, ausgedrückt durch das Verhältnis des radialen

zum tangentialen Durchmesser, betrug im Durchschnitt 2:5, und die Wand-
dicke der Herbstholztracheiden belief sich auf das IjG-fache der Wanddicke im

Frühlingsholz.

Durch verschiedene histologische Einrichtungen ist dafür gesorgt, daß die

stoffleitenden Elemente der aufeinander folgenden Jahresringe in radialer Richtung

miteinander kommunizieren. Bei den Gymnospermen treten an der Jahresring-

grenze auch an den tangentialen

^^ j^ ^^^
Wänden der Tracheiden Hoftüpfel

3j!^'l'iklZ5 ^'r-^4fc^U S^\'\^ ^ ^^^^ ^^^^' ^^'^)' ^^^^ Pinus, wo solche

^^U^^wiO^(Ö!wfe#' Tangentialtüpfel fehlen, besorgen die

'^Ojil'O^^^'^Urn Q 'H^^ Q'f Tracheiden der Markstrahlen die

j)/l] r^^^"^^^^^^ (~) C3 'r
Wasserleitung in radialer Richtung.

^i^'^^k^^'^^f-. (]' )ök Bei den Dikotylen erfolgt nach

•^'H ,-Q^'Oi^^V^^^ (Inentzschis) und Strasburger

_3>- der Anschluß der Wasserleitungs-

<=' ^
o^! ''[^)r röhren aufeinander folgender Jahres-

c/'^,oinl^^ ringe entweder in der Weise, daß

"^crz)
^ '^( |ö^^

L^ sich im Herbstholz vereinzelte enge

ÖJ>=^^I!hs=7^ Gefäße direkt an die neuen Gefäße
7.1 li Ü> (jgg Eriihlingsholzes anlegen, oder die

Verbindung der Gefäße verschiedener
Fig. 255. Quersclinitt durch das Holz von Taxus baccata. T-ilirptjrinop wirrl flnroh rarlialp Tra-
^-i, Grenze zwischen Herbst- und Frülilingsholz. m Mark- JaUreSHUge W ira Ourcn laOiaie lia-

strahien. cheidenreiheu hergestellt; zuweilen

läßt sich auch beides beobachten. Die

Kommunikation wird aber stets durch Hoftüpfel, niemals durch wirkliche Poren

vermittelt. Nach Gnentzsch steht auch das Holzparenchym benachbarter

Jahresringe in radialer Verbindung.

Zahlreich sind die Versuche, die Jahresringbildung entwickelungsmecha-
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nisch zu erklären, die wirkenden Ursachen dieser Erscheinung festzustellen i'',.

Sachs und de Vries haben den Unterschied im Bau des Herbst- und Frühlings-

holzes auf ein verschiedenes Maß der tangentialen Rindenspannung zurückzu-

führen versucht, eine Annahme, die von Krabbe durch den experimentellen

Nachweis widerlegt worden ist, daß die tangentiale Rindenspannung und mit-

hin auch der Radialdruck der Rinde im Herbst annähernd ebenso groß ist, als

im Frühjahr. Russow hat die Vermutung geäußert, daß größerer oder ge-

ringerer Turgor die Ursache der verschiedenen Ausbildung von Frühhngs- und

llerbstholz sei; dementgegen lehrten plasmolytische Versuche von Wieler, daß

der hydrostatische Druck zur Zeit der Herbstholzbildung in den Jungholz-

zellen nicht geringer ist, als zur Zeit der Frühlingsholzbildung. R. Hartig und

Wieler suchten dann die Jahresringbildung auf Ernährungsvorgänge zurück-

zuführen, wobei sie aber zu gerade entgegengesetzten Anschauungen gelangten

:

R. Hartig erklärt das Herbstholz für besser ernährt als das Frühlingsholz,

während Wieler annimmt, daß schlechte Ernährung und geringere Wasser-

zufuhr die Bildung von llerbstholz begünstigen. Auch Lutz ist teilweise dieser

Ansicht, indem er behauptet, daß bei der Kiefer ein hoher Wassergehalt der

Rinde und Jungholzregion die »Ursache« der Bildung von Frühlingsholz sei.

Eine entwickelungsmechanische Erklärung der Jahresringbildung halte ich

mit Krabbe und Jost derzeit für unmöglich. Die verschiedene Ausbildung von

Frühlings- und Herbstholz ist in dieser Hinsicht mit anderen, periodisch wechseln-

den Wachstumserscheinungen auf gleiche Stufe zu stellen, in deren Mechanik

uns vorläufig nicht der geringste Einblick gegönnt ist.

Eine andere Frage ist es natürlich, ob der verschiedene Bau von Frühlings-

und Herbstholz vom Nützlichkeitsstandpunkt aus einer Erklärung zu-

gängUch ist. Nach dem, was wir bis jetzt über die Funktion der Elementar-

organe des Holzes wissen, dürfte auf diese Frage eine bejahende Antwort zu

geben sein. In jedem Jahre vergrößert sich die transpirierende Laubkrone des

Baumes. Als nächstes Bedürfnis nach dem VViedererwachen der Vegetation im

Frühjahr stellt sich demnach eine Vermehrung der Wasserleitungsbahnen

heraus. Diesem Bedürfnis wird im Frühjahr und Frühsommer durch die Bil-

dung des gefäßreichen Frühlingsholzes entsprochen. Wenn dann in den heiße-

sten Sommermonaten, im Juli und August, die Transpiration der Laubkrone ihr

IMaximum erreicht, dann ist die Vermehrung der Leitungsbahnen des Wassers

bereits erfolgt, die neuen Gefäße sind schon funktionstüchtig geworden. Nun-

mehr kann die Pflanze auf die Erhöhung der Festigkeit ihres Stammes bedacht

sein; Libriformstränge werden gebildet, und im Herbstholz wird durch die tan-

gentiale Abplattung seiner Elemente und durch die Verdickung der Wandungen
der mechanisch wirksame Teil des Jahresringquerschnittes möglichst vergrößert.

Diese anatomisch-physiologische Erklärung der Jahresringbildung

habe ich mit den vorstehenden Worten bereits in der I . Auflage dieses Werkes
mitgeteilt. Später haben auch R. Hartig und Strasburger sich zu der

gleichen Ansicht bekannt. Fr. Schwarz kommt auf Grund zahlreicher Messun-

gen an Stammscheiben von Pinus silvestris zu dem sehr bemerkenswerten Er-

gebnis, daß »tatsächlich eine den mechanischen iVnforderungen in weitgehendem

Maß entsprechende Verteilung und quantitative Ausbildung des Spätholzes«

besteht. Bei einseitiger mechanischer Inanspruchnahme wird auf der Druckseite
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nicht nur das Dickenwachstum überhaupt gefördert, auch die Breite der Spät-

holzzone jedes .Jahresringes wird im Verhältnis zur Breite der Frühholzzone

ansehnlich grüßer.

Man kann mit Strasburger das Bedürfnis der Pflanze nach Vermehrung

der Leitungsbahnen im Frühjahr und nach Verstärkung der mechanischen

Gewebe und Einrichtungen im Sommer und Herbst als einen Reiz auffassen,

der die Differenzierung von Frühlings- und Herbstholz begünstigt. Eine Er-

klärung dieser Differenzierung im entwickelungsmechanischen Sinn ist aber

damit niclit gegeben.

Daß die Bildung von Frühlings- und Herbstholz mit seinen charakteristi-

schen Unterschieden tatsächlich ein im Haushalt der ganzen Pflanze begrün-

deter Vorgang ist, ergibt sich auch aus der bisweilen zu beobachtenden Ver-

doppelung des Jahresringes, welche bereits von Unger und in neuerer

Zeit von Kny, Wilhelm und Jost^^) studiert wurde. Eine solche Verdoppe-

lung des Jahresringes, d. h. die Bildung zweier mehr oder minder deutlich

abgegrenzter Zuwachszonen in einer Vegetationsperiode, tritt in der Ilegel dann

ein, wenn durch Frost, Insektenfraß oder andere schädliche Einflüsse das junge

Laub eines Baumes vernichtet wird und noch in der nämlichen Vegetations-

periode die Wiederbelaubung des Baumes durch Entfaltung der für das nächste

Jahr bestimmt gewesenen Knospen erfolgt. Es geht daraus, wie neuerdings

Jost betont hat, mit Sicherheit hervor, daß zwischen Blattbildung, resp.

Kospenentfaltung und Jahresringbildung eine Korrelation besteht, welche selbst-

regulatorische Vorgänge ermöglicht. —
Zu den Dimensionsunterschieden der Elementarorgane, die im Bau des

einzelnen Jahresringes die Differenzierung in Früh- und Spätholz mitbedingen,

kommen nun noch w-eitere Grüßenunterschiede in den aufeinander folgenden

Jahresringen: die gleichnamigen Elementarorgane nehmen in den sukzessiven

Jahresringen an Länge und Weite allmählich zu. Namentlich sind es die

mechanisch wir!; -amen Elemente, seien es nun typische Libriformzellen oder

Fasertracheiden, deren durchschnittliche Größe durch eine Reihe von Jahren

beträchtlich zunimmt, bis schließlich eine bestimmte, von nun an konstant

bleibende Grüße erreicht ist. Diese allgemeine Regel erfährt in den verschie-

denen Hüben des Stammes, in den Ästen, Zweigen und Wurzeln desselben

Baumes eine verschiedene Durchführung, auf deren Einzelheiten in diesem

Buche nicht näher eingegangen werden kann. Die zahlreichsten und sorgfäl-

tigsten Messungen wurden in dieser Hinsicht von Sanio^^) angestellt, speziell

an Pinus silvestris. So betrug beispielsweise die mittlere Länge der Faser-

tracheiden des Herbstholzes in einer 72jährigen Querscheibe ungefähr 1 2 m
über dem Erdboden im I ten Jahresring 0,95 mm, im I7ten 2,74 mm, im

37ten 3,87 mm, im 39ten 4,00 mm, im 45ten 4,21 mm, im 72ten 4,21 mm.
Im 45 ten .Jahresringe hatte also die Länge der Fasertracheiden ihre grüßte,

von nun an konstant bleibende Zunahme erfahren. Diese grüßte Länge betrug

mehr als das Vierfache der Anfangslänge im ersten .Jahresringe. Die mittlere

Breite der Fasertracheiden betrug im 1 ten Jahresring 0,017 mm, im 72 ten

0,032 mm; auch sie hat also beträchtlich zugenommen.
In den Dikotylenhülzern zeigen die Libriformzellen die grüßte Längen-

zunahme. Die Gefäßglieder und Tracheiden verlängern sich weniger auffällig,
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und die Zellen des Holzparenchyms behalten ihre anfängliche Länge. So waren

z. B. nach Sanio die Libriformfasern eines 130jährigen Stammes von Quercus

pedunculata im I ten Jahresringe durchschnittlich 0,42, in den drei äußersten

Ringen 1,22 mm lang. Die Anfangslänge der Tracheiden betrug 0,39 mm, ihre

größte Länge 0,72 mm. Die Libriformfasern hatten sich also fast um das

Dreifache, die Tracheiden nicht einmal um das Doppelte verlängert.

Auf die Längenzunahme der Holzelemente in den sukzessiven Zuwachs-

zonen ist es wahrscheinlich zurückzuführen, daß der in den ersten Jahresringen

zu beobachtende Längsverlauf der Elemente allmählich in eine tangential-

schiefe Stellung übergeht. A. Braun '9) hat diese schiefe Stellung, deren

Zustandekommen übrigens noch nicht ganz aufgeklärt ist, bei II I von 167 Arten

gymnospermer und dikotyler Holzgewächse nachgewiesen. Der Winkel, unter

dem die Fasern von der longitudinalen Richtung abweichen, beträgt nach

A. Braun gewöhnlich bloß 4—5"; doch erreicht er bei einzelnen Hölzern auch

namhaft höhere AVerte: 10—20" bei Aesculus Hippocastanum, bis 30" bei

Syringa vulgaris, bis 40° bei Sorbus aucuparia und als größte Abweichung bis

45° bei Punica Granatum.

Fragen wir nun schließlich nach dem Vorteil, welcher der Pflanze aus

der besprochenen Längenzunahme der Holzelemente und aus der wahrschein-

lich damit zusammenhängenden schrägen Faserung erwächst, so wird die Ant-

wort hierauf schon durch den obenerwähnten Umstand nahegelegt, daß jene

Längenzunahme vor allem die mechanisch wirksamen Elementarorgane des

Holzkörpers betrifft. Daß die Widerstandsfähigkeit des Stereoms mit der Länge

der mechanischen Zellen zunimmt, bedarf keiner näheren Ausführung. Doch

auch der schräge Verlauf der Fasern wird wahrscheinlich die Festigkeit des

Stammes erhöhen, da bei Biegungen desselben die schiefen Fasern der Zugseite

nur von einer durch die Größe des Abweichungswinkels bestimmten Kompo-

nente der parallel zur Stammachse wirkenden Zugkraft auf Zerreißfestigkeit in

Anspruch genommen werden, während die andere, senkrecht zum Faserverlauf

gerichtete Komponente die mechanischen Zellen auf Schubfestigkeit beansprucht.

— So wiederholt der ganze Holzkörper mit seinem schrägen Faserverlauf im

großen, was die einzelne, spezifisch mechanische Zelle mit dem schiefen Ver-

auf ihrer Molekularreihen im kleinen zeigt. —
Wir haben bisher die Dicke der Jahresringe und die Grüßenverhältnisse

der Elementarorgane in gleicher Höhe, auf einem bestimmten Querschnitt des

Stammes, betrachtet. Es fragt sich jetzt noch, welche Änderungen in der Zu-

wachsgröße, resp. in der Dicke der Jahresringe in den verschiedenen

Höhen des Stammes zu beobachten sind^ö)_ Schon H. v. Mo hl hat aus seinen

Messungen an verschiedenen Nadelholzstämmen den Schluß gezogen, daß die

Dicke der Jahresringe von unten nach oben konstant zunimmt; an der Basis

des Stammes sind die Jahresringe gleichfalls etwas breiter. Nach Fr. Schwarz,

der hierüber bei Pinus silvestris zahlreiche Messungen angestellt hat, wies z. B.

bei einer ungefähr 30 m hohen Kiefer die mittlere Jahresringbreite in den Jahren

1885—1894 folgende Werte auf:

Stammhöhe:- 0,3 m 1,4 m 5,5 m 19,9 m 24,1m 26.2 m 28,4 ra

Jahresringbreite: 1,14 mm 0,90 mm 0,83 mm 0,92 mm 1,10 mm 1,44 mm 1,35 mm.
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Das Minimum der Jahresringbreite liegt nach Schwarz bei Pinus silvestris

zumeist in einer Stammhühe von 1,3—3,4 m, dann steigt die Jahresringbreite

langsam bis in die obersten Teile der Achse hinauf, wo wieder eine Abnahme
der Ringbreite eintritt.

Die allmähliche Zunahme der Jahresringbreite von unten nach oben ent-

spricht dem Bedürfnis des Baumes, seinen Stamm zu einem »Träger von

gleichem Widerstände« gegen die biegende Kraft des Windes zu gestalten 2
•).

Nachdem zuerst Schwendener auf diese Tatsache klar und bestimmt hinge-

wiesen, hat Metzker durch zahlreiche Messungen der Stammquerschnittsradien

an Fichten nachgewiesen, daß die Form des Stammes tatsächlich den Glei-

chungen der Mechanik für Träger gleichen Widerstandes mit kreisförmigem

Querschnitt vollkommen entspricht. Auch die ausgedehnten Untersuchungen

von Fr. Schwarz an Pinus silvestris führten zu demselben Ergebnis. — Was
die größere Breite der Jahresringe an der Stammbasis betrifft, die hier einen

wesentlich größeren Durchmesser bedingt, als ihn die Form eines idealen Trägers

von gleichem Widerstand erfordern würde, so erklärt sich dieselbe daraus, daß

die Stammbasis noch den besonderen Festigkeitsansprüchen zu genügen hat,

die mit der festen Verankerung des Stammes im Erdreiche verbunden sind

;

Metzker vergleicht demnach die Basis des Stammes, den » Wurzelanlauf <; in

der Sprache des Forstmannes, mit einer festen Hülse, in der der übrige Stamm
befestigt ist. Wenn dann ferner im obersten Teile des Stanmies die Jahresring-

breite wieder abnimmt, so erklärt sich dies offenbar daraus, daß in dem oberen

Teil der Krone die Angriffsfläche des Windes von Quirl zu Quirl kleiner wird

und mit dem geringeren Drucke die Beanspruchung des Stammes abnimmt.

Alles in allem ist also die wechselnde Breite der Jahresringe und die davon

abhängige Querschnittsgröße des Stammes in den verschiedenen Höhen das

Ergebnis einer sehr vollkommenen Anpassung an die mechanische Inanspruch-

nahme des Stammes durch die biegende Kraft des Windes.

4. Normale Veränderungen in der Beschaffenheit des Holzes22).

Nur bei wenigen Laubbäumen zeigt das Holz auf dem ganzen Stamm-
querschnitte dieselbe Beschaffenheit wie die jüngeren Zuwachszonen; hierher

gehören z. B. Acer pseudoplatanus und platanoides, Buxus sempervirens, Betula

alba, Populus tremula. In der Regel grenzen sich aber die jüngeren Zuwachs-
zonen als »Splint« sehr deutlich vom älteren »Kern« des Holzkörpers ab.

Das Splintholz hat die gewöhnliche, weißlichgelbe Farbe des Holzes und be-

steht noch durchaus aus funktionierenden Elementarorganen. Doch ist selbst

der Splint, wie R. Hart ig, Wie 1er und Strasburg er gezeigt haben, an der

Wasserleitung nicht gleichmäßig beteiligt. Unter normalen Verhältnissen

werden bloß die äußersten Jahresringe zur Leitung des Transpirationsstromes

benutzt; die inneren Teile des Splintes scheinen hauptsächlich zur Aufspeiche-

rung von AVasser und Assimilaten zu dienen. Das dunkler gefärbte Kernholz

hat nur mehr eine mechanische Funktion zu leisten. An der Stoffleitung und
-speicherung ist es nicht mehr beteiligt. Die Lumina sämtlicher Formbestand-
leile sind denn auch von sehr verschiedenartigen organischen Substanzen aus-

gefüllt, welche auch die Zellmembranen infiltrieren. Zu diesen Stoffen sehören
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unter anderem die Farbstoffe gefärbter Hölzer, wie das Hämatoxylin des Blau-

holzes (Haematoxylon campechianum), das Brasilin des ziegelroten Sappanholzes

(Caesalpinia Sappan), das Santalin des dunkelroten Sandelholzes (Pterocarpus

santalinus), das Morin des echten Gelbholzes (Maclura aurantiaca) usw. Auch

harz- und gummiartige Körper (Schutz- und Kerngummi) kommen häufig vor,

und Sanio fand bei einer Reihe verschiedener Laubhülzer (Ailanthus, Prunus,

Xanthoxylon, Gleditschia, Sorbus u. a.) anfangs farblose Substanzen, welche sich

gegen alle Lösungsmittel in hohem Grade resistent erwiesen. Nach Gauners-
dorf er sind den Substanzen, die das Kernholz imprägnieren, sehr häufig

Neben den angeführten organischen Körpern sind

auch anorganische Stoffe abgelagert. So enthalten

nach C rüger die Lumina der Zellen und Gefäße der Crysobalaneen Hirtella

silicea, Petraea volubilis und arborea, sowie die Gefäße des Teakholzes (Tectona

grandis) beträchtliche Anhäufungen amorpher Kieselsäure. Von Molisch sind

im Kernholze verschiedener Laubbäume (Ulmus campestris, Celtis orientalis,

Sorbus torminalis, Fagus silvatica) oft sehr beträchtliche Ablagerungen von

kohlensauerm Kalk nachgewiesen worden, und zwar hauptsächlich in den Ge-

fäßen. Die Ausfüllung »ist meist eine so vollständige, daß man in der Asche

gewöhnlich solide Abgüsse bemerkt, welche nicht nur die Form des Lumens,

sondern auf ihrer Oberfläche auch einen genauen Abdruck von dem Relief

der Wand erkennen lassen«. Die Ursache der Ablagerung des kohlensauern

Kalkes erblickt 31olisch in der geringen Leitungsfähigkeit des Kernholzes für

Wasser. »Wenn nun in der langen Zeit, während welcher die Kalklösung im

Kernholze verweilt, die Temperatur in demselben steigt, so wird sofort CO2 aus

der Lösung entweichen und es muß, da ja die im Wasser absorbierte CO2 das

Lösungsmittel des Kalkes war, sofort eine entsprechende Menge von G03Ca sich

niederschlagen.

«

Durch die besprochenen Veränderungen werden natürlich auch die physi-

kalischen Eigenschaften des Holzes modifiziert. Das Kernholz ist dichter, härter

und gewöhnlich auch fester als das Splintholz. Es ist leicht einzusehen, daß

diese Eigenschaften, so wie sie den technischen Wert des Holzes bedingen, vor

allem auch für die Pflanze selbst von großem Werte sind. Vom biologischen

Standpunkt aus kann man deshalb nicht zustimmen, wenn de Bary sagt:

»Die Bildung harten und dauerhaften Kernholzes ist aber nur ein Spezialfall

des beginnenden Rückbildungsprozesses«. Man muß vielmehr die Entstehung

typischen Kernholzes, das dem Splintholze nicht bloß in bezug auf seine

mechanischen Eigenschaften überlegen, sondern infolge der Einlagerung oben-

erwähnter Substanzen auch gegen Verderbnis und Fäulnis besser geschützt

ist, als einen normalen und günstigen Fortbildungsprozeß des Holzes betrachten.

In ernährungsphysiologischer Hinsicht liegt zwar ein vollständiger Funktions-

verlust vor, in mechanischer Hinsicht dagegen eine Steigerung der Funktions-

tüchtigkeit.

Bei manchen Bäumen, z. B. verschiedenen Weiden und der kanadischen

Pappel, kommt es allerdings vor, daß das Kernholz weder durch seine Festig-

keit noch durch Dauerhaftigkeit vom Splintholz verschieden ist. Solches

Kernholz fällt der Zersetzung anheim, an der sich häufig Pilze beteiligen

;

Der Baum wird hohl. — Speziell in das Gebiet pathologischer Veränderungen
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gehört die Bildung von Kirschgummi im Holze der Amygdaleen, die sog.

Gummosis.

III. Das sekundäre DickenWachstum bei Monokotylen 23).

Wie in der Einleitung zu diesem Abschnitte bereits erwähnt wurde, erfolgt

bei der überwiegenden Mehrzahl der Monokotylen das Dickenwachstum aus-

schließlich in der Yegetationsspitze. Nach ihrer »Erstarkung« beginnt erst

das eigentliche Längenwachstum des Stammes, dem bei verschiedenen Palmen

noch eine sekundäre Erstarkung folgt (p. 558). Bloß bei den baumartigen

Liliifloren (Aloe, Yucca, Dracaena, Cordyline, Aletris) und den Knollen der

Dioscoreen findet auch sekundäres Dickenwachstifm mit Neubildung von Ge-

weben statt, welches von dem der Gymnospermen und Dikotylen in einigen

Hauptpunkten abweicht.

In den Stämmen der eben erwähnten Liliifloren ist die primäre An-

ordnung der Gewebe die bei Monokotylen gewöhnliche. Der Bündelverlauf

entspricht dem Palmentypus. Die Anlegung des Verdickungsringes erfolgt

256. A Teil des Querschnittes durcli den Stamm von Dracaena marginata; r Rindenpareneliym,

Verdickungsring. B, a und 6 Anlegung von sekundären Gefäßbündeln im Verdickungsringe.

entweder schon dicht unter dem Stammscheitel (Yucca aloifolia, Aloe plicatilis,

Beaucarnea tuberculata), bevor noch die primären Bildungsgewebe zu Dauer-

gewebe geworden sind, oder sie geht in größerer Entfernung vom Stamm-

scheitel vor sich, wo alle Gewebe des Querschnittes schon längst ihre voll-

ständige Ausbildung erfahren haben; so bei den meisten Dracaenen. Die

Mutterzellschicht des Verdickungsringes ist eine der innersten Parenchymzelllagen

der Rinde und liegt mithin an der Außenseite des Bündelzylinders. Durch
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zustande (Fig. 256 J, f), dessen Elemente aber nicht als eigentliche Cambium-

zellen anzusprechen sind; es fehlt ihnen nämlich die prosenchymatische Zu-

spitzung. Auch ist ihre Hübe nicht bedeutend, sie übertrifft die Breite bloß

um das 2— 4 fache. Dieser Verdickungsring wird nach Schoute anfänglich

durch die ihm außen angrenzenden Rindenparenchymzellen ergänzt; erst später

bildet sich eine dauernde Initialschicht aus.

Der Verdickungsring scheidet nach außen sowohl wie nach innen ver-

schiedene sekundäre Gewebe ab, die man wie bei den Gymnospermen und den

Dikotylen nach ihrer topographischen Lagerung als sekundäre Rinde und

sekundäres Holz bezeichnen kann. Die Bildung der ersteren erfolgt nur in

spärlicher Weise und setzt überhaupt erst später ein: es entsteht ein dünn-

wandiges Parenchymgewebe, in dem Kristallschläuche vorkommen. Weit kom-

plizierter ist der Holzkörper gebaut; da dieser die primäre Gewebeanordnung des

Monokotylenstammes in eigenartiger Weise fortsetzt, so weicht er in seinem

Bau vom Holzkörper des Dikotylenstammes sehr wesentlich ab: er besteht

nämlich aus zahlreichen sekundären Gefäßbündeln mit dazwischen gelagertem

Sekundärparenchym (Fig. 256 Ä). Die einzelnen Bündel werden bereits im Ver-

dickungsring angelegt; durch wiederholte Längsteilungen entstehen in ihm

kleinere und größere Cambiumbündel , die im Laufe des Dickenwachstums

sukzessive nach innen geschoben werden und dabei in zentrifugaler Folge zu

Dauergewebe werden. Die kleineren Cambiumbündel gehen, im Querschnitt

betrachtet, aus einer einzigen Zelle des Verdickungsringes hervor (Fig. 256 B, a).

Größere Bündel dagegen werden von mehreren Mutterzellen gebildet, die min-

destens zwei Radiah^eihen des Verdickungsringes angehören. Die ersten Zell-

teilungen, die zur Bildung des Cambiumbündels führen, erfolgen in tangentialer

Richtung, ihnen folgen radiale Teilungen (Fig. 256 5, a, &), und nach den bald

eintretenden Wachstumsverschiebungen werden die neuen Wände in verschie-

denster Richtung eingeschaltet.

Die primären Blattspurstränge zeigen in ihrem Bau nichts Besonderes; sie

gehören dem kollateralen Typus an, bei Cordyline sind sie, wie Strasburger

zeigte, nach Eintritt in die Zentralzyhnder leptozentrisch (amphivasal) gebaut.

Umgeben sind sie von typischem Bastgewebe oder von dickwandigem Paren-

chym. Wesentlich anders sind die sekundären Bündel gebaut, da in ihnen

nach dem auch im Holze der Gymnospermen und Dikotylen so oftmals durch-

geführten Prinzip die Funktionen der Festigung und der Wasserleitung den

gleichen Elementarorganen übertragen werden. Es sind dies demnach Faser-

tracheiden, wie im Coniferenholze, mit stark verdickten Wandungen, prosen-

chymatisch zugespitzten Zellenden und behöften Tüpfeln, deren Tüpfelkanäle

linksschiefe Spalten bilden. Die Fasertracheiden umhüllen scheidenartig das

zarte Leptom des Bündels; hier und da sind nach Strasburger parenchy-

matische Durchlaßzellen zwischen sie eingeschaltet (Cordyline). Zahlreiche

Anastomosen verbinden die sekundären Bündel zu einem längsmaschigen Netz-

werk.

Das interfaszikulare Sekundärparenchym, dessen Vergleichung mit dem

Markstrahlgewebe des Dikotylenholzes immerhin berechtigt ist, zeigt eine deut-

liche Anordnung in radiale Reihen, die natürlich in der Nachbarschaft der
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Gefäßbündel seitlich ausbiegen müssen. Seine Elemente besitzen ziemlich'derbe,

getüpfelte Wandungen. In funktioneller Hinsicht ist dieses Gewebe wahrschein-

lich als Leitparenchym aufzufassen.

Bei manchen Dracaenen zeigen auch die älteren Wurzeln ein sekundäres

Dickenwachstum. Der Verdickungsring geht aus dem Pericambium hervor:

seine Gewebeprodukte sind, soviel hierüber bekannt, denselben des Stammes

ganz ähnlich. —
Zu welch gewaltigen Pflanzenformen die hier beschriebene Art des sekun-

dären Dickenwachstums führen kann, dies zeigte vor allem der seit A. v. Hum-
boldt so oft genannte Drachenblutbaum (Dracaena Draco) auf Teneriffa, welcher

1869 einem Sturme zum Opfer fiel. Er erreichte eine Höhe von ungefähr

22 m, und der Umfang des Stammes betrug, als Humboldt ihn maß, in einiger

Entfernung über dem Boden nicht weniger als 14 m. Sein Alter wurde auf

ungefähr 6000 Jahre geschätzt.

B. Das anormale Dickenwachstum.

I. Allgemeines.

Der im vorausgehenden geschilderte Modus des sekundären Dickenwachs-

tums wird — soweit es sich um die Dikotylen und Gymnospermen handelt —
seiner allgemeinen Verbreitung halber als der normale Typus des sekundären

Dickenwachstums bezeichnet. Seine allgemeine Verbreitung erklärt sich aus

dem Umstände, daß er unter allen überhaupt möglichen Arten des Dicken-

wachstums für den Aufbau großer, mächtiger Pflanzenformen am zweck-

mäßigsten ist.

Bei nicht wenigen Pflanzen treten nun mehr oder weniger auffallende Ab-

weichungen vom normalen Typus des sekundären Dickenwachstums auf. h\

entwickelungsgeschichtlicher imd morphologischer Hinsicht kennzeichnen sich

diese sogenannten Anomalien durch eine abweichende Anordnung der das

Dickenwachstum vermittelnden Meristemschichten, sowie durch einen anderen

Bau und eine andere Verteilung der sekundären Dauergewebe. In physiologischer

Hinsicht dagegen lassen sich sämtliche Anomalien des Dickenwachstums in zwei

verschiedene Kategorien einteilen.

In die erste Kategorie gehören jene Fälle, in denen sich die Abweichung

vom normalen Typus als Folge der Anpassung an bestimmte biologische Ver-

hältnisse nachweisen läßt. Die Älehrzahl der hierher gehörigen Fälle wird

durch die Stämme der Schling- und Kletterpflanzen repräsentiert, die in mecha-

nischer Hinsicht wesentlich anders beansprucht werden als die aufrechten Stämme

gewöhnlicher Holzgewächse, und die auch im Hinblick auf die Prozesse der

Stoffli'itung von den normalen Stämmen in mancher Beziehung abweichen. In

dieselbe Kategorie des anormalen Dickenwachstums gehören auch viele fleischige

Wurzeln, die der Hauptsache nach als Speicherorgane fungieren. Ferner sind

hier die submersen Stammteile verschiedener Sumpfsträucher und Bäume

(Aeschynomene aspera, indica, Herminiera Elaphroxylon , Pterocarpus Draco)



Das Dickenwaclistuni der Lianenstämme. 593

zu nennen, deren sekundäres Dickenwachstum nach Goebel auf die Bildung

von Durchlüftungsgewebe (»Schwimmholz«) abzielt^^).

In die zweite Kategorie der Anomalien des sekundären Dickenwachstums

sind jene gleichfalls zahlreichen Fälle einzureihen, die nicht als Anpassungs-

erscheinungen zu betrachten sind, sondern als bloße Konstruktionsvaria-

tionen. Von vornherein sind nämlich sehr verschiedene Arten des Dicken-

wachstums denkbar und möglich. Ihre Realisierbarkeit hängt in um so höherem

Grade von ihrer Zweckmäßigkeit ab, je größere und mächtigere Pflanzenformen

das sekundäre Dickenwachstum erzielen soll. Fällt aber diese letztere For-

derung hinw^eg, handelt es sich nicht um den Aufbau größerer Holzgewächse,

so genügen den geringeren Ansprüchen auch solche Typen des Dickenwachs-

tums, die verglichen mit dem normalen Typus von minderer Zweckmäßigkeit

sind. So kommt es, daß bei verschiedenen krautartigen Pflanzen und kleineren

Sträuchern der Variabilität des Dickenwachstums ein verhältnismäßig weiter

Spielraum gelassen ist. Es kommen verschiedene Konstruktionsvariationen zu-

stande, die in physiologischer Hinsicht untereinander so ziemlich gleichwertig

sind und deshalb den mannigfaltigen Querschnittsformen des mechanischen

Systems zur Seite gestellt werden können.

Von den vorstehend dargelegten Gesichtspunkten aus möge nunmehr an

einer Reihe von Beispielen die so große Verschiedenartigkeit des anormalen

Dickenwachstums näher besprochen werden. Ich brauche wohl nicht erst zu

betonen, daß eine auch nur halbwegs erschöpfende Darstellung dieses Gegen-

standes im vorliegenden Buche nicht zu erwarten ist.

II. Das Dickenwachstum der Lianenstämme^s).

Die Ansprüche, welche an die Festigkeit der Lianenstämme gestellt werden,

unterscheiden sich sehr wesentlich von den Ansprüchen, denen der biegungs-

feste Bau der Stämme und Aste gewöhnlicher Holzgewächse zu genügen hat.

Der Lianenstamm wird wie ein Tau zunächst auf Zugfestigkeit beansprucht,

indem er bei hängender Stellung die eigene Last zu tragen hat, bei bogigem

Verlaufe von den durch Wachstum auseinander weichenden Stützen oder auch

von den im Winde schwankenden Ästen, an denen er sich befestigt hat, ge-

zerrt und gezogen wird. Dazu kommt, daß die langen Lianenstämme in hohem
Maß auch biegungsfähig sein müssen, um vom Sturme, dessen Angriffen

sie direkt und auch indirekt infolge des Schwankens der stützenden Aste aus-

gesetzt sind, nicht geknickt und zerbrochen zu werden. Wenn einzelne Aste

der Stützbäume oder auch diese selbst umstürzen, dann werden gleichfalls an

die Biegsamkeit der Lianenstämme, wenn diese ihre Stützen überleben sollen,

die größten Anforderungen gestellt. Auch die Liane selbst verändert ja fort-

während ihre Lage, indem die älteren Kletterorgane ihren Dienst versagen, der

Stamm ins Rutschen gerät und teilweise auf den Bod^n herabgleitet. Dabei

werden die Stämme zu oft zahlreichen Schleifen und Schlingen verbogen und

mehr oder minder stark tordiert. Dazu kommt endlich häufig noch ein

radialer Druck, dem windende Lianenstämme seitens der in die Dicke wachsenden

Stütze ausgesetzt sind. Diese von der gewöhnlichen so abweichende Art der

H all erla 11 dt , Pflanzenanatomie. 3. Aufl. 38
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mechanischen Inanspruchnahme hat die auffälligsten Anomalien des sekundären

Dickenwachstums im Gefolge, die zuerst von Fritz Müller von diesem Ge-

sichtspunkt aus betrachtet wurden.

Das Modell, nach dem die langgestreckten, zugfesten Lianenstämme bald

mehr, bald minder ausgesprochen gebaut sind, ist das tordierte Seil oder Kabel,

Damit nun eine solche seilartige Konstruktion, der Ausdruck vollkommenster

Zugfestigkeit, verbunden mit Biegsamkeit, ermöglicht werde, darf der sekundäre

Holzkörper keine ganz kompakte Masse bilden. Die einzelnen Stränge des

Holzes müssen bis zu einem gewissen Grade seitlich verschiebbar sein, und

diese wichtige Voraussetzung kann nur dadurch erfüllt werden, daß der Holz-
körper durch weicheres Gewebe in mehr oder minder vollständig
getrennte Stränge zerklüftet wird. In der Tat ist dieses anatomische

Merkmal für alle Lianenstämme charakteristisch, so verschieden auch dasselbe

dieser Beziehung der Bau der Lianenstämmo in neuerer Zeit von H. Sehen ck

bearbeitet worden.

Im einfachsten, d. h. vom normalen Dickenwachstums am wenigsten ab-

weichenden Falle wird ein normaler Verdickungsring angelegt, der aber an

verschiedenen Stellen seines Umfanges eine ungleich ausgiebige Produktion von
Holz und Rinde zeigt. Hierher gehören vor allem die rankenden Bignoniaceen,

ferner verschiedene Malpighiaceen (Tetrapteris, Banisteria, Stigmaphyllon),

Apocyneen, Phytocrene u. a. Bei den Bignoniaceen bleibt schon zu Beginn

Fig. 257. Querschnitt durcli einen
4jährigen Ast von Anisostichus
capreolata Bur. Der Holzkörper
wird durch vier Eindengewehs-
platten gefurcht. Vergr. 3. (Nach

de Bary.)

Fig. 2.58. Querschnitt durch einen
unbestimmten Bignoniaceenstamm
(Pleonotoma?). Nat. Gr. (Nach

Schieiden.)

Fig. 259. Querschnitt durch einen Ast
von Melloa populifolia Bur. Der zer-

klüftete Holzkörper weiß gelassen, Binde
und Eindenplatten schraffiert. Vergr. 2.

(Nach de Bary.)

des sekundären Dickemvachstums die Holzproduktion an vier kreuzweise an-

geordneten Stellen des Verdickungsringes zurück, während die Neubildung von
sekundärer Rinde entsprechend ausgiebiger vonstatten geht. Infolgedessen

erscheint der Holzköper vierfach gefurcht; dio im Laufe des Dickenwachstums
immer tiefer werdenden Furchen sind von sekundären Rindenplatten ausgefüllt,

so daß trotz der ungleichen Holzproduktion die (Juerschnittsform des Stammes
nicht wesentlich verändert wird. Was den Verdickungsring betrifft, so wird
dieser durch die geschilderten Wachstumsvorgänge natürlich in einzelne Streifen

aufgelöst; die breiteren Streifen bedecken die vier vorspringenden Holzstrilnge,

die schmäleren liegen am Grunde der Furchen. — Bei verschiedenen Bignonia-

ceen bleibt die Anzahl der den Holzkörper zerklüftenden Furchen dauernd auf
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vier beschränkt (Fig. 257); bei ander(Mi Arten dagegen werden im Laufe des

Dickenwachstums stets neue Furchen gebiklet, indem an immer zahlreicher

werdenden Stellen des Cambiums die Holzproduktion zurückbleibt. Auch ein

stufenweises Breiterw^rden der einzelnen Rindenplatten tritt häufig ein (Fig. 259).

Auf diese Weise erscheint schließlich der ganze Holzkörper vielfach und regel-

mäßig gelappt, bzw. zerklüftet.

Bei verschiedenen Malpighiaceen, Bignoniaceen u. a. schreitet die derart

zustande gekommene Zerklüftung des Holzkürpers infolge von neu auftreten-

den Wachstums Vorgängen im Parenchym des Holzes und Älarkes noch weiter

fort. Der zwar vielfach gelappte, aber ursprünglich doch einheitliche Holzkürper

wird durch ausgiebige Parenchymwucherungen in zahlreiche isolierte Stränge

Fig. 260. Querschnitt eines Stammes von Bauliinia spec. Die Holzstränge (a) sind punktiert, die dazwischen
befindlichen Parenchym- und Eindengevvebsmassen (6) sind weiß gelassen. -'

;j der nat. Gr. (Nach Schieiden.)

zersprengt. Dieses ^Dilatationsparenchym« geht nachSchenck in zahlreichen

Fällen aus un verholzten, dünnwandigen Holzparenchymzellen hervor, in ein-

zelnen Fällen sollen aber auch verholzte Belegzellen der Gefäße, sowie Mark-
strahlenzellen wieder auswachsen und sich teilen können. Dagegen hat War-
burg für eine Bauhiniaart festgestellt, daß die Initialen der parenchymatischen
Dilatationsstreifen und Keile von der Rinde aus in den Holzkörper eindringen.

Die derart voneinander getrennten Holzstränge können infolge des Auf-

tretens sekundärer Meristeme für sich in die Dicke wachsen, und überdies

werden zwischen den schon vorhandenen Bündeln oftmals noch neue Stränge

gebildet. So setzt sich der ganze Stamm schließlich aus zahlreichen, wirr

durcheinander geflochtenen Holzsträngen zusammen, die begreiflicherweise

38*
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ein oft schwer zu enträtselndes Querschnittsbild zeigen (Fig. 260). Die Ähn-

lichkeit eines solchen Lianenstammes mit einem starken Seile wird noch grüßer,

wenn auch die zwischen den Holzsträngen befindlichen Gewebeplatten gesprengt

werden und Peridermbildung eintritt (Bauhinien, Malpighiaceen): dann erscheint

der Stamm schon äußerlich in zahlreiche Längsbündel aufgelöst, welche, von

Korkgewebe umhüllt, in ihrem Verlaufe vielfach verflochten, verwachsen und

wieder getrennt sind.

In den bisher besprochenen Fällen war (von ßauhinia abgesehen) ursprüng-

lich nur ein einziger, normal angelegter Verdickungsring vorhanden. Bei den

rankenden Sapindaceen aus den Gattungen Serjania, PauUinia, Thinouia u. a.

kommt es dagegen schon anfänglich zur Bildung mehrerer nebeneinander lie-

gender Verdickungsringe, wobei ihre Anordnung auf dem Querschnitt eine ver-

schiedene sein kann.

Hauptring ein, der von mehreren kleineren

oder der mittlere Hauptring fehlt, imd alle o-

wertiff; letzteres ist der seltenere Fall.

Fig. 261. Querschnitt durch den
Stamm einer Serjania oder Paullinia.

c Hauptring des zusammengesetzten
Holzkörpers, a b Außenringe. Nat. Gr.

(Nach Schieiden.)

Fig. 262. Querschnitt durch
den Stamm einer Serjania oder
Paullinia. Nat. Gr. (Nach

Schieiden.)

Fig. 263. Querschnitt durch ein junges
Internodium von Serjania Caracasana.
s Bastring-, innerhalb desselben der
Hauptring li und vier Außenringe. Die
primären Blattspurstränge schwarz.

Vergr. 10. (Nach Nägeli.)

Dieser Typus des anormalen DickenWachstums ist seit Gaudichaud von

verschiedenen Forschern sehr eingehend untersucht worden, besonders von

Nägeli und von Radlkofer. Der erstere lenkte seine Aufmerksamkeit na-

mentlich auf die entwickelungsgeschichtlichen Verhältnisse bei der Anlegung

der einzelnen Verdickungsringe und fand, daß schon der primäre Bündelring

der Blattspurstränge mit mehr oder minder tiefen Einbuchtungen versehen ist,

so daß einzelne Stranggruppen vom Ringe gleichsam nach außen abgeschnürt

und von demselben ausgeschlossen werden. Diese eigentümliche Verteilung

zeigen schon die Procambiumbündel: wenn dieselben nun im Lauf ihrer Diffe-

renzierung zum Cambiumringe sich ergänzen, so verhalten sich jene abge-

schnürten Bündelgruppen wie selbständige Bündelringe: sie ergänzen sich zu

eigenen Verdickungsringen (Fig. 263).

Jeder einzelne Verdickungsring des Querschnittes fungiert nun in normaler

Weise; nach außen scheidet er sekundäres Rindengewebe, nach innen sekun-

däres Holz ab (Fig. 261, 262). So kommt es, daß der Stamm schon anfänglch

aus isolierten Holzkürpern besteht; die Zerklüftung des Holzes wird nicht erst

nachträglicli herbeigeführt, wie bei den Bignoniaceen usw., sondern schon durch
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die Vorgänge in der meristematischen Stanimspitze vorweggenommen. — Übri-

gens ist zu erwähnen, daß bei manchen rankenden und kletternden Spezies

dieser Familie das Dickenwachstum mehr nach Art der Bignoniaceenstämme

erfolgt: es werden einheitliche, bloß kantige oder gelappte Holzkürper gebildet.

Auch ist es bemerkenswert, daß die nicht kletternden Sapindaceen, wozu die

Mehrzahl der einzelnen Arten gehört, einen normalen Stammbau besitzen. Dar-

aus geht hervor, daß die so abweichende Stammstraktur der rankenden und

kletternden Arten tatsächlich als Anpassungserscheinung zu deuten ist.

Ein dritter Typus des anormalen Dickenwachstums der Lianenstämme

wird dadurch charakterisiert, daß außerhalb des ursprünglichen Verdickungs-

ringes in der Rinde sukzessive neue

Ringe oder Ringabsclmitte gebildet

werden. Jeder einzelne Verdickungs-

ring fungiert eine Zeitlang in nor-

maler Weise, indem er Holz und

Rinde bildet; späterhin erlischt dann

seine Tätigkeit, und außerhalb des-

selben wird durch Teilungen im

Rindenparenchym ein neuer, folge-

meristematischer Verdickungsring

gebildet. Dieser Vorgang kann sich

mehrmals wiederholen. Was den

Entstehungsort der sukzessive er-

neuerten Verdickungsringe anlangt,

so lassen sich zwei verschiedene

Fälle unterscheiden. Entweder wer-

den die neuen Ringe in der pri-

mären Außenrinde angelegt, wie

bei verschiedenen Menispermeen,

bei Wistaria und Rhynchosia, oder

in der sekundären Rinde, wie bei

Bauhinia, Machaerium, Phytocrene, bei verschiedenen Bignoniaceen (llaplolophium,

Glaziovia, Anisostichus u. a.) und Convolvulaceen (Ipomaea, Argyreia, Convolvulus)

und bei Gnetum.

Einen sehr merkwürdigen Typus repräsentieren endlich jene Lianenstämme,

bei denen die Bildung eines sekundären Verdickungsringes an der Innenseite

des normal entstandenen Holzringes erfolgt. Bei Tecoma radicans, wo Sanio

diese Erscheinung zuerst beobachtet hat, bildet er gleichfalls Holz und Rinde,

doch in umgekehrter Anordnung. Ähnlich verhält sich nach Scott und

Br ebner auch der Stamm von Willughbeia firma (Apocynee) und Periploca

graeca (Asclepiadee).

Die auf einen seilartigen Bau, auf eine weitgehende Biegungsfähigkeit ab-

zielenden anatomischen Eigentümlichkeiten der Lianenstämme sind für ihren

Gesamtbau in erster Linie maßgebend. Die Zugfestigkeit ist bloß in jüngeren

Stämmen deutlich ausgesprochen, indem das zuerst gebildete sekundäre Holz,

das die Mitte des Stammes einnimmt (das »axiale Holz« nach Strasburgers

Terminologie), sich durch den Reichtum an mechanischen Elementen, Libri-

Fig. 264. Teil eines Querdurehsclinittes' von Gnetum scan-
dens. 1, 2, S die sukzessiven Zuwachsringe, m Mark.
) Sklerencliymring an der Innenseite der Außenrinde. Die
Holzstränge sind mit Ausnahme der großen Tüpfelgefäße
schraffiert; Leptom, Rinde, Markstrahlen und Zwischenzonen

sind weiß gelassen. Vergr. 8. (Nach de Bary.)
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formfasern, beziehungsweise an Fasertracheiden, auszeichnet, während seine

Gefäße noch auffallend englumig sind und auch das Holzparenchym nur spär-

lich auftritt. Erst im später gebildeten Sekundärholz (periaxiales Holz) finden

sich große Gefäße und reichlich Holzparenchym. Dieser Gegensatz ist nach

Schenck bei den Lianenstämmen fast allgemein ein sehr scharfer und unver-

mittelter. Solche jüngere Stämme sind also ausgesprochen zugfest gebaut, wie

eine Wurzel, die inmitten ihres radialen Gefäßbündels einen Stereomstrang

aufweist. Je älter und dicker die Stämme werden, desto mehr tritt aber ihre

zugfeste Konstruktion in den Hintergrund, so wie ja auch in biegungsfesten Stäm-

men und Ästen nach länger andauerndem sekundären üickenwachstum von

einer peripherischen Anordnung des Stereoms nicht mehr die Rede sein kann.

In beiden Fällen ersetzt eben die große Anzahl der über den Stammquerschnitt

verteilten mechanischen Elemente ihre sonst vom mechanischen Prinzip gefor-

derte Anhäufung im Zentrum, beziehungsweise an der Peripherie des Organs.

Das anormale Dickenwachstum der Schling- und Kletterpflanzen hat außer

der auf einen seilartigen Bau abzielenden Zerklüftung des Holzkürpers noch

eine andere, gleichfalls die Gewebeverteilung betreffende Folge. Das bei nor-

malem Dickenwachstum peripherisch gelagerte Leptom des Stammes wird

nämlich bei den besprochenen Pflanzen zum größeren Teile nach innen ver-

legt und zwischen den einzelnen Ilolzringen und Holzsträngen geradezu ein-

gekammert. Solch interxyläres Leptom wird häufig in der Weise gebildet, daß

der Verdickungsring nicht nur nach außen sekundäres Leptom abscheidet, son-

dern einzelne Siebrührenstränge, von Parenchym begleitet, auch in den Holz-

körper einlagert (Dicella, Combretum, Mucuna, Entada u. a.). Nach Leisering

ist allerdings diese Abscheidung von Leptomsträngen seitens des Verdickungs-

ringes in den meisten Fällen nur eine indirekte, indem das Leptom erst nach-

träglich in einem Gewebe entsteht, das den Charakter von unverholztem

Holzparenchym aufweist. Bei Strychnos werden nach außen abgeschiedene

Leptomstränge durch entsprechende Wachstumsvorgänge nachträglich in den

Holzkörper eingeschlossen. — Daß das Leptom dadurch in eine geschütztere

Lage kommt, ist unbestreitbar und gewiß auch vorteilhaft; denn die Lianen-

stämme erfahren oft die beträchtlichsten Biegungen und häufig auch einen

radialen Druck seitens der in die Dicke wachsenden Stütze. Andererseits ist

hervorzuheben, daß interxyläre Leptomstränge auch bei nicht kletternden

Holzgewächsen vorkommen, ein Umstand, der Schenck veranlaßt, die in Rede

stehende Erscheinung nicht als Anpassung an die kletternde Lebensweise^

sondern bloß als anatomischen Gattungscharakter, resp. als Konstruktions-

variation aufzufassen, hnmerhin bleibt es auffallend, daß sich interxyläres

Leptom besonders häufig bei Kletterpflanzen aus den verschiedensten Familien

vorfindet.

Was schließlich die sonstigen histologischen Eigentümlichkeiten der hier

besprochenen Stammorgane betrifft, so haben bereits Westermaier und Am-
bronn auf jene verschiedenen Merkmale aufmerksam gemacht, die sich al&

der anatomische Ausdruck der gesteigerten Ansprüche an das Stoffleitungsver-

mögen dieser Organe deuten lassen. Schon im VH. Abschnitte wurde auf die so

auffallend weiten Gefäße und Siebröhren in den Stämmen der Schling- und
Kletterpflanzen eingehend hingewiesen. Ob auch die reichlichere Ausbildung
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des Holzparenchyms, die oft auffallende Höhe und Breite der ÄFarkstrahlen als

Anpassungen an die gesteigerten Leitungsbedürfnisse zu betrachten sind, wie

Westermaier und Ambronn wollen, muß dahingestellt bleiben. Schenck
bringt die zuletzt genannten anatomischen Tatsachen bloß mit der dadurch

bewirkten Erhöhung der Biegsamkeit und Torsionsfähigkeit der Stämme in Zu-

sammenhang ^ß).

Schon oben wurde erwähnt, daß die Lianenstämme, namentlich im Aller,

sich häufig auch schon äußerlich von den aufrechten Stämmen der Bäume und

Sträucher unterscheiden. Am auffälligsten und sonderbarsten sind in dieser

Hinsicht die stark abgeplatteten, bandförmigen Stämme verschiedener Papilio-

naceen (Arten von Rhynchosia, Dalbergia, Machaerium) und Bauhinien, die

durch ungleichmäßiges Dickenwachstum mit oder ohne Bildung sukzessiver

sekundärer Cambien zustande kommen. Zuweilen stellt sich dabei auch eine

Wellung des Stammes ein, wobei jedoch seine Ränder gerade bleiben können.

Die Wachstumsvorgänge, die zu dieser Wellung führen, sind von Grüger,
de Bary, Höhnel, Warburg und Schenck studiert und erörtert worden,

ohne daß diese Frage bis jetzt gelöst worden wäre. Was den Nutzen der

Wellung bandförmiger Lianenstämme betrifft, so erblickt ihn Schenck darin,

daß die starken Einbiegungen dem Stamm ermöglichen, sich leichter wieder

festzuankern, wenn er durch Abbrechen der Stützäste oder durch Loslösung der

Ranken ins Rutschen gerät. Was die nicht gewellten bandförmigen Stämme
betrifft, so mag nach Schenck ihre Gestalt die Auflagerung auf die Äste des

Stützbaumes erleichtern.

III. Das Dickemvachstum fleischiger Wurzeln 27]

.

Bei zahlreichen krautigen Dikotylen, die zwei oder mehrere Vegetations-

perioden hindurch ausdauern, fungieren nach dem Absterben der oberirdischen

Organe die Wurzeln als Reservestoffbehälter und nehmen infolgedessen eine

»fleischige« Beschaffenheit an. Die damit verbundenen Anomalien des Dicken-

wachstums haben vor allem den Zweck, das parenchymatische Speichergewebe

der Wurzel zu bilden ; außerdem soll durch diese Anomalien häufig auch eine

zweckentsprechende Vermehrung und Anordnung jener Stoffleitungsstränge er-

zielt werden , welche die Füllung und Entleerung des Speichergewebes ver-

mitteln.

In entwickelungsgeschichtlich- morphologischer Hinsicht kann das paren-

chymatische Speichergewebe der fleischigen Wurzeln von sehr verschiedenartiger

Bedeutung sein. In manchen Fällen stellt es die mächtig entwickelte Rinde

vor, und zwar entweder die primäre Außenrinde (Nebenwurzeln von Asclepia-

deen und Piperaceen) oder das sekundäre Rindengewebe (Taraxacum, Rubia,

Umbelliferen). In beiden Fällen kann eigentlich von einem anormalen Dicken-

wacbstum kaum gesprochen werden: die Abweichung vom normalen Typus
besteht allein in der schwachen Entwickelung des Holzkörpers gegenüber dem

In einer anderen Reihe von Fällen entsteht das Speicher-
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gewebe durch massige Ausbildung der parenchymatischen Holzelemente, und

zwar entweder des Markstrahlgewebes Urtica, Cucurbita, Symphytum officinale)

oder des Holzparenchyms. In letzterem Falle, der besonders schön an den

Rübenwurzeln von Brassica und Raphanus zu beobachten ist, besteht demnach

der sekundäre Holzkörper aus massig entwickeltem Parenchymgewebe, welches

von den zu Gruppen vereinigten Gefäßen, an die sich mechanische Fasern an-

legen, durchzogen wird. Diese »Fibrovasalstränge«, wie man sie ihrem Bau

nach füglich nennen darf, liegen in ununterbrochenen konzentrischen Zonen

und bilden im Längsverlauf ein spitzmaschiges Bündelnetz. Die Anomalie des

Dickenwachstums besteht hier demnach in dem vom gewöhnlichen abweichen-

den Bau des Wurzelholzes, dessen Eigenartigkeit häufig noch dadurch gewinnt,

daß die Grenzen zwischen Holzparcnchym und Markstrahlgewebe undeutlich

werden, oder ganz verschwinden (Scorzonera hispanica, Raphanus, Brassica).

Bei einer Reihe von hierher gehörigen Pflanzen entstehen im Speicher-

gewebe des Holzparenchyms, wie J. E. Weiß gezeigt hat, tertiäre Leitbündel.

Bei Oenothera biennis sind sie bloße Leptomstränge, bei Cochlearia Armoracia.

Brassica Napus und Rapa, Raphanus sativus und Gentiana lutea dagegen kon-

zentrisch gebaute Gfäßbündel mit zentralem Leptom. Bei Bryonia dioica um-

gibt das Folgecambium die Gefäßgruppen des sekundären Holzkörpers und

bildet im Anschluß an diese neue Gefäße, nach außen dagegen Leptom.

Noch auffallender werden die Anomalien de-. Dickenwachstums fleischiger

Wurzeln, wenn es zur wiederholten Bildung neuer Verdickungsringe kommt.

Bei der Runkelrübe (Beta vulgaris) entsteht außerhalb des primären Verdickungs-

ringes durch tangentiale Teilungen im Parenchym ein zw^eiter Ring; nachdem

er eine Zeitlang funktioniert hat, erlischt seine Tätigkeit, und an der Außen-

grenze der von ihm gebildeten sekundären Rinde entsteht ein dritter Ver-

dickungsring. Dieser Prozeß kann sich noch mehrmals wiederholen. So werden

konzentrische Holz- und Rindenzonen gebildet, die miteinander abwechseln

und von denen letztere die Hauptmasse des Speichergewebes der Rübe vor-

stellen. In den Wurzeln von Myrrhis odorata fand Trecul gleichfalls mehrere

sukzessive Verdickungsringe, doch treten diese innerhalb des primären Ringes,

im Holzparcnchym auf und scheiden Holz und Rinde in umgekehrter Rich-

tung ab.

Am kompliziertesten gestalten sich alle diese A'erhältnisse bei den von

Schmitz untersuchten fleischigen Wurzeln zahlreicher Convolvulaceen und

Rumexarten: teils außerhalb, teils innerhalb des primären Verdickungsringes

entstehen sukzessive neue Cambiumstreifen oder -ringe, die unabhängig von-

einander Holz und Rinde bilden. Es wäre zwecklos, hier auf diese höchst ver-

wickelten Prozesse näher einzugehen 28).

Wie schon oben angedeutet wurde, haben alle diese Eigentümlichkeiten des

sekundären Dickenwachstums nicht allein den Zweck, das Speichersystem der

fleischig w^erdenden Wurzel herzustellen. Es handelt sich dabei auch um eine

möglichst weitgehende wechselseitige Durchdringung des stoffspeichernden Ge-

webes mit den leitenden Gewebearten, damit die Füllung wie die Leerung des

Reservestofibehälters möglichst rasch und vollständig erfolgen könne. Nur auf

diese Art erklärt sich beispielsweise die nachträgliche Entstehung von Leptom-

bündeln im sekundären Holze dieser Wurzeln.
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IV. Anomalien des Dickenwachstums als Konstruktionsvariationen.

Wir gehen nun schließlich zu jenen Anomalien des sekundären Dicken-

wachstums über, die wir in der Einleitung dieses Kapitels als Konstruk-

tionsvariationen bezeichnet haben. Hierher gehören vor allem die krautigen

Pflanzen urfd kleinen Sträucher aus den Familien der Chenopodiaceen, Amaran-

taceen, Nyctagineen, Tetragonieen, die Mesembryanthemen und die Phytolacca-

arten29j. Daß hier tatsächlich Konstruktionsvariationen vorliegen und keine

Anpassungserscheinungen, ergibt sich schon daraus, daß die in Rede stehenden

Anomalien nicht nur innerhalb der einzelnen Familien, sondern sogar in einer

und derselben Gattung auf mannigfaltige Weise variieren können, ohne daß es

bisher gelungen wäre, hierfür eine Verschiedenheit der biologischen Verhältnisse

als Grund anzugeben.

Bei den Chenopodiaceen und den obenerwähnten verwandten Familien

geht das sekundäre Dickenwachstum nach den Untersuchungen von Morot,

Herail und Leisering derart vor sich, daß außerhalb des primären Gefäß-

bündelringes, der aus den Blattspursträngen besteht, im Pericykel eine oder

mehrere extrafaszikuläre Verdickungsringe entstehen, die alle normal funk-

tionieren, indem sie nach außen sekundäre Rinde mit Leptomsträngen, nach

innen sekundäres Holz abscheiden. Selten sind jene extra faszikulären Cam-

biumringe vollständig; gewöhnlich erstrecken sie sich nur über einen Teil des

Stammumfanges und setzen sich mit ihren Rändern bogenförmig an den jeweils

älteren Cambiumring oder Cambiumbogen an. Nach Morot entsteht der neue

Cambiumbogen über dem Leptom und breitet sich dann nach beiden Seiten

aus, um schließlich den Anschluß an das ältere Cambium zu finden; Herail

dagegen gibt an, daß das neue Cambium meist einseitig im unmittelbaren An-

schluß an das ältere Cambium entstehe, und von hier aus in seiner Entwicke-

lung über das Leptom hinweg fortschreite, um schließlich früher oder später

wieder an das ältere Cambium heranzutreten. Nach Leisering sind beiderlei

Modalitäten realisiert. Die einzelnen Cambiumbogen sind häufig sehr Idein und

zahlreich, so daß auf dem Querschnitt ein kleinmaschiges Netzwerk entsteht;

indem nun dieses Cambiumnetz immer und überall nach außen sekundäre Rinde

mit Leptom, nach innen sekundäres Holz abscheidet, findet man als Gesamt-

produkt des Cambiumnetzes einen einheitlichen Holzkörper mit Gefäßen, Holz-

parenchym und meist auch reichlichem Libriform, in welchem einzelne Leptom-

stränge eingebettet sind.

Nach Leisering ist dieser Typus des normalen Dickenwachstums nicht

nur in den schon erwähnten Familien vertreten; er findet sich auch bei den

Hippocrateaceen , Plumbaginaceen , Melastomaceen, Loranthaceen , Gomlireta-

ceen u. a.

An dieser Stelle ist schließlich auch noch das sekundäre Dickenwachstum

des Gycadeenstammes zu besprechen 30). Schon die Anordnung seines pri-

mären Bündelsystems zeigt verschiedene Abweichungen vom gewöhnlichen Typus.

Die zahlreichen Bündel der verbreiterten Blattbasis vereinigen sich in der In-

sertionsfläche zu zwei Blattspursträngen, die zuerst in der Nähe der Stamm-
oberfläche, beinahe in horizontaler Richtung, verlaufen imd dann erst tiefer
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ein- und abwärts dringend in den primären Bündelring der Blattspurstränge

eintreten. Derselbe trennt die mächtig ausgebildete Kinde vom gleichfalls dicken

jMarkgewebe. Diese beiden bestehen aus dünnwandigem, stärkereichem Paren-

chym und dürften wohl in erster Linie als Speichergewebe aufzufassen sein.

In der Rinde sind nun die Bügen der Blattspurstränge durch gürtelförmige

Verbindungszweige miteinander verbunden; überdies treten noch andere Anasto-

mosen auf, welche die Gürtel untereinander und in radialer Richtung mit den

Bündeln des primären Blattspurringes in Verbindung setzen. So kommt ein

reich verzweigtes, rindenständiges Bündelnetz zustande, dessen Ausbildung ver-

mutlich eine Konsequenz der so beträchtlichen Dicke der Außenrinde ist.

Sämtliche Bündel dieses ursprünglichen Systems, die durchaus kollateral gebaut

sind, werden von de Bary das primäre Bündelnetz genannt.

Das sekundäre Dickenwachstum wird durch Bildung eines im primären

Bündelring entstehenden Verdickungsringes eingeleitet, welcher auf normale

Weise Holz und sekundäre Rinde bildet. Die Markstrahlen sind groß und breit

und werden von den Blattspuren und Radialverbindungen des primären Bündel-

netzes durchzogen. Da dieses letztere erhalten bleibt, so müssen selbstver-

ständlich sowohl die Radialverbindungen, wie die tangentialen Gürtelanasto-

mosen im Laufe des Dickenwachstums eine entsprechende Längenzunahme

erfahren, wobei die Tracheiden schließlich verzerrt und zerrissen werden. Bei

den Gattungen Zamia, Dioon und Stangeria kommt es bloß zur Bildung eines

einzigen Verdickungsringes. Dagegen werden bei Cycas und Encephalartos an

der Außengrenze der sekundären Rinde (nach Gonstantin und Mo rot im

Pericykel) sukzessive neue Verdickungsringe gebildet, die im allgemeinen kon-

zentrisch angeordnet sind. Jeder einzelne derselben fungiert jedenfalls mehrere

Vegetationsperioden hindurch.

Was nun die Produkte des sekundären Dickenwachstums anlangt, so be-

steht das Holz aus Tracheiden, deren AVandungen mit quergezogenen Hoftüpfeln

versehen oder treppenförmig-netzfaserig verdickt sind, und aus dünnw^andigem

Holzparenchym. Die Siebrühren der sekundären Rinde werden von Bastfasern

begleitet.

Bei der Gattung Cycas entsteht im Rindenparenchym noch überdies ein

sekundäres kortikales Bündelnetz, das mit dem primären Rindennetz in Ver-

bindung tritt. Bei Encephalartos kommt dagegen ein. sekundäres markstän-

diges Strangsystem zur Ausbildung, welches ein dichtes Geflechte bildet, und

dessen äußere Bündel sich an die Innenfläche des Holzringes anlegen. —

Im Anhang an die Besprechung des sekundären Dickenwachstums der

Phanerogamen ist noch in Kürze darauf hinzuweisen, daß auch bei einigen

Kryptogamen^i) sekundäres Dickenwachstum beobachtet worden ist. Bei

den Ophioglosseengattungen Botrychium und Helminthostachys hat sich der

primäre Zentralzylinder durch Ausbildung eines parenchymatischen Markes stark

erweitert; zwischen Leptom und Hadrom tritt ein allerdings nur kurze Zeit

funktionierender Cambiumring auf, der bloß nach innen zu neue Gewebselemente,

und zwar Tracheiden, abscheidet. — Der Verdickungsring des knollenförmigen

Stammes von Isoetes scheint bloß die Aufgabe zu haben, das Speichersystem
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zu verstärken, wobei die neugebildeten Elemente in viel größerer Schichtenzahl

zur sekundären Rinde als zum axialen Strange treten. Tracheiden sind im

sekundären Zuwachs bloß hin und wieder bei Isoetes lacustris und Durieui be-

obachtet worden.

Unter den Algen zeigen nur die Thallusstämme der Laminariaceen ein

sekundäres Dickenwachstum. Bei einigen Arten scheint es das oberflächlich

gelegene Assimilationsgewebe zu sein, das durch fortgesetzte Tangential-

teilungen nach innen zu neues Gewebe abscheidet und dabei seine ursprüng-

liche Funktion mit zunehmendem Alter des Stammes allmählich aufgibt. Bei

Thallassiophyllum hört nach Rosenthal die verdickende Tätigkeit des Assimi-

lationsgewebes (der »Bildungsschicht«) allmählich auf; dasselbe stirbt ab, worauf

es in den peripherischen Teilen der » Außenrinde <: durch tangentiale Teilungen

zur Bildung eines cambiumartigen, sekundären Verdickungsringes kommt. Der

Dickenzuwachs zeigt bei verschiedenen Laminariaceen eine an die Jahresringe

des dikotylen Holzes erinnernde konzentrische Schichtung.
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treffend sein.

25) Gaudichaud, Recherches sur Torganographie etc. des vegetaux, Mem. present. a

TAcad. d. sciences, t. VIII, 1841. A. de Jussieu, Monogr. des Malpighiacees, Archives du

Museum, t. III, 1843. H. Crüger, Einige Beiträge zur Kenntniss von sog. anomalen Holz-

bildungen des Dikotylenstammes, Bot. Ztg., 1850 und 1851. Bureau, Monogr. des Bignonia-

cees, Paris 1864. Fritz Müller, Bot. Ztg., 1866. Netto, Comptes rendus, t. LVII, 1863;

Derselbe, Annales d. sc. nat., ser. 4, t. XX, u. ser. 5, t. VI. C. Nägeli, Dickenwachsthum

des Stengels bei den Sapindaceen, München 1864. C. Sanio, Notiz über die Verdickung des

Holzkörpers auf der Markseite bei Tecoma radicans, Bot. Ztg., 1864. L. Radkofer, Mono-
graphie der Gattung Serjania, München 1875. Westermaier und Ambronn, Beziehungen

zwischen Lebensweise und Struktur der Schling- und Kletterpflanzen, Flora, 1881. v. Höhnel,
Die Entstehung der wellig-flachen Zweige von Caulotretus, Jahrb. f. wissensch. Bot., Bd. XIII,

1882. 0. Warburg, Ueber Bau und Entwickelung des Holzes von Caulotretus heterophyllus

Willd., Bot. Ztg., 1883. H. Schenk, Beiträge zur Biologie und Anatomie der Lianen, im

Besonderen der in Brasilien einheimischen Arten, II. Theil, Beiträge zur Anatomie der Lianen,

Jena 1893. (Dieses Werk enthält ein erschöpfendes Literaturverzeichnis.) E. Gilg, Ueber
die Anatomie der Acanthaceengattungen Afromendoncia und Mendoncia, Berichte der deutsch,

bot. Gesellsch., 1893. 0. Warburg, Ueber den Einfluss der Verholzung auf die Lebensvor-

gänge des Zellinhaltes, ebenda, 1893. H. Schenck, Ueber die Zerklüftungsvorgänge in ano-

malen Lianenstämmen, Jahrb. f. wissensch. Bot., Bd. XXVII, 1895. H. C. Schellenberg,
Zur Entwickelungsgeschichte des Stammes von Aristolochia Sipho, Festschrift für Schwendener,

1899.

26; An verschiedenen Stellen seines vorhin zitierten verdienstvollen Werkes polemisiert

Schenck gegen die Ansichten Westermaiers und Ambronns, sowie gegen die von mir

in der 1 . Aufl. dieses Buches ausgesprochenen Deutungen betreffs der Vorteile, die mit den

geschilderten Eigentümlichkeiten des Stammbaues der Lianen verknüpft sind. Soweit ich

seine Einwendungen für berechtigt halte, ist dies bereits oben im Text zum Ausdruck ge-

kommen. In den Hauptpunkten halte ich aber an den früheren Darlegungen fest. Dies gilt

insbesondere hinsichtlich der Auffassung Westermaiers und Ambronns betreffs der auf-

fallenden Weite der Gefäße und Siebröhren. Die Annahme Schencks, daß die weiten Gefäße

bloß als Wasserreservoire dienen, ist durch nichts erwiesen, und wenn er betreffs der Sieb-

röhren mit Herail darauf hinweist, daß zahlreiche Kletterpflanzen auch enge Siebröhren be-

sitzen, so ist darauf zu erwidern, daß auch analomisch-physiologisclie Regeln Ausnahmen
zulassen, daß aber aus dem Vorhandensein letzterer nicht ohne weiteres auf die Ungültig-

keit der Regel zu schließen ist, sondern daß für die Ausnahmen zunächst besondere Er-

klärungen anzustreben sind. Übrigens muß auch Schenck zugeben, daß die ungewöhnliche

Weite der Siebröhren zahlreicher Kletterpflanzen sehr auffallend ist. »Es mag diese Er-

scheinung«, so sagt er, »in irgendeiner uns noch unbekannten Beziehung zur kletternden

Lebensweise stehen, vielleicht auch nur eine Korrelationserscheinung vorstellen, indem der

Weichbast Vine analoge Differenzierung seiner Elemente erhält, wie das zugehörige Holz.«

Man wird nicht behaupten können, daß mit diesen Worten etwas Besseres an die Steile

der klar und bestimmt lautenden Erklärung Westermaiers und Ambronns gesetzt

worden sei.

Schenck beanstandet (1. c. p. 27) auch unsere Auffassung, daß durch die Anomalien
des Dickenwachstums der Lianenstämme das Leptom im Inneren und zwischen den zer-

klüfteten Holzkörpern in eine geschütztei'e Lage kommt. Er ist vielmehr der entgegenge-
setzten Ansicht, daß das zwischen harten und bis zu einem gewissen Grade verschiebbaren

Holzkörpern eingekamraerte Leptom bei starken Biegungen und Torsionen viel eher einem
Druck oder einer Quetschung ausgesetzt ist, wie das an der Peripherie befindliche Leptom.
Dem entgegen ist zunächst zu bemerken, daß bei Biegungen und Torsionen die betreffenden

Spannungen an der Peripherie ihr Maximum erreichen und gegen die Stammmitte zu immer
geringer werden. Sodann ist darauf hinzuweisen, daß in Furchen des Holzkörpers oder in
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diesem vollständig eingeschlossene Leptomstränge sich genau so in einer mechanisch ge-

schützten Lage befinden, wie der Leptomteil eines primären Gefäßbündels, der von einer

Bastsichel umgeben wird.

27) Trecul, Comptes rendus , t. LXIII , 1S66. Fr. Schmitz, Sitzungsberichte der

naturf. Gesellsch. zu Halle, 1874, und Bot. Ztg.. -1873. de Bary, Vergleichende Anatomie

p. 533, 61 6 IT., G23 fr. J.E. Weiss, Anatomie und Physiologie fleischig verdickter Wurzeln,

Flora, 1880.

28) Die von L. Koch bei Crassulaceen, von Arth. Meyer bei Aconitum und von

L. Jost, bei Gentiana cruciata, Corydalis nobilis und ochroleuca, Aconitum Lycoctonum,

Salvia pratensis und Sedum Aizoon studierten Zerklüftungen von Rhizomen und Wurzeln

sind etwas ganz anderes als die Zerklüftungen des Holzkörpers der Lianenstämme. Nach

Josts sorgfältigen Untersuchungen beruht hier die Zerklüftung auf dem Absterben gewisser

Gewebepartien, nämlich derjenigen, die in direktestem Zusammenhange mit den einjährigen

Organen, den Blättern und Bliitenstengeln, stehen, diese nach unten fortsetzen, gewisser-

maßen »ihre Spuren« darstellen. Die am Leben bleibenden Teile grenzen sich in der Regel

durch Peridermbildung von den absterbenden Partien al). Vgl. L. Koch, Untersuchungen

über die Entwickelung der Crassulaceen, Heidelberg 1879; Arth. Meyer, Beiträge zur

Kenntniss pharmaceutisch wichtiger Gewächse, III. Ueber Aconitum Napellus, Archiv f.

Pharmacie, Bd. CCXIX. 1881; L. Jost, Die Zerklüftungen einiger Rhizome und Wurzeln, Bot.

Ztg., 1890.

29) Die ältere Literatur über das anormale Dickenwachstum der Chenopodiaceen, Amaranta-

ceen, Nyctagineen, der Phytolaccaarten usw. findet man bei de Bary, Vergleichende Ana-

tomie, p. 607, zitiert. Morot, Recherches sur le pericycle, Annales d. sciences nat.. Bot.,

ser. 6, t. XX. Herail, Etüde de la tige des Dicotyledones, ebenda, ser. 7, t. II. B. Leise -

ring, Ueber die Entwickelungsgeschichte des interxylären Leptoms bei den Dikotyledonen.

Bot. Centralblatt , Bd. LXXX, 1899.

30) Brogniart, Recherches sur l'organisation de la tige des Cycadees, Annales d. sc.

nat., ser. 1, t. XVI. v. Mo hl, Ueber den Bau des Cycadeenstammes, Vermischte Schriften.

p. 195. Miquel, Ueber den Bau eines Stammes von Cycas circinalis, Linnaea, Bd. XVIII.

Mettenius, Beiträge zur Anatomie der Cycadeen, Abhandl. der sächs. Gesellsch. d. Wiss.,

Bd. VII. A. de Bary, Vergleichende Anatomie, p. 625 ff. E. Strasburger, Leitungsbahnen.

p. 152 ff.

31) H. V. Mo hl, Ueber den Bau des Stammes ven Isoctes lacustris. Vermischte Schriften.

p. 122. W.Hofmeister, Beiträge zur Kenntniss der Gefüßkryptogamen, I., Abhandl. dei

sächs. Gesellsch. d. Wiss., Bd. IV. E. Russow, Vergleichende Untersuchungen über die

Leitbündelkryptogamen. E. Strasburger, Das botanische Practicum, 2. Aufl., Jena 1887

p. 178f. 0. Rosenthal, Zur Kenntniss von Macrocystis und Thallassiophyllum, Flora, 1890.
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— Inhalt der Korkzellen 124.

— als Schutzmittel gegen Transpiration 126.

Vernarbungsgewebe 129.

— Wärmeleitungsvermögen 128.

Korkhäute 12.i.

Korkkrusten 123.

Korrelation der Gewebe 53.

Kristahbehälter 465.

— Anordnung 468.

— Bedeutung 4 68.

— Form 467.

— im Holzkörper 574.

— in der sek. Rinde öüQ.

Kristallfasern 468.

Kristahoide 373.

Kristallsand 466.

Krustenüberzug 99.

Leitbündel 307, s. auch Gefäßbündcl.
— Bau 307.

— einfache 307.

— Endigungen 322.

— zusammengesetzte 307.

Leitergefässe 276.

Leitparenchym 292.

— des Holzkörpers 570.

— der sek. Rinde 363.

Leitung plastischer Bildungsstoffe 292.

— des Wassers und der Nährsalze 274.

Leitungssystem, allgemeine Bauprinzipien 272.

— Entwickelungsgeschichte 344.
— der Thallophyten 3 42.

Lcnticehen 419.

— Bau 419.

— Entwickelung 424.

Lenticellen, Füllgcwebe 420.

— Funktion 420.

— Verteilung 421.

Leptomparenchym 308.

Leptomteil 3 07, 308.

Leptozentrische Gefäßbündel 309, 322.

Leukoplasten 30.

Libriform 145.

Libriformfasern im Holzkörper 568, 571, 585.

Lichtlange 111.

Lückencollenchym 147.

Luftgewebe 387, 392.

Luftkanäle 387.

Luftlücken 387.

Lufi spalten 387.

Luftwurzeln, Absorptionsgewebe 205.

— Pneumathoden 422.

Makroskiereiden 148.

Mannan 370.

Margo der Hoftüpfel 277.

Mark 333.

Markflecke 375.

Markstrahlen, primäre 333.

— sekundäre 5R4.

Entstehung 364.

des sek. Holzes 574.

— — der sek. Rinde 466.

Markstrahlinitialen 564.

Markstrahlzellen, eiweißreiche der Abietineen

567.

— des Holzes 374.
— liegende 574.

— der sek. Rinde 366.

— stehende 374.

Materialersparung 52.

Mechanisches System 141.

Mechanisches System, Abhängigkeit von
äußeren Einflüssen 177.

— in biegungsfesten Organen 157.

— in Blatträndern 175.

— in druckfesten Organen 172.

— Entwickelungsgeschichte 181.

— in schubfesten Organen 174.

— der Thallophyten 180.

— in zugfesten Organen 170.

Membranfalten, im Assimilationssystcm 24 6.

— in der Epidermis 104.

Meristeme 6S.

— Folgemeristeme 69.

— primäre 84.

— sekundäre 87.

— Urmeristem 68.

Mestom 137.

Milchröhren 300.

— Funktion 302.

— geghederte 301.

— Inhalt 300.

— Nebenfunktionen 305.

— der Pilze 34 4.

— Plasmakörper 30 0.

— im sek. Holz 373.

— in der sek. Rinde 566.
— ungeghederte 301.
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Milchröhren, Verlauf 302.

— Wandungen 300.

— Zusammenhang mit dem Assimilations-

system 302.

Milchsaft 300.

— Betriebskräfte bei der Bewegung 305.

— Schwankungen in der Zusammensetzung
303.

Milchsafthaarc 306.

Milchzellen 306.

Mittellamelle 48.

Mykorrhiza 222.

— ektotrophische 232.

— endotrophische 232.

Myrosln 464.

Nährsalze, Absorption derselben 193.

— Leitung 27 4. ,

Nährschichten der Samenschalen 380.

Nährstoffe, Absorption der organischen 215.

Nebenfunktionen der Gewebe 50.

Nebenzellen der Spaltöffnungen 415.

Nektarien, extranuptiale 4 4 7.

— nuptiale 4 46.

Nervatur des Blattes 331.

Neutrale Faser 154.

Nucleinkörper 21

.

Nucleolus 21.

Oberflächenperiderm 130.

Oberflächenvergrößerung 52.

— im Absorptionssystem 192.
— im Assimilationssystem 246.

— im Leitungssystem 272, 274.

Ölbehälter 462.

Öldrüsen 449.

Ölgänge 457.

Opisthialöffnung der Spaltöffnung 396.

Osteosklereiden 148.

Palisadengewebe 236, 252, 268.
— Abweichungen von der typischen Form

. 257.

— Assimilationsenergie 244.

— Beziehungen zum Licht 260.

— Chlorophyllgehalt 244.
— Plastizität desselben 261.
— Schiefstellung der Zellen 258.

Pahsadensklerenchym 148.

Palisadenzellen 236.

Pangene 53.

Paragalactan 371.

Parenchyziischeiden, als Ableitungsgewebe

255, 292.

— Chlorophyllgehalt 253.

— als Schutzscheiden 325, 328.

Pektinstoffe 37.

Periblem 77.

Pericambium 312.

Pericykel 312.

Periderm 123.

Peristom 489.

Phelloderm 129.

Phellogen 129.

Phelloidc 126.

Phcllonsäure 124.

Phloem 308.

Phloionsäure 124.

Physoden 34.

Plasma, s. Protoplasma.

Plasmahaut, äußere 19.

— Beziehungen zur Membranbildung 20.

— innere 19.

— als reizpcrzipierendes Organ 20.

Plasmaverbindungen .^6, 546.

Plasmodesmen 5 4 6.

Plasome 37.

Plattencollenchym 147.

Plerom 77.

Pneumathoden 395.

— der Luftwurzeln 422.

Polkappen 4 6.

Polystelie 317.

Procambium 85.

Proteinkörner 374.

Protoderm 84.

Protohadrom 345.

Protoleptom 345.

Protoplasma 15.

— Aggregatzustand 1 6.

— Anordnung und Verteilung 17.

— Elementarorgane 59.

— Funktionen 15, 16.

— Organe desselben 1 8.

— Strömungserscheinungen 1 8.

Protoplast 1 5.

Pyrenoide 239.

(Juellschichten 363.

Querschnittsform, Erhaltung derselben 167.

Radiale Gefäßbündel 311.

— — Abweichungen 312.

Randtüpfel 112.

Randzellen 71.

Raphiden 466.

Reihencambium 314.

Reize 506.

Reizleitendes Gewebesystem von Mimosa pu-

dica 551.

Reizleitung 54 4.

— plasmatische 546.

interzelluläre 546.

intrazelluläre 549.

— Schnelligkeit 544.

Reizperzeption 506.

Reizperzipierende Organe 507.

Reservestolfbehälter 366.

Reservestolfe 366.

— Aleuronkörner 374.

— Amide 372.

— Eiweißstofl'e 372.

— Fette 372.

— Glukoside 374.

— Inulin 372.

— Kohlehydrate 367.

— Stärke 367.
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Reservestoffe, stickstoffhaltige 37a.

— stickstofflose 367.

— Verteilung: in den Speichergeweben 374.

— Zellulose 370.

— Zuckerarten 371.

Rhlzoiden 20 0.

— der FarnprothaUien 202.
— der Laubmoose 202.
— der Lebermoose 201.
— Zäpfchenrhizoiden 202.

Rinde, primäre (Außenrinde) 333.
— sekundäre 563.

Leitparenchym 565.

Leptom 565.

Markstrahlen 566.
— — Mechanische Elemente 566.

Rindenmarkstrahlcn 56G.

Ringelborke -131.

Ringelungsvcrsuche 298.

Ringgefäße 276.

Saftventile der Nektarien 4 46.

Salzdrüsen 4 40.

Sammelzellen 255.

Saprophyten, Absori)tionsgewcbc 2-22.

Saugblasen 2'! 7.

Saugfortsatz 224.

Saughaare 210.

Saugschuppen 210, 2 13.

Säulenfestigkeit 156.

Säulenzellen 148.

Schattenblätter 257. 202.

Scheinnerven 175.

Scheitelwachstum 72.

Scheitelzellc 73.

— dreiseitig pyramidale 74.

— Individualität 89.

— als Lücke im Zellwandnetz 89.— Mehrzahl von Scheitelzellen 73, 9 0.

— vierseitig pyramidale 73.

— zweischneidige 73.

Schizostelen 317.

Schleimdrüsen 449.

Schleimendosperm 370.

Schleimgänge 4 37, 4 72.

Schleimgewebe 362.

Schleimhaare 4 30.

Schleimkork 363.

Schleimmembranen 3 8.

Schleimzellschichten 363.

Schheßhaut 35.

— der Hoftüpfel 277.

— Perforation derselben 36, 273.

Schließzellen der Spaltöffnungen 395.

— Bauchwand 396.

— Inhalt 397, 407.
— Rückenwand 396.

— Turgor 398, 407.

Schmarotzerpflanzen, Absorptionsgewebe 224.

Schubfestigkeit 174.

Schuppenborke 131.

Schutzscheide 323.

Schwammparenchym 236.
— Funktionen desselben 255.

Schwammparenchym, als Transpirations-

gewebe 390.

— als Zuleitungsgcwebe 233.

Schwimmgewebe 486.

Schwimmholz 593.

Sekretbehälter 455.

Sekrete 428.

Sekretionsorgane 428, 430, 457.

— Entwickclungsgeschichte 472.

Sekretzellen 428.
•— der gangförmigen Sekretionsorgane 438.

— der inneren Drüsen 458.

Selbstregulation 9.

Septalnektarien 447.

Siebplattcn 293, 34 6.

— Callus 294.

Siebröhren 293.

— Bau 293.

— Entwickclungsgeschichte 346.

— Funktion 296.

— Inhalt 295.

— der Lianen 297.

— der sek. Rinde 565.

— der Thallophyten 342.

Siebteil 308.

Sinnesepithel 507.

Sinnesorgane 307.

— allgemeines Bauprinzip 508.

— für Lichtreize 534.

mechanische Reize 308.

den Schwerkraftreiz 523.

Sinneszellen 508.

Skiereiden 148.

Sklerenchym 148.

Sklerotien, Speichergewebe derselben 381.

Sonnenblätter 262.

Spaltöffnungen 395.

— Alemhöhle 395.

äußere 408.

— — innere 402.

— Bau und Mechanik 395, 397.

— Bauchwand 396.

— Bedeutung für den Gaswechsel 402.

— Beziehungen zur Assimilation 4 04.

— Atmung 404.

zu Klima u. Standort 4 07.

zur Transpiration 404.

— Entwickclungsgeschichte 424.

— Funktionsverlust 418.

— Funktionswechsel 418.

— der Gramineen 400.

— der Gymnospermen 413.

— Hautgelenk 397.

— Hinterhof 396.

— Lage und Verteilung 416.

— der Moose 413.

— Nebenzellen 41 3.

— der Pteridophyten 413.

— Rückenwand 396.

— rückgebildete 418.

— Schließzellen 393.

— der Schwimmpflanzen 412.

— Verstopfungseinrichtungen 410.

— Vorhof 396.
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Spaltöffnungen, Wirkung äuß. Einflüsse 'lOß.— der Xerophyten 408.

— Zentralspalte 396.

Spaltwände 455.

Speichergewebe 355, 374.

Speichersystem 355.
— der Thallophyten 38-4.

— Typen der Stoffspeicherung 376.

Speichertracheiden 3 64.

Speicherzellen, Anordnung 377.
— Form 378.
— Inhalt 376.

— Wandungen 370, 377.

Spindelfasern 4 6.

Spiralgefäße 276.

Splintholz 588.

Sporogone, Absorptionsgewebe 221.
— Assimilationssystem 264.

Stabzellen U8.
Stäbchenüberzug 99.

Stärkebildner 80.

Stärkekörner 367.

— Auflösung 369.

— Bau 368.

— chemischer Aufbau 368.

— einfache 367.

— Entstehung 369.

— Form 367.
— im Leitparenchym 259.

Pallisadengewebe 2ö9.

— physikalischer Aufbau 368.

— im Schwammparenchym 259.

— in den Speichergeweben 374.

— als Statolithen 524.

— zusammengesetzte 367.

Stärkescheide 529.

Stärkezellulose 368.

Statocysten 524.

Statolithen 524.

Statolithenorgane 524.

— der Stengel und Blätter 529.

Wurzeln 526.

Stegmata 471.

Steinborke 132.

Steinzellen 148.

Stele 317.

Steroiden 143.

Stereom 1 42.

Sternhaare 117.

Stomata s. Spaltöffnungen.

Strebezellen 148.

Streifung 37.

Stützwurzeln 172.

Suberin 124.

Suberinlamelle 124.

Suberinsäure 124.

Systrophe 243.

Teilfunktionen 50.

Teilungsgewebe 68.

Thyllen 291.

Tonoplasten 20.

Torus der Hoftüpfel 277.

Tracheen 275 (s. Gefäße).

Tracheiden 273.
— Bau 275.
— Funktion 287.
— Inhalt 280.
— im sekundären Holz 569, 572.

Tracheidensäume 3-2).

Träger 154.
— I-Träger 134.
— gemischte 1 66.

— zusammengesetzte 139.

Transfusionsgewebe 324.

Transpiration, Beziehungen zum Durch-
lüftungssystem 390.

zu den Spaltöffnungen 404, 407, 410.— cuticulare 98,

— Herabsetzung durch die Epidermis 97.

durch Haare 1 1 5.

durch das Korkgewebe 12G.

dui'ch Wachsüberzüge 99.

Transpirationsgewebe 390.

Trennungsphelloide 131.

Trichome s. Haare.

Trichterzellen 257.

Tüpfel 33, 273.

Turgor 33.

— als Mittel zur Festigung 142.
— reizbarer Bewegungsgewebe 496.

— der Spaltöffnungszellen 398.

Übergangszellen 324.

Urmeristem 68, 71.

Vakuolen 33.

— pulsierende 34.

Vakuolenwand 33.

Vasalteil 308.

Vegetationspunkte mit einer Scheitelzelle 73.

— — mehreren Scheitelzellen 75.

Verdauungsdrüsen der Inscktivoren 441.
— — Keimpflanzen 444, 476.

Verdickungsring 559.

— Bau 562.
— Entstehung in Stämmen 359.

bei Monokotylen 590.
• Wurzeln 561.

— in Lianenstämmen 394, 596.

fleischigen Wurzeln 600.

krautigen Stengeln 6ü1.

Verholzung der Zellwand 37.

— Einfluß auf die Festigkeit 132.

Vernarbungsgewebe 129.

Verzahnung der Epidermiszellen 103.

Vorhof der Spaltöffnung 396.

Vorläuferspitze 389.

Wachsüberzüge 99.

— Einfluß auf die Transpiration 99.

— als Schutzmittel gegen Tiere 100.

Wärmeleitungsvermögen des Korkes 128.

Wasser, Bedeutung für die Pflanze 190.—
• Leitung desselben 274.— Speicherung desselben 357.

Wasserabsorption durch Bodenwurzeln 193.

Laubblätter 209.
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Wasserabsorption durch Luftwurzeln 205.

— — Moosblätler und -stämmchen 209.

Wasserausscheidung durch Hydathoden 4 39.

Wasserblasen 106.

Wasserdrüsen 438.

Wassergewebe 337.

— äußere 358.

— Bau 357.

— Funktion 360.

— Inhalt 337.

— innere 358.

— bei Moosen 362.

— Wandungen 357.

Wassergewebsmantel 105.

Wasserkelche 44-1.

Wasserleitung 274, 280.

— in Bäumen 280.

— Betriebskräfte 284.

— im Frühlingsholz 585.

— in krautartigen Pflanzen 283.

Laubmoosstämmchen 279.

— ^ Lianenstämraen 289.

Wasserleitungsröhren 275.

Wasserleitungssystem 274.

— Ausbildung bei verschiedenen An-
sprüchen 288.

— Einfluß äußerer Faktoren auf die Aus-
bildung 288.

— in Laubmoosstämmchen 279.

Lianenstämmen 289.

Wasserpflanzen 288.

Wasserspalten 435.

Weichbast 565.

Wellenblechkonstruktionen -1 02.

Wundkork 129.

Wurzelhaare 194.— Anzahl 195.

— Ausscheidungen 197.
— Bau 195.

— Entstehung 195.
— Funktion 197.

— mechanische Bedeutung 198.
— Reizbarkeit 197.

— der Saprophyten 22-2.

— Wachstum 197.

Wurzelhaube 7 9.

Wurzelhülle 205.

Xanthophyli 238.

Xylem 308.

Zäpfchenrhizoiden 202.

Zelle 12.

— Bedeutung und Wesen 12.

— als Elementarorgan 13.

— als Elementarorganisnuis 1

3

— als Formelement 1 3.— Größe der Zellen 39.

Zellennaht 110.

Zellenstaat 1 5.

Zellfaden 12.

Zellfläche 12.

Zellfusionen 1 5.

Zellhaut 34 (s. Zellwand).

Zellkern 18, 21.

— Bau 21.

— Form 21.

— Funktion 22.

— Größe 22.

— Lagerung 24.

— Teilung 45.

— Zahl 22.

Zellkolonien 15.

Zeflplalte 47.

— Irunsitorische 47.

Zellsaft 33.

Zellteilung 4 5.

Zellulose 37.

Zellwand 34.

— Aschenbestandteile 38.

— Bau 35.

— Chemische Zusammensetzung
— Dickenwachstum 38.

— Entstehung 38.

— Flächenwachstum 39.

— innere Differenzierung 3fi.

— Schichtung 36.

— Streifung 37.

— Verdickung 34.

— Verholzung 37.

— Verkorkung 38.

— Verschleimung 38.

— Wachstum 88.

Zentralzylinder 317.

Zentrosphäre 18.

Zuckerarten 371.

Zugfestigkeit 155, 170.

Zuleitungsgewebe 355.

Zwergzellen 93.

Zwischenwanddrüsen 451.

Druck von Bieitlcopf k Iläitel in Leipzig.
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»Die Natürlichen Pflanzenfamilieu« sind für alle, die einen Überblick über das gesamte
Pflanzenreich gewinnen wollen und häufiger in die Lage kommen, über die Merkmale,
die systematische Stellung, die Verbreitung und die Verwertung einer Pflanzengattung Aus-
kunft zu suchen, ein unentbehrliches Nachschlagewerk geworden, da in keinem neuern bo-

tanischen Werk eine so vollständige Zusammenstellung der Pflanzengattungen auf wissen-

schaftlicher Grundlage zu finden ist, wie in diesem. Es hat daher, trotzdem es deutsch
geschrieben ist, bei allen Nationen Verbreitung gefunden, imd in sehr vielen Museen sind die

botanischen Sammlungen danach geordnet. Aber auch für weniger gelehrte Pflanzenfreunde
ist es wegen der vielen tausend guten, teils nach der Natur gezeichneten, teils aus schwer
zugänglichen Werken entnommenen Abbildungen von hohem Wert und ein bequemes Hilfs-

mittel zum Studium; ganz besonders ist es auch zur Anschafi"ung für Schulbibliotheken
und Bibliotheken naturwissenschaftlicher Vereine zu empfehlen, denn es ersetzt
in der Tat eine ganze botanische Bibliothek.

Einteilung.

I. Siphonogamen (abgeschlossen)

bilden Teil II—IV und Teil V, der die Nachträge und das Generalregister der

Siphonogamen enthält.

PreiB bei Gesamtbezng geheftet in 26 Abteiinngen JiV&.—\ gebnnden in li Halbiranzbänden ^// 256.60.

Bei Einzelbezug stellen sich die Preise der einzelnen Teile bez. deren Abteilungen
wie nachstehend angegeben

:

II. Teil. [Gymnospermen und monohotyledone Angiospermen}

Abteilung 1—6. Mit 3537 Einzelbildern in 803 Figuren, 3 Vollbildern, sowie Abteilungs-

registem. 1887—89. In 6 Abteilungen geheftet Ji 66.—
; in 1 Band gebunden Ji 69.50.

1. Abteilung: Mit 1149 Einzelbildern in 191 Figuren, sowie 1 Holzschnitttafel und
Abteilungsregister. 1889. (262 S.) Jl 17.—.

2. » Mit 426 Einzelbildern in 120 Figuren und 1 Holzschnitttafel, sowie Ab-
teilungsregister. 1887. (130 S.) » 9.—.

3. » Mit 562 Einzelbildern in 109 Figuren, sowie Abteilungsregister. 1889. (167 S.) » 11.—.

4. » Mit 262 Einzelbildern in 41 Figuren, sowie Abteilungsregister. 1888. (78 S.) » 6.—.

5. y Mit352Einzelbilderninl05Figuren, sowie Abteilungsregister. 1888. (162 S.) » 10.—.

6 > Mit 794 Einzelbildern in 237 Figuren und 1 Vollbild, sowie Abteilungs-

register. 1889. (224 S.) » 14.

—
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III. Teil. [Dikolyledone Angiospermen.)

Abteilung 1,1a uud 1 b. Mit 1901 Einzelbildern in 297 Figuren, 1 Vollbild, 2 Heliogravüren,

sowie Abteihingsregistern. 1 889—93. In 3 Abteilungen geh. Ji 32.— ; in 1 Band geb. Jl 35.50

1. Abteilung: Mit 1038 Einzelbildern in 190 Figuren, 1 Vollbild und 2 Heliogravüren,

sowie Abteilungsregister. 1889. (289 S.) J( 18.

—

1. y a: Mit 670 Einzelbildern in 74 Figuren (darunter 1 Holzschnitttafel), sowie
Abteilungsregister. 1893. (130 S.) . 8.—

1. » b : Mit 193 Einzelbildern in 33 Figuren, sowie Abteilungsregister. 1889. (96 S.) > 6.

—

Abteilnug 2, 2a nnd 3. Mit 2028 Einzelbildern in 379 Figuren, 4 Vollbildern, sowie
Abteilungsregistern. 1891—94. In 3 Abteilungen geh. .M 52.— ; in 1 Band geb. Jl 55.50

2. Abteilung: Mit 733 Einzelbildern in 168 Figuren und 1 Vollbild, sowie Abteilungs-

register. 1891. (281 S.) , 18.—
2. » a: Mit 484 Einzelbildern in 75 Figuren und 1 Vollbild, sowie Abteilungs-

register. 1891. (142 S.) . 9.—
3. »> Mit 811 Einzelbildern in 136 Figuren (darunter 2 Vollbildern), sowie

Abteilungsregister. 1894. (396 S.) , 25.—

Abteilung 4 und 5. Mit 3122 Einzelbildern in 413 Figuren, 1 Vollbild, 2 Heliogravüren,

sowie Abteilungsregistern. 1896. In 2 Abteilungen geheftet Ji 54.— ; in 1 Band
gebunden Jl 57.50.

4. Abteilung: Mit 1725 Einzelbildern in 189 Figuren und 1 Vollbild, sowie Abteilungs-

register. 1896. (362 S.) Jl 24.—.

5. » Mit 1397 Einzelbildern in 224 Figuren und 2 Vollbildern, sowie Abteilungs-

register. 1896. (468 S.) » 30.—.

Abteilung 6 und 6 a. Mit 1716 Einzelbildern in 243 Figuren, sowie Abteilungsregistern

1895. In 2 Abteilungen geheftet Jl 37.—
; in 1 Band gebunden Jl 40.50.

6. Abteilung: Mit 1124 Einzelbildern in 156 Figuren, sowie Abteilungsregister. 1895. (340 S.) Jl2i..—.
6. » a: Mit 592 Einzelbildern in 87 Figuren, sowie Abteilungsregister. 1894. (254 S.) » 16.—

.

Abteilung 7 uud 8. Mit 1472 Einzelbildern in 194 Figuren, sowie Abteilungsregistern.

1898. In 2 Abteilungen geheftet Jl 33.—
; in 1 Band gebunden Jl 36.50.

7. Abteilung: Mit 1011 Einzelbildern in 108 Figuren, sowie Abteilungsregister. 1893. (241 S.) M 15.—

.

8. » Mit 461 Einzelbildern in 86 Figuren, sowie Abteilungsregister. 1898. (274S.) » 18.—

.

IV. Teil. [Dikotyledone Angiospermen.)

Abteilung 1 und 2. Mit 1673 Einzelbildern in 186 Figuren, sowie Abteilungsregistern.

1895. In 2 Abteilungen geheftet Jl 33.— ; in 1 Band gebunden ..// 36.50.

1. Abteilung: Mit 777 Einzelbildern in 94 Figuren, sowie Abteilungsregister. 1891. (183S.) U/ 12.—

.

2. » Mit 896 Einzelbildern in 92 Figuren, sowie Abteilungsregister. 1895. (310 S.) »21.—

Abteilung 3 a und 3 b. Mit 1976 Einzelbildern in 257 Figuren, sowie Abteiluugsregistern.

1897. In 2 Abteilungen geheftet Jl 50.— ; in 1 Band gebunden Jl 53.50.

8. Abteilung a: Mit 800 Einzelbildern in 107 Figuren, sowie Abteilungsregister. 1897. (384 S.) ^^26.—

.

3. » b: Mitll76Einzelbilderninl50Figuren,sowieAbteilungsregister. 1895. (378S.) • 24.—.

Abteilung 4 und 5. Mit 1841 Einzelbildern in 229 Figuren, 1 Vollbild, 1 Heliogravüre,

sowie Abteiluugsregistern. 1894. In 2 Abteilungen geheftet Jl 37.— ; in 1 Abteilung
gebunden Ji 40.50.

4. Abteilung: Mit 672 Einzelbildern in 68 Figuren und 1 Heliogravüre, sowie Abteilungs-
register. 1891. (194 S.) Jl 12.—.

5. . Mit 1170 Einzelbildern in 162 Figuren (darunter 1 Vollbild), sowie Ab-
teilungsregister. 1894. (402 S.) » 25. .

V. Teil, a) Nachträge zum II.—IV. Teil.

Mit 79 Einzelbildern in 12 Figuren. 1897. (380 S.) Geheftet ..// 24.—
; gebunden Jl 27.50.

b) Gesamtregister zum II.—IV. Teil.

1899. (VIII u. 462 S.) Geheftet Jl 18.—
;
gebunden Jl 21.50.
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Die natürlichen Pflanzenfamilien

nebst ihren Gattungen und wichtigeren Arten insbesondere den Nutzpflanzen.

II. KryptOgfimen (im Erscheinen) , enthalten in Teil l.

Preis bei Gesamtbezug Jl 1.50 für die Lieferung von 3 Bogen.

Vollständig liegen bis jetzt vor:

1. Abteilung: Mit 1844 Einzelbildern in 293 Figuren, sowie Abteilungsregister. 1897.

(513 S.) Geheftet Jl 32.—, gebunden Jl 35.50.

1. > **: Mit 1693 Einzelbildern in 263 Figuren, sowie Abteilungsregister. 1900.

(570 S.) Geheftet Jl 36.—, gebunden » 39.50.

1. » a: Mit 615 Einzelbildern in 140 Figuren, einem Spezialregister für die Schizo-

myceten, sowie Abteilungsregister. 1900. (192 S.) Geheftet » 12.—

.

1. » b: Mit 696 Einzelbildern in 282 Figuren, sowie Abteilungsregister. 1896.

(153 S.) Geheftet » 9.—.

2. » Mit 1258 Einzelbildern in 288 Figuren, sowie Abteilungsregister. 1897.

(Xn u. 580. S.) Geheftet Jl 36.—, gebunden » 39.50.

4. > Mit 1722 Einzelbildern in 288 Figuren, sowie Abteilungsregister. Geheftet

Jl 51.—,
gebunden » 54.50.

Die beigefügten Preise gelten bei Einzelbeziig; bei Gesamtbezug des Werkes betragen sie die Haltte-

Im Ersclieiueii begriffen sind

:

1. Abteilung *: (bisher Lfg. 180, 217).

3. » (bisher Lfg. 91, 92, 112, 169, 198, 207, 208, 212, 214, 215, 216, 218, 219).

Die Einbände sind in Halbleder.

Bezugsbedingungen.

Der Bezug der „Natürlichen Pflauzenfamilieu" kann jetzt noch in Lieferungen zum
Subskriptionspreise von je Jl 1.50 und zwar in der Weise erfolgen, dass Reihen von

5—10 Lieferungen auf einmal entnommen werden. Ebenso können anch die Band- und
die Abteilnngsansgabe nach und nach zum Subskriptionspreise (also zu 50 ^ für den

Bogen) bezogen werden. Diese Erleichterung im Bezüge kann den Abnehmern jedoch

nur dann gewährt werden, wenn sie sich verpflichten, entweder die ,,Natürlichen Pflanzen-

familien" in ihrer Gesamtheit oder wenigstens die „Siphonogamen" vollständig zu

entnehmen. Einzelne Lieferungen kosten Ji 3.—

.

Um das Werk auf dem Laufenden zu erhalten, werden in Zwischenräumen von zwei

bis drei Jahren
i «j

Ergaiizuiigsneite

ausgegeben. Das erste dieser Ergänzungshefte, enthaltend die Nachträge zu den Teilen

II—IV für die Jahre 1897/8, ist erschienen und kostet bei Gesamtbezug des Werkes
Jl 3.— , bei Einzelbezug Jl 6.—

.

Probehefte und ausführliche Verzeichnisse mit Inhaltsaugabe sowohl der

einzelnen Lieferungen, als auch der vollständig vorliegenden Abteilungen sind

durch alle Sortimentsbuchhandlungen sowie von der Verlagsbuchhandlung umsonst zu beziehen.
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GENERA SIPHONOGAMARUM
AD

SYSTEMÄ ENGLERIÄNOM CONSCRIPTA
AB AUTÜRIBÜS

Dr. C. G. de DALLA TORRE et Dr. H. HARMS
OENIPONTANO BBROLINBNSI

. Vollständig in etwa 10 Lieferungen (folio) von 10 Bogen zum
Subskriptionspreise von je Ji 4.— . Nach Vollendung des Werkes

wird der Preis auf Jl 6.— für die Lieferung erhöht.

Bis zum Frülijabr 1904 erschienen sechs Lieferungen.

Nachdem die die Siphonogamen behandelnden Teile der >Natürlichen

Pflauzenfamilien« zum Abschluß gelangt waren, stellte sich vielfach das Bedürfnis

nach einem Werk heraus, das in knapper Fassung, mit Ausschluß der Be-

schreibungen, eine Übersicht über die Ordnungen und Familien der Siphonogamen

und deren Unterabteilungen bis zu den Gattungen luid Sektionen gibt. Der Nutzen

eines derartigen Handbuchs für die systematische Botanik, insbesondere zum
Ordnen der Herbarien, dürfte nach den Erfahrungen, die man mit End-
lichers Encheiridion und Durands Index gemacht hat, allgemein bekannt sein.

Wie für Durands Index Generum Phauerogamorum die Genera plautarum von

Bentham-Hooker die Grundlage abgegeben haben, so fußt das Werk der beiden

Verfasser auf Engler imd Prautls »Natürlichen Pflanzenfamilien« und deren

Nachträgen. Die fossilen Gattungen werden in der systematischen Aufzählung

nicht aufgeführt, sondern nur die ausgestorbenen Familien; es soll aber ein

Anhang mit den alphabetisch geordneten Gattungsnamen fossiler Siphonogamen

hinzugefügt werden.

In der allgemeinen Anlage des Werkes folgen die Verfasser dem Index

Durands: Ein erster Teil bringt die Aufzählung der Ordnungen, Familien,

Gattungen und Sektionen in systematischer Reihenfolge, ein zweiter bildet das

alphabetische Nachschlageregister.

Im systematischen Teil werden nicht nur die nach den von den Beamten

des botanischen Museums in Berlin vereinbarten Kegeln angenommenen Gattungs-

namen, sondern auch deren Synonyme mit den vollständigen Literaturzitaten

versehen; gerade dadurch bildet das Werk für systematische Studien eine not-

wendige, oder wenigstens eine sehr willkommene Ergänzung zu den »Natürlichen

Pflanzenfamilien«, in denen diese Zitate bekanntlich fehlen.

Im zweiten Teile, dem alphabetischen Register, wird für jedes

Synonym und jede Sektion die Gattung, sowie die Familie und für jede galtige

Gattung die Familie angegeben, zu der sie gehören. Außerdem wird zu jedem

Gattungs- und Sektionsnamen die Nummer der Gattung zitiert, unter der er im

systematischen Teile zu finden ist.

Mehrere der Mitarbeiter an den »Natürlichen Pflanzenfamilieu«, die am
Berliner Botanischen Museum tätig sind, haben sich bereit erklärt, die von ihnen

bearbeiteten Familien für die »Genera Siphonogamarum« zu revidieren, so daß

auf diese Weise die Studien, die sie in neuester Zeit über verschiedene der von

ihnen für die »Natürlichen Pflauzenfamilien« bearbeiteten Familien gemacht haben,

in dem vorliegenden Werke zum Ausdruck kommen.
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Im Herbst 1900 begann zu erscheinen:

Das

Pflanzenreich.
Regni vegetabilis conspectus.

Im Auftrage der Königl. preussischen Akademie der llUissenschaften

herausgegeben von

A. ENGLER.
Lex. 8.

Nachdem im vergangenen Jahrhundert Hunderte von Forschungsreisenden

in allen Teilen der Erde große Pflauzensammlungen zusammengebracht haben und
auch in zahlreichen außereuropäischen Staaten botanische Gärten und Institute

entstanden sind, die sich die Erforschung ihrer Laudesflora zur Aufgabe machen,

ist die Zahl der nunmehr bekannt gewordenen Pflanzenarten ganz außerordent-

lich gewachsen, und die Literatur ist so umfangreich geworden, daß selbst

gut dotierte botanische Universitätsinstitute nicht mclir in der Lage sind, auch

nur annähernde Vollständigkeit für ihre Bibliothek zu erreichen. Es gibt jetzt

nur eine Möglichkeit dafür, das in den verschiedenen Museen aufgespeicherte

Pflanzenmaterial für die Allgemeinheit nutzbarer zu macheu, und diese besteht

darin, daß Monographen einzelne Familien gründlich durcharbeiten und hierbei

nicht bloß die gesamte einschlägige Literatur, sondern auch die in den größern

Museen aufgespeicherten Materialien benutzen. In der ersten Hälfte des ver-

gangenen Jahrhimderts hatt^ de CandoUe im Verein mit andern Botanikern sich

eine ähnliche Aufgabe gestellt, und der von ihm herausgegebene »Prodromus«
hat lange Zeit gute Dienste getan. In diesem Jahrhundert geht ein ähnliches

aber viel umfassenderes Unternehmen von der Königl. preuß. Akademie der

Wissenschaften zu Berlin aus, die Prof. A. Eng 1er, den Direktor des Königl. bo-

tanischen Gartens und Museums zu Berlin mit der Herausgabe eines Regni vege-

tabilis conspectus unter dem Titel »Das Pflanzenreich« betraut hat. Obwohl
von der größten deutschen Akademie herausgegeben, ist das Werk doch inter-

national, da sich auch Botaniker anderer Nationen als Mitarbeiter beteiligen

und der systematische Teil in lateinischer Sprache geschrieben ist, während

bei allgemeinen Abschnitten die deutsche oder in einzelnen Fällen aiich die eng-

lische Sprache zur Anwendung kommt. An Fülle der Abbildungen übertrifft

dieses Werk noch bedeutend die »Natürlichen Pflauzenfamilien« ; auch hat es den

Vorzug, daß jede Familie ein in sich abgeschlossenes Ganzes mit eigenem

Register und selbstständiger Seitenzählung bildet. Familien von mehr als 2 Bogen
Umfang bilden ein Heft für sich; kleinere werden in Heften von 2—4 Bogen ver-

einigt. Für botanische Gärten imd botanische Institute aller Nationen
wird dieses Werk dieselbe Bedeutung erlangen, wie früher de Candolle's »Pro-

dromus« , vor diesem Werk aber wegen der vielen Abbildungen den Vorzug
leichterer Benutzung haben. Da in einem Jahre nicht über 50 Bogen
erscheinen, so haben die Subskribenten innerhalb eines Jahres höch-
stens 40 Mark auf die Beschaffung des »Pflanzenreichs« zu verwenden.
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Vom

Pflanzenreich
sind bis zum Frülijahr 1904 folgende Hefte erschienen:

Heft 1 (IV. 45.) Musaceae mit 62 Einzelbildern in 10 Figuren von
K. Schumann. .,// 2.40.

Heft 2 (IV. 8. u. 10.) Typhaceae u. Sparganiaeeae mit 51 Einzel-

bildern in 9 Figuren von P. Graebner. Jl 2.—

.

Heft 3 (IV. 9.) Pandanaeeae mit 193 Einzelbildern in 22 Figuren,

darunter 4 Vollbilder, von O. Warburg. J/ 5.60.

Heft 4 (IV. 101.) Monimiaceae mit 309 Einzelbildern in 28 Figuren

von Janet Perkins und E. Gilg. .// 6.—

.

Heft 5 (IV. 75. u. 76.) Raflflesiaceae mit 26 Einzelbildern in 13 Figuren

und Hydnoraceae mit 9 Einzelbildern in 5 Figuren von H, Graf
zu Solms-Laubaoh. J^ 1.40.

Heft 6 (IV. 242.) Symplooaceae mit 65 Einzelbildern in 9 Figuren

von A. Brand. ,// 5.—

.

Heft 7 (IV. 12.) Naiadaceae mit 71 Einzelbildern in 5 Figuren von

A. B. Rendle. J^ 1.20.

Heft 8 (IV. 163.) Aceraceae mit 49 Einzelbildern in 14 Figuren und
2 Verbreitungskarten von F. Fax. «Y/ 5.—

.

Heft 9 (IV. 236.) Myrsinaeeae mit 470 Einzelbildern in 61 Figuren

von C. Mez. J/ 23.-.
Heft 10 (IV. 131.) Tropaeolaceae mit 91 Einzelbildern in 14 Figuren

von Fr. Buchenau. J^ 1.80.

Heft 11 (IV. 48.) Marantaceae mit 137 Einzelbildern in 23 Figuren

von K. Schumann. ./// 9.20.

Heft 12 (IV. 50.) Orchidaceae-Pleonandrae mit 157 Einzelbildern in

41 Figuren von E. Pfitzner. J/ 6.80.

Heft 13 (IV. 30.) Eriocaulaceae mit 263 Einzelbildern in 40 Figuren

von W. Ruhland. J/ 14.80.

Heft 14 (IV. 193.) Cistaceae mit 179 Einzelbildern in 22 Figuren von

W. Grosser. J/: 8.20.

Heft 15 (IV. 236 a.) Theophrastaceae mit 49 Einzelbildern in 7 Figuren

von C. Mez. .// 2.40.

Heft 16 (IV. 14, 15, 16.) Scheuchzeriaceae, Alismataceae, Buto-
maceae mit 201 Einzelbildern in 33 Figuren von Fr. Buche-
nau. J/ 5.—

.

Heft 17 (IV. 216.) Lythraceae mit 851 Einzelbildern in 59 Figuren

von E. Koehne. ,// 16.40.

Heft 18 (IV. 5.) Taxaceae mit 210 Einzelbildern in 24 Figuren von

R. Pilger. J/ 6.20.

Im Druck befinden sich:

Heft 19 (IV. 61.) Betulaceae von H. Winkler.

Heft 20 (IV. 46.) Zingiberaceae von K. Schximann.

i*~ Ausführliehe Ankündigvingen, die über Einrichtung, Gliederung und
Erseheintingsweise des Unternehmens Auskunft geben, sind durch alle

Buchhandlungen oder u.nmittelbar von der Verlagsbiichhandlung erhältlieh.

Die beiden ersten Hefte legen die Buchhandlungen zur Ansieht vor. "PK
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Die Vegetation der Erde.
Sammlung pflanzengeographischer Monographien

herausgegeben vou

A. Engler imd O. Drude
ord. Professor der Botanik und Direktor ord. Professor der Botanik und Direktor

des botan. Gartens in Berlin des botan. Gartens in Dresden.

Die >Vegetation der Erde« stellt sich als grosses literarisches Unternehmen
verbindend zwischen den reichen Schatz von Florenwerken und landeskundlichen

Monographien, indem sie die allgemeinen Grundsätze der Pflanzengeographie im
gesamten Umkreis der Erde auf die Floren grosser und kleinerer Ländergebiete

durchzuführen strebt.

Als einer der ersten Grundsätze musste es erscheinen, dass zur Erreichung

des grossen Zieles die Arbeit auf viele hervorragende Kenner der Flora zu ver-

teilen war, die sich selbst durch langjährige eigene Erfahrungen in den not-

wendigen Besitz der floristischen wie geographischen Kenntnisse einzelner Länder-

gebiete gesetzt haben, um die Beziehungen der Pflanzenwelt zur Landesnatur und
geologischen Landesgeschichte gestützt auf eigenes Wissen darzustellen und über

den zumeist festgehalteneu einseitig floristischen Standpunkt hinwegzuhelfen.

Auf botanischem Gebiete ist besonders die neuere Biologie dazu berufen,

die Floristik durch Hinweis auf physiologische Anatomie und Experimentaluuter-

suchung neu zu beleben und dahin mitzuwirken, dass die früher getrennt gehal-

tenen systematischen und physiologischen Arbeitsgebiete sich durchdringen und
zu gemeinsamen Zielen vereinigen. Es ist daher für solche Themata eine be-

sondere biologische Abteilung der Vegetation der Erde vorgesehen, die sich neben

die »Grundzüge der Pflauzenverbreitung« stellt und einzelne Formationen behandelt.

Im Rahmen dieser Abteilung hat Dr. Gräbner den 5. Band über die norddeutsche

Heide bearbeitet; es versteht sich, dass diese Themata zugleich die Interessen der

Forst- und Landwirtschaft in ihren Grundlagen berühren.

Der Umfang der obengenannten Gebiete musste entsprechend dem jedes-

maligen Standpunkte der Durchforschung und dem Maße des Interesses, das

das betreffende Land der heutigen Wissenschaft bietet — zumal unter Berücksich-

tigung deutscher Bedürfnisse — gewählt werden. Von diesem Ansichtspunkt

aus genügen für die gleichförmigen Gebiete Russlands wenige Bände, die Kau-
kasus-Länder behandelt ein besonderer Band von Dr. Radde, die Karpathen deren

zwei von Professor Pax, für Deutschland nördlich der Alpen sind acht Einzel-

arbeiten vorgesehen, die floristisch reiche Balkanhalbinsel von Dalmatien bis zum
Peloponnes beansprucht vier Monographen, von denen Professor Beck von
Mannagetta seine Aufgabe schon in vorzüglicher Weise gelöst hat, während
Spanien von Dr. Willkomm im ersten Band einheitlich bearbeitet vorliegt.

Für die Tropenläuder sind Arbeiten im Entstehen, die weit grössere Länder-
komplexe umfassen und dabei um so mehr einem wissenschaftlichen Bedürfnisse

entsprechen werden, wenn sie durch Erklärung der dorc herrschenden Pflanzen-

formen zugleich dem näher treten, der nicht mit dem ganzen Umfang der syste-

matischen Floristik vertraut sein kann, was für die Mehrzahl der Botaniker genau
so wie für die Geographen zutrifft.

Wenn auch das Werk in der Hauptsache deutschsprachig sein soll, so kann
doch die im wissenschaftlichen Verkehr gleichwertige englische und franzö-
sische Sprache für solche Länder nicht umgangen werden, für welche die ganze

zugehörige wissenschaftliche Literatur fast nur in diesen i'remden Sprachen ver-

öffentlicht ist, wie das z. B. von der eigenartigen nordamerikanischen Floristik und
den Resultaten dortiger Surveys gilt. Diese Bände werden aber einen deutschen

Inhaltsauszug vor dem fremdsprachlichen Haupttext enthalten.

So ist nicht zvi viel damit gesagt, dass dies grosse und auf lange Jahre be-

rechnete Unternehmen quellenmässig durchgearbeitete Bände geschaffenhat und weiter

schaffen wird, deren bedeutender Einfluss auf die Botanik wie auf die Geographie
unbestritten dasteht und auch solche Disziplinen mit heranziehen muss, die, wie
Forst- und Landwirtschaft, deren Anwendung im Kulturkreis der Erde benötigen.
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Von der

Vegfetation der Erde
sind bis zum Frühjahr 1904 folgende Bände erschienen:

I. Willkomni Moritz CrruiKlzligeder Pllanzenverbreitung auf der

! ! iberischen Halbinsel. Mit 21 Textfiguren, 2

Heliogravüren und 2 Karten. Lex.-8. 1896. Jl 12.— ; in Ganzleinen geb.

M 13.50. Subskriptionspreis: Jl 10.— ; in Ganzleinen geb. Jl 11.50.

II Pa.X F Crrnndzttge der Pflanzenrerbreitung in den Karpathen. I.Band.

! LI Mit 9 Textfiguren, 3 Heliogravüren und 1 Karte. Lex.-8. 1898.

Jl 11.— ; in Ganzleinen geb. Jl 12.50. Subskriptionspreis: ^ 9.—

;

in Ganzleinen geb. Jl 10.50.

III E.adde G-UStaV C^rnndzüge der Pflanzenverbreitung in den Kankasus-
* ^ ländern von der unteren Wolga über den Manytsch-

Scheider bis zur Scheitelfläche Hocharmeniens. Mit 13 Textfiguren, 7 Helio-

gravüren und 3 Karten. Lex.-8. 1899. Jl 23.— ; in Ganzleinen geb. Jl 24.50.

Subskriptionspreis: ^/^ 19.— ; in Ganzleinen geb. ^// 20.50.

IV. Beck von Mannagetta, Günther Ritter,
{^^itSler ü7yS;

sehen Länder begreifend Südkroatien, die Quarnero-Inseln, Dalmatien, Bosnien

und die Hercegovina, Montenegro, Nordalbanien, den Sandzak Novipazar und

Serbien. Mit 6 Vollbildern, 18 Textfiguren und 2 Karten. Lex.-8. 1901.

Jl 30.— ; in Ganzleinen geb. Jl 31.50. Subskriptionspreis: Jl 20.—

;

in Ganzleinen geb. Jl 21.50.

V Gra phnPr P ^^® Heide Norddeutschlands und die sich anschliessenden
. uidüUUüi, X.,

p(jj.j^ationen in biologischer Betrachtung. Eine Schil-

derung ihrer Vegetationsverhältnisse, ihrer Existenzbedingungen und ihrer

Beziehungen zu den übrigen Pflanzenformationen, besonders zu Wald und

Moor. (Formationen Mitteleuropas No. 1.) Mit einer Karte. Lex.-8. 1901.

^ 20.— ; in Ganzleinen geb. Jl 21.50. Subskriptionspreis: M 16.—

in Ganzleinen geb. Jl 17.50.

VI Drude Oscar ^^^ Hercynische Florenbezirk. Grundzüge der Pflanzen-

! ! Verbreitung im mitteldeutschen Berg- und Hügellande vom

Harz bis zur Rhön, Lausitz und dem Böhmer Walde, i Pflanzenverbreitung

in Mitteleuropa nördl. d. Alpen No. 1.) Mit 5 Vollbildern, 61 Textfiguren

und 1 Karte. Lex.-8. 1902. Jl 30.—
; in Ganzleinen geb. Jl 31.50.

Subskriptionspreis: Jl 20.— ; in Ganzleinen geb. Jl 21.50.

=r Der Subskriptionspreis tritt ein bei Abnahme der ganzen Sammlung. =
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Monographien

afrikanischer Pflanzen-Familien nnd -Gattungen
herausgegeben von

.i?L. Eng-ler-
Veröffentlicht mit Unterstützung der Kgl. Preuss. Akademie der Wissenschaften,

vom sechsten Bande ab mit Unterstützung der Kolonialabteiluug

des Auswärtigen Amtes.

Bis zum Frühjahr 1904 sind erschienen:

I. A. Engler, Moraceae (exci. Ficus). Mit 18 Tafeln und 4 Figuren im Text.

gr. 4. 1898. .// 12.—.

IL E. Gilg, iWelastomataceae. IVIit 10 Tafeln, gr. 4. 1898. Ji 10.—.

III. A. Engler und L. Diels, Combretaceae- Combretum. Mit 30 Tafeln und
1 Figur im Text. gr. 4. 1899. .// 28.-.

IV. A. Engler und L. Diels, Combretaceae exe!. Combretum. Mit 15 Tafeln

und 5 Figuren im Text. gr. 4. 1900. Ji 12.—.

V. K. Schumann, Sterculiaceae. Mit 16 Tafeln und 4 Figuren im Text
gr. 4. 1900. Ji 30.—.

VI. A. Engler und L. Diels, Anonaceae. Mit 30 Tafeln und 1 Figur im Text.

gr. 4. 1901. JI 22.—.

VII. E. Gilg, Strophantus. Mit 10 Tafeln und 4 Figuren im Text. gr. 4. 1902.

M 16.-.

Im Druck: VIII. A. Engler, Sapotaceae.

Die Monographien afrikanischer Pflanzen-Familien und -Gattungen sind be-

stimmt, das in den letzten Jahren so gewaltig angeschwollene Material deraus
dem tropischen Afrika bekannt gewordenen Pflanzen wissenschaftlich zu bearbeiten,

jedoch mit Auswahl. Es sollen nur solche Familien und Gattungen behandelt

werden, die in der Flora von Afrika eine hervorragende EoUe spielen und einer

eingehenderen wissenschaftlichen Darstellung bedürfen, deren Studium ferner

durch zahlreiche Abbildungen erleichtert werden muss. Diese Monographien
haben aber auch den Zweck, die pflanzengeographische Gliederung Afrikas

genauer festzustellen; denn erfahrungsgemäss ist diese durch das eingehende
Studium einzelner für das Gebiet besonders charakteristischer Gattungen am
kräftigsten zu fördern, namentlich dann, wenn die geographische Verbreitung der

Arten eines Weltteiles im Zusammenhang mit der Verbreitung der Arten anderer
Weltteile und deren Systematik behandelt wird, was Engler bei den von ihm
bearbeiteten Familien getan hat. In jeder der bis jetzt erschienenen Mono-
graphien ist die Zahl der zum erstenmal beschriebenen und abgebildeten Arten
ausserordentlich gross. Die Monograpliien sind daher ein imentbehrliches Hilfs-

mittel für das Studium der afrikanischen Flora.

Aus den Besprechungen:
»Der erste Eindruck, den dieses Werk hervorruft, ist kein sachlicher, sondern ein persönlicher

Man staunt die kolossale Arbeitsfähigkeit des Herausgebers an, der noch vor Vollendung des
Riesenwerkes der »Natürl. Pflanzenfarailien«, mitten in der Vorbereitung für das »Pflanzenreich«,
neben der Herausgabe der »Beiträge zur Flora von Afrika«, der »Vegetation der Erde« u. a.

mit der Publikation eines neuen, gross angelegten Werkes beginnt. Ausserordentlich schön sind
die lithographierten Tafeln; es tut dem Leser geradezu wohl, in einem modernen Werke nicht
bloß unscharfe Autotypien, sondern auch noch rein und scharf durchgeführte Zeichnungen zu
fi^'^en.« (ÖsUrr, botan. Zeitschrift. 1899. Heft 1.)

» . . . Dass die Tafeln, von den Autoren selbst gezeichnet und von Meisenbach Riffarth & Co-
in Berlin wiedergegeben, in einem Engelmann'schen Verlagswerk neben dem Druck und der
Ausstattung vorzüglich ausgefallen sind, ist wohl selbstverständlich. Auf die mit Unterstützung
der kgl. preuss. Akademie der Wissenschaft veröffentlichte Publikation muss wiederholt und
nachdrücklich hingewiesen werden.« (Literar. CentraMatt. 1899. Nr. 46.)

» ... Es genügen diese Mitteilungen wohl, um zu zeigen, dass jene Arbeiten nicht nur für
den Botaniker, sondern auch für den Geographen wertvolle Ergebnisse enthalten; diesem eine
Vorstellung von den besprochenen Pflanzen zu geben, erleichtern die vorzüglich ausgeführten
beigegebenen Tafeln.« p f^g^,^ (Luckenwalde). (Petermann's Mitteilungen. 17.1X1. 1899.)
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Die

Europäischen Laubmoose.
Beschrieben und gezeichnet

von

Georg Roth,
Grossherzoglichem Rechnungsrat i. P. zu Laubach in Hessen.

Bis zum Frühjahr 1904 erschienen:

Lieferung 1—

5

(I. Band kleistokarpische und akrokarpische Moose).

Mit Tafel I—LH.

Lex. 8. 1903/4. Jede Liefernng Jl 4.—.

Preis des ersten Bandes in Halbfranz geb. Jl 23.—.

Mit diesen Lieferungen hat ein für alle Bryologen unentbehrliches Werk
zu erscheinen begonnen, an das der Verfasser Jahrzehnte ausdauernder und mühe-
voller Arbeit gesetzt hat. Die mikroskopisch gezeichneten und photolithographisch

reproduzierten Tafeln zeigen Moose, die zum großen Teil bisher niemals bildlich

dargestellt worden sind. Die Europäischen Laubmoose (mit Ausnahme der

Sphagna) werden zwei Bände von zusammen etwa 80 Bogen Text und 106 Tafeln

umfassen und zunächst in etwa 10—12 Lieferungen von je 8 Bogen Text und
10 Tafeln erscheinen. Die weitem, den zweiten Band bildenden Lieferungen

werden schnell folgen, so daß das Werk voraussichtlich Ende 1904 abgeschlossen

vorliegen wird. Der Preis jeder Lieferung ist Ji 4.—

.

Die Abnahme der ersten Lieferung verpflichtet zum Bezüge auch der fol-

f;enden. Einzelne Lieferungen werden nicht abgegeben. Die erste Lieferung

egen die Buchhandlungen zur Ansicht vor.

Aus den Besprechungen;
». . . . Das Werk füllt eine bedeutende Lücke aus.«

(Matouschek im Botan. Centralblatt 1903.)

». . . . Die Abbildungen sind namentlich dadurch von Bedeutung, daß sie manche bisher
überhaupt nicht bildlich wiedergegebene Formen bringen, so daß das Werk für den Bryologen
ein sehr nützliches Hilfsmittel bietet.« (Flora 1904. 2. Heft.)

». . . . Da die bekannte Verlagsbuchhandlung ihr Möglichstes tut, um das Werk in jeder

Beziehung gut auszustatten, so ist anzunehmen, daß das Werk einen großen Kreis von Käufern
finden wird. Ist dasselbe doch auch geeignet, dem sich mit der europäischen Moosflora speziell

befassenden Bryologen eine ganze Bibliothek zu ersetzen, und der Preis gegenüber der guten
Ausstattung ein so geringer, daß es jedem Freunde der Bryologie leicht fallen wird, das Werk
zu erwerben. Keinesfalls darf das Buch in einem botanischen Museum oder Institut fehlen.

Jeder Freund der zierlichen Mooswelt wird das Erscheinen einer jeden Lieferung mit Freuden
begrüßen.« (Hedwigia 1903. Heft 6.)

»Mit dieser ersten Lieferung beginnt ein originelles und für jeden Bryologen interessantes

und dabei sehr billiges Mooswerk zu erscheinen, das nicht nur die Beschreibung, sondern auch
die Abbildungen sämtlicher europäischen Moose enthalten soll. Der Preis für das, was geboten
wird, ist ein geradezu beispiellos mäßiger.« (^^ j^^ ,•„ der Allgem. botan. Zeitschrift 1903. Nr. 9.)
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Synopsis

der mitteleuropäischen Flora
von

Paul Ascherson, Dr. med. et phil.

Professor der Botanik an der Universität zu Berlin

und

Paul Graebner, Dr. phü.

gr. 8.

Das Werk erscheint in etwa 40 Lieferniigen im Umfange von je 5 Bogen

zum Preise von Ji 2.—, die zu Bänden verschiedenen Umfangs zusammengefasst

werden. Einzelne Bände und Lieferungen werdeu nicht abgegeben.

Bis zum Frühjahr 1904 erschienen 28 Lieferungen.

Vollständig liegen vor:

Erster Band.

Embryopliyta zoidiogama. Embryopliyta siptonogama (Gymnospermae.

Angiospermae iMonocotyledones (Pandanales. HeloMae.)]).

1898. Jl 10.— ; in Halbfranz geb. Ji 12.50.

Zweiter Band.
(Erste Abteilung.)

Embryopliyta siplionogama (Angiospermae [Monocotyledones

Glumiflorae 1. Gramina)]).

1902. .// 20.—
; in Halbfranz geb. Jl 22.50.

Aus den Besprechungen:

»Die vorliegende Lieferung rechtfertigt vollauf die Erwartungen, die an das Werk gesetzt

wurden; man kann den Gesamteindruck, den es hervorruft, nicht anders kennzeichnen, als

durch die Behauptung, es ist noch niemals ein Florenwerk von solcher Genauigkeit und Verläss-

lichkeit in jeder Hinsicht, von solcher Vollständigkeit geschrieben worden Es kann keinem
Zweifel unterliegen, dass das Werk für die systematische Forschung eine wesentliche Förderung
und Anregung bedeutet, dass es auf lange Zeit hinaus das grundlegende Werk für die mittel-

europäische Flora sein wird, so dass im Interesse der Wissenschaft nur der eine Wunsch aus-

gesprochen werden kann, dass es dem Verfasser gegönnt sein möge, die grosse von ihm über-

nommene Aufgabe zu Ende zu führen.«
(/f. V. Wettstein in der Osterreich. Botanischen Zeitschrift 1896. H. 7.)

»Ziehen wir noch einmal die Summe aus dem ersten Hefte dieses vortrefflichen Werkes,
so können wir nur sagen, dass es alle bisherigen Floren weit hinter sich lässt. Die Vollständig-

keit der Bearbeitung, der weite und universelle Gesichtspunkt, von dem aus der Verfasser seine

Aufgabe erfasst hat, erheben es zu einer Schöpfung ersten Ranges. Wir wollen nur wünschen
dass es ihm vergönnt ist, in rüstiger Schaffensfreudigkeit das begonnene Werk zu fördern, und
dass wir das Schlussheft mit dem gleichen Willkommen in wenigen Jahren begrüssen können
wie das Anfangsheft.« (K. Schumann in der Naturwissenschaftlichen Rundschau 1892. VII. 166.)

»Von ganzem Herzen wünschen wir, dass es dem Verfasser vergönnt sein möge, sein grosses

Werk zu Ende zu führen; dann wird Mittel-Europa eine Schilderung seiner Pflanzenwelt besitzen,

wie kein anderer Teil der Erdoberfläche sich einer ähnlichen rühmen kann.«
(Fr. Buchenau in der Botanischen Zeitung 1896. Nr. 16.)

»Für jeden Botaniker, der sich ernsthaft mit der mitteleuropäischen Flora beschäftigt, ist

die von Ascherson und Gräbner herausgegebene Synopsis geradezu unentbehrlich.«
(A. K. Allgem. Botan. Zeitschrift 1899. Nr. 3.)



13

Verlag von Wilhelm Engelmaun in Leipzig.

Ostwald's

Klassiker der exakten Wissenschaften.

z. Z. herausgegebea von

Prof. Dr. Arthur von Oettingen.

S. Gebimdeu.

Erschienen sind bis zum Frühjahr 1904 aus dem Gebiete der ßotauik:

Nr. 15. Theod. de Saussure, Chem. Untersuch, üb. d. Vegetation. (1804. I.Hälfte.
Mit 1 Taf. Übers, v. A. Wie 1er. Ji 1.80.

* 16. 2. Hälfte. Übers, v. A. Wieler. Jl 1.80.

» 39. L. Pasteur, Die in der Atmosphäre vorhandenen organisierten Körperchen.
Prüfung der Lehre von der Urzeugung. (1862.) Übersetzt v. A. Wieler.
Mit 2 Taf. .// 1.80.

» 41. D. Joseph tiottlieb Kölreuter's vorläufige Nachricht von einigen das
Geschlecht der Pflanzen betreffenden Versuchen und Beobachtungen nebst
Fortsetzungen 1, 2 und 3. 1761—1766.) Herausg. v. AV. Pfeffer. .// 4.—

.

» 48. Chr. Kour. Spreugel, Das entdeckte Geheimnis der Natur im Bau und
in der Befruchtung der Blumen. (1793.) Herausgegeben von PaulKnuth.
In vier Bändchen. 1. Band che n. ..// 2.—

.

- 49. 2. Bäudchen. .// 2.—.
» ÖO. 3. Bändchen. .// 2.—.
» 51. 4. Bändchen. (25 Tafeln.) Ji 2.—.
» 62. Thomas Audrew Kuight, Sechs pflanzeuphysiologische Abhandlungen.

(1803— 1812.) Übersetzt u. herausg. von H. Ambronn. Jl 1.—.
» 95. Ernst von Brücke, Pflanzeuphysiologische Abhandlungen. I. Bluten des

Rebstocks. — II. Bewegungen der Mimosa pudica. — III. Elemeutar-
organismen. — IV. Brenuhaare von Urtica. '1844—1862.) Herausgegeben
von A. Fischer. Mit 9 Textfiguren. Jl 1.40.

» 105. R. J. Camerarius, Über das Geschlecht der Pflanzen. (De sexu plan-

tarum epistola.) (1694.) Übersetzt und herausgegeben von M. Möbius.
]\Iit dem Bildnis von R. J. Camerarius. Jl 1.5Ö.

» 120. Mareellus Malpighi, Die Anatomie der Pflanzen. I. und IL Teil. (1675

und 1679.) Bearbeitet von M. Möbius. Mit 50 Abbildungen. ..// 3.— .

> 121 Gregor Mendel, Versuche über Pflanzenhybriden. Zwei Abhandlungen.
(1865 und 1869.) Herausgegeben von Erich Tschermak. Jl 1.—

.

Beim Bezug der ganzen Sammlung oder aller Bündchen der

einzelnen Wissensgebiete tritt in Zukunft folgende Vergünstigung
ein. Es wird gewährt

bei Abnahme der ganzen Sammlung ein Nachlass von 200/o,

bei Abnahme aller Bändchen der einzelnen Wissensgebiete
ein Nachlass von 10^ o«

Nach Abzug dieses Nachlasses würden kosten

die bis zum Frühjahr 1904 erschienenen 142 Bändchen .// 192.25

die sämtlichen vorstehend verzeichneten Bände aus

dem Gebiete der Botanik .// 22.80

Einzelne Bändchen sowohl, wie auch diese Gruppen zu ermäßigtem
Preise können durch alle Buchhandlungen bezogen werden. Voll-

ständige Verzeichnisse der „Klassiker" sind durch alle Buchhand-
lungen und vom Verleger umsonst zu erhalten.
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Die Rohstoffe des Pflanzenreiches.

Yersücli einer technisclien Rohstofflelire des Püanzenreiclies.

Unter Mitwirkung von

Prof. Dr. Max Bamberger in Wien; Dr. Willi. Figdor in Wien; Prof. Dr.

F. R. V. Höhnel in Wien; Prof. Dr. T. F. Hanausek in Wien; Prof. Dr.

F. Krasser in Wien; Prof. Dr. Lafar in Wien; Dr. Karl Liusbaur in

Wien; Prof. Dr. K. Mike seh in Brunn; Prof. Dr. H. Molisch in Prag; Prof.

Dr. A. E. V. Vogl in Wien; Prof. Dr. K. Wilhelm in Wien und Prof.

Dr. S. Z ei sei in Wien

Dr. Julius Wiesner
0. ö. Professor der Anatomie und Physiologie der Pflanzen an der Wiener Univejsität.

Zweite, gänzliGh umgearbeitete und erweiterte Auflage.

Zweiter Band:

gr. 8. 1902. Mit 297 Textfiguren.

Jl 35.-; in Halbfranz geb. Ji 38.-

Erster Band:

gr. 8. 1900. Mit 153 Textfigureu

M 25.—; in Halbfranz geb. Jl 28.-

Aus den Besprechungen:
»Mit vollem Rechte kann man Wiesner's im Jahre 1873 erschienenes Werk über die Roh-

stoffe des Pflanzenreiches als die Grundlage der wissenschaftlichen technischen Rohstofflehre
betrachten, und in gleichem Masse hat es sich dem Botaniker sowie dem Techniker als wich-
tigstes Nachschlagewerk unentbehrlich gemacht. Bei dem schnellen Vorwärtsschreiten in der
Verwertung pflanzlicher Stoffe für technische und industrielle Zwecke machte sich das Bedürf-
nis nach einer Neubearbeitung immer dringender geltend, und es ist daher mit Freuden zu be-

grüssen, dass der Verfasser sich zu einer neuen Auflage entschlossen hat. Da mit der Zunahme
des zu behandelnden Stoffes zugleich auch die Methodik der Bearbeitung durch ein tieferes Ein-
dringen in wichtige Details ausserordentlich zugenommen hat, so wird die neue Auflage wohl
den doppelten Umfang der ersten erreichen. Bei der Verschiedenartigkeit des Materials hat sich

der Verfasser veranlasst gefühlt, nur einen Teil desselben, nämlich ausser der Einleitung noch die

Kapitel über Gummi, Harze, Stärke und Fasern selbst zu bearbeiten und für die übrigen Ab-
schnitte eine Reihe von Fachmännern zu gewinnen, die zum grössten Teil sich bereits als her-

vorragende Kenner der einzelnen Gebiete der technischen Warenkunde und Rohstofflehre be-

tätigt haben. Die Namen Bamberger, Figdor, v. Höhnel, Hanausek, Krasser, Lafar,
Mikosch, Molisch, v. Vogl, Wilhelm und Z ei sei dürften Gewähr leisten für die Brauch-
barkeit und wissenschaftliche Gründlichkeit dieser neuen Auflage; zugleich legen sie auch Zeug-
nis dafür ab, dass es dem Verfasser gelungen ist, durch seine eigenen grundlegenden Studien
und durch die von ihm angeregten Arbeiten seiner Schüler Wien zum Mittelpunkte derjenigen
Bestrebungen zu machen, welche die Resultate der anatomischen und zugleich chemischen Unter-
suchung der Rohstoffe für die Technik und Industrie zu verwerten suchen.«

(Gurke in den Botanischen Jahrbüchern XXIX. Bd.)

»Wiesner hat das Verdienst, die technische Rohstofflehre, welche seit Anfang des 19. Jahr-
hunderts vollständig daniederlag, durch die erste Auflage dieses Buches wieder belebt und mit
wissenschaftlichem Geiste erfüllt zu haben .... Das Gebotene ist sorgfältig bearbeitet, mit ge-

nügenden neuen Literaturnachweisen versehen und wird nicht nur für den Praktiker, sondern
auch für den reinen Pflanzenphysiologen von Interesse sein. Man muss es Wiesner Dank wissen,
dass er sich zur Herausgabe der neuen Auflage entschlossen und die neue Bearbeitung in so
gute Bahnen geleitet hat.« (Arthur Meyer in der Botanischen Zeitung 58. Jhrg. H. 13.)

' Durch das Zusammenwirken zahlreicher Sachverständiger unter einheitlicher Lei-
tung und nach einheitlichem Plane ist in vorliegendem Werke ein ausserordentlich wertvolles
Hilfsmittel zum Studium der Rohstoffe geschaffen worden. Nur selten wird man die gesuchte
Belehrung über diesen oder jenen Punkt der technischen Warenkunde in dem Buche nicht finden.
Was bisher auf dem Gebiete sicher gestellt wurde, ist übersichtlich zusammengestellt und kritisch
geordnet, das Wesentliche von dem Unwesentlichen geschieden und so eine breite Basis ge-
schaffen, auf der weiter gebaut werden kann Indem Wiesner und seine Mitarbeiter das
bisher Ermittelte klar geordnet zusammenstellten, haben sie das weitere Studium wirksam vor-
bereitet.« (Tschirch in der Flora oder Allgem. botanische Zeitung 1900, 87. Bd. 4. H.)

» Nous ne pensons pas qu'il soit utile d'attirer plus longuement l'attention sur cet
ouvrage, qui est de toute preraiere utilite ä tous ceux qui ont ä faire une recherche quelconque
dans ce domaine.« (Revue des cultures coloniales 1902. 5. IL)
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Handbuch der Blütenbiologie
unter Zugrundelegung von Her mann Müller's Werk:

„Die Befruchtung der Blumen durch Insekten"

bearbeitet von

Dr. Paul Knuth
weiland Professor an der Ober-Realschule zu Kiel und

korrespondierendem Mitgliede der botanischen Gesellschaft Dodonaea zu Gent.

I. Band:

Einleitung und Literatur.
Mit 81 Abbildungen im Text und 1 Porträttafel,

gr. 8. 1898. Jl 10.— ; in Halbfranz geb. Jl 12.40.

II. Band:

Die bisher in Europa und im arktischen Gebiet
gemachten blütenbiologischen Beobachtungen.

1. Teil: 2. Teil:

Ranunculaceae bis Compositae. Lobellaceae bis Gnetaceae.

Mit 210 Abbildungen im Text, einem
Mit 210 Abbildungen im Text und dem

Porträt Hermann Müller's.

gr. 8. 1898. .// 18.—
;

in Halbfranz geb. Jl 21.—

.

systematisch-alphabetischen Verzeichnis

der blumenbesuchenden Tierarten und
dem Register des II. Bandes,

gr. 8. 1899. Jl 18.—
; in Halbfranz

geb. Jl 21.—.

HI. Band:

Die bisher in außereuropäischen Gebieten ge-
machten blütenbiologischen Beobachtungen.

Unter Mitwirkung von Dl'. OttO Appcl,
Regierungsrat, Mitglied der biologischen Abteilung am kaiserlichen Gesundheitsamt zu Berlin,

bearbeitet und herausgegeben von

Dr. Ernst Loew,
Professor am Königlichen Kaiser-Wilhelms-Realgymnasium zu Berlin.

I.Teil:

Cycadaceae bis Cornaceae.
Mit 141 Abbildungen im Text und dem Porträt Paul Knulhs.

gr. 8. 1904. .// 17.— ; in Halbfranz geb. .// 20.—.

Des dritten Bandes zweiter Teil wird im Herbst 1904 erscheinen und das

Werk abschließen.

Aus den Besprechungen:
»Das Werk stellt nach Vollendung eine wahrhaft monumentale Erscheinung der biolo-

gischen Literatur dar; es wird ein unentbehrliches Nachschlagewerk des Blütenbiologen von

Fach dauernd sein, ein unersetzlicher Ratgeber für den naturwissenschaftlichen Lehrer.«

(Dr. Smalian in der Zeitschrift f. Naturwissenschaften Bd. 71. 1899.)

»Ref. wünscht dem verdienstlichen Buch baldige Fertigstellung und weite Verbreitung.«
(K. Goebel in der Flora 1S98. Heft 3.)

»Ein Werk, welches in seiner Art einzig dasteht und recht eigentlich als den Standpunkt
der Blütenbiologie am Schlüsse des gegenwärtigen Jahrhunderts bezeichnend betrachtet werden
kann.« (Gaea 1898. 10. Heft.)

»Dr. Knuth ist to be congratulated on carrying out an excellent idea in a masterly manner.«
{Francis Darwin in der Natura Vol. 58. No. 1506 v. 8. Sept. 1898.)

»Verf hat sich der dankenswerten Aufgabe unterzogen, auf Grund des Hermann Müller'schen

Buches selbst ein neues Handbuch der Blütenbiologie zu verfassen, in dem die ungeheuere Fülle

der bisherigen Beobachtungen nach modernen Gesichtspunkten zusammengestellt und verarbeitet

wird — ein schwieriges Unternehmen, das aber, nach den beiden vorliegenden Teilen zu urteilen,

in vorzüglicher Weise gelungen ist.« (Ludwig (Greiz) im Botanischen Centralblatt. Bd. 75. 1898.)
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Grundriß
einer

Geschichte der Naturwissenschaften
zugleich eine Einführung

iu das

Studium der grundlegenden naturwissenschaftlichen Literatur

vou

Dr. Friedrich Dannemann.
Zweite, neu bearbeitete Auflage.

T. Band. Erläuterte Abschnitte aus den Werken hervorragender

Naturforscher aller Völker und Zeiten.

Mit 57 Abbilduugen zum größten Teil in Wiedergabe nach den Origiualwerken
und einer Spektraltafel.

gr. 8. 1902. Jl 8.—
; in Leinen gebunden Jl 9.—.

II. Band. Die Entwicklung der Naturwissenschaften.

Mit 87 Abbildungen zum größten Teil in Wiedergabe nach den Origiualwerken,

einem Bildnis von Galilei und einer Spektraltafel.

gr. 8. 1903. Jl 10.—
; in Leinen gebunden .// 11.—.

== Die Baude sind eiuzelu käuflieh, =

Aus den Urteilen über Band 1:

»Das Werk enthält von Aristoteles bis auf Humboldt eine Reihe kürzerer und längerer Aus-
züge, in entsprechender Bearbeitung, welche dem I^eser eine unmittelbare Anschauung von dem
Werden der naturwissenschaftlichen Erkenntnis geben. Der Inhalt verteilt sich möglichst gleich-

mäßig über das ganze Gebiet der beobachtenden Wissenschaften, von der Astronomie bis zur
Zoologie und Botanik,..und der Auswahl kann man das Zeugnis nicht versagen, daß sie sach-

gemäß und mit guter Überlegung getroffen ist. Nach dem Gesagten braucht nicht erst hervor-

gehoben zu werden, daß der Ref. das Studium dieses Buches allen dringend empfiehlt. Nicht
nur dem Schüler, sondern zunächst wohl noch mehr dem Lehrer wird es eine Fülle von An-
regung bringen.« (Wilhelm Ostwald.) (Zeitschrift für physikal. Chemie 1896. XX. 3.)

»The choice of material is excellent and too much has been offered in no case, the collec-

tion is as admirable for what it omits as for what it includes. The chronological arrangement
adopted is eminently sensible, and where translation has been necessary it has been clearly and
smoothly done. Information of the kind presented should be a part of every one's education in

this age of the world, and he who gains it gains an absorbing interest in seeing how the present
generation has come by its heritage of the might, majesty, dominion and power of scientific

knowledge.« (J. E. Trevor.) (Journal of Physical Chemistry No. 3, 1896.)

Aus den Urteilen über Band II:

»In klarer, allgemein verständlicher Sprache wird die Geschichte der gesamten Naturwissen-
schaften von Aristoteles bis auf unsere Tage dem Leser vorgeführt. Die übersichtliche Form,
die leichtfaßliche, anregende Darstellung machen das Werk besonders für die höheren Klassen
unserer Schulen geeignet; doch wird jeder, der sich für Naturwissenschaften interessiert, aus dem
Buche viel Anregung und Belehrung schöpfen. Erhöht wird der Wert des Buches durch die ge-

treue Wiedergabe zahlreicher Abbildungen aus den Originalwerken.« (P. R.)

(Naturwiss. Rundschau, XIV. Jhrg. Nr. 31. 1899.)

»Der Verfasser zeigt sich auch in diesem Bande als Meister in der Klarlegung und ge-

schickten Aneinanderreihung der für die Entwicklung der Naturwissenschaften bedeutungsvollsten
Probleme. Seine Ausführungen stützen sich sehr häufig auf die betreffende Originalarbeit und
werden durch der letzteren entnommene, charakteristische Figuren in überaus wirksamer Weise
belebt. Die Fassung des Textes ist ungemein klar und bewährt sich besonders, wenn es gilt,

das Verständnis schwierigerer Kapitel zu ermöglichen.« (Gläser.)

(Zeitschrift f. Realschulwesen. 24. Jahrg. Heft 4.)
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AndßrSSOD Gunn^jr ^^^ Oesclnchte der Vegetation Schwedeus. Kurz
1 L dargestellt. Mit 2 Tafeln und 13 Figuren im Text.

(Separat-Abdruck aus Engl er 's Botan. Jahrb. XXII. Bd. 3. Heft.) gr. 8.

1896. j5f 4.-.

"ßopTT j^ Jg Vergleicheude Morphologie und Biologie der Pilze,

sL! 1 1 Mycetozoen und Bakterien. Mit 198 Holzschnitten, gr. 8.

1881. ..// 13.—
; in Halbfranz geb. J^ 15.-.

Vorlesungen über Bakterien. Dritte Auflage, durchgesehen und teil-

weise neu bearbeitet von AV. Migula. Mit 41 Figuren im Text. gr. 8.

1900. Ji 3.60; in Leinen geb. J/ 4.60.

Beck von Mannagetta, Günther Ritter, Hiifsbuch für pflanzen-
°

! 1 Sammler. Mit 20 Text-

figuren. 8. 1902. Kartoniert ^/ 1.40.

Berthold G UutersucLunge» zur Plijsiologie der pflanzlichen Organi-

1 L' satiou. Erster Theil. Mit einer lithographischen Tafel.

gr. 8. 1898. Jf 6.—.

• Zweiter Teil, erste Hälfte, gr. 8. 1904. Jf 6.—.

BuchenaU Franz ^onograpMa Juncaeeamm. Mit 3 Tafeln und 9 Holz-

! 1 schnitten. (Separat-Ab druck aus Engler's Botanischen

Jahrbüchern. Band XII.) gr. 8. 1890. .// 12.—.

Flora der nordwestdeutschen Tiefebene. 8. 1894.

.// 7.— ; in Leinen geb. J^ 7.75.

Kritische Nachträge zur Flora der nordwestdeutschen Tiefebene. 8.

1904. J^ 1.20.

Flora der ostfriesischeu Inseln (einschliesslich der Insel Wangeroogi.

Vierte Auflage. 8. 1901. ^/ 4.— ; in Leinen geb. .// 4.60.

Daffner Franz ^*® Voralpenpflanzeu. Bäume, Sträucher, Kräuter,^ 1 Arzneipflanzen, Pilze, Kulturpflanzen, ihre Beschreibung,

Verwertung und Sagen. 8. 1893. J^ 8.— ; in Leinen geb. J/ 9.—

.

Fnffler Adolf ^ ©rsuch einer Entwicklungsgeschichte der Pflanzen-

^ ! weit, insbesondere der Florengebiete seit der Tertiärperiode.

I. Theil: Die extratropischen Gebiete der nördlichen Hemisphäre. Mit

1 chromolith. Karte, gr. 8. 1879. J^ 7.—.

IL Theil: Die extratropischen Florengebiete der südlichen Hemisphäre

und die tropischen Gebiete. Mit einer pflanzengeographischen Erdkarte,

gr. 8. 1882. .// 11.—.
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Verlag von Wilhelm Eugelmanu in Leipzig.

Fnfflpr Adolf ^^^ Pflanzen-Formation und die pflanzengeograpliische
P

^ !. (xliederuug der Alpenkette, erläutert au der Alpenanlage

des neuen Königlichen botanischen Gartens zu Dahlem -Steglitz bei Berlin.

Mit 2 Orientierungskarten. Zweite Auflage, gr. 8. 1903. (Appendix VII

des Notizblattes des Königl. botanischen Gartens und Museums zu Berlin.)

.// 2.40.

—— Die pflanzengeographiscbe Gliederung Nordamerikas, erläutert an der

nordamerikanischen Anlage des neuen Königlichen botanischen Gartens zu

Dahlem-Steglitz bei Berlin. Mit einer Verbreitungskarte und einem Orientierungs-

plan, gr. 8. 1902. (Appendix IX des Notizblattes des Königl. botanischen

Gartens vmd Museums zu Berlin.; J( 2.40.

PYinvilr A "p Lehrbnch der Botanik. Nach dem gegenwärtigen Stand der

L Wissenschaft bearbeitet. ZweiBände. Mit 664 Abbildungen

in Holzschnitt, gr. 8. 1892/93. .// 26.— ; in Halbfranz geb. J/ 30.—.

Grarten ^^^ botanische, „'sLands Plantentnin" zu Bnitenzorg anf Jara.

Festschrift zur Feier seines 75jährigen Bestehens. (1817—1892.) Mit

12 Lichtdruckbildern imd 4 Plänen, gr. 8. 1893. .// 14.—.

Goebel Ki C^rnndzüge der Systematik und speziellen Pflanzenmorpho-

logie, nach der 4. Auflage des Lehrbuchs der Botanik von

J. Sachs neu bearbeitet. Mit 407 Holzschnitten, gr. 8. 1882.

..// 12.— ; in Halbfranz geb. J/ 13.75.

GrrisGbSjCh A Gesammelte Abhandlungen und kleinere Schriften zur

! 11 Pflanzengeographie. Mit dem Porträt des verewigten Ver-

fassers, radiert von W. Unger, biographischen Nachrichten und einer Biblio-

graphie seiner Werke, gr. 8. 1880. J/ 20.—

.

Die Vegetation der Erde nach ihrer klimatischen Anordnung. Ein Abriss

der vergleichenden Geographie der Pflanzen. Zweite, vermehrte und
berichtigte Auflage. 2 Bände mit Ptegister und 1 Karte, gr. 8. 1884.

J/ 20.- ; in Halbfranz geb. Ji 24.50.

Haberlandt (j,
Entwicklungsgeschichte des mechanischen Gewebe-

! U Systems der Pflanzen. Mit 9 lithographirten Tafeln.

4. 1879. J/10.-.
Das reizleitende Gewebesystem der Siunpflanze. Eine anatomisch -phy-

siologische Untersuchung. Mit 3 lithographirten Tafeln, gr. 8. 1890. J^ 4.—

.

Eine botanische Tropenreise. ludo-malayische Vegetationsbilder und Reise-

skizzen. Mit 51 Abbildungen, gr. 8. 1893. Ji 9>.— ; in Leinen geb. ^// 9.25.

Physiologische Pflanzenanatomie. Dritte, neubearbeitete und ver-
mehrte Auflage. Mit 264 Abbildungen im Text. gr. 8. 1904.

^/18.— ; in Halbfranz geb. .// 21.-.- Sinnesorgane im Pflanzenreich zur Perception mechanischer Reize.
Mit 6 lithographischen Tafeln und 1 Figur im Text. gr. 8. 1900. Ji 9.—

.

HaläsCVi E de Conspectus Plorae Graecae. 8. Volumen I. 1901.

— ! ^ y/ 18.-.

Volumen IL 1902. Ji 14.—.

Volumen III, Fasciculus I. 1904. JI 7.50.

Des III. Bandes 2. Teil wird im Herbst 1904 erscheinen und das Werk absehließen.
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Verlag von Wilhelm Engelmaun in Leipzig.

Hildebrand Friedrich l^^^r Ähulicbkelteu im PflauzenreicUe.

! Eine mori)hologisch-biologische Betrachtung.

8. 1902. Jl 1.60.

JerOSCh MOiPie Ch Cfcsclnchte und Herkunft der schTreizerischeu

1 — Alpenflora. Eine Übersicht über den gegenwärtigen

Stand der Frage, gr. 8. 1903. Jl 8.—.

KlinfföTajeff H V ^^^ Leber- u. Laubmoose West- und Ostpreussens.

^2 ! . Herausgegeben mit Unterstützung des Westpreussi-Unterstützung des Westpreussi-

schen Provinzial- Landtages vom Westpreussischen Botanisch -Zoologischen

Verein. 8. 1893. Jl b.— \ in Leinen geb. .// 5.75.

Koninff G J ^®^* '''^'**'^^' Studien über seine Kultur und Biologie.

°1
: L' Mit 15 Abbildungen im Text. 4. 1900. Jl 4.—.

Krasaill Franz Ansichten und Gespräche über die individuelle und
! L spezifische Gestaltung in der Natur. 8. 1903. Jl^.-.

Kronfeld IVT
Studien über die Verbreitungsmittel der Pflanzen,

i_ ! L' LTeil:Windfrüchtler. Mit 5 Textfiguren. 8. 1900. Jl\.—

MöbiuS M Matthias Jacob Schieiden. Zu seinem 100. Geburtstage.

! !. Mit einem Bildnis Schleidens und zwei Abbildungen im Text.

8. 1904. .// 2.50.

'NTiorloTi'yn Prarry Handbuch für botanische Bestimmungsübungen.
INieaenZU, rranZ,

^It 15 Figuren im Text. 8. 1895.

Jl 4.— ; in Leinen geb. ..// 4.75.

MqII
"P

über heterogene Induktion. Versuch eines Beitrags zur Kennt-
- uis der Reizerscheinungeu der Pflanzen. Mit 8 Figuren in Holz-

schnitt, gr. 8. 1892. Jl 3.—.

Pfeffer W Pflanzenphysiologie. Ein Handbuch der Lehre vom Stoff-

L ! Wechsel und Kraftwechsel in der Pflanze. Zweite, völlig

umgearbeitete Auflage. Erster Band: Stofi'wechsel. Mit 70 Holz-

schnitten, gr. 8. 1897. ..// 20.—.

in Halbfranz geb. .// 23.—.

Zweiter Band: Kraftwechsel. Mit 91 Abbildungen im Text. gr. 8. 1904.

Jl 30.—;

in Halbfranz geb. Jl 33.—

.
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Verlag von Wilhelm Engelmann in Leipzig.

p_,„^^1>~ Lehrbnch der Botanik. Herausgegeben und neu bearbeitet von

__^__^^ Ferdinand Fax. Zwölfte, verbesserte und vermehrte Auf-
lage. Mit 438 Abbildungen im Text. gr. 8. 1904. In Leinen geb. Ji 6.—.

l^lphtPr T^
Plnntae Knropaeae. Enumeratio systematica et sjTionjTnica

! L plantarum phauerogamicarum in Europa sponte crescentium vel

mere inquilinarum. 8. Tomus I. 1890. Ji 10.— ; in Leinen geb. Ji 11.—

.

• Tomus IL Emendavit ediditque M. Gurke. Fascicuhis I—III.

1897—1903. Je Ji 5.—.

Sflohs Julius Vorlesungen über Pflauzenpliysiologie. Zweite, neu-

! \ bearbeitete Auflage. Mit 391 Holzschnitten, gr. 8.

1887. Ji 18.— ; in Halbfranz geb. Ji 20.—.

(Gesammelte Abhandlungen über Pflanzenphysiologie. Zwei Bände.
Mit 10 Uthographirten Tafeln und 126 Textbildern, gr. 8. 1892/93.

./// 29.—
; in Halbfranz geb. .// 33.—

.

SlnVinmcinn TTcirl ^'eue Untersuchungen über den Blütenanschluss.
t^CnUmann, Jiail,

^^.^ ^^ uthographirten Tafeln, gr. 8. 1890. ^/ 20.-.

Morphologische Studien. I.Heft. Mit 6 lithograph. Tafeln, gr. 8. 1892.

.// 10.—.

2. Heft. Mit 6 Figuren im Text. gr. 8. 1899. JI 7.—.

^ohwPüdßHer S ^^^ mechanische Prinzip im anatomischen Bau der

! . Monokotylen, mit vergleichenden Ausblicken auf die

übrigen Pflanzenklassen. Mit 12 Holzschnitten und 14 lithographischen Tafeln

in Farbendruck. Lex. 8. 1874. Ji 12.—.

Mechanische Theorie der Blattstellnngen. Mit 17 lithographischen Tafeln.

4. 1878. Ji 10.—.

RlfDinmann ftnofaTT Einführung in die Paläontolosrie. Mit 818 Text-fetemmapp, ijusiav,
^bbiidungeJ. gr. 8. 1903. m 12.-;

in Leinen geb. Ji 13.—

,

Vegetationsansichten aus Deutschostafrika, insbesondere aus der Khutusteppe,

dem Ulugurugebirge, Uhehe, dem Kingagebirge, vom Rungwe, dem Kondeland

und der Rukwasteppe, nach 64 von Walther Goetze auf der Nj^assa-See-

und Kiuga- Gebirgs- Expedition der Hermann und Elise geb. Heckmann
Weutzel-Stiftung hergestellten photographischen Aufnahmen; zur Erläuterung

der ostafrikanischen Yegetatiousformationeu zusammengestellt und besprochen

von A. Engler. Herausgegeben mit Unterstützung der Stiftimg. gr. 4.

Text in gr. 8. 1902. In Leinenmappe Ji 25.—

.

W^arburff Monsunia. Beiträge zur Kenntnis der Vegetation des süd-

2J ! und ostasiatischen Monsungebietes. Band I. Mit 11 Tafeln.

Fol. 1900. M 40.—.

Die Muskatnuss, ihre Geschichte, Botanik, Kultur, Handel und Verwertung,

sowie ihre Verfälschungen und Surrogate. Zugleich ein Beitrag zur Kultur-

geschichte der Banda-Inseln. Mit 3 Heliogravüren, 4 lithographischen Tafeln,

1 Karte und 12 Abbildungen im Text. gr. 8. 1897.

Ji 20.—; in Leinen geb. JI 21.50.

WettsteiP E) V Monographie der Gattung Euphrasia. (Arbeiten des

1 ! botanischen Instituts der k. k. deutschen Universität in

Prag. Nr. IX.) Mit einem De Candolleschen Preise ausgezeichnete Arbeit.

Herausgegeben mit Unterstützung der Gesellschaft zur Förderung deutscher

"\^'issenschaft, Kunst \md Literatur in Böhmen. Mit 14 Tafeln. 4 Karten und
7 Textillustrationen. 4. 1896. Ji 30.—.

Druck von Breitkopf & Härtel in Leipzig.
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