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UBER DAS VORKOMMEN UND DIE HISTOGENESE
VON SCHEITELGRUBEN BEI KRAUTIGEN DIKOTYLEN,
MIT BESONDERER BERUCKSICHTIGUNG DER GANZ-
UND HALBROSETTENPFLANZEN.

Von
WEeRNER Ravn und Fritz RAPPERT.

Mit 22 Textabbildungen.
(Eingegangen am 26. November 1953.)

Einleitung.

Die seit einigen Jahren durchgefithrten Untersuchungen iiber das
Erstarkungswachstum krautiger Dikotylen (Trorr und Ravm 1950;
Ravn und RezNIk 1951; 1953) erbrachten unter anderem das wichtige
Ergebnis, dafl dem priméren Dickenwachstum? bei krautigen Dikotylen
eine viel groflere Bedeutung zukommt, als bisher allgemein angenommen,
und daf} zwischen der Internodienlinge und dem AusmaB des Erstar-
kungswachstums enge Beziehungen bestehen (s. TrRoLL und Ravn 1950,
S.801ff.). Sie dullern sich in der Weise, daB im Bereich gestauchter
Achsenabschnitte das dem FErstarkungswachstum zugrunde liegende
pDW seine grofite Intensitdt und somit die SproBachse ihren gréften
Durchmesser erreicht. Schon 1950 konnten Trorl und RAUE beob-
achten, dafl extreme Internodienstauchung, wie sie bei der Ganz-
rosettenpflanze Plantago vorliegt, in Verbindung mit gesteigertem pDW
die Ausbildung von - tiefen Scheitelgruben zur Folge hat. In Uberein-
stimmung mit vielen Monokotylen, fiir die bislang allein innerhalb der
Gruppe der Angiospermen solche bekannt waren, wird der eigentliche
Vegetationspunkt in eine kraterférmige Vertiefung verlagert. Diese
Beobachtung veranlafte uns, das Erstarkungswachstum speziell von
Ganz- und Halbrosettenpflanzen, soweit uns diese zur Verfiigung stan-
den, einer gesonderten Untersuchung zu unterzieben, denn auf Grund
unserer fritheren Arbeiten war zu erwarten, daB Scheitelgruben auch
bei Dikotylen eine weitere Verbreitung haben wiirden, eine Vermutung,
die denn auch durch die vorliegende Untersuchung bestiitigt wurde.
Dieser lag vor allem die Klirung der folgenden Fragen zugrunde:

1. Fiihrt Rosettenwuchs bzw. Hemmung der Internodienentwicklung

in Verbindung mit gesteigertem pDW stets zur Bildung von Scheitel-
gruben !

1 Wird kiinftig als pDW abgekiirat.
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2. Welche histogenetischen Prozesse liegen der Scheitelgrubenbildung
zugrunde, falls solche auftritt ? :

3. Lassen sich die hierbei auftretenden priméren Verdickungsprozesse
in die von TrorL und Ravs gegebene Ubersicht einordnen ?

Weiterhin sollten die Untersuchungen dazu dienen, unsere in fritheren
Arbeiten (Ravr und Ruzzik 1953) gedullerten Anschauungen iiber den
Formwechsel und die Zonierung des Scheitelimeristems bei Dikotylen zu
unterbauen und eventuell zu erweitern. Es wurde deshalb wiederum
groBer Wert darauf gelegt, den Ablauf der histogenetischen Prozesse
nach Moglichkeit von der Keimung bis zum Eintritt in die florale Phase
liickenlos zu verfolgen. _

Erliuterungen der im speziellen Teil verwendeten Abkiirzungen.

VP Vegetationspunkt; VK Vegetationskegel; pDW primires Dickenwachstum;
sDW sekundires Dickenwachstum; EW Erstarkungswachstum. (Eine genaue
Definition dieser Begriffe findet sich bei TroiyL und Ravm 1050.) MMZ Mark-
mutterzellkomplex; FLM  Flankenmeristem. (Uber die Zonierung des SproB-
Scheitelmeristems bei Dikotylen s. Ravg und RezNix 1953 und die dort auf-
gefiihrte Literatur.)

Bemerkungen 2u den Abbildungen: Um unnétige Wiederholungen im Abbil-
dungstext. zu vermeiden, bedeuten

a) in' den Ubersichtszeichnungen: Ldngsschraffur: Procambienstringe und
sekundirer cambialer Zuwachs; punktiert: Blattprimordien; doppeli schraffiert:
Scheitelmeristem, als VP bezeichnet.

Um die Ubersichtlichkeit der Ubersichtszeichnungen zu wahren, sind halb-
schematisch nur die antiklinal erfolgenden Zellteilungen, indessen nicht die Peri-
klinen eingetragen.

b) in den Gewebezeichnungen: ldngs schraffiert: angeschnittene Procambien-
strange; punktiert: Zellen des Flankenmeristems bzw. der Blattprimordien; mit
Kernen versehene Zellen: Markmutterzellkomplex.

Untersuchungsobjekte.
1. Ganzrosettenpflanzen.

Unter Ganzrosettenpflanzen verstehen wir solche, die nur in der
vegetativen Phase normale Laubblitter hervorbringen, die simtlich in
einer grundstindigen, meist dem Boden aufliegenden Rosette an-
geordnet sind. Der florale Abschnitt hingegen beginnt mit einem ver-
lingerten, laubblattlosen, als Schaft bezeichneten Internodium, das
nur in der Bliitenregion Hochblitter trigt. Im Gegensatz zu den Halb-
rosetten fehlen also die laubigen Stengelblitter und somit auch die Uber-
gangsformen zwischen Rosetten- und Hochblittern. Je nach der Stel-
lung der Bliiten bzw. Inflorescenzen ist zwischen Ganzrosettenpflanzen
mit begrenzter und solchen mit wunbegrenzier Primirachse zu unter-
scheiden. Bei den ersteren geht der VP der Primiirachse in der Bildung
einer Bliite bzw. Inflorescenz auf, wihrend diese bei den letzteren eine
seitliche Stellung einnehmen und der VP somit theoretisch unbegrenzt
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fortwachsen kann. Fir beide Wuchstypen sollen im folgenden einige
Beispiele ausfithrlicher abgehandelt werden.

@) Ganzrosettenpflanzen mit begrenzter Primdrachse.

Tarazacum officinale WEB. Als lehrreiches Beispiel im Hinblick auf
unsere spezielle Fragestellung erweist sich der Gemeine Lowenzahn,
dessen Primérachse bel normalem Wachstum in der vegetativen Phase
keinerlei Internodienverlingerung erfihrt und bei einer Dicke bis zu
2 em eine maximale Lénge von 0,5 cm erreicht. Basalwirts geht die
Rosettenachse kontinuierlich in eine riibenférmige Primérwurzel tiber.
Die Grenze zwischen beiden ist an den Narben abgestorbener Rosetten-
bliatter kenntlich. Wenn duBerlich ein EW kaum oder nur wenig in
Erscheinung tritt, so allein deshalb, weil dieses sich nur auf die Rosetten-
region beschrinkt und durch sDW im Bereich des ,,Wurzelhalses® teil-
weise ,,maskiert wird. Erst mediane Lingsschnitte durch die Rosetten-
achse und den Wurzelhals lassen erkennen, daf sich der Markkorper
spitzenwérts nicht unwesentlich erweitert und dabei eine verkehrt-
kegelférmige Gestalt annimmt (Abb.1, II, IV; Abb.5, I), eine Er-
scheinung, die schon an jungen Keimpflanzen zu beobachten ist (Abb. 1,
Ia—1Ib). In Ubereinstimmung mit anderen von Trorn und Ravm
untersuchten krautigen Dikotylen besitzt also auch Taraxacum ein
kriftiges EW, und zwar ein solches mit teilweiser Maskierung. Wie bei
den meisten Dikotylen liegt diesem die medulldre Form des parenchy-
malen pDW zugrunde, d. h. die priméren Verdickungsprozesse spielen
sich vorwiegend im Markkorper ab (Abb. 1, I—V).

Aber noch eine weitere interessante Eigentiimlichkeit weisen mediane
Lingsschnitte auf: der VP ist in eine kraterformige Vertiefung ver-
lagert. Da bereits die jeweils jiingsten Primordien oberhalb des flachen
Scheitels inseriert (Abb. 1, I¥) sind und die #lteren mit zunehmender
Entfernung vom VP immer héher oberhalb desselben ansetzen, entsteht
wie bei den Palmen eine ausgepriigte Scheitelgrube. Nur tritt diese
makroskopisch nicht in Erscheinung, da die SproBachse von Taraxacum
im Vergleich zu den michtigen Palmenstimmen nur geringe AusmalBe
erreicht.

Unsere Aufgabe ist es nun, zu untersuchen, welche histogenetischen
Prozesse der Bildung der Scheitelgrube zugrunde liegen. Wir haben
dabei zwei Erscheinungen unser besonderes Augenmerk zu widmen:
) dem Verhalten des VP im Verlauf des Achsenentwicklung und 8) den
primédren Verdickungsvorgingen.

o) Baw und Erstarkung des VP. Ein Lingsschnitt durch den Scheitel
einer Keimpflanze, die aufler den beiden Kotyledonen nur noch ein
Primirblatt entwickelt hat, ist in Abb. 2, I wiedergegeben. Abweichend
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von den meisten Dikotylen verhilt sich der VP, der nicht einen kuppel-
formig aufgewélbten Hocker darstellt, sondern im Gegenteil leicht
konkav eingetieft ist. Hierin herrscht Ahnlichkeit mit den Scheitel-
meristemen der von Ravm und Rrzyir (1953) beschriebenen Keim-
pflanzen von Helianthus annuus, Zinnie, Rudbeckia und Tagetes (s. die
dort beigegebenen Abb. 5, 6, 10, 15, 20). Wihrend sich bei diesen

Abb. 1. Taraxacum officinale. Léangsschnitte durch die Scheitelregion verschieden alter

Pflanzen. Ia Keimpflanze, Ib dieselbe vergréfert; Co Kotyledonen, Hy Hypokotyl;

II—IIT 2- und 3jahrige Rosetten; IV 4jihrige Rosette; 7 mehrjdhrige Rosette kurz
vor dem Eintritt in die florale Phase (Ia, II—V etwa 10-, Ib etwa 40fach vergr.).

Pflanzen der VP mit einsetzender Erstarkung kuppelformig aufwdlbt,
behilt er bei Taraxacum, wie auch bei der spiter zu behandelnden
Plantago, seine konkav eingetiefte Form bis zur Ausgliederung der
Infloreszenzen bei (Abb. 2 und 3). Wir haben diesen Typus von Vege-
tationspunkten schon frither als , Konkavtypus® bezeichnet'.

Das Meristem selbst ist von geringer Ausdehnung und , Tiefe und
wird von einer einschichtigen, auf dem Medianschnitt 12 Zellen breiten

1 Fiir diesen Typus von Vegetationspunkten, der eine weitere Verbreitung zu
haben scheint, kann die von SARKANY (1936) getroffene Unterscheidung in 5 Vege-
tationskegel* und ,,Vegetationspunkt‘ keine Anwendung finden. Wir schlagen

deshalb vor, fiir derart flache Vegetationspunkte den Ausdruck ,,Vegetations-
scheitel” zu gebrauchen.
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Tunica tiberdeckt. In deren Zentrum heben sich 2 Zellen durch ihre
stark vacuolisierten Xerne von den dbrigen ab. Sie sind wohl als
Zentralzellen! zu deuten (Abb.2, I ZZ). Der aus unregelmifig an-
geordneten Zellen bestehende Markmutterzellkomplex erstreckt sich
3 Zellreihen tief; in der 4. Zellschicht bilden sich die MMZ zum Mark-
zellenmeristem um, das sich in lebhafter Teilungstitigkeit befindet und

Abb. 2. Tarazacum officinale. Medianschnitte durch den Scheitel verschieden alter

Pflanzen. I Keimpflanze; IT 1jahrige Pflanze mit 4 entwickelten Laubbldttern; III—IV

Pflanzen mit 2 mm dicker; ¥ mit 5 mm dicker Rosettenachse. In JJ und IV befindet

sich der Scheitel im Zustand der Primordienausgliederung; P Primordiengewebe: VPr
Scheitelrest (etwa 240fach).

die in Periklinen angeordneten Markzellen abgibt (Abb. 2, I). Diese
strecken sich unter Vacuolisierung sofort in longitudinaler Richtung —
ein Vorgang der zur Verlingerung des Hypokotyls fiithrt. Ein Flanken-
meristem ist in Ubereinstimmung mit unseren fritheren Beobachtungen
an Keimpflanzen (Ravm und REzNIk 1953) nur schwer abzugrenzen.

Medianschnitte durch die Scheitel dlterer Keimpflanzen, die bereits
eine flache Scheitelgrube aufweisen (Abb. 1, I) sind in Abb. 2, I[—IIT
wiedergegeben. In Fig. IT befindet sich der Scheitel gerade im Zustand
der Primordienausgliederung. Hierbei wird, wie auch spiter, solange
der Scheitel noch ein geringes Volumen aufweist, stets ein groBer Teil

1 Siehe Ravn und REzyik 1953.
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desselben aufgebraucht (Abb. 2, 11, I'V). Zwischen den einzelnen Plasto-
chronen aber erfihrt dieser eine Restauration, wobei das Scheitel-
meristem jedesmal zu seiner alten Form zuriickkehrt. Im Vergleich zu
Fig. I weisen die Stadien IT und IIT folgende Verinderungen auf: die
Zahl der Tunicaschichten, deren Zellen ein gréBeres Volumen besitzen,
hat sich auf 2 erhcht (Abb. 2, I1]), eine Erscheinung, die von uns schon
frither als sichtbarer Ausdruck der Scheitelerstarkung gewertet wurde
(Rauvr und REznix 1950, 8. 291). In Verbindung damit beginnt sich
der MMZ-Komplex zu erweitern und zu ,,vertiefen (Abb. 2, I11); die
vom Markzellenmeristem abgegebenen Zellen strecken sich nicht mehr
in longitudinaler, sondern in radialer Richtung, was unter gleichzeitiger
lebhafter Periklinalteilung geschieht. Da nun Internodienstreckung
unterbleibt, beginnen sich die Markzellen in bogenférmig-antiklinaler
Richtung zu den sich frith herausdifferenzierenden Procambienstringen
hinzuziehen. Diese Zellanordnung wird bis zum FEintritt in die florale
Phase beibehalten (Abb. 3, 4). Auch das FLM tritt auf Grund seiner
Zellanordnung und Zellform deutlicher in Erscheinung und nimmt seine
Téatigkeit auf.

Auf annihernd gleich alten Entwicklungsstadien 148t sich haufig
eine Zonierung innerhalb des MMZ-Komplexes beobachten, wie sie von
Rave und Rmznik schon fir Jugendstadien anderer Kompositen
(Zinnia Hoogeaneo und Matricaria ) festgestellt worden ist (Abb. 2,IV):
um eine oder mehrere im Zentrum des MMZ-Komplexes liegende und
sich durch ihre Grofie und geringere Farbbarkeit heraushebende ,,Initial-
zellen* (Abb. 2, IV schraffiert) gruppieren sich in schalenfdrmiger An-
ordnung die tbrigen Markmutterzellen.

Die Weiterentwicklung vollzieht sich nun in der Weige, dafl der
Scheitel unter Beibehaltung seiner leicht eingetieften Form kriftig
erstarkt und dabei sein Volumen vergriéBert, wie durch den Vergleich
von Fig. I und V in Abb. 2 bzw. I und I/ in Abb. 3 klar zum Ausdruck
kommt. Diese Erstarkung beruht im wesentlichen auf einer Ausweitung
des MMZ-Bereiches, der die Tunica durch Antiklinalteilungen folgt.
Die sich frith herausdifferenzierenden Procambienstringe werden da-
durch schon auf der Hohe des Scheitels stark nach auBén gebogen
(Abb. 3, I1I). Ein mit der Erstarkung des Scheitels auffillig verbun-
dener Formwechsel (= Erstarkungsformwechsel), wie er fiir viele andere
Dikotyle nachzuweisen ist, 148t sich bei Taraxacum nicht feststellen. Die
Zonierung des Scheitelmeristems bleibt indessen auch weiterhin erhalten
(Abb. 2, V), nur stellt das Markzellenmeristem nach Abschluf} des vege-
tativen Wachstums seine Titigkeit voriibergehend ein. Mit dem KEin-
tritt in die florale Phase, die an einer leicht sockelfsrmigen Erhebung
des gesamten Scheitelmeristems kenntlich ist (Abb. 3, II1), erfolgt eine
Reduktion der Zahl der Tunicaschichten von 2 auf 1, denn in der T2
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treten jetzt hiufig Periklinalteilungen auf. Die einschichtige Tunica ist
auch weiterhin fiir die Inflorescenzprimordien charakteristisch. Diese
Feststellung liefert einen neuen Beweis fiir die schon an anderer Stelle
(Rave und REezNix 1953, S. 292) gedullerte Anschauung, dal die Zahl
der Tunicaschichten in enger Abhdngigkeit zum EW zu stehen scheint,
denn mit dem Eintritt in die reproduktive Phase erfolgt in der Regel
eine von Volumenverminderung des VP begleitete Achsenverjingung
(= Ausbildung des Bliiten- bzw. Inflorescenzstieles) und damit ein Ab-
klingen des EW.

Abb. 3. Taraxacum officinale. I—III Scheitelerstarkung. In I1I befindet sich der Scheitel
kurz vor dem Eintritt in die florale Phase (etwa 40fach).

Erlangt Tarazacum die Blihreife, wozu je nach Erndhrungsbedin-
gungen 2 bis mehrere Jahre benttigt werden, so geht das gesamte
Scheitelmeristem.in der Bildung einer rispigen Inflorescenz ! auf (Abb.4),
wobei das terminale Kapfchen den achselstdndigen in der Entwicklung
vorauseilt. Der Scheitel beginnt sich kuppelférmig aufzuwélben und
wird zur Anlage des terminalen Kopfchens (Abb. 4, I JI1). Jetzt ent-
faltet auch das Markzellenmeristem wieder eine lebhaftere Titigkeit.

1 Der Gesamtbliitenstand von Taraxacum ist eine Rispe, deren Achse normaler-
weise vollig unterdriickt ist, so daB die einzelnen Kopfchen 4- auf gleicher Héhe
nebeneinander stehen. Es entwickelt sich zunichst das terminale K6pfchen der
Gesamtinflorescenz; die achselstandigen gelangen in basipetaler Folge zum Auf-
blithen. An Kiimmerformen kommt oft nur das terminale Koépfchen zur Ent-
wicklung. Verdunkelt man zur Bliite schreitende Taraxacum-Rosetten, so setzt
eine Streckung der Inflorescenzachse ein, so daB erst jetzt der wahre Charakter
der Inflorescenz zutage tritt (s. auch S. 335 und Abb. 4, VI).
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Da die gebildeten Markzellen sich im Vergleich zur vegetativen Phase
nicht in radialer, sondern in longitudinaler Richtung strecken, kommt
es zu einer sdulenférmigen Verlingerung des Inflorescenzprimordiums
(Abb. 4, IT J1I), dessen Scheitel sich mit erneuter Erstarkung (= Bil-
dung des Kopichenbodens) abzuflachen beginnt (Abb.4, III). Auf
diesema Entwicklungsstadium werden auch die Anlagen der achsel-
stindigen Kdopfchen sichtbar (Abb.4, II, IV J2); sie befinden sich

Abb. 4. Taraxzacum officinale. I—V Inflorescenzentwicklung. .J, Anlage des terminalen
Kopfchens; J, bzw. Js Anlagen achselstindiger Kopfchen; VI Inflorescenzanlage einer
14 Tage lang verdunkelten Pflanze. (I-—IV etwa 40-, ¥V 10-, VI 3fach.)

noch auf dem ,,Pflockstadium®, wenn das terminale Kopfchen bereits
zur Ausgliederung der Involucralblitter und Bliitenprimordien schreitet
(Abb. 4, IV). Die Kopichenhistogenese selbst verlduft in der von
Rava und Reznik (1953) fir andere Kompositen beschriebenen Weise,
so daB. auf die dort gegébene Darstellung verwiesen werden kann.
Da nun eine Streckung auch der Rispenachse unterbleibt, ent-
springen die Kopfchen alle auf gleicher Hohe. Sie sind anfangs noch in
eine. tiefe Scheitelgrube verlagert (Abb. 4, IV—V), die indessen mit
einsetzender Verdickung der Inflorescenzschifte mehr und mehr ,ein-
geebnet® wird. ' '
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Nach der Fruchtreife stirbt die Inflorescenz ab und Achselknospen
der Rosettenbliatter iibernehmen die Fortfilhrung des SproBsystems,
wodurch die ,,mehrkopfigen Wurzelstocke™ (Hrci, Bd. VI/2, S. 1085)
zustande kommen.

B) Die primiren Verdickungsprozesse. Der Erstarkung des Scheitels
lguft, wie schon eingangs angedeutet, ein krdftiges pDW einher, das
sich in Scheitelndhe, und zwar vorwiegend im Markkorper vollzieht,
wodurch dieser eine verkehrt-kegelférmige Gestalt annimmt. Wie aus
Abb. 1, I-—V und Abb. 5, I—I1 zu ersehen ist, vergréfiert der Mark-
korper im Verlauf des vegetativen Wachstums seinen Durchmesser
um ein Vielfaches. Dieser Vorgang laft sich auf die folgenden histo-
genetischen Prozesse zuriickfithren: 1. Wie bereits erwdhnt, liegt der
Scheitelerstarkung eine Ausweitung des MMZ-Komplexes zugrunde,
wodurch eine immer gréBere Zahl von Markperiklinen gebildet werden
kann. 2. Mit der Erstarkung des Scheitels dndert sich die Streckungs-
richtung der vom Markzellenmeristem abgegebenen Markzellen. Wéh-
rend sich diese auf frithesten Entwicklungsstadien vorwiegend in longi-
tudinaler Richtung dehnen (Abb. 2, I), strecken sich die Markzellen
mit einsetzender Erstarkung sofort nach ihrer Bildung in radialer Rich-
tung (Abb. 2, II, I1I, V). Dabei treten bereits in Scheitelndhe zahl-
reiche Periklinalteilungen in den Markzellen auf, die eine weitere Ver-
dickung des Markkdrpers zur Folge haben. Da nun das Langenwachstum
vollstindig unterbleibt und auch die Antiklinalteilungen in den in Peri-
klinen angeordneten Markzellen sehr regelméflig auftreten, nehmen die
Markzellen in ihrer Gesamtheit einen stark bogenférmig-antiklinalen
Verlauf (Abb. 1, 3, 4, 5 IT), der erst in einiger Entfernung vom Scheitel
wieder ausgeglichen wird (Abb. 1, 771 und V). Infolge starker Inter-
cellularenbildung und Degeneration des Markes geht in den riickwértigen
Markpartien die regelmifBige Zellanordnung bald verloren. Der bogen-
férmig-antiklinale Zellverlauf in Verbindung mit der starken Ausweitung
des Markkorpers bewirkt schon in Scheitelnihe ein starkes Ausbiegen
der auf dem Lingsschnitt sichtbaren Procambienstringe (Abb.1, IV
bis V).

Wenngleich nun auch die michtige Erweiterung des Markes, d. h.
medullires pDW, die Voraussetzung zur Bildung der im Verlauf des
Dickenwachstums sich mehr und mehr vertiefenden Scheitelgruben
liefert, so fihrt dieser Prozef allein nicht zur kraterférmigen Vertiefung,
Das geht schon aus der Untersuchung von Keimpflanzen hervor (Abb. 1,
Ia u.b). Obwohl bei diesen der Markkorper nur wenige Zellreihen
breit ist, wird schon auf diesem Stadium die Bildung der Scheitelgruben
eingeleitet (Abb. 5, 7). Hieran beteiligt sich nicht unwesentlich die
primére Rinde, also corticales pDW. Wie die Abb. 1, I—V erkennen
1aBt, erfolgt im Verlauf des EW ein beachtenswertes Dickenwachstum

Planta. Bd. 43. 23
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der Rinde, wenn dieses auch nicht die Betriige des meduliren pDW
erreicht.

Das corticale pDW vollzieht sich in gleicher Weise wie das medul-
lsre und beruht auf Periklinalteilungen, die sich in Scheitelndhe in den
vom Flankenmeristem gebildeten Rindenzellen abspielen. Diese selbst
weisen in ibrer Gesamtheit eine sebr regelmifige Anordnung auf: in
Periklinen ziehen sie parallel zu den Procambienstringen basalwirts.
Da nun auch die Antiklinalteilungen mit groBer RegelmiBigkeit auf-
treten, entstehen ahnlich wie im Markkorper steil aufgerichtete, bogen-

Abb. 5. Taraxacum officinale. I Langsschnitt durch die Rosettenachse einer 8 Wochen
alten Keimpflanze; II Scheitelgrube einer verdunkelten Rosette (etwa 45fach).

formig zu den Blattbasen hinziehende Antiklinalreihen (Abb. 1, 3, 4, 5).
Erst diese Zellenordnung bewirkt ein Emporheben der Primordien tiber
den Scheitel hinaus, der nun mit zunehmender Rindenverdickung in
eine sich immer mehr vertiefende Grube verlagert wird. Nur in Ver-
bindung mit gesteigertem corticalem pDW fithrt das medullire pDW
bei Taraxacum zur Scheitelgrubenbildung.

In der ,bogenformig-antiklinalen” Anordnung, sowohl der Mark-
als auch der Rindenzellen, herrscht auffallige Ubereinstimmung mit den
von HerLM (1936) und EckarpT (1941) beschriebenen Verhiltnissen bei
Palmen. Wihrend bei diesen aber die bogenformig-antiklinal zu den
Blattbasen hinziehenden Zellziige ihre Entstehung der auswérts gerich-
teten Tatigkeit des priméren Meristemmantels verdanken, also von
einem Cambium (= cambiale Form des pDW) gebildet werden, sind sie
bei Taraxacum das Resultat L regelmiBig vonstatten gehender Peri-
klinalteilungen in Mark und Rinde (= parenchymale Form des pDW).
Den groften Durchmesser hat die SproBachse von Taraxacum deshalb
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auch nicht auf der Hohe des Scheitels selbst, sondern oberhalb des-
selben. Sekundires, cambiales DW erfolgt in geringem MafBe nur in
scheitelfernen Abschnitten der Rosettenachse, wodurch die priméren
Verdickungsvorginge wenigstens teilweise maskiert werden.

Zusammenfassend stellen wir fest, dafi die Scheitelgrubenbildung von
Taraxacum ausschlieBlich das Resultat primérer, von Scheitelerstarkung
begleiteter Verdickungsprozesse ist und sich hieran sowohl medulldres
als auch corticales pDW beteiligen. Erst auf fortgeschrittenen Stadien
der Inflorescenzausgliederung gehen die Schei-
telgruben verloren.

y) Histogenetische Untersuchungen an den
Scheiteln verdunkelter Roseltensprosse. Nach
WiesNER (1891) gehért Taraxacum zu jenen
Rosettenptlanzen, die durch Etiolement zur
Bildung verldngerter Stengelglieder und damit
zur Auflosung der Rosette gezwungen werden
kénnen. ,,Sowie die Sprosse das Licht er-
reichen, wird die Bildung entwickelter Sten-
gelglieder aufgehoben und es kommt zur Aus-
bildung einer Rosette. Uberdeckt man aber
den gerade das Licht erreichenden SproB3 mit ) HhA
Krde, so beginnt alsbald wieder die Aus-  Abb. 6. Tarazacum officinale.

. . . Léngsschnitt durch die Achse
bildung entwickelter Internodien (WIESNER, einer 8 Tage lang verdunkelten
S. 50/51). Die Versuche WirsNERrs wurden fﬁ‘;’zﬁchﬁigngi%‘e“g“{zfgi:
wiederholt, um nachzupriifen, ob 1. die Schei- Streckungswachstums (etwa,
telgruben an verdunkelten Sprossen auch 10tach).
weiterhin erhalten bleiben und 2. inwieweit die Architektonik des
Scheitels selbst durch den Verdunklungsprozell Umgestaltungen erfihrt.
Zu diesem Zweck wurden kriftige, sich in lebhaftem Wachstum befin-
dende Rosetten mit Konservendosen iiberdeckt und die Vegetations-
punkte nach 8—-14 Tagen Verdunklung herausgeschnitten und fixiert.
Schon nach 8 Tagen hat die Rosettenachse eine Lénge von 0,5 cm
(Abb. 6) und nach 14 Tagen eine solche von 2 cm erreicht. Sie besteht
aus rein priméren Geweben, aus den in Periklinen angeordneten Mark-
und Rindenzellen; die Tétigkeit des Cambiums beschrinkt sich allein
auf die Ausbildung der Leitungsbahnen. Die Internodienverlingerung
berubt auf einer stark longitudinal gerichteten Streckung der Mark-
und Rindenzellen, die sofort nach der Verdunklung einsetzt. Als Folge
davon tritt ein auffilliger Unterschied in der Zellform und -gréBe
zwischen der Licht- und der Dunkelphase ein. Das iiberraschendste
Ergebnis der Verdunklungsversuche ist jedoch, daf nicht nur der
Scheitel seine abgeflachte, leicht konkave Form und Zonierung bei-
behilt (Abb. 6, 5, II), sondern auch die Scheitelgrube, wenn auch ver-
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flacht, weiterhin erhalten bleibt und die rosettig beieinanderstehenden
Primordien, die jetzt infolge Lichtmangels als Schuppenblitter aus-
gebildet sind, demzufolge oberhalb des Scheitels inseriert sind (Abb. 6,
5, II). Dadurch, daB sofort nach Eintritt der Verdunklung die sich
noch im halbmeristematischen Zustand befindenden Mark- und Rinden-
zellen unterhalb des Scheitelmeristems sich stark zu strecken beginnen,
wird die gesamte Scheitelgrube emporgehoben. Sie verschwindet erst
zur Zeit der Inflorescenzbildung infolge Streckung der Inflorescenz-
achse (Abb. 4, VI).

An verdunkelten, zur Bliite schreitenden Rosetten tritt nun auch
der wahre Charakter der Taraxacum-Inflorescenz in Erscheinung. Mit

\

j

74 / .
J I ) £
Abb. 7. Primula Auricula. I Rosettenachse einer alteren Pflanze (Blatter abpréapariert)

mit der terminalen Inflorescenz J und der Fortsetzungsknospe ak; IT—IIT Langsschnitte
einer jlingeren und #lteren Pflanze. (II—III etwa 10fach.)

der Ausbildung einer verlingerten Inflorescenzachse riicken die einzelnen,
sich in basipetaler Richtung ausdifferenzierenden Kopfchenprimordien
auseinander und lassen eine rispige Anordnung erkennen (Abb. 4,
Vi J1—J3).

Viel klarer und iibersichtlicher als an unverdunkelten Achsen ist
die Zonierung des Scheitelmeristems selbst : Die vom Markzellenmeristem
abgegebenen Markzellen strecken sich zundchst in radialer, bald aber
auch in longitudinaler Richtung (Abb. 5, IT); die spindelférmigen Zellen
des FLM, die schrig zu den sich frith herausdifferenzierenden Pro-
cambienstringen hinziehen, heben sich deutlich von den ungeordneten
Zellen des MMZ-Komplexes ab.

AbschlieBend ist festzustellen, daB in histologischer Hinsicht zwischen
verdunkelten und normal gewachsenen Tarazacum-Achsen keine grund-
sitzlichen Unterschiede bestehen, abgesehen davon, dafi die Scheitel-
gruben in flacherer Ausbildung entgegentreten.

Primula Awricula L. Von den untersuchten rosettenbildenden
Primula-Arten konnte fiir die Aurikel die Bildung flacher Scheitel-
gruben nachgewiesen werden; allerdings treten diese erst an alten
Rosettenachsen in Erscheinung (Abb. 7, I1I), wihrend jingere solche
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noch nicht aufwejsen (Abb. 7, II). Dall auch die Achsen der Aurikel
kriftiges EW besitzen, 148t sich nach Entfernung der Rosettenblitter
schon makroskopisch an dem spitzenwirts zunehmenden Achsendurch-
messer (Abb.7, I) deutlich beobachten. Auf Lingsschnitten ist es
indessen zundchst schwierig, festzustellen, welche Form des pDW dem
EW zugrunde liegt, da infolge der unregelmiBigen Anordnung der
Biindel eine scharfe Sonderung des Gewebes in Mark und Rinde nicht
eintritt. Erst wenig unterbalb des VP gefiihrte Querschnitte kliren
die Gewebeverteilung: um den im Vergleich zur Gesamtdicke der Sprof-
achse verhidltnismifBig diinnen Markkérper gruppiert sich ein Ring von
Biindeln, der jenen von der Rinde abgrenzt. Die SproBachse scheint
demnach groBtenteils aus Rindengewebe zu bestehen. Querschuitte,
die in groBerer Entfernung vom VP gefithrt werden, zeigen auch im
Zentrum der Achse eine vollig regellose Biindelverteilung, die wohl
dadurch zustande kommt, daB infolge Ausbildung medullirer Biindel
die Sonderung in Mark und Rinde wieder verloren gehtl.

Uber den Verlauf des EW orientieren die Fig. II—III in Abb. 7.
Der durch eine jimgere Rosettenachse gefiithrte Schnitt (Abb. 7, IT)
zeigt, daf} diese schon wenig unterhalb des VK ihre grofte Dicke erreicht.
Der VP selbst stellt einen nur wenig aufgewdlbten, von einer Tunica-
schicht iiberdeckten Hocker dar, der in klarer Weise die bereits fiir viele
Dikotyle bekannte Zonierung in MMZ.Komplex, Markzellen- und
Flankenmeristem erkennen 1aBt (Abb. 8, I). Die anfangs regelmifBige
Anordnung der Mark- und Rindenzellperiklinen geht durch Inter-
cellularenbildung in den riickwirtigen Achsenpartien bald verloren.

Die Weiterentwicklung ist durch eine kriftige Erstarkung des VP
gekennzeichnet, wobei sich dieser stark abflacht (Abb. 8, IT), um mit
dem Eintritt in die reproduktive Phase eine schlank-kegelférmige Form
anzunehmen (Abb. 8, I7]). Damit verbunden ist eine rasche Dicken-
abnahme der Achse, die zur Bildung des Inflorescenzschaftes fithrt. Der
VP von P. Auricula weist also im Gegensatz zu dem von Taraxacum
einen ausgeprigten Erstarkungsformwechsel auf.

 Uber die Biindelverteilung in der SproBachse von P. Auricula finden wir bei
DE Bary (1877) folgende Angaben: ,,Mit der Erstarkung der Pflanze nimmt die
Zahl der in ein Blatt tretenden Stringe bis auf 20 zu, diese treten schriig in den
Stengel hinab und sind in diesem c'i.urch unregelméflig und schrig in radialem
und tangentialem Sinne verlaufende Aste und Anastomosen verbunden. Im Quer-
schnitt tritt ein Ring von 15—20 etwas stérkeren, weit voneinander stehenden
Biindeln hervor, welche den mittleren der Blattbasis entsprechen; im Umkreis
des Ringes sind zahlreiche kleinere, vorwiegend von den seitlichen der Blattbasis
herkommende ordnungslos zerstreut; in dem innerhalb des Ringes gelegenen
Raume die Querschnitte der auch hier nach allen Seiten laufenden Verbindungs-
zweige® (8. 262). Trotz dieser Angaben erscheint es notwendig, den Biindelverlauf

von P. Auricula besonders in Scheitelndhe einer eingehenden Analyse zu unter-
ziehen.
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Der Erstarkung des VP folgt nun auch ein kréftiges, sich sowohl im
Mark als auch in der Rinde abspielendes pDW: Die Vermehrung der
Markmutterzellen hat eine Erhohung der Zahl der Markperikiinen und
damit eine Verdickung des gesamten Markkorpers zur Folge. Aber
auch das als primire Rinde anzusprechende Gewebe, dessen Zellen
infolge frith einsetzender Intercel-
lularenbildung einen ziemlich un-
regelmiBigen Verlauf nehmen, er-
fahrt schon auf der Hohe des VK
eine so betrichtliche Dickenzu-
nahme, daf die Blattinsertionen
iber den VP hinausgehoben wer-
den und dieser dadurch in eine
flache Grube zu liegen kommt
(Abb. 7, I1T). Wie bei Taraxacum
ist deren Bildung das Ergebnis
eines kriftigen EW, dem von
Scheitelerstarkung begleitetes cor-
ticales und medullires pDW zu-
grunde liegt.

b) Ganzroselten
mit unbegrenzter Hauptachse.

Plantago media L. Das EW von
Plantago medin war bereits Gegen-
stand der Untersuchungen von
TroiL und RAvH (1950), allerdings
unter vorwiegend typologischen
Gesichtspunkten, so daf es not-
wendig ist, auf dieses und diedavon
Abb. 8. Primula Auwricula. Vegetations- in Abhiingigkeit stehende Scheitel-
punice s ingore (1), o fieen ) puertildung  nochmals  einzn

schreitenden Pflanze (etwa 140fach). gehen. P. media und andere
rosettenbildende Arten, wie P. lan-

ceolata und P. major besitzen ein unvollstindig maskiertes EW, das
jedoch erst nach Entfernung der Rosettenblétter in einer spitzenwiirts
zunehmenden Verdickung der SproBachse zum Ausdruck kommt. Wie
der Léngsschnitt Abb. 9, I durch eine alte Rosettenachse von P.
lanceolats und die Entwicklungsreihe von P. media Abb.9, II—IV
zeigen, Hegt diesem gesteigertes medullires pDW zugrunde, in dessen
Verlauf der Markkorper eine stark verkehrt-kegelférmige Ausbildung
erfahrt und seine Maximaldicke schon auf der Héhe des Scheitels erlangt.
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Hierin, sowie hinsichtlich der Form des Scheitels und der Histogenese
der auch bei Plantago sehr tiefen Scheitelgruben bestehen weitgehende
Ubereinstimmungen mit Taraxacum.

«) Bau, Erstarkung und Formwechsel des Scheitels. Ein medianer
Langsschnitt durch den Scheitel einer Keimpflanze, der auBer den
Keimblittern nur 1 Primarblatt abgegliedert hat, zeigt vollige Uberein-
stimmung mit den entsprechenden Stadien von Taraxacum (Abb. 10, I).
Der Scheitel bietet sich als wenigzelliges, ebenes, etwas schrig ge-
neigtes Meristemn dar, das von einer 7 Zellen breiten, einschichtigen

Abb. 9. Plantago lanceolata. I Langsschnitt durch eine alte Rosette; 34 Mark. R primére
Rinde; II—IV P.media. L#ingsschnitte verschieden alter Pflanzen; Co Kotyledonen,
J Inflorescenzanlage. (II—IV etwa 10fach.)

Tunica tberdeckt wird. Wie bei Tarazacum heben sich in deren Zen-
trum 2 Zellen durch stirker vacuolisierte Kerne heraus, die als Zentral-
zellen (Abb. 10, I ZZ) zu deuten sind. Unterhalb der Tunica erstreckt
sich der 2 Zellreihen tiefe MMZ-Komplex, dessen 3. Zellschicht sich zum
Markzellenmeristem umbildet. Das gesamte Scheitelmeristem ist also
einschlieflich der Tunica zunichst nur 4 Zellschichten tief. In weiterer
Ubereinstimmung mit Tarazacum strecken sich die vom Markzellen-
meristem abgegebenen Zellen stark in radialer Richtung, wodurch, in
Verbindung mit den in ihnen auftretenden Periklinalteilungen, eine
starke Erweiterung des Markkorpers schon in Scheitelnihe bewirkt
wird. Die Weiterentwicklung ist durch eine Verdoppelung der urspriing-
lich einschichtigen Tunica (Abb. 12, I7) und kriftige Scheitelerstarkung
gekennzeichnet (Abb. 10, I-—III, Abb.11, I—VI). Vergleichen wir
jedoch die bei Plantago erreichten Betrige der Scheitelerstarkung mit
denen von Taraxacum, so ist festzustellen, daB bei dem letzteren weitaus
groliere Werte erreicht werden. Man vergleiche hierzu die bei gleicher
VergroBerung gezeichneten Fig. 111, Abb. 3 mit Fig. VI, Abb. 11. Dieser
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Unterschied diirfte wohl mit der seitlichen bzw. terminalen Stellung der
Inflorescenzen in Zusammenhang zu bringen sein.

Wahrend der Erstarkung bleibt die Zonierung des Scheitelmeristems
erhalten: der MMZ-Komplex (in Abb. 11 einfach schraffiert) folgt der
Volumenvergrofierung des VP durch Zellvermehrung und erstreckt sich
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Abb. 10. Plantago media. Léngsschnitt durch die Scheitel einer’Keimpflanze (I), einer

1jahrigen (XI), einer mehridhrigen Pflanze (III). In II befindet sich der Scheitel im

Zustand der Primordienausgliederung; P Primordiengewebe; VPr Scheitelrest (etwa
210fach.)

jetzt 5 Zellreihen tief (Abb. 10, III). Das Flankenmeristem, obwohl
vorhanden, 148t sich auf allen Entwicklungsstadien nur schwer gegen
den MMZ-Bereich abgrenzenl.

In weiterer Ubereinstimmung mit Tarazacum weist auch der Scheitel
von Plantago keinen ausgeprigten Erstarkungsformwechsel auf; er

1 Ohne Kenntnis der Zonierung anderer Vegetationspunkte, an denen diese
Xlar in Erscheinung tritt, wire bei Plantago nicht auf die Anwesenheit eines FLM
zu schliefen.
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behilt zeitlebens seine ebene bis leicht konkave Form bei (Abb. 11, 12),
wobei die Scheitelebene, je nachdem auf welcher Seite gerade ein Blatt
abgegliedert wird (auf Léngsschnitten), bald von rechts oben nach
links unten (Abb. 11, I'V), bald in umgekehrter Richtung (Abb. 11, VI)
geneigt ist. Viel ausgeprigter aber ist der Plastochronformwechsel, der
auf Jugendstadien den Betrag der Erstarkung nahezu vollstindig
,maskiert”. Bei der Ausgliederung der Blattprimordien wird ndmlich,

Abb. 11. Planiago media. Scheitelerstarkung und Plastochronformwechsel; Scheitel-
meristem einfach, Primordiengewebe doppelt schraffiert (40fach).

solange das Volumen des Scheitels noch klein ist, stets ein groBer Teil
des Meristems aufgebraucht (Abb. 10, IT; 11, I, ITI, V). Wihrend dieses
Vorgangs tieft sich dann der Scheitel stark konkav ein (Abb. 11, 7,
111, V). Zwischen den einzelnen Plastochronen aber erfihrt der Scheitel
eine Restauration und kehrt dabei zu seiner alten konkaven, oft etwas
schief geneigten Form zuriick (Abb. 11, I1, IV, VI; Abb. 12).

B) Die primiren Verdickungsprozesse und die Scheitelgrubenbildung
vollziehen sich in gleicher Weise wie bei Tarazacum: An der Achsen-
verdickung beteiligt sich in erster Linie medullires pDW (Abb. 9,
II—IV), dem Zellvermehrung und radiale Zelldehnung zugrunde liegt.
Dadurch erreicht der Markkorper schon auf der Hohe des Scheitels seine
maximale Dicke. Da nun in weiterer Ubereinstimmung mit Tarazacum
Internodienstreckung vollstindig unterbleibt und die Antiklinalteilungen
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in den Markperiklinen sehr regelmafiig erfolgen, nehmen die Markzellen
insgesamt den von Taraxacum her bekannten bogenférmig-antiklinalen
Verlauf. Wenngleich auch medullares pDW die Voraussetzung zur
Scheitelgrubenbildung liefert, so entstehen diese doch erst durch die
Titigkeit des corticalen pDW, das sich in gleicher Weise wie bei Tara-
xacum vollzieht, so dall auf die dort gegebene Darstellung verwiesen
werden kann (s. Abb. 9, II—IV). Da auch die Rindenzellen in bogen-
férmigen Antiklinen zu den Primordien hinziehen, werden diese weit
iiber den Scheitel hinausgehoben und dieser in eine tiefe Grube ver-
lagert. Im Vergleich zu Taraxacum
erreicht das corticale pDW bei Plan-
tago aber nur geringe Werte. Bemerkt
sei schlieflich noch, dafB in den schei-
telfernen Teilen des méchtigen Mark-
koérpers medullire Biindel zur Aus-
bildung gelangen (Abb. 9, IV), die
dem Mark von 7Taraxacum fehlen.
Zusammenfassend ist festzustel-
len, daB3 Plantago und Tarazacum,
2 Pflanzen, die, von der Inflores-
; cenzstellung und den Bewurzelungs-
£ ! ﬁ“ e _ verhéltnissen abgesehen, schonin mor-
"\‘ \& ¥ ) g = 7 " phologischer Hinsicht dem gleichen
A : AL Wuchstyp einzuordnen sind, auch
f&bb. 12. P.lomtago media. Scheitel.einer in histologiseher Hinsicht so weit-
alteren Keimpflanze nach der Primor- L. . .
dienausgliederung (stwa 260fach). gehende Ubereinstimmungen auf-
weisen, dafl mikroskopische Priparate
beider Pflanzen ohne weiteres verwechselt werden konnen. Wenn die
Rosetten des Wegerichs im Vergleich zu denen des Lowenzahns nur eine
,,verhiltnisméBig kurze Lebensdauer haben, so diirfte der Grund hierfiir
nicht in einer Erschopfung des Vegetationspunktes liegen, sondern in
dem Umstand zu suchen sein, dal} infolge mangelnder oder unvoll-
stindiger Wurzelkontraktion die Endknospe zu hoch iiber den Boden
gerit und dabei erfriert oder vertrocknet™ (TroLL 1937, S.234).

Geum aleppicum Jacq. (= Q. strictum Arr.)!. Innerhalb der Gat-
tung Geum konnten fir alte Rosettenachsen von G. aleppicum Scheitel-
gruben nachgewiesen werden. Wenn auch die Rhizomachsen der iibrigen
Arten, G. rivale und G. urbanwm, ein kriftiges EW aufweisen (s. Ravn
und RezNik 1951, Abb. 10), so bleibt dieses in seinen Ausmafen hinter
dem von G. aleppicum zuriick, und deshalb finden sich bei diesen Arten

1 Wenn 6. aleppicum bei den Ganzrosettenpflanzen abgehandelt wird, so des-
wegen, weil die Primirachse ganzrosettigen Wuchs zeigt und die beblitterten
Inflorescenztriebe achselstandig sind.
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auch keine Scheitelgruben. In Ubereinstimmung mit den bisher bespro-
chenen Pflanzen liegt dem EW auch von Geum gesteigertes medulldres
pDW zugrunde, wie ein Vergleich der Fig. I und II der Abb. 13 lehrt. In
Ubercinstimmung mit Plantago und Taraxacwm strecken sich die vom
Markzellenmeristem abgegebenen Zellen sofort in radialer Richtung,
wobei zahlreiche Periklinalteilungen auftreten. Da nun auch bei Geum
Internodienstreckung unterbleibt, nehmen die sehr regelmifiig an-
geordneten Markzellen an der Basis des VK einen stark konkav-bogen-
formigen Verlauf (Abb. 14). Mit fortschreitender Entfernung vom VK
verflachen sich die Antiklinen mehr und mehr, um dann fast waagrecht

Abb. 13. Geum aleppicum. I Lingsschnitt durch eine 4ltere Keimpflanze; I/ deren Vege-
tationspunkt vergréBert; II7 alte Rosettenachse im Lingsschnitt, mit der Inflorescenz-
anlage J. (I und III etwa 10-, II 140fach.)

zu den Procambienstringen hinzuziehen (Abb.14). Intercellularen-
bildung in riickwirtigen Abschnitten der Rhizomachse bringt die regel-
miBige Anordnung der Markzellen zum Verschwinden. Wie bei Tara-
xacum und Plantago liefert medullires pDW zwar die Voraussetzung
zur Entstehung der Scheitelgruben, doch fiihren erst die Verdickungs-
prozesse in der priméiren Rinde zu deren Vertiefung. Der Verlauf und
die Anordnung der Rindenzellziige ist aus Abb. 13, IIT zu entnehmen,
aus der weiterhin hervorgeht, dafl das corticale pDW nur geringe Betrige
erreicht.

Bau und Zowerung des VP. Der VP des in Abb. 13, I wieder-
gegebenen Jugendstadiums stellt einen flach-kuppelférmigen, von einer
zweischichtigen Tunica tiberdeckten Hicker darl, der eine klare Zonie-
rung aufweist (Abb. 13, II). Die Corpusspitze wird vom MMZ-Komplex
eingenommen, in dessen Zentrum sich eine gréBere Tnitialzelle (Abb.13,17,
schraffiert) heraushebt, um die sich in schalenférmiger Anordnung

1 Glelegentlich sind an der Peripherie der T2 vereinzelte Periklinalteilungen zu
beobachten.
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die tibrigen Markmutterzeilen gruppieren. An der Basis des VP bilden
sich diese zum Markzellenmeristemn um. Die Peripherie des VP wird
vom FLM eingenommen, dessen spindelférmige Zellen mit ihren stark
farbbaren Kernen sich deuflich von den Markmutterzellen abheben.
Nach rickwirts setzen sich die Zellen des FLM in die Procambien-
stringe fort.

Die fir das Jugendstadium geschilderte Zonierung lassen auch er-
starkte VPe alter Rosetten erkennen. Eine weitere Vermehrung der Zahl
der Tunicaschichten und ein mit der Erstarkung des VP verbundener
Formwechsel ist nicht festzustellen.

‘_-_r.-"?'--’ P = = 0 0
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Ahb. 14. Geum aleppicum. Vegetationspunkt der in Abb. 13, I1I wiedergegebenen Rosette
(210fach).

Nymphaea alba L., obwohl eine Rhizompflanze, kann in diegem
Zusammenhang durchaus abgehandelt werden, da diese mit den echten
Rosettenpflanzen Hemmung der Internodienentwicklung und damit
rosettige Anordnung der Blitter gemeinsam hat. Fiir die Rhizomspitze
von Nuphar und Nymphaea gibt bereits RacIBorskr (1894) an, da
diese ,,schwach gewdlbt, flach oder auch vertieft* sei. Ein Lingsschnitt
durch die Spitze eines mafig starken Rhizoms?! bestétigt denn auch,
daB der kuppelformig aufgewslbte VP in eine breite und flache Scheitel-
grube verlagert ist {Abb. 15, I}. Im Gegensatz zu den bisher bespro-
chenen Beispielen aber verdankt diese ihre Entstehung weniger einem
medulldren, als vielmehr einem kriftigen corticalen pDW, obwohl wie
bei Primula Awuricule auf Lingsschnitten eine scharfe Grenze zwischen
Mark und Rinde infolge des unregelmifigen Biindelverlaufs nur schwer
zu ziehen ist (in Abb. 15 ist die Grenze zwischen beiden Geweben durch
eine dicke gestrichelte Linie markiert). Ein geschlossener bzw. fast
geschlossener Biindelring ist auf Querschnitten nur unmittelbar unter-
halb des VP festzustellen; in einiger Entfernung davon 16st sich dieser

1 Keimpqanzen standen leider nicht zur Verfiigung.
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in einzelne, oft miteinander anastomisierende Biindel auf. Erschwert
wird die Abgrenzung der Rinde vom Mark weiterhin dadurch, daB ein
oder mehrere marksténdige Biindel (Abb. 157, M B) auftretent.

Schon auf der Hthe des VK setzt kriftiges corticales pDW ein,
wobei die Rindenzellen in steil aufgerichteten ,,Antiklinen* zur Sprof-
epidermis und zu den Blattbhasen hinziehen und diese iiber den eigent-
lichen Scheitel hinausheben.

Wihrend auf der Hohe des VK das Rinden-
gewebe aus homogenen Zellen besteht, tritt
schon wenig unterhalb desselben eine schon mit
bloBem Auge wahrnehmbare Differenzierung

I 9 .\ Y/ \I

Abb. 15. Nymphaea alba. I Léngsschnitt durch die Spitze eines mittelstarken Rhizoms;

M Mark, R primére Rinde, M B markstindige Biindel, W Anlagen sprofbilirtiger Wurzeln

(10fach); IT Ausschnitt aus den peripheren Rindenpartien; E die mit Haaren H versehene
SprofBepidermis.

des Rindengewebes ein. Das an die zentralen, die Rinde vom Mark schei-
denden Biindelstringe angrenzende Rindengewebe besteht aus einem
kleinzelligen Parenchym mit wenigen und sehr kleinen Intercellularen (in
Abb. 15,1 durch eine diinn gestrichelte Linie abgegrenzt). Daraut folgt
nach aufien ein von groBen Intercellularen durchzogenes Durchliiftungs-
parenchym, das gegen die Epidermis hin von 5—6 Zellschichten begrenzt

! Eine Klirung der Biindelanordnung, die allerdings der Nachuntersuchung
bedarf, versucht NiesLr (1858, S. 121) zu geben: ,,Der Querschnitt zeigt zwischen
Mark und Rinde einen Kreis von getrennten Stréingen, welche meistens in 3,
selten in 4 schon dem bloBen Auge kenntliche Partien getrennt ist. Die 3 Partien
sind von ungleicher Breite; sie wechseln in der Linge des Stammes fortwihrend
und stehen mit der Anordnung der Blitter in Beziehung. Die Strange des Kreises
sind vielfach miteinander verbunden, so daB derselbe, von der Fliache betrachtet,
ein Netz darstellt. Mitten durch das Mark verliuft ein zentraler Strang, welcher
hin und wieder einen Ast nach dem Netz abgehen 1aBt.* Die Biindelverteilung auf
den Rhizomquerschnitten weicht stark von jener bei Dikotylen ab und erinnert
vielmehr an die der Monokotylen.
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wird, deren Zellen wieder liickenlos aneinanderschliefen. Diese Rinden-
zellen scheinen mafigeblichen Anteil an der Achsenverdickung zu haben,
denn in jhnen treten zahlreiche Periklinalteilungen auf (Abb. 15, II). In
dem intercellularenreichen Durchliiftungsparenchym fallen nun Zellziige
auf, welche die anfinglich bogenformig-antiklinale Zugrichtung auch
weiterhin beibebalten und die, soweit sich dies auf Grund des vorliegenden
Materials beurteilen 148t, jeweils zwischen 2 Blattansitzen verlaufen.
Es handelt sich dabei um kleine, rektangulidre, lickenlos aneinander-
schliefende Zellen (Abb. 15, IT) mit dichtem plasmatischem Inhalt und
stark farbbaren Kernen. Welche Funktionen diese Zellziige, die auch
auf dem Querschnitt in Erscheinung treten und miteinander anastomi-
sieren konnen, ausiiben, konnte nicht geklart werden; es ist anzunehmen,
daf sie Stiitzfunktionen tibernehmen, da Stiitzgewebe sonst vollstindig
fehlt. Schon im undifferenzierten Rindengewebe heben sich diese Zell-
ziige durch ihre Zellform, die regelméBige Anordnung und den dichteren
plasmatischen Inhalt von den umgebenden Rindenzellen ab.

Infolge fehlender Ausbildung eines geschlossenen Cambiummantels
unterbleibt bei Nuphar und Nymphaea sDW vollstindig. Die Bildung
der méchtigen Rhizome beider Pflanzen beruht auf rein priméren, sich
bereits auf der Hohe des VK abspielenden Verdickungsprozessen, wobei
das corticale pDW iiber das medulldre tiberwiegt und auch zu Scheitel-
grubenentstehung fithrt.

Zur Architektonik des VP sei bemerkt, daf dieser einen halbkugeligen,
von einer einschichtigen Tunica iiberdeckten Hocker darstellt, der die
bekannte Zonierung aufweist.

Anhang: Stammsucculente Caclaceen und Euphorbiaceen.

Anhangsweise soll auf die Bildung der Scheitelgruben einiger Stamm-
succulenten eingegangen werden, die bei vielen Arten so tief und so
grof} sind, daB sie schon makroskopisch wahrnehmbar sind. Wenn die
Stammsucculenten auch keine Rosettenpflanzen im eigentlichen Sinn
sind, da sie normaler Laubblitter in vielen Fallen vollstandig ent-
behren, so haben sie mit diesen doch extreme Internodienstauchung
und ein davon in Abhingigkeit stehendes kréftiges EW gemeinsam, das
schon duBerlich in der verkehrt-kegelformigen Gestalt der gesamten
SproBachse bzw., sofern Verzweigung eintritt, der einzelnen Sprof-
glieder zum Ausdruck kommt. Schon wenig unterhalb des Scheitels
erreicht die SproBachse ihre grofite Dicke und die VPe werden, worauf
schon WETTERWALD (1889), GorsEL (1933) und neuerdings TROLL und
Ravrm (1950) verwiesen haben, in + tiefe Scheitelgruben eingesenkdt.
Obwohl die Stammsucculenten von jeher das Interesse der Morphologen,
Physiologen und Okologen beansprucht haben, so liegen iiber diese



Uber das Vorkommen und die Histogenese von Scheitelgruben. 347

merkwiirdigerweise wenig histologische Untersuchungen vor, was schon
Boxzs (1941, 1952) mit Recht betont. Er gibt denn auch als erster eine
ausfithrliche und klare Darstellung der VP-Zonierung einiger Cactaceen
( Trichocereus Spachianus Echinocereus Reichenbachii und Opuntia
cylindrica ), ohne allerdings auf die Frage des' EW und der Scheitel-
grubenbildung einzugehen.

Dem EW der Stammsucculenten liegt, worauf auch Trorr (1937)
hinweist, ausschlieBlich pDW, und zwar sowohl in corticaler als anch in
medullirer Form zugrunde. Im ersteren Fall erfahrt die primére Rinde
eine kriftige Verdickung
und bildet sich zu einem
méchtigen Wasserspeicher
um, im letzteren wird diese
Rolle vomMarkkorper(viele
Opuntia-Arten) itbernom-
men. KBine Zwischenstellung
nehmen die meisten stamm-
succulenten Huphorbiaceen
ein; bei diesen haben Mark
und Rinde etwa den glei-
chen Anteil an der SproB-
verdickung.  Aus jeder
Gruppe sel im folgenden

ein Beispiel ausfithrlicher _ - 5
Abb. 16. Echinopsis catemarcensis. 1 und II Lings-
besproohen. schnitte durch eine junge und eine &ltere 2 cm dicke
E’ckinopsis catamarcensis Pﬂanzﬁ; VP Vegetatiorjspt}nkt, ZM zentrale Mark-
. . . séule, MB markstindige Biindel (10fach).
Wes. Ein Lingsschnitt
durch ein Jugendstadium ist in Abb. 16, I wiedergegeben. Der spitzen-
wirts kegelformig erweiterte Markkorper hat im Vergleich zur Rinde eine
geringe Michtigkeit. Schon auf diesem Stadium ist der VP in eine krater-
formige Vertiefung verlagert, die ihre Entstehung einem kriftigen, sich in
der Rinde abspielenden pDW verdankt. Die vom Flankenmeristem (siehe
unten) erzeugten Rindenzellen strecken sich sofort in radialer Richtung
und nehmen, wohl unter dem EinfluB des gehemmten Liingenwachstums,
einen steil aufgerichteten, bogenférmig-antiklinalen Verlauf. Dadurch
wird das Rindengewebe mitsamt den Areolen iiber den Scheitel empor-
gehoben. In den riickwirtigen Rindenpartien geht die regelmifBige
Zellanordnung durch die Ausbildung grofer Saftzellen und Intercellu-
laren bald verloren. Auch die Markzellen weisen in Scheitelnihe eine
streng reihige Anordnung auf. Der Scheitel selbst ist ein flaches, fast
ebenes, von einer einschichtigen Tunica iiberdecktes Meristem. Die
Corpusspitze wird von einer breitgezogenen, 4—5 Zellreihen tiefen MMZ.-
Gruppe eingenommen, deren basale Zellen das Markzellenmeristem

/il
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liefern. Umgeben werden die Markmutterzellen vom Flankenmeristem,
dessen schmal spindelformige Zellen mit ihren stark firbbaren Kernen
sich deutlich von den unregelmiBig angeordneten, sich nach allen Rich-
tungen teilenden und stark vacuolisierten Markmutterzellen abheben.
Klarer und iibersichtlicher aber ist die Zonierung &lterer, kraftig er-
starkter, in Abb. 17, I—II wiedergegebener VPe. Sie stimmt in allen
Einzelheiten mit der von Boke fiir Trichocereus Spachionus und Echino-
cerens Reichenbachii beschriebenen Zonierung iiberein, und man ver-
gleiche hierzu die von ihm beigegebenen Abbildungen (1941: Fig. 1, 3,
5, 6, 8;1951: Fig. 1, 6, 7). Dem im Verlauf der Weiterentwicklung ein-
setzenden EW geht eine kriftige Erstarkung des Scheitels voraus, wobei
dieser unter VolumenvergréBerung? sich leicht aufwdélot (Abb. 16, I7;
17, IT). Der VP zeigt also einen ausgeprigten Erstarkungsformwechsel.
Die mit der Scheitelerstarkung einherlaufende Vermehrung der Mark-
mutterzellen hat nun auch eine nicht unbetrachtliche Verdickung des
Markkéorpers zur Folge (Abb. 16, II), wenngleich der Betrag des medul-
liren pDW weit hinter dem vom corticalen pDW erreichten zuriick-
bleibt. Im Verlauf des medulliren pDW laBt sich nun hdufig eine
Sonderung in ein zentrales, als ,,zentrale Marksiule“? zu bezeichnendes
und in ein peripheres Mark feststellen. Die Bildung der zentralen Mark-
saule kommt dadurch zustande, daB die im Verlauf des EW einsetzende
Markverdickung aus dem Zentrum des MMZ-Komplexes in dessen Peri-
pherie (= Randwachstum des Markkérpers) verlagert wird. Die Zellen
beider Markpartien weisen deshalb auch verschiedene Zugrichtungen

1 Am VP von Trichocereus unterscheidet Boke 4 Zonen “which differ in
position, cell size, degree of vacuolation, staining reaction, planes of cell division,
and relative thickness of the cell walls. Zone 1 is a uniseriate tunica ... At the
summit of the corpus is a mass of initial cells (= zone 2) which represents the
place of origin of the rest of the corpus. The initials are relatively large, con-
spicuously vacuolated, and irregularly arranged... On its flanks the initial
group produces a peripheral or generative region (= zone 3), which is directly
concerned with the production of the stelar vascular bundles, the cortex, and
the foliar organs. The cells are smaller than those of zone 2 and are not so con-
spicuously vacuolated. They retain more stain than do the initial cells, and mitotic
figures are rather frequent, a fact which indicates that the production of new
cells is relatively more important than cell enlargement by vacuolation. ... In
transections which pass near the summit of the apex, they form long files which
radiate from the periphery of the initial group. ... The rib meristem (= zone 4)
which is responsible for the production of the pith and medullary vascular system,
arises from the small cells at the base of the initial group” (1941, S. 657/659).

2 BokE bezeichnet den VP von Trichocereus Spachianus als ‘“‘considerably
larger than that of any other angiosperm yet reported” (1941, 8. 657).

3 Die gleiche Differenzierung des Markksrpers wurde von Raun und REzZNIK
(1953} bereits fir die Kopfchenachsen von Zinnia elegans, Rudbekcia hirta und
Helionthus annuus beschrisben. Auch Boxr {1951} machte in seinen Untersuchungen
an Echinocereus Reichenbachii dhnliche Beobachtungen.
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auf: Die ersteren sind in streng parallel verlaufenden Periklinen an-
geordnet und ziehen geradlinig nach riickwirts (Abb. 17, I ZM); sie
strecken sich dabei unter lebhafter Antiklinalteilung in longitudinaler
Richtung; die peripheren Markzellen hingegen setzen in schrig ver-
laufenden, + unregelmiBigen Periklinen an die zentrale Marksdule an
(Abb. 16, 11; 17, I PM) und weisen eine mehr radial gerichtete Dehnung

L

Abb. 17. I—II Echinopsis catamarcensis. I Laéngsschnitt durch eine 2 em dicke Pflanze,

deren Scheitel in 17 vergroBert wiedergegeben ist; ZM zentrale Markséule, PM peripheres

Mark. III—IV Opuniia gymnocarpa. IIT Lingsschnitt durch den Scheitel eines jlngeren

Sprofgliedes, dessen Scheitel in IV vergréBert wiedergegeben ist. (I etwa 45-, II—IIT
etwa 90-, IV etwa 240fach.)

auf. Wahrend das periphere Mark schon in Scheitelnihe von medulliren
Biindeln (Abb. 16, /1 M B) durchzogen wird, bleibt die zentrale Mark-
siule davon frei. Nach riickwirts verliert sich die Sonderung in zen-
trales und peripheres Mark. Die Bildung der zentralen Marksiule scheint
also nur eine Eigentiimlichkeit dlterer, bereits kriiftig erstarkter Pflanzen
zu sein.

Den Hauptanteil an der SproBverdickung hat aber nicht, wie bereits
erwihnt, das Mark, sondern die primire Rinde, die durch Zellneubildung
(vom FLM her) und gesteigerte Teilungstitigkeit der bereits vorhan-
denen Rindenzellen schon im Scheitelbereich bzw. oberhalb desselben
ihren gréBten Durchmesser erreicht, was zu einer weiteren Vertiefung

Planta. Bd. 43. 24
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der Scheitelgrube fithrt (Abb. 16, II). Der Verlauf der Rindenzellen
ist der gleiche wie auf dem Jugendstadium, wird aber durch weitere
Periklinalteilungen und 4 unregelmafBig radial-antiklinale Streckung
der jeweils neu gebildeten Zellen bald gestort.

Hinsichtlich der Scheitelgrubenbildung stimmt Echinopsis mit Nym-
phaea insofern iiberein, als diese das Resultat eines gesteigerten corti-
calen pDW ist. Cambiales sDW unterbleibt in Ubereinstimmung mit
Nymphaea auch bei Echinopsis vollstindig. Soweit sekundére Ver-
dickungsprozesse auftreten, handelt es sich vorwiegend um die par-
enchymale Form, d. h. um weitere Periklinalteilungen in scheitelfernen
Rindenzellen. Bemerkt sei noch, daff auBBer dem medulliren auch ein
corticales Biindelsystem zur Ausbildung gelangt.

Opuntia gymnocarpe WEB. Im Gegensatz zu Fehinopsis und vielen
anderen Kakteen sind die Scheitelgruben von Vertretern der Gattung
Opuntia, wenn es bei diesen iiberhatipt zu deren Bildung kommt, sehr
flach. Den meisten Cylindro-Opuntien fehlen sie vollstéindig, und bei
den Platy-Opuntien treten sie nur an alten, kréftig in die Dicke gewach-
senen Sprofigliedern in Erscheinung (Abb. 18, II—III). Obwohl die
primére Rinde einen nur geringen Anteil an der SproBverdickung
hat — der Achsenkorper besteht zum groften Teil aus Markgewebe
(Abb. 18, I) —, bewirkt diese letzten Endes dennoch die Grubenbildung.

Der VP ist wie bel Echinopsis ein breitgezogener, flachgewdibter,
von einer einschichtigen Tunica tuberdeckter Hocker, der wiederum
eine sehr klare Zonierung aufweist (Abb. 17, I71—IV): MMZ-Komplex,
Markzellenmeristem und Flankenmeristem grenzen sich scharf vonein-
ander ab. Die vom Markzellenmeristem in Periklinen abgegebenen Mark-
zellen strecken sich unter lebhaften Periklinalteilungen in radialer Rich-
tung. Da in Scheitelnihe auch die Antiklinalteilungen sehr regelmaBig
auftreten und Internodienstreckung unterbleibt, entstehen die bekannten
bogenférmig-antiklinal verlaufenden Zellziige (Abb. 17, I1I), die schon
auf der Hohe des VK eine michtige Erweiterung des Markkorpers und
damit ein starkes Ausbiegen der Procambienstringe zur Folge haben
(Abb. 18, I—III). Fin recht auffilliges Verhalten zeigen die Rinden-
zellen. An der Basis des VK ist die Rinde des in Abb. 18, 711 wieder-
gegebenen Lingsschnittes, einschliefflich der Epidermis, 6 Zellreihen
dick (Abb. 18, IVa). Thre Zellen strecken sich parallel zur Epidermis,
also tangential (Abb. 18, IVa). Die zur Scheitelgrubenbildung fithrende
Verdickung der Rinde, die sich in einiger Entfernung vom VK vollzieht
(in Abb. 18, IIT mit b bezeichnet), beruht nun weniger auf einer Zell-
vermehrung — die Zahl der Rindenzellschichten hat sich auf durch-
schnittlich 12 erhoht — als vielmehr auf einer Anderung der Dehnungs-
richtung: die Rindenzellen strecken sich jetzt senkrecht zur Epidermis,
also radial, so daB steil aufgerichtete, antiklinal verlaufende Zellziige
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zustande kommen {(Abb. 18, IV &). Nur die Epidermis und die darunter-
liegenden 2-—3 Zellschichten behalten auch weiterhin ihre urspriingliche
tangentiale Dehnungsrichtung bei, wobel zahlreiche Antiklinalteilungen

M Mark, R primére

III Liangsschnitt eines #lteren

Sprofgliedes (I1—IIT1 10fach), IVaund Vb
b bezeichneten Rindenpartien.

Sprofiglied im L&ngsschnitt; 7Z dessen
Gewebezeichnungen der in JI7 mit a und

Abb. 18. Opuntia gymnocarpa. 1 junges

Scheitel vergrofBert;

Rinde,

auftreten. Diese Anderung der Streckungsrichtung fithrt denn auch —

in Verbindung mit dem gesteigerten medulliren pDW — zu einem

Emporheben der Rinde tiber den Scheitel und damit zur Grubenbildang.
Euphorbia caerulescens Haw. Die Scheitelgrubenbildung und- das

EW der 3-—4rippigen Sprosse von B. caerulescens und anderer Arten

(. officinarum, E. Echinus u.v. a.) bietet im Vergleich zu Echinopsis
Planta. Bd. 43. 24a
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nichts wesentlich Neues, abgesehen davon, daf an der SproBverdickung
der Markkéorper einen grofleren Anteil als bei Echinopsis hat. Der Ver-
lauf und die Anordnung der Mark- und Rindenzellen ist aus der Abb. 19
zu entnehmen, aus denen weiterhin zu ersehen ist, dafl die Grubenbildung
in erster Linie das Resultat eines gesteigerten corticalen pDW ist. Auch
der Bau und die Zonierung des fast ebenen Scheitelmeristems stimmt
mit den Verhiltnissen von Echinopsis und Opuntia so weitgehend iiber-
ein, daf3 auf die dort gegebene Darstellung verwiesen werden kann.

Abb. 19, Euphorbia caerulescens. I jingeres, II #lteres Sprofiglied im Léangsschnitt;
M Mark, R primire Rinde. In IT ist links eine Rippe angeschnitten. (I 2-, II 10fach.)

AbschlieBend ist zu sagen, dafl die oft sehr tiefen Scheitelgruben
vieler Stammsucculenten das Ergebnis eines gesteigerten corticalen
pDW sind.

2. Halbrosettenpflanzen.

. Wir verstehen darunter Pflanzen, die zwar mit rosettigemm Wuchs
beginnen, nachher aber zur Bildung verléngerter Internodien iibergehen,
mit dem Ergebnis, daB die Beblitterung nicht auf die basale Rosette
beschrankt bleibt, sondern auch iiber den gestreckten, oben zur Bliite
gelangenden und mit der Blitenbildung seine Entwicklung beschlieBen-
den Stengel ausgedehnt ist. Was die Blattbildung der Halbrosetten-
pflanzen anlangt, so ist bezeichnend, daf Laubblatter nicht nur in der
grundstindigen Rosette, sondern auch in den verlingerten Stengelteilen
sich vorfinden, wo sie nach der Blitenregion hin vielfach durch alle
moglichen Zwischenstufen mit den aufwirts folgenden Hochblittern
verbunden sind“ (TrorLL 1937, S.224/225). Der wesentlichste Unter-
schied zu den Ganzrosettenpflanzen besteht also darin, dafl der rosettige
Wuchs allein auf die vegetative Phase beschrinkt ist und mit dem
Eintritt in die florale Phase aufgeldst wird. Da nun schon frither von
Trorr und Ravm (1950, S.57) auch fir Halbrosettenpflanzen, ins-
besondere Umbelliferen, ein kriftiges, allerdings nur auf den Rosetten-
bereich beschrinktes EW nachgewiesen werden konnte, das mit dem
Eintritt in die reproduktive Phase rasch abklingt, wurden weitere Halb-
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rosettenpflanzen, speziell im Hinblick auf die Bildung von Scheitel-
gruben, untersucht. Es war zu erwarten, dafl gesteigertes pDW auch
bei Halbrosetten zur Scheitelgrubenbildung fuhren kann. Diese Ver-
mutung wurde durch die vorliegenden Untersuchungen bestétigt, und
so konnten innerhalb des Wuchstypes der Halbrosettenpflanzen neue
Beispiele fur Scheitelgruben gefunden werden. Halbrosettenwuchs ist
weit verbreitet bei hapaxanthen, also annuellen, biennen und pluriennen
Pflanzen, in selteneren Fiallen auch bei pollakanthen, insbesondere
Stauden. Als Beispiel hierfiir sei die Rhizomstaude

Rheum palmatum L. angefibrt. ,,Die Keimung erfolgt epigéisch. Die
beiden Kotyledonen sind zu einer kleinen Rohre verbunden, an deren
Grunde sich die SproBknospe findet. Diese entwickelt schon im 1. Jahr
eine gréfere Anzahl von Laubblittern, die rosettig beisammenstehen, da
der Primérsprol unentwickelt bleibt . .. Im Herbst sterben die Blidtter
ab, nachdem sich in ihren Achseln — auch in denen der Kotyledonen —
Knospen entwickelt haben. Zu Beginn des 2. Jahres setzt, bei weiterer
Hemmung der Internodienentwicklung, ein kriftiges priméres Dicken-
wachstum des Primérsprosses ein, der daraufhin knollenférmige Gestalt
annimmt. Der VP kommt dabei in eine flache Scheitelgrube zu liegen
(Raus 1950, S. 186), deren Bildung schon auf frithesten Entwicklungs-
stadien eingeleitet wird. Wie der Léngsschnitt durch eine #ltere Keim-
pflanze (Abb. 20, I) erkennen lit, sind bereits die Prim#rblitter etwas
oberhalb des kleinen, kuppelformig aufgewtlbten VP (Abb. 20, IV)
.inseriert. Das zu Beginn des 2. Jahres einsetzende EW fithrt nun zu
einer kriftigen Verdickung des Markkorpers, dessen Zellen als Folge
einer extrem radialen Dehnung an der Basis des VK (Abb. 20, V) bei
gleichzeitiger Hemmung der Internodienentwicklung einen stark bogen-
formig-antiklinalen Verlauf nehmen. Dag Resultat dieser Vorginge ist
eine Vertiefung der Scheitelgrube und ein Emporheben der scheitel-
fernen Blétter weit iiber den VP hinaus. Dadurch werden die Pro-
cambienstringe so stark nach oben ausgebogen, daf sie einen der SproB-
epidermis nahezu parallelen Verlauf (Abb. 20, IT) nehmen. Im Gegen-
satz zu allen bisher besprochenen Beispielen beruht die Scheitelgruben-
bildung von Rheuwm ausschlieBlich auf medullirem pDW; corticales
unterbleibt — auch bei dlteren Pflanzen — nahezu vollstindig, so da8
die Rinde als dimner Mantel den méchtigen, spiter von Biindeln (Abb. 20,
ITI M B) durchzogenen Markkorper umgibt.

Erst mit dem Bintritt in die reproduktive Phase geht die Scheitel-
grube verloren und wird vom terminalen InflorescenzsproB ,,ausgefiillt*.
Der Ubergang vom vegetativen zum reproduktiven Wachstum selbst
igt durch eine sdulenférmige Verlingerung des VP gekennzeichnet
(Abb. 20, I1I, VI; s. auch Ravr 1950, Abb. 171a, I1). Mit der Scheitel-
autwolbung &ndert sich die Streckungsrichtung der vom Markzellen-
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meristem gebildeten Zellen. Diese dehnen sich nicht mehr wie in der
vegetativen Phase, in radialer, sondern in longitudinaler Richtung
{Abb. 20, VI), wobei zahlreiche Antiklinalteilungen auftreten. Die
Markzellen ordnen sich jetzt wieder in parallel verlaufenden Periklinen
an (Abb. 20, VI). Da nun gleichzeitig Internodienstreckung einsetzt,
erfolgt eine rasche Verjiingung der SproBachse und damit ein Ab-
klingen des EW. ‘

Abb. 20. Rheum palmatum. I Langsschnitt durch eine #ltere Keimpflanze, an der die

beiden Kotyledonen Co noch erhalten sind; I7 Langsschnitt durch die Primérachse einer

2jshrigen; III einer zur Inflorescenzbildung {ibergehenden Pilanze; M B medullire Biindel,

J Tnflorescenzanlage. IV—VI Vegetationspunkte der in I—II wiedergegebenen Léngs-
schnitte, (I—III 10-, TV—VI 140fach.) ’

Zur Architektonik des VP von Rhewm ist zu sagen, dafl dieser bis
zur Ausbildung der Teilinflorescenzen eine klare Zonierung aufweist
(Abb. 20, II1I—VI) und die Scheitelerstarkung durch Verdoppelung der
urspriinglich einschichtigen Tunica gekennzeichnet ist.

Sempervivum tectorum L. Ein dem Rhabarber entgegengesetztes Ver-
halten liegt der Scheitelgrubenbildung von Sempervivum! zugrunde.
Obwohl im Verlauf des EW auch eine Erweiterung des Markkorpers
eintritt, so bleibt dieser im Verhiltnis zur Gesamtdicke der Rosetten-
achse doch relativ diinn. Deren + knollenférmige Anschwellung beruht

* Da S’empewivum bereits Gegenstand der Untersuchungen von TroLi und
Ravwm (1950, S. 60ff.) war, kann auf die dort gegebene Darstellung verwiesen
werden.



Uber das Vorkommen und die Histogenese von Scheitelgruben. 355

vielmehr auf corticalem pDW, das in Ubereinstimmung mit vielen
Kakteen zu einer erheblichen Verdickung der priméren Rinde fiithrt.
Man vergleiche hierzu die bei TroLL und Ravn (1952) wiedergegebenen
Abb. 52, I—II1. Die Zellteilungsvorginge in der primiren Rinde sind
die gleichen, wie sie auf 8. 347 fiir Echinopsis geschildert wurden. Durch
regelmiBig erfolgende Periklinal- und Antiklinalteilungen entstehen die
bekannten bogenformig-antiklinalen Zellziige, die zur Bildung einer, wenn
auch nur flachen Scheitelgrube (TRoLL und Ravs, Abb. 52, I1I) fihren.
Allerdings ist diese nur an ilteren Rosettenachsen nachzuweisen und
verschwindet mit dem Eintritt in die florale Phase.

Auch der VP von Sempervivum, der sich als breites, nur wenig auf-
gewdlbtes Meristem darbietet, weist in Ubereinstimmung mit. anderen
Untersuchungsobjekten die bekannte Zonierung in Markmutterzellen,
Markzellen- und Flankenmeristem auf.

Umbelliferen. Schon von TrRoLL und Rave (1950) wurde darauf
hingewiesen, daBl auch zahlreiche Vertreter aus der Familie der Umbelli-
feren, insbesondere die halbrosettig wachsenden Arten, ein EW auf-
weisen. Wenn dieses #uBerlich nicht in Erscheinung tritt, so allein
deshalb, weil es nur auf den kurzen Roseftenbereich beschrinkt ist
und hier teilweise durch sekundéres, cambiales DW maskiert wird (siehe
Abb. 48, bei TrorL und Ravus). Bei allen untersuchten Arten beruht
das EW auf priméren Verdickungsprozessen. Erreichen diese nun sehr
grofle Betriige, so konnen gegen Ende der vegetativen Phase Scheitel-
gruben auftreten. Allerdings sind diese im Vergleich zu den bisher
besprochenen Beispielen sehr flach (Abb. 21, I, I1I). Meist kommt es
nur zur Bildung einer ,,Scheitelebene®, d. h. die Blattansitze liegen alle
auf der Hohe des VP (Abb. 21, I—I7). Entfaltet das pDW aber eine
nur geringe Tatigkeit, so unterbleibt die Bildung von Scheitelgruben
vollstindig und Léngsschnitte durch die SproBachsen ergeben Bilder,
wie sie in Abb. 21, Ia wiedergegeben sind.

Da die Histogenese der Scheitelgruben auch bei den halbrosettigen
Umbelliferen in vélliger Ubereinstimmung mit den bisher besprochenen
Beispielen verlduft und sich keine wesentlich neuen Gesichtspunkte
ergeben, konnen die in Abb. 21 wiedergegebenen Arten zusammen-
fassend besprochen werden.

Die scheitelgrubenbildenden Umbelliferen lassen sich unter Zu-
grundelegung der Verdickungsprozesse den beiden folgenden Typen
zuordnen:

a) Die Scheitelgruben verdanken ihre Entstehung vorwiegend corti-
calem pDW. = Beispiel: Eryngium bromeliaefolium (Abb. 21, Ia—b).
Wenngleich auch der Markkérper im Verlauf des EW ein von VP-
Erstarkung begleitetes Dickenwachstum aufweist, so erfahrt die primére
Rinde eine auf Zellvermehrung beruhende wesentlich groBere. Ver-
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dickung (vgl. Abb. 21, Ia mit I5). Da in den in Periklinen angeordneten
Rindenzellen auch die Antiklinalteilungen sehr regelmiBig auftreten,
nehmen die Rindenzellen in ihrer Gesamtheit einen bogenformigantikli-
nalen Verlauf und heben dabei die Primordien iiber den Scheitel empor.

b) Das entgegengesetzte Verhalten zeigen die knollig verdickten
Achsen von Apium graveolens, die kurz vor Eintritt in die florale Phase
eine flache Scheitelgrube aufweisen (Abb. 21, I'V). Das der SproBlachse

Abb. 21. I Eryngium bromeligefoliwm. Ia Liangsschnitt durch die Rosettenachse einer
1-, Ib einer 2jahrigen Pflanze; II Carwm Carvi; 111 Dorema Ammoniacum; IV Apium
graveolens; diese Pflanzen befinden sich kurz vor.dem Eintritt in die florale Phase (10fach).

zugehorige Gewebe besteht vorwiegend aus Mark; die primédre Rinde
hat an der Achsenverdickung einen nur geringen Anteil.

¢) Eine Zwischenstellung nehmen die Rosettenachsen von Carum
Carvi (Abb. 21, II), Dorema Ammoniacum (Abb.21, LII), Angelica
Archangelica 1. a. ein. Obwohl bel diesen kriftiges medullires pDW
vorhanden ist, das schon auf der Hohe des VK eine starke Erweiterung
des Markkorpers zur Folge hat, fiihrt erst Zellvermehrung in den scheitel-
fernen Rindenpartien zur Bildung der eigentlichen Grube.

Zellanordnung, -wachstum und -vermehrung stimmen bei allen unter-
suchten Umbelliferen vollstindig mit den frither besprochenen Bei-
spielen {iberein.

Hinsichtlich des Baues und der Zonierung der VP verhalten sich
die Umbelliferen recht einheitlich : sie sind kuppelformig aufgewdlbt und
besitzen eine gréBere Zahl von Tunicaschichten. Meist sind deren 2—4
vorhanden®. Die von ihnen iiberdeckte Corpusspitze weist die bekannte

1 Es wird am hiesigen Institut in anderem Zusammenhang untersucht, ob die

hohe Zahl der Tunicaschichten lediglich ein Phénomen der VP-Erstarkung ist
oder ob bereits am VP des Embryos mehrere Tunicaschichten nachzuweisen sind.
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Zonierung in Markmutterzellen, ¥lanken- und Markzellenmeristem auf.
Die vom letzteren gebildeten Markzellen strecken sich an der Basis
des VK sofort in radialer Richtung und nehmen infolge Hemmung der
Internodienentwicklung einen bogenformigen Verlauf. ,

Beim Eintritt in die florale Phase verlangern sich die Scheitel zapfen-
artig, womit, bei gleichzeitiger Internodienverlingerung, eine rasche
Dickenabnahme der Sprofachse und damit auch ein Verschwinden der
Scheitelgruben eintritt.

3. Rosettenpflanzen ohne Scheifelgruben.

Im Verlauf der vorliegenden Untersuchungen wurden auch eine
Reihe von Rosettenpflanzen gefunden, die keine Scheitelgruben auf-
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Abb. 22. Schema der Scheitelgrubenbildung. 7—JF7 medullire, III corticale Form.
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weisen. Es sind hier vor allem die in Lehrbiichern als klassische Bei-
spiele fiir Rosettenpflanzen aufgefithrten Aeonium- (Ade. tabulaeforme
Ae. arborewm ) und Echeveria-Arten zu nennen. Obwohl der duBere Ein-
druck, inshesondere die trichterférmige Vertiefung des Rosettenzentrums
auf die Anwesenheit von Scheitelgruben schlieBen 1iBt, kénnen bei
mikroskopischer Untersuchung keine solchen nachgewiesen werden. Hin-
sichtlich ihrer Wuchsform unterscheiden sich die Adeonium- und Eche-
veria-Arten von den Rosettenpflanzen vom Typus Plantago und Tara-
xacwm nicht unwesentlich darin, daB es zur Ausbildung einer auf dlteren
Entwicklungsstadien deutlich in Erscheinung tretenden SproBachse
kommt, die in ihren riickwiirtigen Teilen blattlos ist und nur an der fort-
wachsenden Spitze eine Rosette der jeweils neugebildeten Blitter triigt.
Die Rosetten werden also iiber den Erdboden emporgehoben. TroLL
(1937) bezeichnet diesen Wuchstypus deshalb treffend als , hochstim-
‘mige Rosetten®, die den Rosettenbiumen vom Typus der Palmen, ab-
gesehen von den GroBenverhéltnissen, durchaus gleichzusetzen sind.
Wihrend der Stammbildung der Palmen aber ein kriftiges pDW zu-
grunde liegt, entfaltet dieses bei den krautigen ,,Hochstammrosetten®
nur eine geringe Tatigkeit. Deren Achse bleibt demzufolge relativ diinn.
Da auBlerdem das Lingenwachstum das Dickenwachstum iiberwiegt,
kommt es nicht zur Bildung von Scheitelgruben. '
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Auch bei den Ganzrosettenpflanzen Drosera, Pinguicule und Trapa
natans fehlen diese, da deren Rosettenachsen ein nur geringes primires
Dickenwachstum besitzen.

Aus diesen Beobachtungen ist der wichtige SchluBl zu ziehen, dafl
Rosettenwuchs bzw. Hemmung der Internodienentwicklung allein nicht
zur Bildung von Scheitelgruben fiihrt, sondern daf Internodienstauchung
erst im Zusammenwirken mit kriftigem pDW, sowohl in seiner medul-
laren als auch in seiner corticalen Form, die Voraussetzungen zur Bil-
dung von Scheitelgruben liefert.

Wenn in der vorliegenden Untersuchung zahlreiche neue, in der
Literatur bisher nicht bekannte Beispiele krautiger Dikotylen mit
Scheitelgruben gefunden wurden, so diirfte deren Zahl damit keines-
wegs erschopft sein. Es ist indessen anzunehmen, dall weitere, noch
aufzufindende Pflanzen in histogenetischer Hinsicht nichts wesentlich
Neues bieten und deren Scheitelgrubenbildung sich ohne Schwierigkeit
in die in Abb. 22 wiedergegebenen Schemata der medulliren (I—IT)
und corticalen (I1I) Primérverdickung einordnen lassen wird.

4. Zusammenfassung der wichtigsten Untersuchungsergebnisse.

1. Fiir zahlreiche krautige Ganz- und Halbrosettenpflanzen wird
festgestellt, dal diese im Bereich der Region gestauchter Internodien
ein so kriftiges Erstarkungswachstum aufweisen, dafi es in dhnlicher
Weise zur Ausbildung von Scheitelgruben kommt, wie sie bei Angio-
gpermen bisher nur von Monokotylen bekannt waren. Wenn bei vielen
Untersuchungsobjekten das EW &uflerlich seinen Ausdruck nicht in
einer verkehrt-kegelformigen Gestalt der Achse findet (vgl. die Unter-
suchungen von TroLt, und Ravs 1950), so nur deshalb, weil das EW
allein auf die sehr kurze Rosettenregion beschrinkt ist und auBerdem
in der Ubergangszone vom Hypokotyl zum Primérspro durch cambiales
sDW teilweise maskiert wird.

2. In Ubereinstimmung mit den Untersuchungen von TroLL und
Rave (1950) beruht das Erstarkungswachstum auch der Rosetten-
pflanzen ausschlieBlich auf primiren Verdickungsvorgingen. Es wird
festgestellt, dal Rosettenbildung bzw. Internodienstauchung erst in
Verbindung mit gesteigertem pDW zur Scheitelgrubenbildung fiihrt.

3. Bei Plantago, Taraxacum, vielen Stammsucculenten und Rheum
wird diese schon auf frithesten Entwicklungsstadien eingeleitet; bei
der Mehrzahl der untersuchten Pflanzen, insbhesondere den Halbrosetten,
entstehen die Scheitelgruben erst im Verlauf der Entwicklung; sie kenn-
zeichnen das Maximum der Dickenperiode der SproBachse und gleich-
zeitig das Ende der vegetativen Phase.



Uber das Vorkommen und die Histogenese von Scheitelgruben. 359

4. Bei Ganzrosettenpflanzen mit unbegrenzter Achse und bei vielen
Stammsucculenten bleiben infolge seitlicher Bliten- bzw. Inflorescenz-
stellung die Scheitelgruben zeitlebens erhalten; bei Ganzrosettenpflanzen
mit begrenzter Achse und bei Halbrosettenpflanzen verschwinden diese
mit dem Kintritt in die florale Phase und werden von den sich ausdiffe-
renzierenden Inflorescenzsprossen ,ausgefallt®.

5. Die zur Scheitelgrubenbildung fithrenden priméren Verdickungs-
prozesse lassen sich ohne Schwierigkeit in die von Trorr und Ravm
{1950, S.12) gegebene Ubersicht einordnen:

a) Der Scheitelgrubenbildung liegt rein medulldres pDW zugrunde
(Abb. 22, I); eine Verdickung der primfren Rinde unterbleibt nahezu
vollstindig: Rheum palmatum, Apium groveolens, Opunitia-Arten.

b) Obwohl medulldres pDW und die daraus resultierende Erweiterung
des Markkorpers die Voraussetzung zur Bildung der Scheitelgruben
liefert, entstehen diese erst durch Zellteilungsvorginge in der priméren
Rinde, durch welche die Blattansiitze itber den Scheitel emporgehoben
werden (Abb. 22, II): Tarazacum, Planiago, Gewm, stammsucculente
Euphorbiaceae, Carum Carvi, Eryngium bromeligefoliwm (hiufigstes
Verhalten).

c¢) Die Bildung der Scheitelgruben beruht auf rein corticalem pDW
(Abb. 22, III): viele Cactaceae, Primula Awricula, Nymphaea alba,
Sempervivum. tectorum.

6. Den priméren Verdickungsvorgingen liegen Zellneubildung, -tei-
lung und -dehnung zugrunde.

7. Infolge regelmiBig auftretender Periklinal- und Antiklinal-
teilungen nehmen die Mark- und Rindenzellen in ihrer Gesamtheit in
Scheitelnihe einen + stark bogenformig-antiklinalen Verlauf, der zu
einem Emporheben der Blattprimordien iiber den Scheitel hinaus fiihrt.

8. Mit den primiren Verdickungsvorgingen liuft in allen Fillen
eine Erstarkung des VP einher, die hiufig durch eine Formveridnderung,
den Erstarkungsformwechsel, gekennzeichnet ist. Kin solcher fehlt den
flachen bzw. leicht konkaven Scheiteln von Plantago und Tarazacum
in der vegetativen Phase. Die Scheitelerstarkung ist oft durch eine
Vermehrung der Zahl der Tunicaschichten gekennzeichnet. Auf Jugend-
stadien wird der Erstarkungsformwechsel nicht selten vom Plastochron-
formwechsel iiberdeckt.

9. Die Vegetationspunkte aller Untersuchungspflanzen weisen die
bereits von zahlreichen Dikotylen her bekannte Zonierung in Mark-
mutterzellen, Markzellen- und Flankenmeristem auf. Sie tritt klar an
den kuppelférmig anfgewdlbten VP’en in Erscheinung, weniger deutlich
an den konkaven Scheitelmeristemen von Tarazdcum und Plantago.
Der MMZ-Komplex stellt die eigentliche wachsende SproBspitze dar;
in dessen Zentrum lassen sich hiufig eine oder mehrere ,Initialzellen®
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beobachten, um die sich die iibrigen gruppieren. Die basalen Zellen des
MMZ-Komplexes bilden sich zum Markzellenmeristem um, das durch
lebhaite Zellteilungen die Markperiklinen liefert. Markmutterzellen und
Markzellenmeristem sind also der eigentliche Ort des medulliren pDW
und zugleich auch des Langenwachstums. Umgeben wird der MMZ-
Komplex vom Flankenmeristem, dessen Titigkeit die primire Rinde
(also das corticale pDW), die Blattprimordien und die Procambien-
stringe ihre Entstehung verdanken.

10. Aus der Tatsache, daB eine derartige Zonierung des Scheitel-
meristems bereits fiir zahlreiche Dikotylen-VP’e nachgewiesen werden
konnte, kann der Schlufl gezogen werden, dafi den VP’en der Dikotylen
ein einheitlicher Bauplan zugrunde liegt. Noch nicht abgeschlossene
Untersuchungen sollen die Frage kldren, inwieweit sich eine Zonierung
des Scheitelmeristems bereits an ausdifferenzierten Embryonen nach-
weisen 1a0t.
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