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Vorwort

Das Studium der mannigfaltigen Gliederung des Organismenreiches bildet auch heute
noch eine unentbehrliche Grundlage biologischer Forschung. Wenn sich die kausalanaly-
tischen Richtungen der Biologie meist auf einzelne ausgewéhlte Organismen beschrianken
miissen, erweist es sich, will man so wichtige Aufgaben unserer Wissenschaft wie die
Aufklirung der Evolution oder die Erkundung der Okosysteme erfolgreich betreiben,
nach wie vor als notwendig, das Studium der Sippenmannigfaltigkeit nicht zu vernachlas-
sigen.

Taxonomische Monographien haben die Aufgabe, einzelne Gruppen der vielgestalti-
gen Tier- und Pflanzenwelt umfassend zu beschreiben. So fiihrt die systematische Be-
arbeitung artenreicher und polymorpher Verwandtschaftskreise durch die Zusammenfas-
sung aller alten und neuen Daten und Beobachtungen immer wieder zu wichtigen neuen
Erkenntnissen der Sippenstruktur.

Auch in der vorliegenden Monographie wird das Ziel einer systematischen Revision
verfolgt. Dariiber hinaus war es unsere Absicht, ein Beispiel fiir eine moglichst weitge-
spannte biologisch orientierte Erkundung der Struktur und Gliederung eines Verwandt-
schaftskreises zu geben. Anregungen zu solchen Studien lieferten in den letzten Jahrzehn-
ten veroffentlichte biosystematische Bearbeitungen einzelner Pflanzengruppen, wie die
Untersuchungen BaBcocks (1947) iiber Crepis, die vielseitigen Galium-, Achillea- und
Knautia-Studien von EHRENDORFER (z. B. 1951, 1958, 1962), die Batrachium-Monogra-
phie von Cooxk (1966) oder Arbeiten von MERXMULLER (1977) und von ErRBEN (1985) an
Viola sect. Melanium. Diese Arbeiten ermdoglichen vor allem aus karyologischer Sicht
gute Einblicke in die raum-zeitlichen Abldufe der Sippendifferenzierung.

Unser besonderes Anliegen war es, dariiber hinaus die Sippenstruktur so zu erkunden,
dal auch die Lebensweise der einzelnen Sippen stdrker als bisher systematischen
Bewertungen zugefiihrt werden kann.

Ausgang unserer Untersuchungen waren die altbewdhrten , klassischen® Grundlagen
der Taxonomie, vor allem Morphologie und Anatomie. Dabei verstanden wir unter
Morphologie mehr als reine Phytographie. Vielmehr beabsichtigten wir, durch breite
vergleichende Analysen die Einzelmerkmale in ihrem Zusammenhang mit der Gesamt-
pflanze zu verstehen. Viele Strukturen konnten ~o im Sinne einer auf Baupliane ausgerich-
teten Gestaltbetrachtung in einem grofleren Zusammenhang gesehen werden.

Aus der Orientierung auf den Gesamtorganismus ergab sich als weiteres wesentliches
Ziel, die lebende Pflanze in den Mittelpunkt aller Betrachtungen zu stellen. Ausge-
dehnte Geldndestudien und systematisch angelegte Vergleichskulturen im Botanischen
Garten ermoglichten zugleich wichtige Einblicke in die Variabilitdtsbreite morphologi-
scher und anatomischer Strukturen.

Das Studium der lebenden Pflanze fithrte aulerdem zu dem Versuch, die Verhaltens-
weisen der einzelnen Sippen zu umschreiben. Mit umfangreichen chorologischen und
coenologischen Untersuchungen bemiihten wir uns, zur Erkundung ihrer Okostruk-
tur vorzustofen. Da eine taxonomische Auswertung 6kologischer Befunde nur mog-
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lich ist, wenn man Daten des Verhaltens so erfallt, dall sie einem exakten Vergleich
zugénglich sind, waren umfangreiche 6kogeographische Vorarbeiten wie die Erstellung
einer Ubersicht iiber die Arealtypen der mediterran-mitteleuropéischen Flora notwendig.

In der vorliegenden Arbeit wurde erstmals versucht, alle Vertreter einer Gattung
durch ihre Verbreitungsformen und die Art ihrer Vergesellschaftung vergleichbar 6kolo-
gisch zu charakterisieren. Ebenso sollten durch breit angelegte Analysen der in der
Gattung stark variierenden Wuchsformen kologisch relevante Merkmale in die Erkun-
dung der Sippenstruktur eingeschlossen werden. So reicht das Spektrum der hier vorge-
legten vergleichenden Untersuchungen von phytochemischen, karyologischen, anatomi-
schen und morphologischen Analysen bis hin zu einer moglichst exakten Erfassung der
Arealformen und phytocoenologischen Bindungen der einzelnen Arten. Wir hoffen, auf
diese Weise zu biologisch vielseitig orientierten Sippenanalysen anzuregen, wie sie sicher-
lich bei der Losung heute brennender Fragen und notwendiger Aufgaben zur Erhaltung
und Gestaltung unserer lebenden Umwelt notwendig sind.

Damit sollte aber nicht gezielt ein besonderer ,,praktischer Nutzen® der langen, vom
erstgenannten Autor iiber drei Jahrzehnte verfolgten Arbeit besonders betont werden.
Vielmehr war es Liebe zur Pflanzenwelt, die uns zu Carlina gefiihrt hat. Wenn man
bedenkt, wieviel der Mensch von der wunderbaren Mannigfaltigkeit des Pflanzen- und
Tierreiches in zunehmenden Mal3 aus Eigennutz vernichtet, erscheint uns jede Form einer
liebevollen Zuwendung zu den freundlichen Begleitern unseres Lebens heute mehr denn
je geboten.

Wir haben uns bemiiht, viele der analysierten Strukturen nicht nur zu beschreiben,
sondern auch iibersichtlich zu veranschaulichen. Um diese Aufgabe hat sich besonders der
zweitgenannte Autor bemiiht. In den letzten Jahren konnten durch REM-Aufnahmen,
die von verschiedenen Seiten beigesteuert wurden, wesentlich neue Einblicke in die
Morphologie und Anatomie der Gattung gewonnen werden.

Die meisten Untersuchungen wurden in enger Verbindung mit der Arbeitsgruppe
Morphologie und Chorologie des (nach der Emeritierung des erstgenannten Autors) von
Prof. Dr. R. ScuuBERT geleiteten Wissenschaftsbereiches Geobotanik und Botanischer
Garten (Sektion Biowissenschaften) der Martin-Luther-Universitdt Halle-Wittenberg
durchgefiihrt. Fiir viele fruchtbare Diskussionen und Ratschlige sind wir St. Rau-
ScHERT T, K. WERNER, F. EBEL, G. MORCHEN, J.STOLZER und vor allem E.J.JAGER zu
groflem Dank verpflichtet. Ohne diese Verankerung in einer mit groflen Erfahrungen
titigen, von dem Letztgenannten geleiteten Arbeitsgruppe ware die Monographie in der
vorliegenden Form nie bewiltigt worden. Die Arealtypen-Ubersicht (vgl. 3.3.2., Tab. 15)
folgt einer gemeinsam mit E.J. JAGER erarbeiteten, fiir den Bereich der mitteleuropdi-
schen Flora vervollstindigten Konzeption (MEUSEL & JAGER, Mskr.). K. WERNER gab
uns aus seiner breiten Erfahrung viele Hinweise auf eine klare und terminologisch exakte
Darstellung der morphologischen und anatomischen Befunde.

Entscheidende Voraussetzungen fiir die Erforschung der lebenden Pflanzen schaffte
der Botanische Garten in Halle, wo vor allem der langjihrige Kustos des Botanischen
Gartens Dr. F. EBEL und Gartenbau-Ingenieur K. KimMMEL erfolgreiche Kulturversuche
garantierten.

Wesentliche Hilfe fand unser Vorhaben durch die enge Zusammenarbeit mit dem
Institut fiir Botanik der Universitédt in Wien, vor allem durch vielseitige Anregungen in
Beratungen mit F. EHRENDORFER, der uns auch immer wieder ermutigte, die umfangrei-
che Arbeit fortzusetzen und abzuschlieBen. Im Institut fiir Botanik in Wien wurden auch
eine ganze Reihe Untersuchungen zu einzelnen Teilthemen (Karyologie, Embryologie,
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REM-Analysen) durchgefiihrt. Mehrere Kollegen unterstiitzten uns mit ausgiebigen Be-
ratungen, so H. GREGER bei der Auswertung der phytochemischen Ergebnisse, W GUTER-
MANN, M. A. FiscHER und H. NIKLFELD bei der Lsung nomenklatorischer, taxonomi-
scher und chorologischer Fragen. St. VogiL (Wien, Mainz) danken wir fiir Hinweise zu
den Kapiteln iiber Bliiten- und Fruchtbiologie und H. ZwOLFER (Bayreuth) fiir wertvolle
Beitrige tiber Compositen-Kopfchen als Phytophagen-Habitat.

Studienreisen in weite Gebiete des Mittelmeerbeckens wurden durch die sterreichi-
schen Kollegen E. HUBL, D. FURNKRANZ und G. M. STEINER erméglicht und nachhaltig
gefordert. Bei der Geldndearbeit in Siideuropa wurde der erstgenannte Autor von O.DpE
BoLos (Barcelona), S. PiaNATTI (Rom), F. Raivoxpo (Palermo), I. CamarDA (Cagliari),
D. Parros (Patras) und verschiedenen ihrer Mitarbeiter unterstiitzt.

In den vorliegenden allgemeinen Teil der Monographie sind einige von uns angeregte
und bereits veroffentlichte spezielle Beitriige eingeflossen, so die von

Ch.KORNER iiber die Physiologie zweier Arten aus sect. Carlina (vgl. KORNER &

MEevusEeL 1986), von

M. DrrTRICH iiber morphologische und anatomische Untersuchungen von Bliiten und

Friichten der Gattung Carlina (vgl. DiTTRICH 1985), von

J.KRuUsk iiber Untersuchungen zur Morphologie der Involukral- und Spreublédtter

der Gattung Carlina (vgl. KRUSE 1986), von

J.St6LzER und E.J.JAGER iiber die Blattnervatur bei Carlina (vgl. STOLZER &

JAGER 1985) und von

H.A . FroBE und R.CLASSEN zur morphologischen Evaluation des Spreublattkom-

plexes bei Carlina (vgl. FROBE & CrLaSSEN 1987).

Als Originalbeitridge erscheinen innerhalb unserer Monographie die Kapitel iiber:
Karyologie der Gattung Carlina (von F. EHRENDORFER und M. TOHIDAST-AKRAD,
Wien,

Embryologie von Carlina (von E.Svoma, Wien),

Hygroskopische Strukturen im Bereich der Bliiten- und Fruchtképfchen von Carlina
(von D. FURNKRANZ und A.ScHMIDT, Salzburg),

Kutikularstrukturen an Laubblittern von Carlina (von W. MoRAWETZ und M. MoRA-
WETZ-WAHA, Wien).

Umfangreiche phytochemische Analysen von F.BoHLMANN (Berlin) sowie REM-
Aufnahmen von Pollen fast aller Carlina-Arten von S. BORTENSCHLAGER (Innsbruck)
lieferten die Grundlage zu den Kapiteln ,,Phytochemie* und ,,Palynologie®, in die zudem
wichtige Ergdnzungen von K.VETscHERA-VALANT (Wien) sowie M. DirTricH (Genf)
eingeflossen sind. Durch REM-Aufnahmen von der Entwicklung der Laubblétter und des
Spreublattkomplexes sowie der Bliiten und Friichte von Carlina, die uns S.SoNTAG
(Wien) sowie P. LEINS und C. ErRBAR (Heidelberg) zur Verfiigung stellten, konnten die
vorliegenden morphologischen Untersuchungen wesentlich ergéinzt und erweitert werden.

Bei der Bestimmung mediterraner und anatolischer Pflanzen haben uns F. SORGER,
F.EnrenNDorRFER, K.Fitz, F.KRENDL, A.PoratscHEk, K.-H.REcHINGER (Wien),
G.LeuTeE (Klagenfurt), W GrREUTER, I. HaAcEmanN, H. W.Lack, H.ScHorz (Berlin-
Dahlem), G. WaGEeNITZ (G6ttingen) und I. HEpGE (Edinburgh) vielseitig geholfen.

Zur Formulierung der englischen Zusammenfassung erhielten wir von F. EHRENDOR-
FER und A. WEBER (Wien) vielfiltige Verbesserungsvorschlige. U. BRAuUN und K. WER-
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~ER (Halle) bemiihten sich um eine gute Erlduterung der Abbildungen in englischer
Sprache. Auch Ihnen miissen wir herzlich danken.

Bei den technischen Arbeiten fanden wir viel Hilfe durch Mitarbeiter des Wissen-
schaftsbereichs Geobotanik und Botanischer Garten der Sektion Biowissenschaften. Die
komplizierten Schreibarbeiten von Text und Tabellen iibernahm I. MULLER T mit gro3er
Sachkenntnis und viel Geduld. Fotoarbeiten wurden verstidndnisvoll von der Hochschul-
Film- und Bildstelle der Martin-Luther-Universitit (besonders O. BIRNBaUM, D. BRANDT,
M. HEINREICHSDORF, B. KLETT) sowie S. RoDEMANN und G. HENsLING (Wissenschaftsbe-
reich Geobotanik und Botanischer Garten) durchgefiihrt.

Die endgiiltige Fertigstellung des Manuskripts wurde durch eine Reihe von Mitarbei-
tern der Pddagogischen Hochschule ,Wolfgang Ratke“ Kothen/Anh., Bereich Film und
Bild und Sektion Biologie/Chemie unterstiitzt, so die Ausfithrungen von zahlreichen
fototechnischen Arbeiten durch W WirLLECKE, M. KONI1G und A. HOUNEFELD. Die Anferti-
gung der Arealkarten-Legenden iibernahmen Th. MULLER und D. MULLER, die zugleich
auch mit W. FriepricH die Reinschrift des Textes erledigten. All diesen Kollegen sei fiir
ihre gewissenhafte Hilfe und Unterstiitzung gedankt.

Nicht zuletzt miissen wir auch S. SoNTAG und E. ViTEx (Wien) fiir viele miihevolle
Arbeit bei der abschlieBenden Redaktion des Manuskripts und der Abbildungsvorlagen
danken. Der letztgenannte scheute keine Miihe bei umfangreichen Korrekturen und der
Gestaltung der endgiiltigen Buchform.

Der Fonds zur Forderung der wissenschaftlichen Forschung in Osterreich hat die
Drucklegung durch die Osterreichische Akademie der Wissenschaften ermdglicht. Auch
dafiir diirfen wir hier unseren Dank abstatten.



Summary

Based on extensive collections, field studies, and experiments with cultivated plants,
the present monograph offers a comprehensive biological survey of the genus Carlina.
Morphological, anatomical, karyological and phytochemical characters are evaluated, the
geographical distribution and phytocoenological behaviour is analyzed. A taxonomic
conspectus of Carlina (with 28 species) is presented on p.23-25. Detailed descriptions of
the different taxa will be presented in the second volume.

Carlina is the type genus of the tribe Carlineae (Asteraceae), recently separated
(together with the Echinopeae) from the Carduineae. The most important features of the
tribe are summarized in t. 1; the individual genera are illustrated in figs. 2 and 3. Apart
from the East-Asiatic genera Atractylodes and Tugarinovia, all representatives of the
Carlineae are Mediterranean or Oriental elements (figs. 4 and 5). Carlina is the only genus
extending into Central Europe and Siberia.

Many specific characters in Carlina are associated with the growth form differentia-
tion of the genus. Comprehensive studies of all aspects of vegetative growth have resulted
in the recognition of the following growth forms (fig. 17):

(a) Evergreen dwarf trees with an erect woody primary stem and lateral ramifica-
tions forming a crown-like branching system. Innovation is due to the development
of acrotonous shoots beneath the inflorescences (fig. 6).

(b) Winter-(summer-)green pleiocormous perennials with annual shoots aris-
ing from a root stock formed by the lignified bases of the primary and subsequent
annual shoots (pleiocorm, figs. 8, 9).

(¢) Winter-(summer-)green annuals with a primary shoot exhibiting acrotonous
ramification. This resembles the innovation shoots of the dwarf trees, but there are
only solitary capitula at the top of the branches (figs. 15, 21).

(d) Summergreen rosulate and semi-rosulate perennials with a fleshy tap
root, a large basal leaf rosette and a large capitulum at the top of a short, thick
primary stem. The pleiocormous base is formed by basal branching of the primary
stem followed by laceration of the root (figs. 9, 10). In C. acanthifolia the innovation
ability is often lost, resulting in a hapaxanthous behaviour (fig. 14).

(e) Summergreen semi-rosulate hapaxanthous plants first form rosettes of fo-
liage leaves and then produce an erect, elongated primary shoot ending in a synflores-
cence (fig. 16).

Some species deviate notably from these growth forms:
C. tragacanthifolia represents a heterophyllous, spiny cushion plant, and C. oligocephala
is a rosulate plant with divided base resembling a pleiocormous perennial but lacking
innovations (fig. 18).

Primary root systems are developed in all species of the genus Carlina, homo-
rhizal radication is unknown. In the subgenera Carlowizia and Lyrolepis as well as in sect.
Corymbosae, the (primary) tap root and the lateral roots are strongly lignified (figs. 25, 26,
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28), whereas lignification is temporally and spatially limited in sect. Mitinae (fig. 26).
More or less thickened and fleshy tap roots are typical for sect. Carlina and particulary
sect. Heracantha (figs. 25, 30). Differences in the seasonal development and extension of
the roots in some taxa are illustrated in figs. 19, 20.

All Carlina species exhibit characteristic patterns of leaf sequence (figs. 34, 35).
C. diae and the species of subgen. Carlowizia only develop partly dentate or even entire
leaves (fig. 40), in all the other taxa the foliage leaves and hypsophylls are + pinnately
divided. Their segments are pinnae, lobes and teeth which are often transformed into
spines (fig. 40). The consecutive development of segments is reflected in the succession of
pinnae, lobes and + spiny teeth (figs. 38, 39). Taxonomically important qualitative and
quantitative differences are shown in fig. 37.

Leaf shape and consistence must be seen in context with the ecological
behaviour of the different species. Xerophytes are often characterized by very spiny and
strongly divided leaves. In species of sect. Carlina the corresponding foliage leaves
(fig. 41) exhibit all transitions from mesophytic (C. biebersteinii) to xerophytic structure
(C. frigida, C. oligocephala). Moreover, attention also must be paid to the differences
between + plain and ,three-dimensional® leaves (fig.42, pl.III). The changes from
mesophytic to xerophytic structure in the leaf sequences of single plants as well as in
related taxa are also reflected by the patterns of leaf venation (figs. 43-45).

The comparative morphological analyses of growth forms are complemented by
anatomical studies of stem, leaf, and root structures. The shoots of dwarf shrubs,
pleiocormous perennials as well as annuals exhibit typical secondary thickening (figs. 23,
24), whereas in the rosulate hapaxanthous plants and rosulate perennials primary thick-
ening is more important (fig. 24).

The change from mesomorphic to xeromorphic taxa in different groups of Carlina is
accompanied by corresponding changes of the leaf anatomy, e.g. with regard to the
mesophyll shifting its position from dorsiventral to isolateral, and to the density and
distribution of the stomata (figs. 48, 49, 52-55, t. 3).

In the various growth form types different forms of secretion tissues can be
observed. Carlina is characterized both by single elongated lactiferous cells (pl. I) and by
latex cavities or containers (fig. 31, 32, pl. IT). The latter ones are schizo-lysigenous groups
of cells occurring primarily in the parenchymatous tissue of the fleshy roots (figs. 30, 91).

Numerous structures which are important for the taxonomical classification and
ecological evaluation are found in the vegetative parts of Carlina species. In contrast, the
reproductive sphere exhibits much less differentiation. Only the genus as a whole
is well defined by the features of the capitulum, flowers and fruits (t. 1).

The capitula of Carlina are surrounded by an involucre composed of three kinds
of involucral bracts (figs. 57, 58, 61):

(a) The outer involucral bracts resemble the uppermost spiny hypsophylls, but have a
thick cushion-like base, covering the fleshy body of the capitulum (fig. 57).

(b) The middle involucral bracts are small and scale-like; they form a basket enclosing
the flowers.

(c) The inner involucral bracts are elongated; only their basal portions have a protective
function; their middle and upper parts form a radiate and showy corona around the
flower head (fig. 58).

In addition to the involucral bracts, the complex of receptaculum scales rep-
resents a characteristic feature of the genus. Each flower is enveloped by acute receptacu-
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lum scales which are linked to each other and cover the entire surface of the capitulum
in a complex manner (figs.87, 89, pl. VII). The shape of the individual receptaculum
scales recall the bracts surrounding the flowers of Echinops (figs. 63, 64, 66, 67). The
question whether the inflorescences of Carlina are proper capitula or syncephalia is
discussed in 2.6.2. (p. 116).

The structure and development of the epigynous flowers of Carlina is illustrated
in figs.71, pl. X, XI. The fruits (achenes) possess a pappus composed of radially
spreading rays, which are fixed on scale-like basal segments (figs. 1, 91).

For an infrageneric subdivision of Carlina especially the following characters of the
reproductive region are usefull:

(a) Shape and size of the capitula.

(b) Shape and length of the outer involucral bracts.

(c) Length and colouring of the inner involucral bracts.

(d) Shape of the style apex (pl. XIV).

(e) Number of rays on the individual pappus basal segments (fig. 1).
(f) Structure of the basal torus in the achenes (pl. XV, XXII).

Carlina pollen recalls the pollen form of primitive groups of Cynareae. Dimen-
sions and structure (pl. XVI-X1X) are too uniform to provide any help for a taxonomic
subdivision of the genus.

Embryological studies in a few species of Carlina (figs. 73-76, t.5) suggest re-
markable differences between some groups (sect. Carlina and sect. Heracantha versus sect.
Mitina). The position of Carlina and the Carlineae near the Cynareae is substantiated
(t.6).

Karyological studies (chromosome counts of nearly all species: t.7, representa-
tive Feulgen karyotypes: pl. XX, XXI, and some Giemsa banded karyotypes: pl. XXII)
demonstrate the relative uniformity and coherence of the genus. The chromosome base
number is x = 10, 2n = 20; there is no polyploidy. Only sect. Corymbosae deviates by
x =19, 2n =18, and a characteristic karyotype. Together with other characters, this
clearly shows that this section is a natural (and advanced) taxon. Slight differences in the
karyotypes of the sections with 2n = 20 are documented by scatter diagrams (figs. 76-79)
and support their taxonomic arrangement.

Phytochemical analyses of roots from a large number of Carlina species show
that among the polyacetylens the furan derivative carlinaoxide (figs. 81, 82, t.7) can be
regarded as a very valuable generic character. Affinities to the related genera Atractylis
and Atractylodes are reflected by biogenetically similar derivatives. The glycosyl flavon
profiles (fig. 83, t. 8) appear also relevant for the systematics of the tribe. The differences
regarding the distribution and concentration of terpenoids in aerial and subterranean
parts of C. oligocephala are shown in fig. 84.

With regard to the pollination and dispersal biology, Carlina is charac-
terized by its late flowering period in late summer and autumn. In areas with Mediterra-
nean climate most of the foliage leaves wither very early, and the development of the
flowers and fruits depends upon photosynthesis and biomass production in organs close
to the capitula, i.e. in hypsophylls and the outer involucral bracts.

The allogamous flowers are mainly pollinated by hymenopters, especially Bombus and
Helictes spec. (fig. 82, t. 11). Carlina fruits possess some special features: up to maturity
they are enclosed by the receptaculum scales which form a honeycomb-like aggregate
(fig. 89c¢). The pinnate pappus is efficient for dispersal by air movements (fig. 86). During
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its development, the pappus is early separated from the fruit, and only loosely attached
in the wreath of twin hairs arising from the apical plate of the achene (fig. 72); a slight
push is sufficient for the separation of the wind-drifting pappus and fruit body.

In Carlina species with large capitula (C. acaulis, C. acanthifolia) often a combination
of pogonochory and cyclochory is found. During winter the achenes which have not yet
fully ripened remain in the scale aggregate of the receptaculum. In spring, this aggregate,
surrounded by the inner involucral bracts, becomes detached from the capitulum base
and the resulting ,fruit complex“ is spread and disperses the achenes (fig. 89).

During the time of flowering and fruiting, characteristical, moisture dependent
movements occur in the capitula and achenes of Carlina:

(a) Outward and inward bending of the inner involucral bracts (figs. 91-93, pl. XXIII,
XXIV).

(b) Outward and inward movements of the pappus basal segments and pappus rays
(fig. 91, pl. XXV).

(c) Spreading of the hairs on the pappus rays (fig. 91, pl. XXV).

(d) Diverging of the hairs on the fruits (fig. 1, pl. XXVI).

All these movements are caused by partial swelling of cell walls or of dorsiventrally
structured tissues in dead cells and tissues (pl. XXIII-XXVTI).

A survey is presented for all the phytophagous insects and parasitic fungi known from
Carlina (t.13, 14).

In the present monograph the distribution of all Carlina species is described on
the basis of a general chorological analysis of extratropical Eurasia. Comprehensive
comparative studies have established for this region the existence of areal types,
defined by taxa with similar distribution patterns and specific ecology. The different areal
types are linked to the zonal and altitudinal division of Eurasia (cf. MEUSEL, JAGER &
WEINERT 1967), and reflect, besides historical factors, the ecological and particularly the
climatic conditions. Examples are the Circum-Mediterranean elements (7T'rifolium stella-
tum type), confined to regions with an etesian climate (figs. 95a, 96), or the East Mediter-
ranean elements (Sarcopoterium type: fig.99¢), limited to Mediterranean areas with
extremely arid summers (fig. 99b). For the present purpose areal types have been ar-
ranged in areal type groups, according to their zonal position and extension (t.15).
Small areal units are considercd as segments or endemics and local endemics of
the corresponding areal type.

From the data in t. 15 it is possible to give comparable ecogeographical descriptions
for all Carlina taxa with their chorological position and zonal amplitude. The representa-
tives of sect. Mitina can easily be characterized within the group of Macaronesian-Medi-
terranean areal types: C. racemosa is a W. Mediterranean plant of the Quercus suber type
(fig. 97 ¢, d) with o0z,—0z, amplitude, and C. lanata is a suboceanic-subcontinental Circum-
Mediterranean plant of the Pinus halepensis type (fig. 97a, b).

Sect. Corymbosae on the whole is a typical Circum-Mediterranean taxon (fig.95b)
with its individual species occupying special areal types, segments or endemics within this
frame: C. corymbosa is a Central-Mediterranean element (Achillea ligustica type: fig. 98¢,
d) in the meridional and submeridional zone. C. graeca represents an entirely meridional
Aegean plant (fig. 99¢): together with the S. Anatolian-Lebanesian C. libanotica it corre-
sponds to the E. Mediterranean Sarcopoterium type (fig. 99a) of which the two species
occupy geographical segments. Finally, C. curetum ssp. curetum, distributed in the moun-
tains of Crete (fig. 100b), belongs to the Berberis cretica oreophyte areal type (fig. 107b).
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The representatives of subgen. Lyrolepis are southeastern Aegean local endemics of
the Sarcopoterium type (E. Crete and the Dodekanes Islands) in areas with extremely high
mean temperatures (fig. 101a). The counterpart to these are the species of subgen.
Carlowizia, endemics and local endemics on the Macaronesian Islands (fig. 103).

Most groups of Carlina are confined to the Macaronesian-Mediterranean region. Only
a few species occur in the Central European region as well. They belong to groups which
are mainly represented in the Mediterranean and Submediterranean mountains: sect.
Carlina with C. macrocephala, C. nebrodensis, C. frigida in the Mediterranean mountains
(fig. 112b, d), and Carlina vulgaris, as a Submedit/mo-Central European plant (Fagus
sylvatica type, fig. 113), and sect. Heracantha with C. atlantica in the Atlas mountains,
C. acanthifolia in the Submediterranean mountains (Silene saxifraga oreophyte type:
fig. 1124, c¢) and C. acaulis as a Submedit/mo-Central European/demo plant (A4strantia
type: fig. 114Db, c).

Beside these oceanic-suboceanic, Mediterranean and Mediterranean-Central Euro-
pean plants, only two species of Carlina have penetrated into more continental areas:
C. oligocephala in the Anatolian-(Armenian)mountains (Globularia trichosantha type in the
group of Oriental elements: fig. 110a, 112d) and C. biebersteinii, the only Eurosiberian
taxon of the genus, widespread in the Sarmatian-Central-S.Siberian region of forest-
steppes (Campanula cervicaria type: fig. 1156b, d). On account of comparative chorology,
the latter two species are to be regarded as the most derived members of the genus.

The phytocoenological studies of this monograph form the basis for a com-
parative analysis of the ecological characters of the various Carlina taxa. Most are
heliphilous elements of a more or less instable vegetation, nowadays often spreading into
habitats influenced by man. There are no taxa growing in the alpine belt. Originally, the
genus was confined to areas with climax vegetation formed by forests. The natural
habitats of Carlina, therefore, must have been marginal zones of forests, rocky slopes, etc.

The special ecological positions and amplitudes of the Carlina taxa are cir-
cumscribed by two methods. The first depends on a complete survey of all plant commu-
nities within distinct landscapes, including those with particular taxa of Carlina. Such
phytocoenological analyses around Barcelona and on the Balearic Islands (t. 16) indicate
that C. hispanica may be considered (as other members of sect. Corymbosae) to be a
characteristic element of the Thero-Brachypodietea.

The second method is based on areal type analyses of plant communities with Carlina
taxa. Such analyses of C. hispanica, one based on a NE/SE transsect through the Iberian
Peninsula (t. 17-19), the other on a profile in the eastern Pyrenees (t. 20, 21), demonstrate
a dominance of Macaronesian-Mediterranean elements (up to 60-75%) in the accompany-
ing species, followed by Oriental-Mediterranean elements (5-15%). Towards the geo-
graphical limits of C. kispancia, the high proportion of Mediterranean elements decreases
to 25-30%: In the north they are partly replaced by submeridional and temperate
elements (e.g. the Submediterranean group, the Central European group, and the Euro-
pean temperate group), in the south they are substituted by S.Mediterranean-Sahara
elements. This circumscription of the very wide latitudinal (zonal) amplitude of C. hispa-
nica by areal type analyses is complemented by data on oceanity/continentality values
of the accompanying species.

Corresponding analyses of the other members of sect. Corymbosae show many similari-
ties to C. hispanica. The areal type spectrum of C. curetum ssp. curetum from Crete (t. 24),
includes, besides Mediterranean elements, many Mediterranean oreophytes. The Sicilian
C. nebrodensis also is an entirely montane plant, but its areal type diagram is charac-
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terized by additional Submediterranean oreophytes (t.23). The large ecological differ-
ences between C. corymbosa and C. acaulis are documented by a profile from the northern

Apennines (t.27).

Accompanying species of

Elements C. corymbosa C. acaulis
Mediterranean 22 0
Oriental-Mediterranean 16 6-9
Submediterranean 25-39 04
Central European 24 55-60
Temperate Eurasian 13 20-24
Oceanic/continental 1,6 13-18

Ecophysiological experiments (KORNER & MEUSEL 1986) demonstrate differ-
ences between the closely related C. vulgaris (submedit/mo-centraleurop) and C. bieber-
steinii (northern alpic/mo-centraleurop-centralsibir) with respect to leaf structure, root-
ing pattern and stomatal behaviour. In C. biebersteinii the leaves are more mesomorphic,
the stomata are more sensitive to dryness and the root length per unit of the leaf area is
much smaller than in C. vulgaris. Thus, C. biebersteinii appears better adapted to moder-
ate light and high humidity in dense herbaceous plant communities, while C. vulgaris is
a typical heliophytic herb of open habitats. This corresponds to the different natural
growth conditions of the two species: C. biebersteinii grows under conditions of a short,
but prevailingly humid season (E. European-Siberian forest steppes), while C. vulgaris is
characteristic for open pioneer habitats with periods of water-stress during a much longer
growing season (Submediterranean-Central Kuropean areas).

Infraspecific variability has been studied extensively under natural conditions
and in cultivated plants. The gradual change of the leaf shape from lobed to deeply
pinnatifid is an important feature of species differentiation, but parallel modifications are
caused by environmental factors (fig. 124). A reduced formation of spines on the hypso-
phylls and outer involucral bracts in species of sect. Corymbosae is often due to stress
impact (figs. 125, 126). Extreme deviations have been observed in cultivated plants:
C. diae, a plant with undivided leaves, develops dentate foliage leaves in a humid shady
greenhouse, whereas the leaves of the related C. tragacanthifolia are less divided and less
spiny under similar conditions (fig. 126). Genetic changes of the leaf shape often accom-
pany racial differentiation, e.g. in mountains (C. corymbosa, fig. 134) or in litoral races
(C.graeca, fig. 136). Infraspecific variation in the growth form occurs more rarely, e.g. in
C.acaulis (fig. 129), where semirosette and rosette plants appear in different geographical
races (figs. 131-133).

Under natural conditions hybridization is fairly restricted (e.g. C. acaulis x
C. acanthifolia) and no hybrids between the sections of subgen. Carlina are known. But
within the polymorphic sections Corymbosae and Carlina transitional forms occur in
contact zones between species and subspecies, and suggest hybridization and/or introgres-
sion. Some surprising hybrids have originated spontaneously in botanical gardens, partic-
ularly C. salicifolia x C. corymbosa s.1. and C. diae x C.wvulgaris s.]. The parental species
are totally isolated from each other in nature and belong to very different growth forms.
In the latter case F, plants exhibit a wide range of growth forms, reaching from hapaxan-
thous herbs to plants with increasing ability of innovation and even long-lived woody
plants resembling dwarf trees (figs. 137, 138, pl. XXVIII-XXXII, t. 37).



Die Gattung Carlina

1. Systematische Stellung und Gliederung

1.1. Die Tribus Carlineae der Asteraceae

Unter den vielen Disteln innerhalb der Flockenblumenverwandtschaft fallen die
Carlina-Arten durch ihre wihrend der Bliite strahlend ausgebreiteten, oberseits glinzen-
den inneren Involukralblitter als Strohblumen (Gold- und Silberdisteln) besonders auf.
WaceNITZ (in ENGLER, Syllabus 1964, 1976) stellt die sich um Carlina gruppierenden
Gattungen in die Subtribus Carlininae der Tribus Cardueae Cass. (syn. Cynareae LESS.
nom. illeg.). DiTTRICH (1977) sieht in den Carlineae eine eigene Tribus, die er den Tribus
der Echinopeae und Cardueae gegeniiberstellt.

Die Zusammenfassung der 12 in Tab.1 genannten, habituell recht verschiedenen
(vgl. Abb. 2, 3) Gattungen in der Tribus Carlineae griindet sich nach DirTrIcH (1977,
erginzt 1985 in litt.) besonders auf Merkmale des Bliiten- und Achénenbaues. Hinzu
kommen charakteristische Bildungen am Kopfchenboden. Hier findet man nur aus-
nahmsweise (A4tractylodes) lediglich Spreuborsten wie bei den Cardueae. In der Regel
treten vielmehr schuppige, oft zu Hiillkomplexen miteinander verbundene Spreublétter
auf (Abb.2, 63-65, Tafel VII-IX). Die Achidnen fast aller Carlineen (abgesehen von
Cousiniopsts) sind schmal, zylindrisch bis verkehrt kegelférmig und dicht mit aufrecht
anliegenden, an der Spitze gegabelten oder vollig aufgespaltenen (A4tractylis, Atractylodes)
Zwillingshaaren bedeckt (Abb. 1). Das Perikarp ist parenchymatisch mit 5 (selten 10, 18
oder 20) Lingsgefilen. Die Testa-Epidermis wird von Zellen gebildet, die sich durch
spangenformige Wandverdickungen auszeichnen. Die Samenanlage entwickelt einen ver-
haltnisméBig langen Funikulus (Abb.71). Der Pappus sitzt randlich an der flachen
Apikalplatte und entspringt nicht wie bei den Cardueae einem kronchenartigen Apikal-
aufsatz (Abb. 71, Tafel XI).

Die Bliiten der Carlineae zeichnen sich durch eine meist radiéire in Limbus und Tubus
gegliederte Korolle aus, die sich in 5 verhidltnismdBig kurze Kronzipfel auflost. Die
Filamente sind glatt; der schmal zylindrische Griffel teilt sich an der Spitze in kurze, im
Querschnitt halbkreisformige Narben (Tafel XII). Weitere Merkmale, die auch Gattungs-
gruppierungen innerhalb der Carlineae aufzeigen, ergeben sich aus Tab. 1.

In der auf Eurasien begrenzten Verbreitung der Carlineae (Abb.4, 5) zeichnet sich
eine deutliche Gliederung in westeurasische (mediterran-orientalisch-turkestanische) und
ost-zentralasiatische (sino-japonisch-mandschurisch-gobische) Sippen ab. Im Monsun-
klima auf der Ostseite des Kontinents wachsen nur Atractylodes als ein humid-semihumi-

! Die systematische Gliederung und raum-zeitliche Entfaltung erscheint als 2. Teil voraussichtlich
1991. Hinweise darauf erfolgen in diesem Band als ,,vgl. Band IT“



Abb.1: Carlina macrocephala. Charakteristische Merkmale der Gattung Carlina: T Pappus, IT Basal-
segmente mit fiedrig behaarten Einzelborsten, ITI Achiine mit aufgerichteten gegabelten Zwillingshaaren
bedeckt (IV) (Botan. Institut Innsbruck).

Fig.1:  Carlina macrocephala. Characteristic features of the genus Carlina: I pappus, IT basal segments with
pinnate bristles, ITI achene covered by erect, terminally forked [double] hairs (IV).
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Abb.2: Carlina corymbosa (II) und Atractylis humilis (I). Unterschiede im Ko6pfchen- und Achiénenbau.
I = Involukralbldtter, &I, mI, il = duBere, mittlere und innere Involukralblitter, Sb = Spreublitter,
Hb = Hochblitter, Lb = Laubblatter.

Fig.2:  Carlina corymbosa (II) and Atractylis humilis (I). Differences in the capitulum and achene structure
I = involucral bracts, &I, mI, il = outer, middle, inner involucral bracts, Sb = receptacular scales,
Hb = hypsophyll, Lb = foliage leave.

Abb.3: Habitus und Kopfchen einiger Carlineen-Gattungen. Atractylodes ovata als sommergriine Rhizom-
staude, Staehelina arborescens als immergriines Zwergbdumchen, Xeranthemum annuum als winter-sommer-
griine Annuelle und Cousiniopsis atractyloides als kurzlebige Annuelle (sympodiales Anthokladium).

Fig.3: Habit and capitula of some genera of Carlineae. Atractylodes ovata (summergreen rhizomatous
perennial herb). Staehelina arborescens (evergreen dwarf tree), Xeranthemum annuum (winter-summergreen
annual herb). Cousiniopsis atractylodes (short-lived annual herb; sympodial anthocladium).
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Xeranthemum annuumL.

Abb.3: Habitus und Képfchen einiger Carlineen-Gattungen. Text siehe S. 18.
Fig.3: Habit and capitula of some genera of Carlineae. Text see p. 18.



20

des und Tugarinovia als ein extrem arides Element. Im westlichen Eurasien bilden
Cousiniopsis, Thevenotia, Chardinia und Siebera mit Vorposten von Atractylis und Xeran-
themum als semiaride bis aride Elemente einen mittel-vorderasiatischen Arealschwer-
punkt. Carlina, Staehelina, Amphoricarpos und die meisten Vertreter von Atractylis und
Xeranthemum haufen sich dagegen als mehr semihumide Elemente im Mittelmeerraum.

Innerhalb der Carlineae hebt sich Carlina durch Merkmale heraus, die teilweise auch
in anderen Gattungen wiederkehren konnen, im Komplex aber ein sehr charakteristisches
Bild vom Kopfchenbau, von der Blattfolge sowie von Achénen- und Pappus-Strukturen
abgeben (vgl. Tab.1). Das Kopfchen wird durch eine stark differenzierte dreigliedrige
Involukralblattfolge umhiillt (Abb.2, 35, 57, 58): Meist dornfiedrige, laubblattihnliche,
an subcephale Hochblédtter anschlieBende dufiere Involukralbliatter berinden mit breiter
Basis die Kopfchenachse. Sie dienen sowohl der Stoffproduktion als auch der Stoffspeiche-
rung. Auf sie folgen kurze, dicht zusammenstehende, meist lanzenformige mittlere und
schlieflich verlingerte, linealische, im oberen Teil zungenformig verbreiterte, gefirbte
innere Blattorgane, die sich wiahrend der Anthese als Schauapparat ausbreiten (Abb. 2,
57, 58). Aullerdem ist Carlina durch ein kompliziert aufgebautes Spreublattaggregat
gekennzeichnet, das die Bliiten allseitig umschlie3t (Tafel VII) und die Achinen waben-
artig einhiillt (Abb. 65). Am Pappus sind jeweils mehrere fiedrig behaarte Borsten durch
ein Basalsegment verbunden (Abb. 1). Phytochemisch ist Carlina durch die Polyacetylen-
Verbindung Carlinaoxid gut charakterisiert.

Innerhalb der Carlineae erweist sich Atractylis als die Carlina nichstverwandte
Gattung (Abb.2). Im Involukrum der Atractylis-Arten fehlen jedoch die berindenden
dulleren Involukralblidtter. Zwar riicken gefiederte Hochblatter bis dicht an das Kopfchen
heran, sie sind aber nicht mit der K6pfchenachse verbunden wie die duBBeren Involukral-
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Abb.4: Gesamtareale der Carlineen-Gattungen Carlina, Atractylis, Atractylodes, Tugarinovia und Cousi-
niopsis (Entwurf JAGER fiir MEUSEL & JAGER, Chorologie ITI, Mskr.).

Fig.4: Total geographical range of the genera Carlina, Atractylis, Atractylodes, Tugarinovia and Cousi-
niopsis.
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Abb.5: Gesamtareale der Carlineen-Gattungen. a: Staehelina und Thevenotia, b: Xeran-
themum und Siebera, c: Cardopatum, Amphoricarpos (gehort zur Stachelina-Gruppe, vgl. a)
und Chardinia (gehort zur Xeranthemum-Gruppe, vgl. b). Entwurf JicEr fiir MEUSEL &
JAGER, Chorologie ITI, Mskr.

Tig.5: Total geographical range of a: Staehelina and T'hevenotia, b: Xeranthemum and
Stiebera, c: Cardopatum, Amphoricarpos (belonging to the Staehelina group, cf. a) and
Chardinia (belonging to the Xeranthemum group, cf. b).
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blatter von Carlina. Die Hiille der Atractylis-Kopfchen besteht lediglich aus mehreren bis
vielen Reihen dachziegelartig angeordneter schuppenartiger, dornspitziger Blidtter. Von
ihnen sind die innersten verldngert und schmal, es kommt aber nicht zur Ausbildung eines
besonderen strahlenden und gefdarbten Abschnittes. Der Schauapparat wird von den
lebhaft gefirbten und z.T. auch verlingerten, iiber das Involukrum hinausragenden
Bliiten gebildet (Abb.2). AuBerdem bestehen zwischen Carlina und Atractylis Unter-
schiede in der Anordnung der Pappusborsten. Im Wuchsformenspektrum (niedrige Ge-
holze und Halbstriucher, Pleiokorm- und Riibenstauden, Annuelle) und in der bevorzugt
mediterranen Verbreitung verhalten sich dagegen beide Gattungen dhnlich. Dabei ist
allerdings zu beachten, daf3 Atractylis viel stirker an siidmediterran-saharische Breiten
gebunden ist und weiter bis in orientalisch-turkestanische Trockengebiete reicht als
Carlina (Abb. 4).

Die Verwandtschaft von Carlina und Atractylis kommt am stérksten bei den groB3-
blattrigen Rosetten- und Halbrosettenstauden von Carlina sect. Heracantha einerseits
und Atéractylis sect. Chamaeleon andererseits zum Ausdruck. Auler im Wuchs bestehen
hier auch beachtliche Annéherungen in der Gestaltung des Pappus (PETIT 1987).

Die Arten der ostasiatischen Gattung Atractylodes stimmen in der Involukralblatt-
folge mit Aéractylis iiberein. An Stelle des fiir Carlina und Atractylis charakteristischen
Spreublatt-Komplexes findet man bei Atractylodes jedoch nur einzelne Borsten am Blii-
tenboden. AuBerdem unterscheidet sich die durch sommergriine homorhize Rhizomstau-
den reprisentierte Gattung habituell deutlich von den bei Carlina und Atractylis ent-
wickelten durchwegs allorhizen Wuchsformen (Abb. 3).

Die orientalisch-turkestanischen Vertreter der Gattungen Cousiniopsis und Theveno-
tia zeigen wie Carlina distelartigen Habitus (Abb. 3) und stimmen auch im Kopfchen- und
Achinenbau in verschiedener Hinsicht mit dieser Gattung iiberein, wenn man von dem
Fehlen strahlig ausgebreiteter innerer Involukralblidtter absieht. Sie wachsen als kurz-
lebige Hapaxanthe in einem ariden Etesienklima.

Die erst neuerdings den Carlineen zugeordnete T'ugarinovia mongolica ist dagegen eine
mit einer michtigen Riibe lange ausdauernde Wiisten-Rosettenstaude. Sie nimmt in
vielen Merkmalen (Zweihdusigkeit, Pappus, Pollenform) eine sehr isolierte Stellung inner-
halb der Tribus ein (vgl. MA 1980 und DiTTrICH et al. 1987).

Threr Beblitterung und ihrem Kopfchenbau nach weichen die Arten der Gattungen Staehelina und
Amphoricarpos durch ganzrandige Laub- und duflere Involukralblitter und durch das Fehlen eines Hoch-
blattkranzes unter dem Kopfchen stark von Carlina ab. Sie kénnen am ehesten noch mit den urspriinglichen
Vertretern der Gattung (Carlina salicifolia, C. diae) verglichen werden, die ebenfalls wenig aufgegliederte oder
villig ungeteilte Blitter tragen. Bei Staeheling arbuscula und St. fruticosa erinnert auBBerdem die Ausbildung
verholzter mehrjihriger Zweigsysteme mit immergriiner Belaubung an die genannten, als urspriinglich
angesehenen Carlina-Sippen (Abb. 3).

Eine sehr geschlossene Gruppe der Carlineen bilden die durchwegs annuellen Arten von Xeranthemum
(Abb. 3), Chardinia und Stebera. Mit ungeteilten Bldttern und in der Gestalt der Spreuschuppen schlieBen sie
an Staehelina (Abb. 3) und Amphoricarpos an, unterscheiden sich von diesen Gattungen aber durch breite,
schuppenartige Pappusstrahlen, eine schiefe Anheftung der Achéinen sowie durch farbige, als Schauapparat
ausgebreitete innere Involukralblitter (vgl. Tab.1). In dieser ,Strohblumen“-Eigenschaft stimmen sie mit
Carlina iiberein. Thre Verbreitung umfat nicht nur das Mittelmeerbecken, sondern reicht iiber das Carlina-
Areal hinaus in die orientalisch-turkestanischen Berglander (Abb. 5).

Cardopatium schlieBlich wichst im 6stlichen Mittelmeergebiet sowie im Atlas-Gebirge als eine typische
distelartige Pflanze, stebt aber, wie Tabelle 1 zeigt, im Merkmalskomplex der Carlineen entfernt von Carlina.
Am Bliitenboden finden wir bei Cardopatium nur einzelne schmale Schuppen.

Im Hinblick auf die in Tab. 1 aufgelisteten 13 Merkmale ergeben sich bei Carlina folgende Ubereinstim-
mungen: mit Atractylis 9, mit Atractylodes, Cousiniopsis, Staehelina jeweils 7. mit Thevenotia 6, mit Tugarino-
via und Xeranthemum 5, mit Amphoricarpos, Chardinia und Siebera jeweils 4 und mit Cardopatum 3 Punkte.
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Um die Beziehungen von Carlina zu den Vertretern von trib. Echinopeae herauszu-
stellen, miissen wir vor allem auf die schuppenformigen, oft aufgespaltenen und aufgezip-
felten Blattgebilde hinweisen, die bei Echinops und Acantholepis die einzelnen, auf einem
kugeligen Bliitenstandboden stehenden Bliiten umgeben (Abb. 67). Zwischen diesen Or-
ganen bei Echinops und den Elementen des Spreublatt-Komplexes bei Carlina besteht
eine beachtliche Ahnlichkeit (Abb. 66, vgl. KrRuse & MEUSEL 1969). Es ist deshalb die
Frage zu stellen, inwieweit die kugeligen Infloreszenzen von Echinops den breit schiissel-
formigen Kopfchen von Carlina homolog und diese deshalb als Synfloreszenz (Doppel-
kopfchen, Syncephalium) anzusprechen sind (s. S. 114).

1.2. Gliederung der Gattung Carlina
1.2.1. Beschreibung der Gattung

Meist krautige, milchsaftfiihrende, distelartige Pflanzen verschiedener Wuchsfor-
men (einjdhrige Schaftpflanzen, mehrjahrig hapaxanthe Halbrosettenpflanzen, Pleio-
kormstauden, Riibenhalbrosetten- oder Rosettenstauden, seltener Dornpolster-Zwerg-
straucher oder wenig bewehrte Kandelaber-Zwergbdumchen). Indumentum aus cha-
rakteristischen Peitschenhaaren (vgl. 2.5.4.). Laubblatter meist dornig, fiederlappig
bis fiederschnittig, seltener nur randlich gezdhnt bis ganzrandig. Képfchen homo-
gam, meist klein bis mittelgro3 in wenig- bis vielbliitigen Schirmrispen oder in cymosen
Anthokladien, bei einigen Arten grol} und meist einzeln, endstédndig sitzend. Involu-
krum stark gegliedert, dreigestaltig. Die dulleren Involukralblitter wie die subcepha-
len Hochbldtter laubartig, griin, mit meist geteilter Spreite und kissenartig die Kopfchen-
achse berindender Basis. Die mittleren Involukralbléatter klein, ungeteilt, lanzenformig
zugespitzt. Die inneren Involukralbldtter zungenformig verldngert, derb trockenhidutig
mit verbreitertem, lebhaft gelb, gelbbraun, weill oder purpurrot gefirbtem oberseits
glinzendem Endabschnitt, hygroskopisch reagierend. Képfchenboden flach, mit
Spreublatt-Komplex aus pergamenthéutigen, oft zerschlitzten und gekielten Schuppen
und starren Borsten, ein bienenwabenartiges Spreublattaggregat bildend, das die
einzelnen Bliiten und Friichte umschlieBt. Bliiten zwittrig, mit fiinfzipfeliger radiéirer
Krone, Staubbeutel mit borstig-zipfeligen Anhéngseln, Griffel zylindrisch mit kurzen
Narbenlappen. Achidnen verkehrt kegelférmig bis zylindrisch, + stumpfkantig mit
aufgerichtet anliegenden, an der Spitze gegabelten Zwillingshaaren bedeckt. Pappus ein-
oder zweireihig, seine Borsten fiedrig behaart, zu mehreren auf verbreiterten Basalseg-
menten. Samen mit parenchymatischer Testa und einem Hilum laterale. Chromoso-
menzahl 18 oder 20. Milchsaft mit spezifischer Polyacetylenverbindung Carlinaoxid.

1.2.2. Conspectus der Gattung Carlina L.

A) subgen. Carlowizia (MoENCH) LESS.
Carlina salicifolia (L.fil.) Cav.
Carlina canariensis PIT.
Carlina xeranthemoides L. fil.
B) subgen. Lyrolepis (RECH. fil.) MEUSEL & KASTNER
1. sect. Lyrolepis MEUSEL & KASTNER¥)
Carlina diae (RECH. fil.) MEUSEL & KASTNER
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2. sect. Tragacanthifoliae MEUSEL & KASTNER *)
Carlina tragacanthifolia KLATT

C) subgen. Carlina
1. sect. Corymbosae MEUSEL & KASTNER
a) subsect. Corymbosae MEUSEL & KASTNER
Carlina corymbosa L.
Carlina hispanica Lam.
ssp. hispanica
ssp. globosa (Arc.) MEUSEL & KASTNER*)
ssp. major (LANGE) MEUSEL & KASTNER*)
Carlina kurdica MEUSEL & KASTNER
Carlina graeca HELDR. & SART.
Carlina curetum HELDR.
Ssp. curetum
ssp. orientalis MEUSEL & KASTNER
Carlina tnvolucrata PoIR.
Carlina libanotica Boiss.
ssp. libanotica
ssp. microcephala (Post) MEUSEL & DITTRICH *)
Carlina brachylepis (BaTT.) MEUSEL & KASTNER
b) subsect. Siculae MEUSEL & KASTNER
Carlina sicula TEN.
Carlina barnebiana BURTT & Davis
Carlina pygmaea (Post) HoLMB.
Carlina sitiensis REcH. fil.
2. sect. Mitina (ADANS.) MEUSEL & KASTNER
Carlina racemosa L.
Carlina lanata L.
3. sect. Carlina
a) subsect. Carlina
Carlina frigida Boiss. & HELDR.
ssp. frigida
ssp. fiumensis (SIMONKAI) MEUSEL & KASTNER *)
ssp. renatae DITTRICH & MEUSEL
Carlina macrocephala MoRris
Carlina nebrodensis GUss.
Carlina vulgaris L.
ssp. vulgaris
ssp. acanthophylla (HausskN.) MEUSEL & KASTNER*)
Carlina biebersteinii BERNH. ex HORNEMANN
ssp. biebersteinit
ssp. intermedia (SCHUR) MEUSEL & KASTNER*)
b) subsect. Oligocephalae MEUSEL & KASTNER
Carlina oligocephala Boiss. & KorscHy
ssp. oligocephala
ssp. microcephala (Boiss). MEUSEL & KASTNER*)
ssp. pallescens (WETTSTEIN) MEUSEL & KASTNER*)
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4. sect. Heracantha DC.
a) subsect. Heracantha
Carlina acaulis L.
ssp. acaulis
ssp. stmplex (WALDST. & KiT.) NYmMAN
Carlina atlantica POMEL
b) subsect. Acanthifolice MEUSEL & KASTNER
Carlina acanthifolia ALL.
‘ssp. acanthifolia
ssp. cynara (POURR. et DuBY) Rouy

*) Die Beschreibungen der neuen Taxa bzw. die neuen Umkombinationen befinden sich in Kapitel 5,

Nomenklatur (S.275).

Die meisten der genannten Arten wurden mit ihrer Erstbeschreibung der Gattung Carlina
zugeordnet. Lediglich einige durch ungeteilte glattrandige oder nur gezihnte Blétter
ausgezeichnete Sippen wurden erstmals unter anderen Gattungsnamen verdffentlicht. So:

Carlina salicifolia als Carthamus salicifolius L. fil. (1781) und
Carlina diae als Lyrolepis diae RECHINGER fil. (1943).

1.2.3. Bestimmungsschliissel der Untergattungen und Sektionen

1

50

Stauden mit groflen, 15-20 (30) cm langen Bldttern (oft in Rosetten am Boden oder
an t+ gestreckten Achsen) und grolen Bliitenképfchen, Durchmesser 3-8 (10) cm
sect. Heracantha
Pflanzen mit kleinen, 3-15 (20) em langen Bléttern und kleinen bis mittelgrof3en
Kopfchen, Durchmesser 0,8-1,5 (2) em. Bliitenkopfchen nie in bodensténdiger Blatt-
rosette -2
Niedrige Biische (Zwergbdumchen oder Polster) mit verholzten Zweigen und immer-
griiner Beblatterung -3
Stauden oder kurzlebige Krduter ohne verholzte Zweigsysteme und ohne immergriine
Bebladtterung -4
Achsen und Blétter immer dicht weiBfilzig behaart, Involukralstrahlen lebhaft gelb
subgen. Lyrolepis
Achsen und Bliitter (besonders Blattoberseiten) kahl oder nur locker behaart, im
entwickelten Zustand nie dicht wei3filzig, Involukralstrahlen meist brédunlich, wenn
gelb dann Laubblitter sehr schmal, linealisch-nadelférmig subgen. Carlowizia
Stauden mit winter-(sommer-)griinen Jahrestrieben an einem verholzten Wurzelkopf
(Pleiokorm, Caudex) sect. Corymbosae
Hapaxanthe, nach ein- bis mehrjahrigem Wachstum und einmaliger Bliite abster-
bende Kriuter -5
Mehrjihrig hapaxanthe Pflanzen, im vegetativen Stadium als einzelne Blattrosette
(seltener nach Verzweigung als Rosettenkomplex) dicht am Boden, erst in der Bliih-
periode schossend. Synfloreszenz mit End- und Seitenkopfchen in rispiger Anord-
nung. Involukralstrahlen strohgelb, selten rotlich (C. macrocephala), oder leuchtend
gelb (C. oligocephala) sect. Carlina
Einjéhrige, winter-(sommer-)griine Pflanzen mit meist nur wenigblédttrigen und hin-
falligen Rosetten, Bliitenkopfchen immer einzeln in sympodialen Anthokladien, In-
volukralstrahlen leuchtend gelb oder rotlich sect. Mitina



2. Strukturen (Merkmale)

2.1. Gesamtwuchs, Wuchsformen

In der Gattung Carlina begegnet uns eine beachtliche Mannigfaltigkeit von Wuchs-
formen. Am verbreitetsten sind klein- oder groBblittrige Stauden sowie annuelle und
bienn bis plurienn hapaxanthe Pflanzen. Daneben kommen aber auch strauchartige und
polsterwiichsige immergriine Holzgew&chse vor. Die einzelnen Untergattungen und Sek-
tionen von Carlina zeichnen sich durch deutlich verschiedene Wuchsformen aus. Diese
bilden somit eine wichtige Grundlage der taxonomischen Gliederung der gesamten Gat-
tung. Sie sind zugleich Ausdruck der Bindung an die verschiedenen Lebensrdume, in
denen sich ihre einzelnen Vertreter angesiedelt haben.

Die Sippen mit mehrjahrigen, sekundér verholzenden oberirdischen Achsen und einer
immergriinen Bebldtterung sind an Gebiete oder Sonderstandorte mit einem verhéltnis-
mifBig gleichmiBig warmen und feuchten Klima gebunden, wie es im Bereich des makaro-
nesischen meridional - humiden Lorbeerwaldes herrscht. Die meisten Carlina-Arten ent-
falten sich jedoch in meridional - semiariden Klimaten mit einem Wechsel von kiihlfeuch-
ten Wintern und heil3-trockenen Sommern, wo oft lange Diirreperioden einen starken
Einschnitt in die Vegetationsentwicklung bewirken. In den Gebirgen der warm-geméfig-
ten Breiten sowie in der nordlich anschlieBenden temperaten Zone erzwingt der kalte
Winter bei den dort vorkommenden Stauden und mehrjihrigen Hapaxanthen eine weit-
gehende Vegetationsruhe.

Die wichtigsten Unterschiede in den Wuchsformen der Carlina-Arten zeigen sich:

a) inder Art der Verzweigung des Spro3systems, vor allem in der Lage der Erneuerungs-
triebe bel den ausdauernden Arten,

b) in der Grofle, Form und Anordnung (Blattfolge) sowie in der zeitlichen Entfaltung
und in der Lebensdauer der Laubblitter,

c) in der Entwicklung des Wurzelsystems,

d) im anatomischen Aufbau der Sprosse und Wurzeln, insbesondere in deren Verhol-
zungsgrad,

e) in der Zahl, Form und GréBe der Bliitenkopfchen,

f) in der Lebensdauer der Gesamtpflanze.

Die Wuchsform der immergriinen Holzpflanzen, wie sie uns in den Untergat-
tungen Carlowizia und Lyrolepis begegnet, geht auf einen orthotropen Primérsprof3
zuriick, der sich iiber mehrere Wuchsperioden streckt und sich durch sekundires Dicken-
wachstum allméhlich zu einem ansehnlichen Holzstimmchen entwickelt. Auch die
Zweige werden in ihrer ganzen Lénge in das sekundédre Dickenwachstum und die damit
verbundene Holzbildung einbezogen.

Wie an 2-4jidhrigen Jungpflanzen von C. salicifolia (Abb. 6) zu erkennen ist, erfolgt
die Verzweigung in Etagen jeweils aus dem oberen Bereich einer Triebperiode. Dieselbe
akrotone Forderung zeigt sich in der Aufzweigung der Seitentriebe. Blithende Achsen



Abb. 6:

Carlina salicifolia (I-IV) und C.diae (V); Ent-
wicklung des Zwergbdumchens (I Primérsprof3,
II Primérspro3 mit Seitentrieb-Etagen, ITI Sei-
tentrieb mit Synfloreszenz und IV Innovations-
sprosse [E] unter dieser). 1- bis 4jéhrige Pflanzen
im temperierten Haus kultiviert. Foto Hoch-
schulbildstelle Halle.

Fig. 6:

Carlina salicifolia (I-1V) and C.diae (V); Devel-
opment of the dwarf tree habit (I primary stem,
IT stem with vegetative lateral branches, ITI lat-
eral branch with synflorescence and IV inno-
vative shoots (E) below the synflorescence; culti-
vated in a temperate greenhouse, 1 to 4 years old.
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innovieren unterhalb der postfioral absterbenden Synfloreszenz. So baut sich in mehrjih-
riger Verzweigung um die Primérachse ein buschiges Sprofisystem auf (Abb.7, 17a).

C. salicifolia als typisches Beispiel holziger Carlina-Arten erinnert im Wuchs an
Holzpflanzen anderer auf den Kanaren reich entfalteter Gattungen wie Echium, Sonchus,
Asteriscus oder Digitalis (vgl. MEUSEL 1952). Die meist locker angeordneten, weit aus-
ladenden Zweige tragen in ihrem Endabschnitt einen Schopf immergriiner Blidtter. Auf
diese Art der Bebldtterung bezieht sich der von ScHIMPER (vgl. ScHENK 1907) geprigte
Ausdruck ,,Federbuschgewéchse®. Im Hinblick auf die weit ausladenden, im Spitzenbe-
reich aufgebogenen Zweige spricht man auch von Kandelaberbiischen.

Abb.7:  Carlina salicifolia. Etwa 4jihrige Pflanze, ausgepflanzt im
Versuchshaus, in iippiger vegetativer Entwicklung.

Fig.7:  Carlina salicifolia. Plant about 4 years old, cultivated in a
greenhouse showing vigorous vegetative development.

Das hochstens mannshohe System verholzter Zweige macht zunéchst den Eindruck
eines Strauches. Es fehlt jedoch bei C. salicifolia und den anderen Arten &hnlichen
Wuchses die fiir Strducher charakteristische regelméflige Erneuerung aus der Basis
(basale Innovation). Vielmehr stimmt die sich wiederholende akrotone Innovation bei der
Verzweigung vieler Kandelaberpflanzen (Abb. 17a) mit der Kronenbildung eines Baumes
iiberein. Wir mochten deshalb, Krorz (1959) folgend, die geschilderte Wuchsform als
Kandelaber-Zwergbdumchen (vgl. auch WERNER 1966) bezeichnen. Dabei sollte
die weitgehend fehlende Stammbildung durch ,kurzstimmiges Zwergbdumchen® regi-




29

striert werden. Wie bei den meisten Baumen fullt das kurze Stimmchen der Zwergbdum-
chen auf einem allorhizen Wurzelsystem (s. S.41).

Von der Mehrzahl der Geholze unterscheiden sich die Zwergbdumchen von C'. salicifo-
lia insofern, als sie nur ein verhaltnismaig geringes Alter erreichen. Sie wachsen zunéchst
einige Jahre rein vegetativ, entfalten dann einzelne Bliitenstédnde (meist an Seitenachsen)
und kommen schlieBlich nach mehreren Jahren in ein Stadium, in dem mehrere Seiten-
sprosse und meist auch der Primérsprofl ihr Wachstum reproduktiv abschlieBen. Die
folgende Entwicklung héngt dann von der Intensitét der Innovation ab. Nach unseren
Beobachtungen im Gewéchshaus stirbt C. salicifolia nach etwa 10-20 Jahren ab (vgl.
EserL, KimmMeEL & WERNER 1982). Ahnlich verhilt sich wahrscheinlich C. diae, wihrend
C. xeranthemoides aus der subalpinen Trockenstufe auf Tenerife eine noch starker be-
grenzte Lebensdauer aufweisen diirfte. C.tragacanthifolia, die meist die Gestalt eines
verholzten Kugelpolsters annimmt, wird wohl selten dlter als 8-10 Jahre (vgl. Band II).
Diese Altersangaben sind allerdings stark von Beobachtungen in Gartenkultur bestimmt.
Besonders bei C. salicifolia kann man an giinstigen Standorten in der Natur eine sehr
starke Verdickung und Verholzung der &élteren Achsen und an diesen eine Art regenerati-
ver basaler Verzweigung feststellen, was darauf hinweist, dal unter besonders geeigneten
Bedingungen auch ein beachtlich htheres Alter erreicht werden kann.

Wie die Zwergbdumchen zeichnen sich die Stauden der Gattung Carlina durch
ein mehrjahrig ausdauerndes, aus der Verzweigung des Primarsprosses hervorgehendes
Achsensystem aus. Es besteht aber nicht aus der Gesamtheit der in ihrer ganzen Lénge
verholzten vegetativen Triebe, sondern nur aus den iiberdauernden Basalabschnitten der
Jahrestriebe. Der gestreckte Primérsprol3 stirbt bei der beispielsweise hier zu betrachten-
den C. corymbosa bis auf ein kurzes Basalstiick ab, das unter starker Verholzung in die
Dicke wichst (Abb. 8). Hier befinden sich die Erneuerungstriebe. Wiahrend der Primir-
sprof} in der Regel — zumindest in der natiirlichen Umgebung — vegetativ bleibt, enden
die sich in der folgenden Wuchsperiode entfaltenden kriftigeren Tochtertriebe mit einem
Bliitenstand. Nach der Fruchtreife sterben auch die Tochtersprosse bis auf einen ebenfalls
kurzen, verholzten Basalabschnitt ab, an dem wiederum Innovationstriebe entstehen
(Abb. 8).

Bei mehrfacher Wiederholung dieses Vorganges entsteht ein System iiberdau-
ernder SproBbasen, das Pleiokorm. Es ist ein in gewisser Hinsicht der Krone der
Zwergbaumchen vergleichbares bodennahes Dauerachsensystem (vgl. Abb.9, 17a, b), an
dem sich regelmiBig einjdhrige krautige Bliitentriebe entwickeln. Als ausdau-
ernde Pflanze mit jéhrlich sich erneuernden oberirdischen Trieben kann man C. corymbosa
als Staude bezeichnen. Zum Unterschied von Stauden im engeren Sinn mit (jahrlich sich
fortsetzenden) sproB3biirtig bewurzelten, Bliitentriebe tragenden Rhizomen entspringen
hier die Jahrestriebe an dem ausdauernden, die Hauptwurzel krénenden Pleiokorm
(,»vielkdpfige Wurzel“, vgl. u.a. WypLER 1860). Ihrer Gesamtorganisation nach stehen
solche Pleiokormstauden zwischen Riibenstauden (vgl. TRoLL 1941, 1954, 1964) und
Halbstrduchern. Wie die kurzen Pleiokormachsen sind bei C. corymbosa auch die schon
friih verdickte Prim#rwurzel und ihre kriiftigen Auszweigungen in die Holzbildung durch
sekundires Dickenwachstum einbezogen (Abb.9, 23, 25).

Die im Herbst hervorsprossenden Jahrestriebe der Arten von sect. Corymbosae
strecken sich meist schon in ihren unteren Internodien (Abb.81V), so daB es nicht oder
nur andeutungsweise zu einer Rosettenbildung kommt. Man kann deshalb alle Arten
dieser Sektion ihrer Wuchsform nach als arosulate oder hichstens schwach rosulate
Holzriiben-Pleiokormstauden charakterisieren.
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Wie bei C. corymbosa erfolgt auch bei den ebenfalls als Stauden wachsenden Arten von
sect. Heracantha die jahrliche Sproferneuerung, zumindest bei jiingeren Pflanzen aus
einer Pleiokorm-Basis (Abb. 17d). Gegeniiber jener Sippe sind aber verschiedene Abwei-
chungen im Aufbau des Vegetationskorpers festzustellen. Durch starkes sekundéires
Dickenwachstum schwillt die Primédrwurzel zu einer fleischigen Riibe an. Thre Haupt-
masse wird weniger von Festigungsgewebe, als vor allem von Holz- und Rindenparen-
chym gebildet (s.S. 60). Dem dicken, fleischigen proximalen Abschnitt der Primarwurzel
sitzt ein System sehr kurzer Pleiokormaste auf. Jeder Jahrestrieb beginnt, wie bereits der
Primérspro, mit einer durch priméres Dickenwachstum verbreiterten Basis. Ihr ent-
springen grofe, in einer dichten Rosette angeordnete Laubblitter. Erst in einem spé-
teren Stadium streckt sich der Sprof3, bleibt aber meist verhdltnisméfig kurz und endet
in einem groflen Bliitenkopf.

Bei jungen Pflanzen von C. acaulis ist das Pleiokorm noch ein zusammenhéngendes
Achsensystem (Abb. 17d) wie bei den Arten von sect. Corymbosae. Bei #lteren Pflanzen
spaltet sich der von viel parenchymatischem Gewebe durchsetzte Wurzelkopf (Abb.9),
ebenso wie der proximale Abschnitt der Riibe in einzelne Sektoren. Aus der Pleiokorm-
Riibenstaude wird eine Spaltriibenstaude, genauer eine groBképfige Halbrosetten-
Spaltriibenstaude (Abb.9, 10, vgl. auch Lukasiewicz 1962).

Unterbleibt bei einzelnen Ausbildungsformen von Carlina acaulis die Streckung des
Bliitentriebes, so entwickelt sich das grofle Kopfchen direkt in der bodensténdigen
Blattrosette: groBkopfige Rosetten-Spaltriitbenstaude (Abb.11). Fixiert findet
man den Rosettenwuchs bei allen Sippen von subsect. 4canthifoliae (Abb. 12).

Bei Carlina acanthifolia erweitert sich in einer mehrjihrigen Erstarkung der kurze,
unverzweigte Hauptsprol durch priméres Dickenwachstum und bildet schlieilich ein
grofles Kopfchen inmitten der ansehnlichen Blattrosette (Abb.12). Die Primédrwurzel
wichst zu einer starken Riibe heran (Abb. 13). Postfloral erscheint der breite Ritbenkopf
infolge Zerstorung der parenchymatischen Gewebe weitgehend ausgehthlt. An seinem

Abb.8: Pleiokormstauden von Carlina sect. Corymbosae. I, I1: C. corymbosa (Herkunft Kalabrien). Pflanze
in Gewichshauskultur, Herbststadien. I: einjéhrige Pflanze, Primirsprofl mit kleinemt lindkdpfchen in
Postfloration und kurzen basalen Innovationstrieben; IT: Pleiokorm einer 2jahrigen Pflanze mit Resten des
abgestorbenen Primirsprosses (P). An der kurzen verdickten Basis des Primarsprosses entspringen 3 kriftige
Tochtertriebe, die mit Bliitenstinden enden (I 1). An deren Basen bereits Innovationsknospen (I 2) der
nichsten Triebperiode.

II1, IV: Carlina hispanica (Katalonien). Pflanzen vom natiirlichen Standort mit reich ausgezweigtem Pleio-
korm in unterschiedlichen jahreszeitlichen Entwicklungsphasen. III: im Spidtsommer mit absterbenden
Bliitentrieben, noch ohne Innovationstriebe an der Basis (vgl. Abb.91II); IV im Vorfriihling mit gestreckten
Innovationstrieben am Ful} der abgestorbenen vorjdhrigen Bliitentriebe. Fotos: Hochschulbildstelle Halle.

Fig.8: Pleiocormous perennials of Carlina sect. Corymbosae I, I1: C.corymbosa (origin: Calabria). Plant
cultivated in a greenhouse, autumnal state. I. one year old plant, primary shoot with terminal capitulum in
postfloral stage and short basal innovation shoots.

II: pleiocorm of a two years old plant with remnant of the primary shoot (P). Three vigorous lateral (basal)
»daughter shoots“ with terminal inflorescences (I 1) arising from the short, thickened base of the primary
shoot. These shoots already possess innovation buds (I 2) for the next vegetation period.

IIT, IV: Carlina hispanica (origin: Catalonia). Two plants collected in their natural habitat, with richly
branched pleiocorm in different seasonal stages. III: Stage of late summer with dead flowering shoots, still
without innovation shoots at the base (cf. fig. 9 IT). IV: Stage of early spring with elongated innovation shoots
at the base of the dead preceding shoots.



Abb.8: Pleiokormstauden von Carlina sect. Corymbosae, Text siehe 8. 30.

Fig.8:  Pleiocormous perennials of Carlina sect. Corymbosae, text see p. 30.
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Rand konnen zwar Knospen auftreten, es kommt aber nur selten zu einer normalen
Innovation. In Gartenkultur findet man oft eine Entwicklung von Seitentrieben, die
kleinere Kopfchen hervorbringen (Abb.14). In der Natur diirften erst nach lingerer
Erstarkung aus Knospen am Wurzelkopf oder durch Wurzelsprossung wiederum bliih-
fiihige Pflanzen hervorgehen. Vielfach kommt es zum vélligen Absterben nach der ersten
Bliite. C. acanthifolia ist deshalb nur mit Einschrinkungen als Riibenstaude, vielmehr als
eine plurienn-hapaxanthe Riiben-Rosettenpflanze zu bezeichnen.

b

J
a

\

Abb.9: I: Carlina acaulis ssp. simplex (Stidthiiringen, vgl. Abb. 10). Spaltriiben-Staude. Riibensegmente
(RS) mit kurzen SproBbasen (= Aste PA des zerteilten Pleiokorms).

II: Carlina hispanica (Katalonien; vgl. Abb.8). Holzriibe mit kurzéstigem Pleiokorm. Spitsommerstadien
mit Pleiokormisten (PA), an denen Innovationsknospen (vgl. Pfeile!) noch nicht ausgetrieben sind.

Fig.9:  I: Carlina acaulis ssp. simplex (from Thuringia, cf. fig. 10). Perennial with lacerate, thickened tap
root. Segments of tap roots (RS) with short stem bases (= branches PA of the divided pleiocorm).

IT: Carlina hispanica (from Catalonia, cf. fig.8). Woody tap root with pleiocorm. Late summer state with
pleiocorm branches (PA); their innovation buds (arrows!) still dormant.
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Abb. 10: Carlina acaulis ssp. simplex (Stidthiiringen, Spitherbst). I: Spaltriiben-Pleiokorm mit (absterben-
den) Bliitentrieben. IT: aufgespaltene Riibe, Basen der Bliitentriebe mit Erneuerungsknospen (E, vgl.
Abb.9T).

Fig. 10:  Carlina acaulis ssp. simplex (South Thuringia, late autumn). I: Lacerate tap root, pleiocorm with
(dying) flowering stems. I1: split tap root, bases of the flowering shoots with innovation buds (cf. fig. 9 T).

L

Bei den hapaxanthen Carlina-Sippen der Sektionen Mitina und Carlina entwickelt
sich der PrimérsproB direkt zum Bliitentrieb. In der polaren Differenzierung der Blatt-
folge und Achsenstruktur unterscheiden sich die beiden Verwandtschaftskreise aber in
dhnlicher Weise wie die Vertreter von sect. Corymbosae und sect. Heracantha unter den
Stauden. Bei C. racemosa und C'. lanata (sect. Mitina) kommt es iiber dem Kotyledonar-
knoten meist nur zu wenigen gestauchten Internodien und damit hichstens zu einer
wenigblattrigen Rosette. Die sich friih streckende Primérachse endet nach Ausbildung
einiger Laubblitter verhiltnism#Big bald mit einem einzelnen Kopfchen. Je nach der
Stérke der Pflanze setzen subcephale Triebe das Wachstum fort. Unter giinstigen Bedin-
gungen kann sich, besonders bei C. racemosa, diese akroton geforderte Aufzweigung
mehrfach wiederholen. Threr Wuchsform nach kann man die genannten Arten als
arosulate Annuelle mit einer sympodialen kandelaberartigen Verzweigung
bezeichnen (Abb. 15, 17¢, 21). C. racemosa und C. lanata wachsen in den warmen Land-
schaften der Mittelmeerlinder als winter-(sommer)-griine herbstbliihende Therophy-
ten.
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Abb.11:  Carlina acaulis in den Unterarten L. ssp. simplex (Herkunft Thiiringen) als Halbrosettenstaude und
IT ssp. acaulis (Herkunft Allgdu, Introgressions-Sippe) als Rosettenstaude. Unter gleichen Bedingungen im
Botanischen Garten kultiviert. Fotos: Hochschulbildstelle Halle.

Fig. 11:  I: Carlina acaulis ssp. simplex (from Thuringia): a semi-rosulate perennial; IT: C.a.ssp. acaulis
(from the Allgdu mountains, an introgressive taxon) a rosulate perennial. Cultivated under equal conditions
in the Botanical Garden of Halle.

Die Angehorigen von sect. Carlina findet man dagegen — wie z. B. C. vulgaris —
bevorzugt in Klimaten mit einer winterlichen Vegetationsruhe. Sie iiberdauern die kalte
Periode meist unter Schnee mit einer dem Boden angedriickten Blattrosette. Wie bei
den Arten von sect. Heracantha ist die Entwicklung einer vielgliedrigen Laubblattrosette
an priméres (medullidres) Dickenwachstum der Sprofibasis gebunden (Abb.24). Nur in
Ausnahmefillen, z. B. in Gartenkultur, streckt sich der Primérspro3 bereits im ersten
Jahr und schliet mit einem Bliitenstand ab. In der Regel wiahrt das Rosettenwachstum
iiber ein ganzes Jahr, in der Natur an mageren Standorten meist iiber mehrere Jahre. Die
Endsynfloreszenz kann durch Parakladien aus den Achseln von Stengelbldttern, bei
kriftigeren Pflanzen auflerdem durch Seitentriebe aus der Rosette bereichert werden:
Pleiozyklische, zwei- bis mehrjahrige plurienn-hapaxanthe Halbrosetten-Pflanze
(Abb. 16, 171, 21).




Abb.12:  Carlina acanthifolia, mehrjihrige Pflanze, I: vegetative Rosette (Herkunft SW-Alpen, kultiviert
im Botanischen Garten), II: blithende Rosettenstaude (Hercegovina, etwa 1300 m). Foto: Cedomil Sili¢.

Fig. 12:  Carlina acanthifolia, plant several years old. I. vegetative rosette (from the SW Alps, cultivated
in the Botanical Garden); I1: flowering rosulate perennial (Hercegovina, about 1300 m).

Abb.13:  Carlina acanthifolia (Herkunft SW-Alpen). Riiben
im Winterzustand mit grofler Endknospe von schuppenartigen
Niederbldttern umgeben, IT: mit zusiitzlichen wurzelbiirtigen
Knospen. Aus Kulturen im Botanischen Garten. Foto: RopE-
MANN.

Fig. 13:  Carlina acanthifolia (origin: SW Alps). Thick tap
roots in winter stage with large apical buds, surrounded by
squamous cataphylls. IT: with additional buds arising form
lateral roots. Material cultivated in the Botanical Garden.
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Abb.14: Carlina acanthifolia ssp. cynara (Herkunft Ostpyrenden). Mehrjahrige Pflanze (postfloral) aus
Gartenkultur (Spitherbst) mit kleinkopfigen Sekundértrieben und schwachen Innovationsknospen am Rand
des ausgehShlten Wurzelkopfes (ruintses Pleiokorm). Zeichnung: G. MGRCHEN.

Fig. 14:  Carlina acanthifolia ssp. cynara (origin: Pyrenees). Cultivated plant (some years old, late autumn,
stages), with secondary shoots bearing small capitula, and weak innovation buds at the margin of the
excavated root top.

Abb.15: Carlina racemosa (Herkunft Portugal), verschieden starke, akroton verzweigte Pflanzen nach
Abschlufl der Vegetationsperiode (Ende September), aus Gartenkultur.

Fig.15:  Carlina racemosa (origin: Portugal). Cultivated plants of various size, acrotonous branched, at the
end of the growing season.
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Abb. 16:  Carlina macrocephala (Herkunft Korsika), einjihrige Blattrosette (I) und zweijihrige Pflanze in
Postfloration (II, absterbend) als Beispiel einer bienn-hapaxanthen Halbrosettenpflanze der C'.vulgaris-
Gruppe. Aus Kulturen im Botanischen Garten (September). Foto: Hochschulbildstelle Halle.

Fig.16:  Carlina macrocephala (origin: Corsica), an example of a biennial hapaxanthous semi-rosulate plant
of the C.vulgaris group. I: one year old rosette, II: two years old plant in postfloral stage (dying abway).
Cultivated material from the Botanical Garden (September).

Ein Schema (Abb. 17) will mit besonderen Hinweisen auf die Verzweigung, Innova-
tion und Lebensdauer der Achsen die Wuchsformen-Differenzierung veranschaulichen,
die der Gliederung der Gattung Carlina zugrunde liegt. Es geht von dem verholzten
Stammchen-Astsystem der immergriinen Zwergbdumchen (z. B. Carlina salicifolia) aus,
wie es sich in mehrjdhriger Entwicklung (Erstarkung) aus der akroton geférderten Ver-
zweigung des Primérsprosses ergibt. Die Wuchsweise als immergriines regelméflig inno-
vierendes (ieholz entspricht dem Vorkommen in einem warmen, iiberwiegend humiden
Klima (untere Ebene des Schemas).

In starker Abwandlung schlieen sich dieser Wuchsform die annuell-hapaxanthen
Vertreter der sect. Mitina (z. B. Carlina racemosa) und die Pleiokormstauden von sect.
Corymbosae (z. B. C.corymbosa) an. Bei jenen finden wir ebenfalls eine Verzweigung in
PrimérsproB und Seiteniiste, nur durchlaufen hier alle Achsen ein kurzes vegetatives
Stadium und gehen friih zur Kopfchenbildung (terminales Einzelkopfchen anstelle einer
Synfloreszenz!) iiber. In akroton geforderter Aufzweigung entsteht ein kurzlebiges Antho-
kladium.

Im Gegensatz zu den Verzweigungsverhiltnissen bei den Zwergbdumchen und den
Annuellen finden wir bei den Corymbosae-Arten eine ausgesprochene Basitonie in der
Erneuerung. Vom Primiirsprof bleibt nach einjihrigem Wachstum lediglich die verholzte
Basis erhalten. Aus dieser erfolgt in einem jihrlichen Rhythmus die Bildung von Bliiten-
trieben. Da diese in ihrem oberen und mittleren Teil regelmiiBig absterben, entsteht ein
basales verholztes Dauerachsensystem, das Pleiokorm. In vergleichender Betrachtung
entspricht dieses der ebenfalls verholzten Prim#rwurzel aufsitzende Gebilde der ausdau-
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ernden Krone der Zwergbdumchen. In der auf eine Wuchsperiode begrenzten Entwick-
lung der Bliitentriebe stimmen die Pleikormstauden mit den annuell-hapaxanthen
Kriautern der Mitina-Arten iiberein. Beide Wuchsformentypen sind in den mediterranen
Rhythmus mit einer vegetativen Entwicklung in der Winter-Friihjahrsperiode und einer
fiir Carlina charakteristischen reproduktiven Entfaltung im Sommer eingepal3t (mittlere
Ebene des Schemas).

Die Ausbildung einer vielteiligen Laubblattrosette am Boden entspricht dagegen
einem ldngeren vegetativen Wachstum in temperaten Klimaten mit Winterruhe (obere
Ebene im Schema). Bei den hapaxanthen Vertretern der Gattung (sect. Carlina, z. B.
C. vulgaris) geht der Streckung des Primérsprosses zum Bliihtrieb ein 1- bis mehrjdhriges
Rosettenstadium voraus: Bienn oder plurienn-hapaxanthe, krautige Halbrosetten-
pflanze.

Bei den ausdauernden Vertretern (sect. Heracantha, z.B. C. acaulis) erfolgt die
Rosettenbildung aus einer pleiokorm-dhnlichen Basis, die einer kriftigen fleischigen
Riibenwurzel aufsitzt. Als ein an Speichergewebe reiches Organ schafft diese die Voraus-
setzungen fiir die Erstarkung und das Uberdauern der Pflanze. In basaler Innovation
entstehen am Pleiokorm jdhrlich neue Triebe mit einem grofien Bliitenkopf, der aus der
ausgedehnten Laubblattrosette am Boden herausgehoben wird oder aber direkt in dieser
sitzenbleibt.

Die im Wuchs an die stengellosen Formen von C. acaulis anzuschlieBende C. acanthi-
folia zeichnet sich durch eine starke Vergrof3erung der Kopfcheninfloreszenz aus. Ihrer
Entfaltung geht eine oft iiber viele Jahre ausgedehnte vegetative Entwicklung voraus, bei
der die Blattrosette zusehends an Umfang gewinnt. Nach der Bliite kommt es bei
C. acanthifolia meist nicht zu einer normalen Innovation wie bei C. acaulis. Die im
wesentlichen durch priméres Dickenwachstum erweiterte parenchymreiche Achse bietet
dazu keine ausreichenden Strukturen. Soweit die Pflanze nach der Bliite nicht vollstdndig

Abb.17: Ubersicht iiber die Hauptwuchsformen der Gattung Carlina (halbschematische Darstellung).
Entwurf: G. M6RcHEN. Immergriines Zwergbaumchen (C. salicifolia, a), als Pflanze der meridional - humiden
makaronesischen Vegetation. Winter-(Sommer-)griine Pleiokormstaude (C.corymbosa, b) und winter-
(sommer-)griine Annuelle (C. racemosa, c), beide Vertreter der meridional - semiariden Mediterran-Vegetation.
Sommergriine Halbrosetten-Spaltriiben-Pleiokormstaude (C.acaulis, d), Sommergriine Riiben-Rosetten-
pflanze (C. acanthifolia, e), (winter-)sommergriine plurienn-hapaxanthe Halbrosettenpflanze (C.vulgaris, f),
simtlich Elemente der temperaten submediterran/montan-mitteleuropéischen Vegetation.

Es bedeuten diinne Striche = einjihrige Sprosse und Wurzeln, dicke Striche = mehrjihrige, gestrichelte
Linien = vorjihrige und punktierte Linien = noch &ltere (rekonstruierte) Organe. Die SproB3-Wurzelgrenze
ist durch eine schmale Liicke gekennzeichnet.

Fig. 17:  Diagrams of the main growth forms in the genus Carlina. a) evergreen dwarf-tree (C. salicifolia),
a plant of the meridional - humid Macaronesean vegetation. b) winter-(summer-)green pleiocormous perennial
(C. corymbosa) and c¢) winter-(summer-)green annual plant (C.racemosa), two representatives of the meridio-
nal - semiarid Mediterranean vegetation. d) summergreen semi-rosulate perennial with swollen tap root
(C.acaulis), e) summergreen rosulate plant with swollen tap root (C. acanthifolia), f) (winter-)summergreen
bi-to pluriennial-hapaxanthous semi-rosulate plant (C.vulgaris); all taxa are elements of the temperate
Submediterranean/montan-Central European vegetation.

Thin lines = shoot and roots being, one year old; thick lines = plant organs, several years old; interrupted
lines = plant organs from the preceding season; dotted lines = plant organs which are even older. The
boundary between stem and root is indicated by a gap.



Hauptwuchsformen der Gattung Carlina, Text siehe S. 38.

Abb. 17:

Main growth forms in the genus Carlina, text see p. 38.

Fig. 17:
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Abb. 18: Carlina oligocephala. I1: 3jihrige vegetative mehrrosettige Pflanze (Botanischer Garten, Herkunft
westliches Zentralanatolien). Primérsprofl mit seitlichen Verzweigungen. I: blithende Pflanzen (Zentralanato-
lien), pleiokormihnlicher, verzweigter Wurzelkopf mit blithenden Asten, ohne Innovation.

Fig.18:  Carlina oligocephala. I1: Vegetative plant, two years old, with several rosettes (Botanical Garden,
origin: W central Anatolia). Primary stem with lateral branches; I: flowering plant (from central Anatolia),
pleiocorm-like, branched root-top with flowering branches, without innovation buds.

abstirbt, entstehen in einer mehr regenerativen Erneuerung aus subfloralen Seitenachsen
kleinere sekundire Képfchen oder es treiben Wurzelknospen aus, die erst nach lingerer
Erstarkung zu einer blithenden Pflanze heranwachsen. Den iibrigen Wuchsformen, beson-
ders den vieljahrig ausdauernden und innovierenden Geholzen gegeniiber mull C. acanthi-
folia als die am stirksten abgeleitete Sippe der Gattung bezeichnet werden.

Der Ubersicht iiber die Haupttypen der Wuchsformen von Carlina (Abb.17) sind
noch zwei Einzelfdlle hinzuzufiigen, die im speziellen Teil ausfiihrlicher behandelt werden
und die hier als Ergidnzungen zum Wuchsformen-Differenzierungsmuster der Gattung
noch genannt werden sollen. C. tragacanthifolia schliefit als xeromorpher immergriiner
Dornpolster-Zwergstrauch (vgl. Band IT) an die Zwergbdumchen von C. salicifolia und
besonders von C. diae an (vgl. MEUSEL et al. 1984). Mit einktpfigen Bliitentrieben und
ausgesprochen akrotoner Innovation zeigt sie auch eine gewisse Ubereinstimmung mit
den Arten von sect. Mitina.
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Carlina oligocephala und C. frigida weichen von den Arten der C. vulgaris-Gruppe
insofern ab, als sich der Primérsprof3 in einem mehrphasigen Wachstum basal verzweigt
und die Pflanze zunichst mehrere dicht nebeneinanderstehende bodennahe Rosetten
bildet. Nach einigen Jahren vegetativen Wachstums kommen diese glelchzeltlg zum
Bliihen (Abb. 18). Danach stirbt die gesamte Pflanze ab. Trotz mancher Ahnlichkeit mit
Pleiokormstauden (vgl. Abb. 181 und 9 II) diirfen sie nicht diesem Wuchsformtyp zuge-
ordnet werden, denn es geht ihnen die Fahigkeit zur Innovation ab. Es sind mehrtriebige,
aus einem Rosettenkomplex hervorgehende hapaxanthe Halbrosettenstauden.

2.2. Wurzelsystem

Bei allen Carlina-Arten entwickelt sich das gesamte Wurzelwerk aus der Primédrwur-
zel zu einem Wurzelsystem im Sinne von TrRoLL (1941). In den einzelnen Wuchs-
form-Gruppen zeigt dieses jedoch in seiner Ausdehnung, Aufzweigung und Struktur
deutliche Unterschiede. Sie sollen vor allem in der Entwicklung wihrend der ersten
Vegetationsperiode aufgezeigt werden, wie wir sie am Wurzelkasten (vgl. MEUSEL 1961)
im Botanischen Garten in Halle aufnehmen konnten (Abb. 19, 20).

Beim sekundiren Dickenwachstum der Zwergbdumchen von subgen. Carlowizia und
subgen. Lyrolepis werden alle stirkeren Wurzeln in die Holzbildung mit einbezogen
(s.S.48). Bei Carlina salicifolia entwickeln sich im proximalen Abschnitt der Primédrwur-
zel kriiftige, fast gleichstarke Seitenwurzeln. Sie dringen wie diese allmé&hlich in die Tiefe
und breiten sich weit aus. Am natiirlichen Standort folgen sie den Kliiften des felsigen
Untergrundes. Dabei wird der Bodenraum meist nur unregelméf3ig von Wurzeln durch-
zogen (extensive Bewurzelung, vgl. Asteriscus sericeus, MEUSEL 1961).

Bei halbjéhrigen Pflanzen von C. salicifolia in Vergleichskulturen (Abb. 19I) haben
die Seitenwurzeln 1.Ordnung wie auch die Primarwurzel noch nicht ihre endgiiltige
Lénge erreicht. So wie sich das SproB3system in voller vegetativer Entwicklung und
Ausbreitung befindet, ist auch das Wurzelsystem noch ganz in Entfaltung.

Mit der Primérwurzel und einigen gleichartigen Seitenwurzeln 1. Ordnung (Strang-
wurzel) dhnelt Carlina racemosa in ihrem Wurzelbild C. salicifolia. Nur entwickelt sich bei
dieser das gesamte Wurzelwerk innerhalb weniger Monate bis in groBe Tiefe. Bei einer
halbjdhrigen Pflanze (Abb. 1911) sind bereits bis in den Spitzenbereich simtliche Wurzeln
voll ausdifferenziert. Die Primérwurzel und die proximal an ihr entspringenden, strang-
artigen Seitenwurzeln reichen bis auf den Grund des Beobachtungsraumes und sind
gleichmiBig mit kurzen Seitenwurzeln 2. Ordnung besetzt. Im Gegensatz zu dem mehr
extensiven Wurzelwerk von C. salicifolia zeigt C. racemosa ein intensives, die feinerderei-
chen Boden am natiirlichen Standort gleichmiBig durchsetzendes Wurzelsystem. Der
bodennahen buschigen Aufzweigung kriiftiger Pflanzen entspricht die Forderung proxi-
maler Strangwurzeln (Abb. 19, 21).

Auch C. vulgaris zeichnet sich durch ein verhiltnismiBig intensiv den Boden durch-
ziehendes Wurzelsystem aus. Es entwickelt sich nach Beobachtungen in unseren Ver-
gleichskulturen aber langsamer und erreicht iiberhaupt nicht die Ausdehnung wie bei
C. racemosa (vgl. Abb. 1911, 2011I). Wihrend bei dieser bereits in der ersten Hilfte des
Sommers die Primérwurzel und alle Seitenwurzeln voll ausgebildet sind, benstigt C. vul-
garis, ihrer biennen bis pluriennen Entwicklung entsprechend, mehrere (im Freiland des
Botanischen Gartens 11) Jahre bis zur endgiiltigen Radikation. Mit der lingeren Ausbil-
dungszeit des Wurzelwerks von C. vulgaris steht wahrscheinlich die stirkere Aufzweigung
der Feinwurzeln (viele Seitenwurzeln 3. Grades) im Zusammenhang. C. vulgaris, eine Art,



wagQy

42 g

J

Abb.19: Carlina salicifolia (I), C.racemosa (II), C.acanthifolia (III). Wurzelsysteme in Wurzelkasten —
Vergleichskulturen (Aussaat April, Aufnahme Oktober 1959).
I) Wurzelsystem mit starker proximaler Verzweigung in vollem Wachstum.
II) Wurzelsystem mit starker proximaler Verzweigung, vollig entwickelt, gleichméfig mit Feinwurzeln
besetzt (vgl. Abb.211).
III) Primdrwurzel als tiefgehende junge Riibe, Seitenwurzeln meist nur kurz. Zeichnungen G. MORCHEN.

Fig.19:  Carlina salicifolia (1), C.racemosa (11), C. acanthifolia (III). Root systems cultivated in root boxes
under + equal conditions (sowed in April, drawn in October 1959). I: Root system in full growth with
prevailing proximal branching, II: Complete root system with prevailing proximal branching, surface covered
by fine roots with regular (homogenous) distribution (cf. fig. 211), ITI: Primary root representing a deep-

reaching, slightly swollen storage root, lateral roots mostly short.
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Abb.20: Carlina corymbosa (I), C.acaulis (II), C.vulgaris (IIT). Wurzel-
systeme in Wurzelkasten — Vergleichskulturen (Aussaat April, Aufnahme No-
vember 1959).

i I) Tiefgehendes Wurzelsystem. Primidrwurzel als schlanke Riibe mit + kur-

zen Seitenwurzeln besetzt.
II) Reich entwickeltes Wurzelsystem in den oberen und mittleren Boden-
lagen. Primérwurzel mit kriftigen Seitenwurzeln im proximalen und mitt-

N leren Abschnitt, alle noch in voller Ausbreitung.

‘\ IIT) Reich aufgezweigtes Wurzelsystem, besonders in oberen und mittleren
Bodenlagen. Neben der Primédrwurzel mehrere kriftige Seitenwurzeln aus
proximalem Abschnitt, alle noch in vollem Wachstum. Sehr reicher Besatz
mit Feinwurzeln (vgl. Abb.211I). Zeichnungen G. MORCHEN.

Fig.20:  Carlina corymbosa (1), C. acaulis (I1), C.vulgaris (ITT). Root systems of plants cultivated in root
boxes under + equal conditions (sowed in April, drawn in November 1959). I: Deep-reaching root system;
primary root developed as a slender tap root with short lateral roots. II: Root system richly branched in the
upper and middle layers of the soil. Primary roots with vigorous lateral roots in the proximal and middle
parts, all of them being in full development. III: Root system especially branched in the upper and middle
layers. Some vigorous proximal lateral roots complete the primary root system. All roots are richly covered
by fine roots and are in full development (cf. fig. 21 IT).
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die auf weniger stark austrocknenden Boden in temperaten Klimaten wichst, beschrinkt
sich in ihrer Bewurzelung auf die oberen und mittleren Bodenlagen und dringt kaum in
Tiefen vor, wie man sie bei der mediterranen C. racemosa antrifft (Abb. 21).

Beiden Vertretern von subgen. Carlowizia und subgen. Lyrolepis sowie den Arten von
sect. Mitina und sect. Carlina verdickt sich die Primérwurzel nicht stidrker als die
oberirdischen Achsen. Bei C. racemosa bleibt sie sogar auffallend diinn. Riibenartig
entwickelt sie sich dagegen bei den grof3bldttrigen Halbrosetten- und Rosettenstauden
von sect. Heracantha. Auch alle Arten von sect. Corymbosae sind durch Riibenbildung
charakterisiert. Bei sect. Corymbosae erscheint die Primdrwurzel in ihrem oberen Bereich
bereits frith walzenférmig verdickt (vgl. C. sicula, Abb. 128). Distal verlingert sie sich
sehr stark und dringt tief in den Boden ein (Abb. 20I). In diesem schnellen Vordringen der
Primédrwurzel in tiefe Bodenschichten ist sicherlich eine genetisch fixierte Anpassung an
Trockengebiete zu erkennen. Im Verlaufe ihres mehr- bis vieljahrigen Wachstums ver-
holzt die Riibenwurzel bei allen Arten von sect. Corymbosae (s.S. 53). Das Pleiokorm der
dlteren Pflanzen stockt dann auf einer schmalen Holzriibe (Abb.9, 25).

Die Arten von sect. Heracantha bilden dagegen eine an Libriformfasern arme, vorwie-
gend parenchymatische, fleischige Riibe (Abb.13, 25, 30). Im Zusammenhang mit
der Verdickung der Primédrwurzel steht eine Abnahme in der Zahl der Seitenwurzeln, von
denen sich hochstens einige wenige spéter riibenartig entwickeln. In der Intensitat des
Wachstums der Priméarwurzel und ihrer Verzweigung machten sich bei unseren Beobach-
tungen am Wurzelkasten innerhalb sect. Heracantha deutliche Unterschiede zwischen
C. acanthifolia und C. acaulis bemerkbar. Wie bei den in Trockengebieten verbreiteten
Vertretern von sect. Corymbosae und bei C. racemosa dringt bei jener die Primédrwurzel
rasch in grofle Tiefen vor (Abb.19III), die Seitenwurzeln an dem bereits beachtlich
verdickten Riibenkorper bleiben aber grol3tenteils kurz. Dagegen sind bei C. acaulis in
groferer Zahl proximale und mittlere Seitenwurzeln reichlich ausgewachsen (Abb. 2011).
Die Primédrwurzel bleibt zunéchst kiirzer als die von C. acanthifolia. In dieser Hinsicht
dhnelt C. acaulis in den ersten Phasen ihrer Entwicklung C. vulgaris, mit der sie als
Element temperat - humider Landschaften 6kogeographisch iibereinstimmt.

Im Wurzelwuchs von Carlina zeichnen sich demnach bei Kultur unter einheitlichen
Bedingungen deutlich sippenspezifische Strukturen ab, so fiir

— subgen. Carlowizia und subgen. Lyrolepis: ein sich allméhlich entwickelndes Wurzel-
system mit Primédrwurzel und einzelnen kréftigen Aufzweigungen, die sich im Laufe
der Zeit den Gesteinsfugen folgend weit ausbreiten (extensive Bewurzelung)

— sect. Mitina: ein tiefreichendes, gleichmiBig verteiltes System aus diinner Primér-
wurzel und einer Anzahl von Wurzelstrangen mit regelmaBiger Feinwurzelverteilung,
d.h. intensive Bewurzelung innerhalb einer Vegetationsperiode

— sect. Carlina: ein meist gleichmiflig verteiltes, 3—4fach aufgegliedertes Wurzelsystem
in den oberen und mittleren Bodenlagen

— sect. Corymbosae: ein tiefreichendes, maBig bis reich verzweigtes Wurzelsystem an
einer frith proximal verdickten parenchymatischen, spéter aber derb verholzenden
Primédrwurzel (Holzriibe)

— sect. Heracantha: eine Primarwurzel als méaBig bis sehr tiefreichende fleischige (paren-
chymatische) Riibe, die sich oft erst in tieferen Lagen stirker verzweigt.

Auch im vollentwickelten Zustand konnen sich die hier in ihren Jugendstadien be-
obachteten Wurzel-Wuchsformen deutlich unterscheiden. In Abbildung 21 sind Zeich-
nungen nach Vergleichskulturen im Botanischen Garten von Carlina racemosa und C. vul-
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Carlina racemosa (I, Herkunft Portugal, halbjihrig) und C.vulgaris (II, Herkunft Saaletal bei

Halle, anderthalbjihrig): Unterschiedliche Wurzelsysteme vollentwickelter Pflanzen unter gleichen Bedin-

gungen (Wurzelkasten im Botanischen Garten Halle). Zeichnung: K.-P. RINDT.

Abb. 21:
Fig. 21:

Carlina racemosa (1, from Portugal, half a year old) and C.vulgaris (II, from near Halle, one and

a half year old): Differences in root systems of fully developed plants, studied under + equal conditions (root

boxes in the Botanical Garden Halle).
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garis (beide hapaxanthe Arten) im Stadium der Postfloration nebeneinandergestellt, um
zu veranschaulichen, wie stark die Ausbildung und die Ausdehnung des Wurzelwerkes

von der erblichen Sippenstruktur abhingig sein kann.

Daf sich selbst nah verwandte Arten in ihrem Wurzelwerk unterscheiden, konnte KGRNER (vgl. KORNER
& MEUSEL 1986) in Vergleichskulturen im Botanischen Garten in Innsbruck an Carlina vulgaris und C. bieber-
steinit feststellen. Dabei ergab sich, dafl beide Arten in der gesamten Linge des Wurzelsystems pro Indivi-
duum und in der spezifischen Wurzellinge (cm pro g Feinwurzeltrockengewicht) iibereinstimmen. In der
Verzweigung des Wurzelsystems zeigt die letztgenannte Art jedoch eine stirkere Aufgliederung (mehr
Wurzeln 3. Ordnung). Sie durchwurzelt ein kleineres Bodenvolumen intensiv, wihrend C. vulgaris mit einem
weitliufigeren Wurzelwerk einen groBeren Bodenkdrper nutzt. Im Zusammenhang mit den Unterschieden im
Wouchs und in der Beblitterung ergeben sich somit innerhalb des Artenpaares deutliche 6kologisch relevante
Differenzierungen (s. S. 240).

In der Natur werden durch unterschiedliche Standortbedingungen die Grundformen
der Bewurzelung stark modifiziert. Bei adulten Pflanzen von Carlina acaulis zeigt sich
zwar regelméflig die Herausbildung einer fleischigen Riibe, wobei im proximalen Wurzel-
abschnitt urspriinglich ausgebildete Seitenwurzeln (vgl. Abb. 201I) bis auf wenige redu-
ziert werden konnen (Abb. 22). In der Ausdehnung und Verzweigung des Wurzelsystems
macht sich aber, wie die Beispiele in Abb. 22 zeigen, der Einflul des Standortes stark

bemerkbar.

In der Betonung der proximal leicht riibenartig verdickten Primérwurzel mit meist nur locker verteilten
Seitenwurzeln stimmen alle dargestellten Wurzelwuchsformen tiberein. Sie unterscheiden sich aber wesentlich
in der Lage und Ausdehnung. So dringt auf durchlidssigen Moridneablagerungen im warmen Klagenfurter
Becken die Primédrwurzel von C. acaulis bis iiber 4 m in die Tiefe. An der Gesamtpflanze (Abb. 2211) erscheint
die unterirdische Entfaltung der oberirdischen gegeniiber gefordert. Der von der Bodenstruktur nicht
gehemmte Tiefgang wird nach den Vorstellungen von KuTscHERA-MITTER (1971) und LICHTENEGGER (1976)
durch unregelmiBige Durchfeuchtung der oberen Bodenhorizonte bewirkt. Erst in groferer Tiefe findet die
Woaurzel ein ausreichendes gleichmifliges Wasserdargebot.

In Weidehalbtrockenrasen im frinkischen oder thiiringischen Kalkhiigelland stockt C. acaulis auf
verhiltnismiBig flachgriindigen Boden (Abb. 221I). In den oberen Bodenhorizonten kann die Wurzel riiben-
formig verdickt etwa 20 bis 30 cm senkrecht in den Untergrund vorstoflen. Dann gelangt sie meist in
Horizonte eines plattig aufgelockerten Gesteins. Hier folgt sie in einem zickzackformigen Tiefgang soweit als
moglich einzelnen Spalten. Erst wenn sich der Gesteinsuntergrund vollig verdichtet, biegt sie, Schichtfugen
folgend, in eine flache Lage ab und kann hier — meist schwer analysierbar — oft noch betrichtliche Linge
erreichen. In den tonreichen Fugen und Spalten findet die Pflanze selbst bei oberflichlicher Austrocknung des
Bodens die fiir ihre iippige sommerliche Entwicklung nitige Feuchtigkeit. Thr Vorkommen ist von einem
solchen Wasserdargebot abhingig.

Abb.22: Carlina acaulis. Unterschiedliche Ausbildung des Wurzelsystems am natiirlichen Standort. I: auf
Muschelkalk-Verwitterung in Siidthiiringen (bei Eisfeld) mit Ausbreitung des distalen Abschnittes der
Primérwurzel und von Seitenwurzeln in Schichtfugen. II-V: Pflanzen in den Siidostalpen nach LICHTENEG-
GER (1976) und KuTscHERA et al. (1982). II: Sehr weites Eindringen der Primédrwurzel und locker verteilte
Seitenwurzeln auf tiefgriindiger Moréne (Klagenfurter Becken, Kdrnten, 450 m). IIT-V: Abweichendes Ver-
halten in der altomontanen und subalpinen Stufe im Glocknergebiet. Geringer Tiefgang und flache Ausbrei-
tung der Primdrwurzel (I1I: GroBiglockner-Hochalpenstralle, Schonwand, 2070 m; IV Heiligenblut, Schach-
nern, 1400 m (K#rnten), N-Seite und V: S-Seite einer steilen Hangrippe). Vgl. Text.

Fig.22:  Carlina acaulis. Different development of the root systems in natural habitats. I: in weather-worn
shell-lime in south Thuringia (Eisfeld). Distal parts of the primary root as well as lateral roots spread into
the layers. III-V: plants in the south-east Alps, after LICHTENEGGER (1976) and KuTscHERA et al. (1982). IT:
deep-reaching primary root and loosely distributed lateral roots in a deep moraine of the Klagenfurt-basin,
Carinthia (450 m). ITI-V: various occurrences in the altomontane and subapline region of the Glockner area;
Primary root evenly horizontally spreading, not deep-reaching, cf. text. III: GroBglockner-Hochalpen high-
way, 2070 m; IV: Heiligenblut, Schachnern, 1400 m (Carinthia), northern slope; V: steep southern slope.



Abb.22: Text siche S.46.
Fig.22: Text see p.46.
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Unter ganz anderen Bedingungen wichst Carlina acaulis in altomontanen und subalpinen Lagen der
Alpen, wo ihr Wurzelwerk von LICHTENEGGER (1976) und KuTscHERA (vgl. KuTscHERA et al. 1982) analy-
siert wurde. Auch hier kommt es zur Entwicklung einer sich stark verlingernden und nur spérlich mit
kriftigeren Seitenwurzeln versehenen Primarwurzel. Obgleich vom Substrat her die Méglichkeit eines groBe-
ren Tiefgangs gegeben ist, dringt diese aber, wie die Abb. 22I1T und IV zeigen, nur etwa 30-50 cm senkrecht
in den Boden und setzt dann ihr Wachstum in flacher Ausbreitung fort. Nach KuTscHERA-MITTER (1971) und
LicHTENEGGER (1976) ist die abnorme Lage der Pfahlwurzel in erster Linie auf das Temperaturgefille des
Bodens in den Hochgebirgslagen zuriickzufiihren. Bei ausreichender, gleichméBiger Durchfeuchtung der
oberen Bodenhorizonte erfolgt die Ausbreitung der Hauptwurzel und ihre Verzweigung direkt unter der Flur,
wenn sich die tieferen Bodenschichten nicht ausreichend erwdrmen (KuTscHERA in litt. 1986). Die Begren-
zung des Tiefganges und die flache Ausbreitung der Wurzeln ist nach diesen Autoren nicht die Folge
mechanischer Hindernisse, sondern bodenklimatischer Faktoren. Ob sich in hdngigen Gebirgslagen nicht
auch BodenflieBen auf die Lage der Primidrwurzel auswirkt, bedarf jedoch noch weiterer Beobachtungen.

Wenn sich somit in den unterschiedlichen Wurzelbildern von C. acaulis eine grof3e
Modifikabilitét widerspiegelt, mull doch beachtet werden, da83 es sich in allen Fillen um
Varianten eines Radifikationstyps, ndmlich einer riibenférmigen Primidrwurzel handelt.
Weitere Beispiele fiir die Abhéngigkeit der Wurzelwuchsformen vom Standort werden in
Band II vorgestellt.

2.3. Anatomie der Achsen und Wurzeln

Im anatomischen Bau der SproBachsen und Wurzeln zeigt Carlina erst neuerdings
(Korn 1964, KAsTNER 1966) erkannte charakteristische Differenzierungen, welche die auf
morphologischer Grundlage erarbeitete Gliederung der Gattung und Charakterisierung
ihrer einzelnen Arten vielseitig bestétigen. In erster Linie sind hier Unterschiede beim
priméren und sekundédren Dickenwachstum zu beachten. Aber auch in der Ausbildung
verschiedenartiger AbschlulBgewebe und in der Verteilung von Latextaschen sind biolo-
gisch bedeutsame sippenspezifische Strukturen zu erkennen.

Die Vertreter von subgen. Carlowizia und subgen. Lyrolepis verhalten sich im SproB3-
und Wurzelbau wie typische Holzpflanzen. So zeigt der Primérsprof3 von Carlina salicifo-
lia (Abb.23A) nur in den ersten Phasen seiner Entwicklung schwaches priméres Dicken-
wachstum. Dafiir wird schon frith durch einen Kambiumring ein zylindrischer Holzman-
tel gebildet, der sich durch sekundidres Dickenwachstum regelmiflig erweitert
(Abb.25A). So entsteht im Laufe der Jahre ein massiver Holzkorper mit einzelnen oder
in kleinen Gruppen angeordneten Tracheen in einem dichten Gewebe von Sklerenchym-
fasern (zerstreutporiges Holz). Holzparenchym findet sich meist nur lagenweise an der
Jahresringgrenze und in deren Nachbarschaft paratracheal (Abb. 29/1, 2). Die Markstrah-
len im Holzkorper von C. salicifolia sind schmal, ein bis zwei, hochstens drei Zellschichten
breit (Abb.26B, 29/1, 2). Abbildung 27 gibt eine Ubersicht iiber die Elemente des
Holzkorpers aus Tracheen, Tracheiden, Holzfaserzellen und Parenchymzellen.

Die Jahresringgrenzen in dem zerstreutporigen Holz sind nach Korn (1964)
unterschiedlich markiert. Sie lassen sich sowohl an tangential angeordnetem Parenchym-
gewebe, zonal abgegrenzten Tracheengruppen und neu einsetzenden sekundéren Mark-
strahlen erkennen (Abb.29/1, 2). Oft hebt sich der Jahresringbeginn auch durch weit-
porige Tracheen heraus. In vieler Hinsicht &hnelt somit der Holzk6rper von C. salicifolia
dem von Lorbeerwald-Gehdlzen (z. B. Laurus azorica), in deren Bereich die Art meist
vorkommt. An der Festigung des Achsenkorpers von C. salicifolia beteiligen sich auch die
von Sklerenchymfasern gebildeten Phloemkappen in der sekundéiren Rinde. In ihrer
Wiederholung (Abb.25A, 261 3) zeichnet sich ebenso wie in den Jahresringen des Xylems
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rhythmisches Dickenwachstum ab. Bei C. xeranthemoides ist im sekundaren Xylem der
Jahresrhythmus des Wachstums durch einen Wechsel von sklerenchymatischem in pa-
renchymatisches Gewebe sehr deutlich markiert (Abb.29/4).

Im Verlauf der Verbreiterung der Achse wird die Epidermis von einem in der primé-
ren Rinde sich bildenden Periderm ersetzt. An der Grenze zwischen der priméren
und sekundéren Rinde kennzeichnen tangential gestreckte Zellen eine Perizykelscheide.

Auch die Primarwurzel von C. salicifolia bildet durch sekundires Dickenwachstum
einen festen Holzkorper mit priméren und sekundaren Markstrahlen von geringer Breite
(Abb.25A, 2614, 5). In der Nachbarschaft der Endodermis findet man Latexlakunen, die
sich bei C. salicifolia auf die Wurzel beschrianken (s.S. 69).

Die meisten Beziehungen zu den immergriinen Carlina-Arten mit holzigen Achsen
weisen hinsichtlich ihres anatomischen Baues die Stauden von sect. Corymbosae und die
Annuellen von sect. Mitina auf. Unter den Letztgenannten zeichnet sich besonders
C. racemosa durch viele Ubereinstimmungen im priméren und sekundiren Zuwachs mit
C. salicifolia aus. Sie ergeben sich sowohl aus den halbschematischen Aufrissen und
Querschnitten in Abb. 23B und Abb. 25B als auch aus entsprechenden Darstellungen der
zelluldren Strukturen (Abb. 261, IT). Wie die ausdauernden Holzpflanzen 148t C. racemosa
an der Basis der Primarachse nur ganz geringes priméres Dickenwachstum erkennen.
Dagegen entwickelt sich vor allem im unteren Spro3abschnitt ein von einem geschlosse-
nen Kambiumring ausgehender zylindrischer Holzkorper, der der Pflanze ebenso Festig-
keit verleiht wie die breiten Sklerenchymkappen iiber dem Phloem.

Das Holz wird auch bei den Vertretern von sect. Mitina in erster Linie aus Skleren-
chymfasern aufgebaut und nur von schmalen Markstrahlen durchsetzt. Die Tracheen sind
zerstreut oder in Radialreihen angeordnet. Holzparenchym ist selten. Zum Unterschied
von den Zwergbaumchen erlischt jedoch bei den Annuellen die Kambiumtétigkeit friih-
zeitig. Die Kambiumzellen verholzen ebenso wie viele Zellen der sekundéaren Rinde und
des Holzparenchyms, so dafl nur wenige Siebrshren bis zum Ende der Vegetationsperiode
funktionsfahig bleiben. Da auch die Markstrahlzellen verholzen, wird der Stengel in den
letzten Phasen seiner Entwicklung zu einer starren Achse, die nach dem Absterben der
Pflanze noch lange erhalten bleibt. Der &ulere Abschluf3 des Stengels wird bei C. racemosa
in erster Linie von der Perizykelscheide iibernommen, deren Winde verkorken. Die Zellen
der dulleren Rinde samt der Epidermis sterben ab, sie kollabieren und lagern sich der
Perizykelscheide auf (Abb. 2611 2).

Auch die Primérwurzel und ihre kriftigsten Seitenwurzeln zeichnen sich bei Carlina
racemosa durch starke Holzbildung aus. Im Verlaufe der Entwicklung verholzen in der
Wurzel die Markstrahlen, die Kambiumzellen und ein groBer Teil des Phloems. Nur
wenige Siebzellen bleiben ldnger erhalten. Entsprechend der Perizykelbildung im Spro8
wird die Wurzel, nachdem die Epidermis und die primére Rinde frith der Zerstsrung
anheimfallen, von der verkorkten Endodermis nach auBen abgeschlossen (Abb. 2611 3).
In ihrer Umgebung kann man Latexlakunen beobachten. C. racemosa entspricht somit in
ihrem anatomischen Bau in vieler Hinsicht C. salicifolia, wenn man beriicksichtigt, daf3
die Kambiumtitigkeit bereits frith erlischt. Im Zusammenhang mit der Hapaxanthie
Ztehen auch Unterschiede in der Ausbildung des Abschlu3gewebes (fehlende Peridermbil-

ung).

Die von KisTNER (1966) herausgestellten Ahnlichkeiten zwischen den Holzpflanzen und den Annuellen
von sect. Mitina hinsichtlich der Achsen- und Wurzelstruktur beziehen sich nur auf den unteren Teil des
Primiirsprosses. Daraus ist zu erkliren, daB weder MEINHELT (1906) noch Korn (1964) auf solche Beziehungen

hingewiesen haben, ja MEINHEIT C. racemosa als eine Art mit reicher Parenchymbildung im Achsenbereich
neben C. acaulis stellt.
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Abb.23: Schematische Lingsschnitte durch PrimérsproB und Seitentriebe, in verschiedenen Altersstadien
zur Veranschaulichung des priméren und sekundaren Dickenwachstums, bei A) Carlina salicifolia, B) C. race-
mosa, C) C. corymbosa. Es bedeuten: weifl = primédre und sekundire Rinde, Léngsstriche = Xylem mit
sekunddrem Zuwachs, lings gestrichelt = Markkérper.

Fig.23: Diagrammatic longitudinal sections through the primary shoot and lateral branches of different
age illustrating the primary and secondary thickening. A (Carlina salicifolia, B) C. racemosa C) C. corymbosa.
White parts: primary and secondary growth; longitudinal lines: xylem with secondary growth; longitudinal
interrupted lines: pith.
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Abb.24: Schematische Lingsschnitte durch den PrimirsproB in verschiedenen Altersstadien bei A) Carlina
vulgaris, B) C. acaulis und C) C. acanthifolia. Man beachte die Auswirkungen des priméren Dickenwachstums
(quer gestrichelt) bei der Herausbildung der Laubblattrosetten-Achse und der terminalen Infloreszenz.
I = Anlage eines Innovationsstriebes, RP = Anlage eines basalen Infloreszenzastes (Rosettenparakladium).
Die Ziffern entsprechen der Lage der Querschnitte in Abb.25D, E.

Fig.24:  Diagrammatic longitudinal sections through the primary stem in different stages A) in Carlina
vulgaris, B) C. acaulis, and C) C. acanthifolia. Note the result of the primary thickening (marked with
horizontal interrupted lines) during the formation of the axis in (foliage) leave rosettes and in the large
terminal capitulum. I = formation of an innovation shoot, RP = formation of a basal inflorescence branch
(rosette paracladium). 1-3 indicate the positions of the cross sections of fig. 25D, E.
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Wie die Holzpflanzen und die Annuellen weisen auch die Pleiokormstauden von sect.
Corymbosae (hier am Beispiel von C. corymbosa behandelt) nur geringes priméres Dicken-
wachstum auf (Abb. 23C, 25C). Das sekundére Dickenwachstum der Sprosse ist wie bei
C. racemosa auf die untersten Abschnitte des Primarsprosses und in spéteren Stadien auf
die seiner basalen Innovationstriebe beschriankt. Damit werden die Grundlagen eines
ausdauernden Pleiokorms geschaffen (s.S.29). Die Primérwurzel zeigt in ihrer ganzen
Erstreckung sekundédren Zuwachs (Abb.23C, 25C). Im Unterschied zum Verhalten der
Vertreter von subgen. Carlowszia ist bei den Angehorigen von sect. Corymbosae parenchy-
matisches Gewebe am Aufbau des Holzkorpers stidrker beteiligt. In der Achse und in der
Wurzel werden die Xylembiindel durch breite, meist aus drei bis fiinf Zellagen gebildete,
primére und sekundéire Markstrahlen voneinander getrennt (Abb. 25C, 281I). Man findet
auch Fusionen von Markstrahlen (angehdufte Markstrahlen nach GreEcuss 1945, vgl.
Korn 1964). In den mittleren und oberen Stengelabschnitten von C. corymbosa finden wir
geschlossene Leitbiindel wie bei C. racemosa (vgl. Abb.25C, 2811). Im basalen Teil der
Sprosse, in den Pleiokormésten, bewirkt dagegen wie bei den Achsen der Gehdlze ein
Kambiumring regelméfig wiederholtes sekundéres Dickenwachstum (Abb. 25C, 2812, 3).
Das Holz besteht iiberwiegend aus Holzfasern. Jahresringe werden, dhnlich wie bei den
Achsen von C. salicifolia, durch eine Verbreiterung des Parenchymgewebes, tangential
geordnete, oft durch grofle Poren ausgezeichnete Tracheengruppen und den Beginn
zusétzlicher Markstrahlen gekennzeichnet (Abb. 29, 3). Auch im Phloem sind Jahresringe
erkennbar. Der regelmiBBige Wechsel von weitzelligem parenchymatischem Friihbast mit
Spatbast aus Faserstrangen und eingestreuten engen Siebrohren (Abb.2813) ist Aus-
druck des mit regengriinen Gehélzen iibereinstimmenden rhythmischen Wachstums der
Arten der C. corymbosa-Gruppe. Als Abschlul3gewebe bildet sich in den unteren Achsenbe-
reichen ein Periderm. An den mittleren und oberen Sprof3teilen iibernimmt dagegen bei
C. corymbosa die verholzte Perizykelscheide den Abschlull (Abb. 2812). Durch Einbezie-
hung von Lagen der sekundiren Rinde in die Verkorkung entsteht wie bei baumférmigen
Senecio-Arten (vgl. METCALFE & CHALK 1957) ein mehrschichtiger perizyklischer
Kork, der den in der sommerlichen Diirre sich oft entbldtternden Bliitentrieben einen
besonderen Schutz gewihrleistet.

Abb.25: Querschnitt-Schemata aus verschiedenen Sprofi- und Wurzelregionen der Hauptwuchsformtypen
von Carlina A) C. salicifolia, B) C. racemosa, C) C. corymbosa, D) C. vulgaris, E) C. acaulis. Es bedeuten:
1. einjdhrige blithende Achse; 2. mehrjihrige Achse bzw. (bei B) Basis eines einjdhrigen Bliitentriebes;
3. proximaler Abschnitt der Primidrwurzel einer mehrjahrigen bzw. (bei B) einer voll entwickelten einjihrigen
Pflanze, 4 und 5 mittlere und distale Wurzelabschnitte. Man beachte von A bis E die zunehmende Auflocke-
rung des kompakten an Sklerenchymfasern reichen Holzkorpers durch Verbreiterung der Markstrahlen und
Zunahme des Xylem- und Phloemparenchyms sowie die zunehmende Ausdehung des Markkorpers in der
SproBbasis (Zone 2) von C bis E sowie entsprechende Anderungen im proximalen Wurzelkérper. Schwarz =
Sklerenchymgewebe, weifl = Parenchymgewebe, punktiert = Phloem, kleine Kreise = Xylemgefdfe,
JR = Jahresringgrenze.

Fig.25: Diagrammatic cross sections of different stem and root portions from main growth form types of
Carlina. A) C. salicifolia, B) C. racemosa, C) C. cormybosa, D) C. vulgaris, E) C. acaulis. 1. flowering stem, one
year old; 2. a stem several years old or (in B) base of a one year old flowering shoot; 3. proximal part of the
primary root, plant several years old or (in B) plant fully developed, one year old; 4. and 5. middle and distal
parts of the root. Note (from A to E) the reduction of the lignified body (rich in sclerenchym fibres), correlated
with broadening pith rays, increasing of xylem and phloem parenchyma, and (from C to E) expansion of the
pith body in the stem base (zone 2). Corresponding alternations can be seen in the proximal root body.
Black = sclerenchymatous tissue, white = parenchymatous tissue, dotted = phloem, small circles = xylem
vessels, IR = border lines between the annual rings.



Abb.25: Text siehe S.52.

Fig. 25:

Text see p.52.
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Abb.26: I: Carlina salicifolia. Querschnitte durch SproBachse und Wurzel (vgl. Abb. 25): 1) Leitbiindel eines
einjihrigen Triebes, 2) Leitbiindel eines zweijihrigen Triebes mit sekundidrem Zuwachs im Xylem und
Phloem und Milchsaftzellen iiber Phloemsklerenchym-Kappe, 3) Sektor aus élterer Achse mit peripherem
Xylem und mehrschichtigem Phloem mit Phloemfasergruppen, 4) Sektor aus proximalem Teil einer zweijéh-
rigen Primérwurzel, mit Sphérokristallen in sekundérer Rinde, 5) aus distalem Abschnitt der Wurzel.
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Abb. 26:

IT: Carlina racemosa. Querschnitte durch
Sprofl und Wurzel (vgl. Abb.25B): 1) Biindel
aus den oberem Sprof3abschnitt, 2) Sektor aus
basalem Sproflabschnitt, 3) aus Wurzel mit an
Sklerenchym reichem Xylem und Phloem, ab-
gestorbenen und verholzten Markstrahlen und
Kambiumzellen, Perizykel- bzw. Endodermis-
Abschluigewebe, Latextaschen in sekundéarer
Rinde. Es bedeuten: E = Endodermis, JR =
Jahresringgrenze, K = Kambium, La = La-
textaschen, Ma = Mark, Mst = Markstrahl,
P = Perizykel, Pd = Periderm, pR = pri-
mire Rinde, sR = sekundire Rinde, Sp =
Sphirokristalle, Sz = Milchsaftzellen.

wweo

Fig.26: 1. Carlina salicifolia. Cross section through the stem and root (see fig. 25A). 1) Vascular bundle of
a shoot, one year old; 2) vascular bundle of a shoot, two years old, with secondary growth in the xylem and
phloem, and with lacticiferous cells above the phloem-sclerenchyma-top, 3) sector from an older stem, with
peripheral xylem and several-layered phloem with groups of xylem fibres; 4) section taken from a proximal
part of a primary root, two years old, with spheric crystales in the secondary cortex; 5) sector from a distal
part of the root.

IT: Carlina racemosa. Cross sections through the stem and root (see fig. 25A). 1) vascular bundle from the
upper part of the stem; 2) sector from the basal part of the stem; 3) sector from a root with xylem and phloem
being rich in sclerenchyma, with lignified pith rays and cambium cells, pericycle or endodermis surface tissue
and latex cavities in the secondary cortex.

E= endodermis, IR = boundary between the annual rings, K = cambium, La = latex cavities, Me = pith,
Mst = pith ray, P = pericycle, Pd = periderm, pR = primary cortex, sR = secondary cortex, Sp = spheric
crystals, Sz = lacticiferous cells.
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Abb. 27:

Elemente des Holzes von Carlina
salicifolia (I) und C'. zeranthemoi-
des (IT). Man beachte die Unter-
schiede in der Grofle der Paren-
chymzellen und in der Schnébe-
lung der Tracheiden. Nach Ra-
pi¢ (unverdffentl.).

Fig. 27:

Xylem elements in Carlina sali-
cifolia (I) and C. zeranthemoides
(IT). Note the differences in the
size of the parenchyma cells and
in the rostrum form of the tra-
cheids.
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Ahnlich wie die basalen Spro3abschnitte weisen die Primérwurzel von Carlina corym-
posa und ihre kréftigen proximalen Abzweigungen regelmifliges sekundéres Dicken-
wachstum auf. Im ersten Jahr ist das Xylem reicher an parenchymatischem Gewebe
(Abb. 2503, 2814). Die Riibe macht deshalb zunichst einen fleischigen Eindruck
(Abb. 128). Spater nehmen die Holzelemente zu. Es entsteht so im Laufe der Jahre eine
feste Holzriibe mit Jahresringen im Xylem und im Phloem. Das Parenchymgewebe der
bis neun Zellreihen breiten Markstrahlen gewéhrleistet zudem eine ausreichende Speicher-
funktion. Bei sehr alten Pflanzen konnen die innersten Teile des Holzkorpers im oberen
Teil der Primérwurzel zerfallen (Abb. 9).

Durch das sklerenchymfaserreiche Xylemgewebe der iiberdauernden basalen Achsen-
abschnitte und der Wurzel erinnert C. corymbosa noch stark an Strukturen der Zwerg-
piumchen. Mit reicheren Anteilen von Parenchymgewebe (besonders in den breiten
Markstrahlen) nédhert sie sich den im folgenden zu behandelnden Halbrosetten- und
Rosettenpflanzen.

Verbunden mit der Ausbildung bodennaher Rosetten, die in einer meist langen
vegetativen Periode eine Vielzahl von Laubblidttern entwickeln, finden wir in den Sektio-
nen Carlina und Heracantha ein ausgedehntes primires Dickenwachstum im unteren
Abschnitt der Sprosse. Die akropetal zunehmende primére Verdickung der Achsen, die in
einem Anwachsen des Markkorpers zum Ausdruck kommt, geht auf eine Erweiterung der
Scheitelregion durch regelméfige antiklinale Teilung zuriick. Diese Teilungsprozesse
haben eine Verbreiterung und Abflachung des Vegetationskegels und im Extrem die
Ausbildung einer Scheitelgrube zur Folge (vgl. TrRoLL & RaUuH 1950). Zu der priméren
Verdickung gesellt sich bei den Rosetten bildenden Carlina-Arten sekundéres Dicken-
wachstum. Es wirkt sich besonders im untersten Abschnitt der aufrechten Achse aus,
sodaf} bei C. vulgaris die urspriinglich verkehrtkegelférmige Anlage durch einen Mantel
sekundidrer Gewebe maskiert wird (Abb.24 A). Bei diesem sekundiren Zuwachs an der
SproBbasis wird im Xylem zunéchst sehr viel Parenchym gebildet, das an das zentrale
Markparenchym anschlieBt (Abb.25D2, 28113). In der Folge entsteht aber ein dicker

Abb.28: T: Carlina corymbosa. Querschnitte durch Sprofl und Wurzel (vgl. Abb. 25C). 1) Biindel im oberen
SproBabschnitt, 2) Sektor aus mittlerem und 3) aus unterem SproBabschnitt (Pleiokormast) mit Skleren-
chymfasergruppen im Phloem und breiten Markstrahlen, 4) Sektor aus einer zweijihrigen Wurzel (proximal)
mit zunehmender Sklerenchymbildung, d.h. zentralfugaler Einengung der Markstrahlen. Siehe S. 58.

IT: Carlina vulgaris. Querschnitte durch Sprof3 und Wurzel (vgl. Abb.25D). 1) Biindel aus oberem Sprofab-
schnitt. 3) Sektor aus SproBbasis mit ausgedehntem sekundiren Zuwachs, im Zentrum als parenchymreiches,
aullen als sklerenchymfaserreiches Xylem, Phloemleitgewebe im Sklerenchym eingeschlossen, 2) Sektor aus
Wurzel mit Peridermbildung.

Es bedeutet: PK = Perizykelkork (weitere Erklirungen vgl. Abb. 26). Siehe S. 59.

Fig.28:  T: Carlina corymbosa. Cross sections through the stem and the root (see fig. 25C). 1) Vascular bundle
in the upper part of the stem. 2) sector from a middle and 3) from a lower part of the stem (pleiocorm branch)
with groups of sclerenchyma fibres in the phloem and broad pith rays, 4) sector from a proximal part of a
root, two years old, with increasing formation of sclerenchyma fibres, i. e., centrifugal narrowing of the pith
rays. See p.58.

IT: Carlina vulgaris. Cross sections through the stem and the root (see fig. 25D). 1) vascular bundle in the
upper part of the stem, 3) sector from the basal stem with expanded secndary growth, the xylem rich in
Parenchyma in the centre, and rich in sclerenchyma fibres at the periphery, phloem enclosed in the scleren-
chyma, 2) sector from the root, showing periderm formation. PK = pericycle cork (further explanations see
fig. 26). See p. 59.
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Abb.28/I:  Carlina corymbosa. Querschnitte durch Sprofl und Wurzel. Text siehe S. 57.

Fig.28/1:  Carlina corymbosa. Cross sections through the stem and the root. Text see p. 57.
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Abb. 28/I1:  Carlina vulgaris. Querschnitte durch Sprof und Wurzel. Text siehe S.57.

Fig. 28/11:  Carlina vulgaris. Cross sections through the stem and the root. Text see p.57.
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Holzzylinder, der sich im Holzkorper der Primarwurzel fortsetzt (Abb.25D2, 3). Peri-
dermbildung im Bereich der sich sekundér verdickenden Achse erfolgt aus der Epidermis.

Noch umfangreicher als bei der C. vulgaris-Gruppe ist die primére Erstarkung bei den
Arten von sect. Heracantha. Die kurze SproBachse aller hierher gehorigen Sippen zeigt
einen sich konisch stark erweiternden Markkorper.

Bei C. acaulis sind in der Ausdifferenzierung der Pflanzenbasis Beziehungen einerseits
zu sect. Corymbosae, andererseits zu sect. Carlina zu erkennen. Mit der erstgenannten
Gruppe stimmt C. acaulis in der Ausbildung von basalen Innovationssprossen, mit der
letztgenannten in der priméren Erstarkung der Rosetten-Sprof3basis iiberein.

Wie Abb.25D2 und Abb.25E 2 zeigen, entspricht C. acaulis in der anatomischen
Struktur der Sprof3basis weitgehend den Verhéltnissen bei C'. vulgaris. Unterschiedlich ist
jedoch die Anlegung von Seitentrieben am Primérspro83. Sie entspringen bei C. vulgaris
aus dem oberen Bereich der verdickten Sprofbasis, also aus den Achseln der oberen
Rosettenbliitter, wihrend sie bei C.acaulis in der Kotyledonarregion auftreten und an
dem Xylemkorper des sekundédren Zuwachses Anschlufl finden (vgl. Abb.24A, 24B).
Diese Differenzierung steht mit der verschiedenenartigen Funktion im Zusammenhang:
Bereicherung des Bliitentriebes einer hapaxanthen Halbrosettenpflanze bzw. basale In-
novation bei einer Halbrosettenstaude.

In der Gewebedifferenzierung unterscheidet sich Carlina acaulis insofern von C. vul-
garis, als im sekunddren Zuwachs sowohl des Sprosses als auch der Wurzel der Skleren-
chymanteil auf einige die Gefdle begleitende Faserstringe reduziert ist, dafiir aber das
Parenchym in den Leitbiindeln sehr groflen Raum einnimmt. Im Sprofiquerschnitt
(Abb. 25 E2) kommt der parenchymatische Charakter der sekundiren Gewebe vor allem
in breiten Markstrahlen zum Ausdruck, die das im priméren Dickenwachstum entstan-
dene ausgedehnte Mark mit dem Parenchym der sekundéren Rinde verbinden. Im Xylem
des unteren SproBteils erscheinen die Gefialle einzeln in kleinen Gruppen oder in einreihi-
gen ,Porenstrahlen“ Nur in den spidten Zuwachsphasen sind sie von Sklerenchym
umgeben, was eine — allerdings nur undeutliche — Markierung von Jahresringen bewirkt.

Die sekundire Rinde nimmt im Spro3 von C'. acaulis einen breiteren Raum ein als bei
den bisher betrachteten Sippen. Sklerenchym tritt auch hier stark zuriick. Es fehlt vollig
im Maskierungsmantel des sekunddren Zuwachses im untersten Sproabschnitt. Dagegen
kommt Phloemsklerenchym im Stengel von der oberen Rosettenzone aufwirts regel-
méBig vor. In diesem Abschnitt dienen ringformig angeordnete geschlossene Leitbiindel
mit Sklerenchymkappen der Aussteifung der verldngerten, ein schweres Képfchen tragen-
den Achse. Die gestreckten Sprosse von C. acaulis d4hneln damit den Bliitentrieben von
C. corymbosa und C. vulgaris (vgl. Abb.2811, 28111, 30/1).

Abb.29: Querschnitte mit Jahresringgrenzen (JR) von mehrjahrig verholzten Achsen (nach Korn 1964).
1) und 2) Carlina salicifolia. Biindel mit Markkrone und erstem Jahresring. Sektor desselben Holzkomplexes
mit 3. Jahresringgrenze. 3) C. corymbosa, mehrere Jahresringe eines Pleiokormastes. 4) C. xeranthemoides,
Wechsel von sklerenchymatischem zu parenchymatischem Grundgewebe an Jahresringgrenze.

1), 2) und 4) nach Pflanzen vom natiirlichen Standort (Tenerife), 3) Pflanze aus Kultur (Bot. Garten Halle).

Fig.29: Cross section with border lines of the annual ring (JR), taken from lignified stems, several years
old. 1) and 2) Carlina salicifolia. Vascular bundle with pith crown and first annual ring. Section of the same
wood complex with third border line of the annual rings. 3) C. corymbosa, several annual rings of a pleiocorm
branch. 4) C. xeranthemoides, alternation from sclerenchymatous to parenchymatous tissues at border lines
of annual rings. 1), 2) and 4) based on plants from natural habitats (Tenerife), 3) plants from cultivation
(Botanical Garden Halle).



Abb. 29:

Jahresringgrenzen. Text siehe S. 60.

Fig. 29:

Border lines of the annual ring. Text see p. 60.
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Abb.30:  Carlina acaulis. Querschnitte durch SproB und Wurzel. Text siehe S. 64.
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Cross sections through the stem and the root. Text see p. ¢

Carlina acailis.

Tig. 30:
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Die junge Prim#rwurzel von C. acaulis ist zundchst schmal (Abb.20II). Durch
Kambiumtétigkeit bilden sich aber allméhlich beachtliche Lagen von sekundirem Xylen
und Phloem, so daB} eine schlanke Riibe entsteht. Im sekundaren Zuwachs herrschen wig
in den Sprofbasen auch im Wurzelbereich Parenchyme vor. Im Xylem liegen die Tra.
cheen in Holzparenchym eingebettet, in kleinen Gruppen zerstreut oder in einzelligen
Reihen (Abb.30/5). Nur selten bildet sich Xylemsklerenchym. Stellen, an denen sich
paratracheale Sklerenchymfasergruppen héufen, spricht KAsTnEr (1966) als Jahres.
grenzen an. Im Querschnitt sind schmalere, septenartige Gefaf3biindel von breiten Mark-
strahlen begleitet. Neben priméren bewirken sekundére Markstrahlen eine starke Ver.
mehrung des Parenchyms im Xylem (Abb.25E 3, 4).

Auch in den Schichten des Phloems der Wurzel dominieren Parenchymgewebe
(Abb. 30/5). So entsteht durch sekundires Dickenwachstum ein durchwegs fleischiger
Riibenkorper. Da die Tangentialspannungen in der sekundédren Rinde nur unvollstidndig
durch Dilatationsteilungen kompensiert werden, kommt es zu radialen Rissen in den
dulleren Wurzelschichten. Ihnen folgen Spalten im Bereich der Xylem-Markstrahlen. So
zerkliiftet die Wurzel in einzelne Stringe oder Bander aus Tracheen- und Holzfasern mit
einem mehr oder weniger starken Anteil von Parenchym. An den Auflenflachen solcher
Strénge bildet sich oft ein periderm&hnliches Abschlullgewebe. AuBlerdem diirfte die
reiche Latexbildung, die, wie in allen Schichten des Xylems, im Mark und in der sekundé.-
ren und primdren Rinde zu beobachten ist, beim Aufreilen der Wurzel zum Schutz der
isolierten Gewebestriange beitragen (Abb. 30/5).

Der Zerkliiftung der Primédrwurzel bei dlteren Pflanzen von C. acaulis folgt eine
Zerreiflung des Pleiokorm-Wurzelkopfes. Dessen kurze iiberdauernde Abschnitte beste-
hen wie die Basis des Primérsprosses grofitenteils aus parenchymatischem Gewebe, das
einem sekunddren Zuwachs um ein umfangreiches zentrales Mark entstammt (vgl.
MavaHINT 1963). Beim Fehlen eines zusammenhéngenden Holzkorpers, wie er das Pleio-
korm von C. corymbosa lange Zeit festigt, hohlt sich der Wurzelkopf allméhlich aus und
zerfillt in einzelne Sektoren, die den Stréngen der gespaltenen Wurzel aufsitzen. Man
findet demzufolge auf den getrennten, auseinanderklaffenden Sektoren der Primérwurzel
einzelne Teile des basalen iiberdauernden Sproflsystems mit den dazugehdrigen Innova-
tionsknospen (Abb. 9, 10). Es kommt so zu der fiir éltere Pflanzen von C. acaulis charakte-
ristischen Wuchsform einer Spaltriiben-Staude (s. S. 32), wie sie auch von LUKASIEWICZ
(1962) dargestellt wurde. Die einzelnen, meist erst tief im Boden zusammenhéngenden
Wurzelstringe mit ihren zugehorigen Sprolbasen bleiben durch das uneingeschrankt
tatige Faszikularkambium lebensfahig.

Abb.30: Carlina acaulis. Querschnitte durch SproBl und Wurzel (vgl. Abb. 25E). 1) Biindel aus gestreckter
Achse eines Jahrestriebes und 2) von Sprofibasis (Pleiokormast) mit sekunddrem Zuwachs, Phloem- und
Xylemfasergruppen, breite Markstrahlen, 3) Sektor aus junger Wurzel, 4) Wurzel distal, 5) Sektor einer alten
gespaltenen Riibenwurzel mit vorherrschendem Parenchym und reichlich Latextaschen im Xylem (rechts)
und im Phloem (links). Radialflichen (Ri3stellen) von Periderm geschiitzt. Aullenabschlufl der Riibe durch
Gewebe aus dem Bereich der Endodermis. Es bedeuten: Ph = Phloemfasern. Xf = Xylemfasern. weitere
Erlduterungen vgl. Abb.26. Siehe S.62-63.

Tig.30:  Carlina acaulis. Cross sections through the stem and the root (see fig. 25 E). 1) vascular bundle from
an annual elongated shoot and 2) from the base of a shoot (pleiocorm branch) with secondary growth, with
groups of phloem and xylem fibres and broad pith rays, 3) sector of a young root, 4) root distal, 5) cross
sections of an old lacerate tap root with dominant parenchyma and numerous latex cavities in the xylem
(right) and in the phloem (left). Radial surface (ruptured) protected by periderm. Ph = phloem fibres,
Xf = xylem fibres, further explanations see fig. 26. See p. 62-63.
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[m Vergleich mit C. acaulis'treten uns bei C. acanthifo_lia die Formen des Dicken-
wachstums, der Gewebedifferenzierung und.-auﬂbsung ge§telgert entgegen. Das Verhalt-
nis von Festigungs- und Parenchymgewebe im SproB und in der Wurzel ist noch meh.r zu-

unsten des letzteren verschoben. Erhohtes primédres Dickenwachstum fiihrt bei der
Entwicklung der Rosettenachse iiber die Abflachung des Vegetationskegels hinaus zur
Ausbildung einer Scheitelgrube. Sie kommt, wie RAuH & REPPERT (1954) am Beispiel
verschiedener Rosetten- und Halbrosettenpflanzen gezeigt haben, dadurch zustande, daf3
sich das Scheitelgewebe nicht nur im zentralen Mark, sondern auch in der Rinde durch
antiklinale Teilung stark verbreitert und so iiber den Scheitelpunkt emporwélbt
(Abb. 24C). Diese Ergiinzung des medulldren durch ein kortikales Dickenwachs-
tum erlangt nur in den unteren Teilen des Rosettensprosses groflere Ausmafle. Im
Bereich einer geringfiigigen Streckung der Achse iiber der durch priméres und sekundéres
Dickenwachstum verbreiterten Rosette nimmt die Ausbildung von Festigungsgewebe in
den hier nur durch schmale Markstrahlen getrennten Biindeln zu. Damit zeichnet sich
auch hier eine Trigerstruktur der Bliitenachse ab. Beim sekundéren Dickenwachstum der
Riibe von C. acanthifolia entstehen neben den zerstreut oder in lockeren Haufen angeord-
neten Tracheen iiberwiegend Parenchyme. Andeutungen eines Jahresrhythmus im Zu-
wachs ergeben sich aus der wechselnden Grofle und Dichte der Gefile (KAsTNER 1966).

Wiihrend sich C. acaulis durch anhaltendes Dickenwachstum zu einer langlebigen
vielkopfigen Staude entwickelt, klingt bei C. acanthifolia das sekundire Dickenwachstum
mit dem Eintritt in die reproduktive Phase ab. Nach der Bliite und Fruchtreife geht oft
die ganze in Bodennidhe entwickelte Achse bis auf den Spro3ansatz an der Riibe zugrunde.
Somit entfillt die Moglichkeit einer Innovation aus Achseln der Rosettenbldtter wie bei
C. acaulis. Die Erneuerung erfolgt, wenn es nicht iiberhaupt zum Absterben der ganzen
Pflanze kommt, durch Wurzelknospen an der Riibe oder oft auch an einer kréftigen, von
der Primdrwurzel auszweigenden Seitenwurzel, was dann eine lange regenerative Ent-
wicklung zur Folge hat (s.S. 32).

Aus der Ubersicht iiber den anatomischen Bau der Sprosse und Wurzeln ergeben sich
somit wesentliche, die morphologische Wuchsformen-Charakterisierung ergéinzende Un-
terschiede zwischen den einzelnen Verwandtschaftskreisen:

Subgen. Carlowizia und subgen. Lyrolepis: Durch sekundéres Dickenwachstum ent-
wickeln sich SproBachsen und Wurzeln als massive, durch Jahresringe gegliederte Holz-
korper iiberwiegend aus Sklerenchymfasern mit nur schmalen Markstrahlen und wenig
Holzparenchym.

sect. Mitina: Durch kurzfristige Tatigkeit eines Kambiums entsteht im unteren
SproBabschnitt und in der Wurzel ein Holzkérper von #hnlichem Bau wie bei sub-
gen. Carlowizia. Vor dem Absterben verholzen auch die Zellen des Phloems, der Mark-
strahlen und des Kambiums. Die mittleren und oberen Achsenteile ihneln mit einem Ring
geschlossener Leitbiindel den kurzlebigen Bliitentrieben der Pleiokormstauden.

sect. Corymbosae: Die Pleiokormiste und die Wurzel bilden durch sekundires Dicken-
wachstum einen Holzkérper mit Jahresringen #hnlich wie bei subgen. Carlowizia, aber
mit breiteren Markstrahlen.

sect. Carlina: Durch priméres und anschlieBend sekundires Dickenwachstum ent-
steht eine breite, kurze Rosettenachse. Der sekundire Zuwachs ist im Xylem und Phloem
reich an Sklerenchymfasern.

sect. Heracantha: Durch ausgedehntes (medulldres und kortikales) priméres und
anschliefend sekundires Dickenwachstum entsteht eine sehr breite Rosettenachse. Der
sekundire Zuwachs bildet iiberwiegend Parenchym mit zerstreuten Gefiflen und nur
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einzelnen Sklerenchymgruppen; bei C. acaulis kommt es deshalb zum Aufspalten deg
proximalen Riibenkorpers einschlieBlich des Wurzelkopfes, bei C. acanthifolia oft zu
einem Zerfall der Primarachse und damit zum Absterben der ganzen Pflanze.

Die Analyse der Achsenanatomie bei Carlina bestitigt die Auffassung von CARLQUIST
(1966) iiber eine vielgestaltige Differenzierung des Holzkdrpers der Asteraceen: ,,A flexi-
ble system of wood anatomy has accompanied Compositae in their adaption to a wide
diversity of growth forms.“ Die Frage inwieweit es sich bei den Holzpflanzen von Carlina
um Paedomorphosen (CARLQUIST 1962, 1988) handelt, sollte noch naher gepriift werden
(vgl. Band II).

2.4. Sekretionsgewebe

Uber die Zellen und Gewebe, die den fiir Carlina charakteristischen Milchsaft p1odu-
zieren, fehlen ausreichende neuere Untersuchungen. Sie sollten sowohl im Zusammenhang
mit der Analyse der Inhaltsstoffe und ihrer Verteilung (vgl. 2.11., 5.150) als auch mit
Untersuchungen zur Gewebeentwicklung in Wurzeln, Achsen und Blattern bei den ver-
schiedenen Wuchsformen-Gruppen nachgeholt werden. Bereits in der &lteren Literatur
(z. B. bei TrEcUL 1862, VAN TiecHEM 1871, VUILLEMIN 1884) werden verschiedentlich
Sekretionsgewebe bei Carlina erwihnt. Eingehendere Angaben, die auch das unterschied-
liche Verhalten einzelner Arten beriicksichtigen, findet man bei CoL (1903-1904) und bei
SOLEREDER (1899, 1908). Neuere Arbeiten (GREUTER 1973, DiTTRICH 1977) versuchen
diese alten Angaben taxonomisch auszuwerten.

Unsere Beobachtungen (KASTNER 1966, 1969) bestidtigen die Vorstellung, dafl bei
Carlina zwei ganz verschiedene Milchsaft-(Latex-)produzierende Systeme vorliegen, nim-
lich gestreckte Milchsaftzellen in den oberirdischen Organen und schizo-lysigene Se-
kretbehilter, die KAsTNER (1966, 1969) als Latexlakunen und Cor (1903-1904) als
Latextaschen (poches sécrétrices) bezeichnet, vor allem in bodennahen und unter-
irdischen Teilen.

Anscheinend hat bereits VUILLEMIN (1884) die verschiedenartigen latexbildenden
Organe bei C. acaulis erkannt. Auch CorL (1903-1904) spricht von ,lactiféres neben
»poches secretrices“ Diese Unterschiede wurden bisher aber anscheinend wegen einer
verwirrenden Terminologie und einer unklaren Abgrenzung gegeniiber den Milchréhren
der ligulifloren Kompositen nicht deutlich genug herausgestellt. Wenn MeiNuEIT (1907)
fiir Carlina — wie auch fiir Atractylis, Staehelina und Amphoricarpos — ,nur Milchschldu-
che (keine Olginge)“ angibt, so ist zu beachten, daB seine Untersuchungen nur den
Stengelbau betreffen.

Systeme gegliederter Milchrohren wie bei den Lactuceen fehlen bei Carlina und wohl
bei allen Cynareae. Als ,lactiféres” fungieren langgestreckte Zellen im Bereich des Perizy-
kels in den SproB3achsen und Blattern. Im Querschnitt erscheinen diese Milchsaftzellen als
eine Gruppe groflerer Zellen, die bogenformig iiber den Phloemsklerenchymkappen ange-
ordnet sind (Tafel I, Abb. 26, 28). In dieser Stellung stimmen sie mit lingsverlaufenden
Milchrdhren der Lactuceae tiberein (vgl. HANSTEIN 1864, DE BARY 1877). Im Langsschnitt
fallen die ,lactiféeres” von Carlina als verlangerte rohrenférmige, nur gelegentlich zuge-
spitzt auslaufende einzelne Zellen auf (Tafel I). Sie lassen in ungefirbten Praparaten keine
besonderen Inhaltsstoffe erkennen. Erst beim Anschnitt entlassen sie zunachst durchsich-
tige, aber bald sich milchig triibende Fliissigkeitstropfchen. Am besten bezeichnet man
diese Gebilde als Milchsaftzellen und vermeidet die fiir entsprechende Organe bei
den Lactuceen gebrauchlichen Begriffe Milchrohren oder Milchsaftschlduche. SOLEREDER
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b.2: Verteilung von Latex-Taschen in verschiedenen Geweben der SproBbasis und der Priméirwurzel von
Tab. 2: Carlina-Arten.

Occurrence of latex pockets in different tissues of stem base and primary root of different Carlina

Tab. 2 species.

SprofB3basis Wurzel
Markstrahlen Prim. Rinde Markstrahlen
Perizykel | sek. Rinde Xylem Endodermis | sek. Rinde Xylem

Subgen. Carlowizia

C. salicifolia - - - + - -
Sect. Mitina

C. lanata + - - + — -
C. racemosa + - - + - —

Sect. Corymbosae
C. corymbosa - - -
C. sicula - -
Sect. Carlina
C. vulgaris

C. frigida

C. nebrodensis

|
++
|
|

+++
!

+++

+++
|

Sect. Heracantha

C. acaulis
C. acanthifolia

++
+
+
+

(1899) spricht von ,,Sekretzellen mit harzigem oder milchigem Inhalt®, spiter (1908)
verwendet der Autor den Ausdruck ,,Sekretschlauche”

Bei Carlina sind die Milchsaftzellen wohl bei allen Arten regelméBig in SproBachsen
und Blidttern anzutreffen. Das reich aufgezweigte Gefaf(biindelsystem innerhalb der
Kopfchen hat eine Anhdufung von begleitenden Milchsaftzellen zur Folge. Da sich diese
slactiféres” nach Cor (1903-1904) innerhalb des Kopfchens erweitern, kommt es hier zu
einer Konzentration von Milchsaft, was bei jeder Beschédigung leicht zu beobachten ist.
Bereits IrmiscH (1853) erwiihnt ein ,starkes Milchen® der Bliitenkopfchen von Carlina
acaulis.

Nach SoLEREDER (1908, S. 183) hat CoL bei Carlina acaulis in oberirdischen Achsen
»perizyklische Milchsaftelemente von der Natur der Milchsaftgefile®, d. h. die geglieder-
ten Milchsaftrohren, beobachtet, ,,deren Fusionscharakter aber sehr schwierig festzustel-
len ist“ Wir haben keine Kommunikation zwischen benachbarten Milchsaftzellen be-
obachten kénnen.

Dagegen handelt es sich bei den Latextaschen nicht um Einzelzellen, sondern —
zumindest in der Endphase ihrer Entwicklung — um Hohlriume umschlieBende Zellkom-
Plexe in bodennahen Achsen und vor allem in Wurzelgeweben. Diese Bildungen fallen im
Gegensatz zu den Milchsaftzellen im mikroskopischen Bild in der Regel durch ihren
leuchtenden gelbbraun gefiarbten Inhalt auf.

Nach Beobachtungen von KASTNER (1966, 1969) geht die Latexbildung auf einzelne
Zellen zuriick, die sich durch ein dichteres Plasma und einen groBen Zellkern auszeichnen.
In ilteren Zellen findet man Latextropfen oder auch das ganze Lumen von Latex erfiillt
(Tafel IT). Die Auflosung der oft zu mehreren iibereinandergereihten Latex-bildenden
Zellen (Tafel II), verbunden mit der Entstehung schizogener Interzellularen, fiihrt zu
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Abb.31: Carlina acaulis. Ausbildung von schizo-lysigenen Sekretbehiltern (Latextaschen) im Perizykel-
bereich und in einem Rindenmarkstrahl (I) sowie im Mark (Ma) (IT).

Fig.31:  Carlina acaulis. Formation of schizo-lysigenous secretion cavities (,,latex pockets®) in the pericycle
area and in a pith ray of the cortex (I) as well as in the pith (Ma) (II).

Abb. 32:

Carlina sicula. Wurzel, Endodermisbereich. Latex-
erfiillte Liicke (La). In der Umgebung Zellen mit Inulin-
Sphirokristallen (SK) und Raphiden (RK).

Fig. 32:

Carlina sicula. Endodermis area of the root. Gap filled
with latex (La), the surrounding cells with spherical
inulin-crystals (SK) and raphides (RK).

kleineren (Abb. 31) und groeren (Abb. 32) Latextaschen. Durch weitergehende Fusionen
kénnen benachbarte Latextaschen zu sackartigen oder rohrenformigen Gebilden ver-
schmelzen (Abb. 33). Solche Gebilde werden von SOLEREDER (1908) als schizogene Sekret-
ginge gekennzeichnet. Infolge von Zellteilungen im Umkreis der Latexansammlungen
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Abb.33: Carlina acaulis. Latextasche und -rohren innerhalb des Markstrahl-Parenchyms. Abgrenzung des
Sekretraumes durch zusitzliche periklinale Wandbildung in den umliegenden Zellpartien.

Fig.33:  Carlina acaulis. Latex cavity (,lates pockets“) and latex tubes within the pith ray parenchyma.
Delimitation of the secretion cavity by additional periclinal cells in the surrounding tissue.

entsteht eine Umkleidung aus mehr oder minder flachen, meist in mehreren Schichten
tibereinander angeordneten Zellen (Abb. 31, 32).

In der Verteilung von Milchsaftzellen und Latextaschen kommt es bei Carlina zu
einer deutlich polaren Differenzierung: Milchsaftzellen im Bereich des SproBsystems und
der Kopfchen, und Latextaschen in bodennahen Achsen und vor allem in Wurzeln.
SOLEREDER (1908) spricht geradezu von einem ,Vikariieren der beiden Sekretions-
organe“, was diesem Autor zufolge auch bei Carduus, Cirsium, Lappa, Onopordon und
Silybum zu beobachten ist. Fiir Carlina vulgaris wird an derselben Stelle erwidhnt, daf
endodermale Harzgiinge der Wurzel noch in den untersten Teil der Achse eintreten und
dann ,,weiter oben durch Sekretliicken und schlieBlich durch perizyklische Milchsaftzellen
ersetzt werden.“ Cor (1903-1904) hat in einer Abbildung das Nebeneinander von Milch-
saftzellen und von Latextaschen in einem bodennahen SproBabschnitt veranschaulicht.

Als Orte der Bildung von Latextaschen wird bei Carlina der Endodermis-Perizykel-
ring in der Priméirwurzel bevorzugt. Viele Arten beschriinken sich mit der Latexbildung
auf diese Bereiche. Bei den durch primir stark verdickte Sprosse ausgezeichneten Arten
mit kr'a)ftigen Riibenwurzeln werden Latexlakunen auch in der sekundiren Rinde, in den
Markstrahlen und selbst im Mark gefunden. In der Verteilung von Latextaschen ergeben
sich somit, wie Tab. 2 ausweist, beachtliche Unterschiede zwischen den einzelnen Ver-
wandtschaftskreisen. Von den Sippen, die sich durch eine starke Verholzung auszeichnen,
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bis zu den tiberwiegend krautigen, mit viel Parenchymgewebe in SproBbasis und Wurze]
ausgestatteten Arten ist eine deutliche Zunahme von Latexbildung in Latexlakunen
festzustellen. '

Durch einen besonderen Reichtum an Latextaschen zeichnen sich vor allem die
fleischigen Wurzeln von C. acaulis und C. acanthifolia aus (Abb.30, 31, 32). Die hier
angehduften Latexvorrrite diirften bei der Abdichtung der Wundstellen, die beim Auf-
reilen heranwachsender Wurzeln entstehen (s.S.31 und Abb. 10) von Bedeutung sein,
Die Erweiterung von Latextaschen kann gelegentlich zu Anastomosen zwischen benach-
barten Hohlrdumen fiihren. Vergleiche mit dem Sekretgewebe der ligulifloren Komposi-
ten zeigen, daf es sich dabei um gelegentlich zu beobachtende konvergente, aber sicher-
lich nicht um homologe Strukturen handelt.

2.5. Blattfolge und Laubblitter

2.5.1. Morphologie

In ihren Blattbildungen zeigt Carlina eine grol3e Mannigfaltigkeit und Variabilitiit.
Sowohl fiir eine exakte Erfassung taxonomisch verwertbarer Merkmale als auch zum
Verstédndnis der Funktion der verschiedenartigen Blattorgane bedarf es einer eingehen-
den morphologischen und anatomischen Analyse, zu der bereits eine Reihe von Unter-
suchungen vorliegen (MEUSEL & KOHLER 1960, KASTNER 1969, 1972; KRUSE & MEUSEL
1972).

Morphologisch dhneln die Blatter von Carlina denen vieler anderer distelartiger
Asteraceen. Was ihre Grof3e betrifft, so findet man nicht so grof3flichige Laubblétter
wie bei manchen Cirsium-Hochstauden oder bei Arctium. Die meisten Carlina-Arten
tragen kleine bis mittelgro3e, etwa 3 bis 15 (20) cm lange Blidtter. Verhéltnism&Big
groblittrig erscheinen in der Gattung allein die Vertreter von sect. Heracantha mit
Blattlingen von 15 bis 30 (45) cm.

Abb.34: Carlina acaulis. Blattfolge einer jungen Rosette von kleinen, ganzrandigen (1) zu gezéhnten (2),
fiederlappigen und fiederspaltigen (3, 4) Primérbléttern und zu fiederteiligen bis fiederschnittigen Laubblét-
tern (5-9).

Tig.34:  Carlina acaulis. Leaf sequence of a young rosette: small, entire (1), dentate (2), pinnati-lobed and
pinnatifid (3, 4) primary leaves and pinnatipartite to pinnatisect foliage leaves (5-9).
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Abb.35: Carlina vulgaris. Blattfolge von Keimblédttern (1), Primirbldttern (2-4), Rosettenblidttern (5-7),

Etengelblattern (8-10), Hochblittern (11, 12), duBleren (13-15) mittleren (16) und inneren (17) Involukral-
littern.

Fig.35:  Carlina vulgaris. Leaf sequence: cotyledons (1), primary leaves (2—4), rosette leaves (5-7), stem-
leaves (8-10), hypsophylls (11, 12) outer (13-15), middle (16) and inner (17) involucral bracts.
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Abb. 36:

Divergente Fiederanlegung an Laubblittern von Carlina. Nach
KOHLER (aus MEUSEL & KOHLER 1966).

A) C. salicifolia. Segmente bleiben ungegliedert, langer vorldufer-
spitzenartiger Endabschnitt mit geringer akropetaler Gliederung.
B) C. vulgaris mit basipetaler Grundgliederung und langem, akro-
petal segmentiertem Endabschnitt. Akropetale Aufgliederung der
Seitenfiedern.

C) C. acaulis. Blattanlage in seitlicher Ansicht. Gliederung iiber-
wiegend basipetal, Seitenfiedern quergestellt, deshalb Fiedern
2. Ordnung neben denen 1. Ordnung (vgl. Tafel ITT).

Fig. 36:

Divergent formation of pinnae in Carlina.

A) (C. salicifolia. Segments undivided, presence of a long “forerun-
ner-tip-like” terminal part with slight acropetal differentiation.
B) C. vulgaris with basipetal differentiation in the basal part and
a long acropetally segmented terminal part. Acropetal segmenta-
tion of the lateral (secondary) pinnae.

C) C. acaulis. Formation of leaves in lateral view. Segmentation
mainly basipetal, lateral pinnae transversally arranged, therefore,
the pinnae of second order occur beside those of first order (see
pl. III).

Mit anderen Disteln stimmt Carlina auch in dem regelméfigen Wechsel der Blattfor-
men und Blattstrukturen im Verlauf der Jugendentwicklung (Abb. 34) und wihrend der
jahreszeitlichen Entfaltung der Bliitentriebe iiberein. Am Beispiel von C. vulgaris ist eine
solche Blattfolge in Abb.35 dargestellt. Sie fithrt von einfachen Formen der Keim-
und Primérblatter an der Jungpflanze zu verschiedenen Ausbildungen von Laubblédttern.
Diese unterscheiden sich an der voll entwickelten Pflanze nach ihrer Stellung im Roset-
ten- oder Stengelbereich und hier wiederum im Verlauf der gestreckten Achsen als untere,
mittlere und obere Stengelblitter (vgl. Abb. 37). Wir beobachten an diesen alle Uberginge
von gestielten zu breit sitzenden, halbstengelumfassenden Blattformen sowie von lanzett-
lichen zu elliptisch-lanzettlichen (in der Flidche ldanglichen) und zu breit-lanzenformigen
Spreiten. Die Hochbldtter der Synfloreszenz leiten zu den dulleren Involukralblattern
iiber, die als dullerste Organe der dreigliedrigen Kopfchenhiille fungieren (s.S. 104). Die
Randaufgliederung fithrt von einfacher Zahnung zu mehrfach geteilten Fiederlappen.
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Auch in der wechselnden Ausbildung des Blattgrundes kommt die Blattfolge
m Ausdruck. Bei C. vulgaris z. B. (Abb. 35) zeichnet sich dieser bei den Primérblattern
Z;l verbreiterte, meist dicht bedornte Basis des stielartigen basalen Abschnitts ab. An den
arSoBen Rosettenblittern tritt der Blattgrund wenig in Erscheinung. Die den Stengel als
Ohrchen umgreifenden unteren Blattabschnitte der Stengelbldtter miissen bei verglei-
chender Betrachtung der Blattformen und -nervatur wohl der Spreitenbasis zugeordnet
werden. Erst mit der Ausbildung der dulleren Involukralbldtter tritt der Blattgrund als
ungeteiltes polsterartiges Gebilde am Kopfchen wieder in Erscheinung (s.S. 104, Abb. 57).
In Anbetracht dieser vielgestaltigen Blattfolge erweist es sich als notwendig, bei Beschrei-
bungen von Bléttern stets deren Stellung an der Gesamtpflanze bzw. am Jahrestrieb
genau zu bezeichnen.
Die fiedrige Aufgliederung der Blattspreite kann man, wenn es auch Ausnahmen
(C. diae) gibt, als charakteristisches Distelpflanzen-Merkmal bei Carlina ansehen. An der
Entwicklung der Laubblétter ist die Fiederung friih erkennbar, was Abb. 36 am Beispiel
von C. vulgaris, C. salicifolia und C. acaulis belegt. Der Vergleich dieser Entwick-
lungsstadien lehrt, daBl die Anlagen ganz verschiedenartiger Bldtter zundchst weit-
gehend iibereinstimmen. Wie viele Asteraceen zeigen alle Carlina-Arten eine divergente
Fiederanlegung, d. h. eine zunéchst basipetale Segmentierung wird durch die akropetale
Aufgliederung eines verschieden langen Endabschnittes der Blattanlage erginzt (vgl.
TroLL 1935, 1939). Die groBen Unterschiede in den endgiiltigen Blattformen, die man in
der Blattfolge einer Art oder beim Vergleich verschiedener Arten beobachten kann, sind
das Ergebnis einer Reihe von Differenzierungsprozessen bei der weiteren Ent-
wicklung der Blattanlagen, von denen die folgenden besondere Beachtung verdienen.

a) Unterschiede in der Segmentierung des Blattes in seinem Lingsverlauf

In der Segmentierung, d. h. regelméafigen Anlegung von Fiedern, Fiederlappen oder
entsprechender Zahne und Dornzédhne, kénnen bei den einzelnen Blattern im Langsver-
lauf eines Blattes beachtliche Unterschiede beobachtet werden. Meist sind die unteren
und obersten Spreitenrénder weniger segmentiert als die mittleren. Oft wird aber auch der
Stiel und fast regelméfig der Blattgrund (mit der Ausbildung von Dornziéhnen) in die
Segmentierung einbezogen (vgl. Abb.35/3-7, 40/1-3, 44).

Stets bleiben bei Carlina die Segmente mehr oder weniger breit mit dem Mittelteil des
Blattes, der Blattfliche, verbunden. Es gibt keine villig abgetrennten oder gar gestielten
Fiederblittchen. Was aber die Tiefe der Aufgliederung betrifft, so sind alle Uber-
ginge von fiederlappig bis fiederschnittig zu beobachten. Der sich daraus ergebende
S/F-(Segment/Flichen-)Quotient ist fiir die Kennzeichnung spezifischer Blattformen und
ihrer Variationsbreite sehr bedeutsam (Abb. 37).

Wie bei vielen Asteraceen zeigen die Fiedern der Carlina-Blitter wihrend ihrer
Anlegung eine akroskope Forderung, die oft auch noch am adulten Blatt hervortritt
(Abb.39). Wenn aber breitflichig ansitzende Segmente im Verlaufe der Streckung des
Gesamtblattes auseinanderriicken, kann der noch plastischere untere Fiederansatz in die
Léinge gezogen werden. Die Fiedern erscheinen dann basiskop gefordert. MULLEROTT
(1940) hat wohl erstmalig auf diesen Wechsel von akroskoper zu basiskoper Forderung
und die sich daraus ergebenden besonderen Fiederformen von Asteraceen-Blittern auf-
merksam gemacht. Man vergleiche deshalb die Fiedern von C. acaulis (Abb. 39) mit denen
von C. vulgaris in Abb. 38. Bei diesen sieht man, wie sich die untere Hilfte der breit
ansitzenden Fieder an der Rhachis weit herabzieht und wie dadurch Moglichkeiten einer
Zwischenﬁederbildung geschaffen werden.
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An den Laubblidttern von Carlina teilen sich die Segmente meist mehrfach auf, wig
das in Abb. 38 fiir C. vulgaris und in Abb.39 fir C. acaulis gezeigt ist. Die Analyse
derartiger Aufgliederung wird allerdings erschwert wegen der oft zu beobachtenden
verschieden starken Reduktion der Fiedern zu Fiederzihnchen.

b) Umbildung von Fiedersegmenten in Zahne und Zahnchen

Nur selten bilden sich Segmente 2. oder hoherer Ordnung flichig, d. h. als Blattlappen
aus; meist erscheinen sie als groflere Zahne oder als kleine Zéhnchen. Am deutlichsten
wird die Reduktion von Fiedern zu Zahnchen an Bléttern, bei denen bereits die Segmente
1. Ordnung nicht zu flichiger Entwicklung kommen, sondern am adulten Blatt lediglich
als regelmiBig angeordnete Ziahne hervortreten. Die Abbildungen 36 A und 40/1-3 veran-
schaulichen diese Entwicklung fiir die Laubbldtter von C. salicifolia. Diese zeigen in den
ersten Entwicklungsstadien eine divergente Fiederanlegung dhnlich wie die der fiederlap-
pigen bis fiederteiligen Blidtter von C. vulgaris. Bei C. salicifolia finden sich am adulten
Blatt anstelle der Fiedern jedoch lediglich dornenférmig entwickelte Zahne oder Gruppen
von Zshnchen in regelméBiger Anordnung am Blattrand. In diesem Fall erweisen sich die
Zahne (Dornen) als den Fiedern erster Ordnung homologe Organe.

Aber auch im Bereich der stidrker aufgegliederten Carlina-Blédtter diirfen Blattzihne
nicht ohne weiteres als mehr oder minder zufillige Bildungen angesehen werden. Sie
entsprechen vielmehr den Gesetzen der Aufgliederung von Fiederbldttern und
lassen in ihrer Anordnung mehr RegelméfBigkeit erkennen, als man zunichst vermutet
(MEUSEL & KOHLER 1960). Wenn man an einem Fiederblatt mit flichigen Segmenten
1. Ordnung die Zahnbildungen genauer betrachtet, kann man in der Regel ein regelmaBi-
ges Nebeneinander von lappenformigen Segmenten, Zéhnen und Zahnchen beobachten.

Wie MEUSEL & KRUSE (1969) am Beispiel von Echinops gezeigt haben, 143t sich eine
solche Blattrand-Lappung und -Zihnung als Folge der konsekutiven akropetalen
Aufgliederung einzelner Segmente verstehen. Wahrscheinlich gilt das auch fiir die
Dornkomplexe, die GREUTER (1973) bei Ptilostemon beschrieben und — allerdings ohne
morphologische Analyse — phylogenetisch zu deuten versucht hat.

Bei Carlina finden sich wie bei Echinops viele Beispiele dafiir, daf} die Zéhnung des
Blattrandes weitgehend eine mehrfache Aufgliederung der Segmente in Sekundir- und
Tertidrfiedern (als Zdhne und Zihnchen) widerspiegelt. Man vergleiche deshalb die Ana-

Abb.37: Zusammenstellung diagnostisch wichtiger Merkmale und Mafle an Bldattern und Kopfchen von
Carlina. uLb, mLb, oLb = untere, mittlere und obere Laubblitter, HB = Hochblatt, 4IB = dulleres Involu-
kralblatt, Br = Kopfchenbreite, ED = Enddorn, terminaler Dornzipfel, SB = Segmentabstand, I/C-Quo-
tient: Involukrum-Kopfchen-Quotient = Linge des lingsten dufleren Involukralblattes zur Kopfchenlinge,
S/F-Quotient: Segment-Flichen-Quotient = Linge des Segments zu halber Flachenbreite des Blattes.

Fig.37: Synopsis of diagnostically important characters and measurements of leaves and capitula of
Carlina. uLb, mLb, oLb = lower, middle and upper foliage leaves, HB = hypsophyll, aIB = outer involucral
bract, Br = width of the capitulum, ED = terminal spine segment, SB = distance between the segments,
I/C-Quotient: involucre-capitulum-ratio = length of the longest outer involucral bracts |/ length of the
capitulum, S/F-Quotient: segment-lamina-ratio = length of the segment | half of the width of the undivided
middle part.

Further explanations to leaf morphology:

Segmente lappenformig (flichig), dornformig = segments lobate (laminate), spiny; Umrif} = outline of the
whole lamina; Flidche = the undivided part of the lamina; fiederlappig = pinnatilobed; fiederspaltig = pin-
natifid; fiederteilig = pinnatipartite; fiederschnittig = pinnatisect;

Shape of leaves: 1 linear 2 linear lanceolate, 3 narrowly lanceate, 4 lanceate, 5 broadly lanceate, 6 lanceolate,
7 ovate-lanceolate, 8 ovate, 9 obovate, 10 elliptical, 11 oblong.
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Abb.37: Diagnostische Merkmale. Text siehe S.74.
Fig.37:  Diagnostic characters. Text see p. 74.
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Abb.38: Carlina vulgaris. Zunehmende Aufteilung der Blattspreite an Primér- und Folgebliattern: Einfache
Zihne (I), Nebeneinander von Zahnen und Zahnchen (II), Fiederlappen mit Aufgliederung in Sekundér- und
Tertidrfiedern als Zihne und Zihnchen (ITI-V).

Die konsekutive Aufgliederung der Fiedersegmente ist durch Ziffern gekennzeichnet, Z = zwischen den
Fiederlappen liegende Zwischenfieder-Zihne und -Zahnchen. Entwurf: KrusE.

Fig.38:  Carlina vulgaris. Increasing segmentation of the lamina in primary and following leaves: simple
teeth (I), teeth alternating with small teeth (II), pinnate lobes with differentiation in secondary and tertiary
pinna appearing as teeth and small teeth (ITI-V). The consecutive differentiation of the pinna segments is
marked by figures, z = pinna teeth and small teeth inserted between the pinna lobes.

lyse der Spreitenrand-Aufteilung in der Blattfolge von C. vulgaris (Abb. 38) oder Laub-
blattfiedern von C. acaulis, an denen man ebenfalls die Folgen einer mehrfachen regel-
mifBigen Segmentierung erkennen kann (Abb. 39).

An basiskop geforderten Segmenten der Stengelbldtter von C. vulgaris (Abb.38)
kommen zu Zéhnchen reduzierte Fiedern 2. Ordnung an dem basal herabziehenden Seg-
mentabschnitt in den Raum zwischen den Hauptfiedern zu stehen. Am Gesamtblatt
erscheinen dann solche Sekundérfiedern als Zwischenfiedern oder Zwischendornen
zwischen den einzelnen Segmenten 1. Ordnung, zum Teil sogar zu mehreren nebeneinan-
der aufgereiht. Das Bild wird noch komplizierter, wenn groflere Zihne als Segmente
2. Ordnung in entsprechender Weise Zdhnchen 3. Ordnung ausgliedern.

Den vielen durch mehrfach gegliederte Blitter ausgezeichneten Carlina-Arten stehen
wenige Sippen gegeniiber, die ganzrandige Laubblétter ausbilden. C. diae zeigt nur an den
Hochblattern Andeutung einer Zahnung. Bei C. salicifolia werden die Laubblédtter wie
Fiederbldatter angelegt, die Fiedern aber lediglich als dornférmige Zahne ausgebildet. In
der infraspezifischen Differenzierung dieser Art sind alle Ubergiéinge von zerstreut gezihn-
ten bis zu vollig glatten Réandern zu beobachten (Abb. 40). Im Hinblick auf die Genese
solcher Blattorgane kann man von getarnten Fiederbldttern (MEUSEL & KOHLER
1960) sprechen und damit zum Ausdruck bringen, dal} wohl alle Laubblatter von Carlina
ihrer Anlage nach zu den Fiederblattern gehoren.
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Abb.39: Carlina acaulis ssp. acaulis (I) und ssp. simplex (II). Laubblattfiedern aus dem mittleren und
unteren Teil des Blattes. Akroskope Forderung der Fiedern, Aufgliederung in Dornlappen, Dornzihne und
-zéhnchen. Ubergang von flichigen Fiedern zu Dornfiedern in der Stielzone.

Fig.39:  Carlina acaulis ssp. acaulis (I) and ssp. simplex (II). Pinnae from the middle and lower part of the
foliage leaf. Acroscopical promotion of the pinnae, differentiation into spiny lobes, teeth and small teeth.
Transition from laminate to totally spiny pinnae in the petiole.

¢) Unterschiedliche Verdornung von Fiedersegmenten

Die Umbildung von Teilen der Spreitenfliche in derbe, pfriemliche und stechende
Dornen (s.8.92) ist eine an Distelbldttern hiufig zu beobachtende Erscheinung. So
konnen Randzihne allméhlich in einen Dorn auslaufen (Dornzéhne) oder ganze Segmente
als schmale Dornen umgebildet sein (dornférmige Segmente, Abb. 37, 50). Die verschie-
dene Stéirke solcher Verdornung, wie sie sich beispielsweise in der Blattfolge von C. bieber-
steinii, C. vulgaris ssp. vulgaris, C. vulgaris ssp. acanthophylla und C. frigida abzeichnet
(Abb. 41), 148t sich bis zu einem gewissen Grad in der Linge der terminalen Dornzipfel
eines Fiederblattes quantitativ erfassen (vgl. ED in Abb. 37).

Oft sind Distelblattsegmente 1. Ordnung in ihrer ganzen Linge zu einem Dorn umge-
bildet. So sind am Blattgrund von C. vulgaris anstelle von Fiedern Dornen ausgebildet
(Abb. 35/5, 6), und auch bei C. salicifolia vertreten zarte Dornen ohne jegliche Spreiten-
rudimente ganze Fiedern (Abb.40/2). An Laub- und Hochblittern von C. acaulis sehen
wir wie im Bereich des Stiels und des Unterblattes anstelle von laubigen Fiedern Dorn-
komplexe treten, die im Extrem aus der Mittelfieder und einer oder zwei Seitenfiedern
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Abb.40: Carlina salicifolia (1-3). Laubblétter, alle mit dornigem Blattgrund, Spreite teilweise doppelt (1),
meist einfach (2) gezihnt oder weitgehend ganzrandig (3). Akro-brochidodrome Nervatur.

Carlina tragacanthifolia (4-6). Kleines, kurzzahniges (Winter-)Laubblatt (4) und langdornige Sommerblitter
mit nach unten (dorsal) abspreizenden Dornfiedern 2. Ordnung (5, 6).

Fig.40:  Carlina salicifolia (1-3). Leaves, all with finely spiny leaf base, and the leaf margin partially doubly
(1) or simply (2) dentate or nearly entire (3). Acro-brochidodromous venation. C. tragacanthifolia (4—6). Small
(winter) leaf with short teeth (4) and summer leaves with long spiny primary segments (pinnae) and with
downwards (dorsally) spreading spiny secondary segments (5, 6).

(Dorndiaden oder -triaden, Abb. 39) bestehen. Bei den Dornbldttern von C. tragacanthifo-
lia schlief$lich sind sowohl die Endfieder als auch die kréftigen Seitenfiedern 1. Ordnung
vollig zu langen stechenden Dornen umgewandelt (Abb. 40). Das Fiederblatt ist in seiner
ganzen Ausdehnung verdornt. Im Vergleich mit den in der humiden Wintersaison ausge-
bildeten flichigen Bldttern dieser Art erscheint das Dornblatt als Xeromorphose, wie
wohl allgemein das Ausmal} der Verdornung der Carlina-Blétter als Gradmesser einer
verschieden starken Xeromorphie angesehen werden kann.

d) Unterschiede in der rdumlichen Entfaltung der Blitter

Wie bei vielen Distelpflanzen breiten sich bei den meisten Carlina-Arten die Blitter
nicht flach aus, sondern entfalten sich dreidimensional. Im Verlauf der Blattfolge und
beim Vergleich einzelner Arten innerhalb verschiedener Verwandtschaftskreise kann man
alle Uberginge von flachen zu krausdornigen (allseitig stechenden) Blittern beobachten,
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Abb.41: Laubblitter von Arten der Carlina vulgaris-Gruppe (sect. Carlina) mit zunehmender Aufgliede-
rung der Spreite in dornige, dreidimensional angeordnete Segmente: C. biebersteinii (1), C. vulgaris ssp.
vulgaris (2), C. vulgaris ssp. acanthophylla (3) und C. frigida (4).

Fig.41:  Leaves of species in the Carlina vulgaris group (sect. Carlina) with increasing segmentation of the
lamina leaves to spiny three-dimensionally arranged segments: C. biebersteinii (1), C. vulgaris ssp. vulgaris (2),
C. vulgaris ssp. acanthophylla (3), and C. frigida (4).

so z. B. in sect. Carlina beim Vergleich von C. biebersteinii mit C. vulgaris, besonders ihrer
8sp. acanthophylla, bis zu C. macrocephala und C. frigida (Abb. 41) oder in sect. Corymbo-
sae bei Gegeniiberstellung der Laubblitter von C. corymbosa mit denen von C. graeca oder
C. curetum (Abb.42). Die dreidimensionalen Blattformen von Carlina sind die Folge von
Entfaltungshemmungen aus der Knospenlage, wobei die spitzenwiirts und die basal
ausgerichteten Fiederhilften in verschiedener Weise reagieren.

Junge Laubblitter von Carlina sind meist in ihrer ganzen Liinge nach oben zusam-
mengefaltet oder eingerollt (involutive Knospenlage, Abb. 36). Oft bleibt am Gesamtblatt
eine leichte Aufbiegung der beiden Spreitenhilften beiderseits der Mittelrippe erhalten.
Deutlicher sind solche Erscheinungen an den Seitenfiedern zu beobachten. Bleibt bei einer
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Seitenfieder der zur Basis weisende Fiederteil aufgerichtet und erstreckt sich die Steilstel-
lung bis in den darunterliegenden Rhachissaum, so ergibt sich ein Bild, wie es C. corym-
bosa oder C. oligocephala in Abb. 42 darbieten.

Anders verhalten sich die zur Blattspitze weisenden Fiederhilften. Sie entfalten sich
in der Rhachisebene oder, was noch hiufiger vorkommt, sie sind dorsal (nach riickwérts)
abgebogen. Dieses Dorsal-Abspreizen geht darauf zuriick, dall die Anlagen schmal ansit-
zender Fiedern mehr oder minder quer gestellt sind. Am Beispiel von Cirsium ertophorum
hat MULLEROTT (1940) entwicklungsgeschichtlich dargestellt, wie bei quer zur Rhachis
angelegten Fiedern die akroskopen Sekundirfiedern nach unten abgegliedert werden und
in der Aufsicht auf die Blattanlage gar nicht beobachtet werden konnen. Entwicklungsge-
schichtliche Analysen der Laubblitter von Carlina acaulis von KSHLER (Abb. 36, vgl.
MEevuseL & KOHLER 1960) und REM-Aufnahmen (Tafel ITI), zeigen ganz dhnliche Bilder.
Wenn beim Auswachsen des Blattes die urspriingliche Lage der Sekundarfiedern erhalten
bleibt, kommt es zu dem charakteristischen Dorsal-Abspreizen. Die Raum-Struktur der
Carlina-Blatter beruht also auf Entfaltungshemmungen beim Heranwachsen der Spreite.
Die basiskope Fiederhilfte bleibt nach oben aufgebogen, die akroskope ihrer Anlage
entsprechend nach unten abgespreizt.

Die Profilstellung von Blattabschnitten steht meist mit einer Anpassung an lichtrei-
che, trockene Standorte in Verbindung, wie u.a. aus dem Vergleich der obengenannten
Sippen aus sect. Carlina (Abb. 41) hervorgeht, wo innerhalb der Formenreihe Verbreitung
und Standort eine zunehmende Xeromorphie begriindet erscheinen lassen.

Die Tendenz zur dreidimensionalen Entfaltung wird in den meisten Fillen durch
einen Trend zu starker Verdornung der Fiedern und zur Reduktion in der Zahl von
Fiederlappen begleitet. So findet man in verschiedenen Verwandtschaftskreisen Blitter,
bei denen nur der Mittellappen der Fieder und die nach unten abgebogene akroskope
Sekundarfieder, beide als kriftige Dornen, in Erscheinung treten: z. B. bei C. curetum
(sect. Corymbosae, Abb.40/3), C. oligocephala (sect. Carlina, Abb.42/2) oder C. tragacan-
thifolia (subgen. Lyrolepis, Abb.40/6). Solche Blattformen sind das Ergebnis einer Fieder-
reduktion und extrem akroskopen Forderung der Sekundérfiedern bei gleichzeitig drei-
dimensionaler Entfaltung des Gesamtblattes. Die Nebeneinanderstellung von flichigen
ungeteilten Blidttern von C. salicifolia und Raum-Dornbldttern von C. tragacanthifolia
(Abb. 40) veranschaulicht die grole Spanne in der Laubblattspreiten-Differenzierung von
Carlina.

e) Wechsel im Nervaturmuster

Die Nervatur spiegelt in hohem Maf3e die Entwicklung, Ausformung und Struktur der
Blatter wider. Sie kann auch bei Carlina zum Verstdndnis der morphologischen und
okologischen Differenzierung der Sippen beitragen. Wie bei vielen Distelblidttern ndhert
sich die Spreitennervatur bei den meisten Arten der Gattung einem kraspedodromen Typ,
bei dem kriftige Seitennerven in dornige Zahne, Lappen oder Fiedern einmiinden. Im
Verlauf der Jugendentwicklung und auch in der Blattfolge der Bliitentriebe ist jedoch oft
ein deutlicher Wechsel im Nervaturtyp zu beobachten, der ebenso wie das Netz der
Feinnervatur als Ausdruck 6kologischer Bindungen der einzelnen Taxa zu bewerten ist.

Die ungegliederten, hochstens randlich mit kleinen Zéhnen versehenen Primérblatter
vieler Carlina-Arten (vgl. z. B. C. vulgaris, Abb. 35/3) werden in erster Linie von Lings-
nerven versorgt, die von der Basis ausgehend neben dem Mittelnerv inmitten der Spreite
oder in Randnéhe verlaufen und teilweise bis in die Spitze reichen (akrodromer Typ).
Durch Aufzweigungen und Verbindungen mit fiedrig angeordneten Seitennerven kann es
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Abb.42:  Oberer Abschnitt der Laubblitter in frontaler und seitlicher Ansicht von Carlina corymbosa (1),
C. oligocephala (2) und C. curetum (3). Zunehmende dreidimensionale Entfaltung der Segmente und deren

Umbildung in Dornen.

Fig. 42: Upper parts of leaves of Carlina corymbosa (1), C. oligocephala (2) and C. curetum (3) in front and
lateral view, Increasing three-dimensional extension of the segments and their transformation to spines.
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in der oberen Blatthélfte zur Schlingenbildung kommen, so dafl diese Bldtter einem
akro-brochidodromen Typ der Nervatur zugeordnet werden miissen. In der weiteren
Blattfolge verstidrkt sich die Schlingenbildung und wir finden (z.B. bei C. vulgaris
Abb. 35/7, 9) Laubblédtter mit einer iiberwiegend brochidodromen Nervatur.

Bei den Arten von subgen. Carlowizia und bei Carlina diae bilden nach STOLZER
(unpubl.) kriftige Léngsnerven auch das Grundgeriist der Folgeblatter-Nervatur. Man
kann bei den Laubblédttern dieser urspriinglichen Reliktsippen von einer Variante des
akro-brochidodromen Typs sprechen, wie er sonst fiir Primérblatter charakteristisch ist.

In den Laubblittern von C. salicifolia (vgl. Abb.40/2) treten auller dem Mittelnerv
(1°) 3-4 Basalnervenpaare (1'-1"") in das Blatt ein. Das jeweils dullerste Paar (in Abb. 40:
1"") bildet den Marginalnerv und wird dabei in apikaler Richtung von den néchst inneren
abgelost. Nur das innerste Basal-Paar (1') versorgt den Blattrand bis in die Spitze und
vereinigt sich dort mit dem Mittelnerv (basal-perfect-acrodrom). Die Sekundérnerven (2°)
sind wenigstens im oberen Teil brochidodrom, d. h. sie bilden mit 1° gro3e Schlingen. Die

Abb.43: Carlina salicifolia. Feinnervatur der Blattspreiten. Ausschnitte vom randlichen und zentralen
Nervennetz der Laubblitter (I) und der Hochblitter (IT). Balken = 0,5 mm. Orig. STOLZER.

Tig.43:  Carlina salicifolia. Fine venation of the leaves. Portions of the marginal and central network of
veins of the foliage leaves (I) and of the hypsophylls (IT). Bar 0,5mm.
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Tertiirnerven sind brochidodrom bis transvers, und von den Nerven 4 Ordnung.werdfan
unregelméfige und zum Teil auch unvollstindige Areolen gebildet, in denep die meist
gweifach veristelten Nerven 5.Ordnung (= Nervillen) enden. Auffallend ist bei den
Nervillen die starke Betonung der Léngsrichtung (Abb.43).

Bei den derben Hochblidttern von C. salicifolia geht die Areolen-Bildung noch eine
Stufe weiter, d. h. auch Nerven 5. Grades verbinden sich regelméfig innerhalb des Ner-
vennetzes, und erst Nerven 6.Grades enden frei in den so entstandenen viel engeren
Feldern. Aus der Gegeniiberstellung der Feinnervatur-Muster der Laub- und Hochbléitter
(Abb. 43) ergibt sich deutlich eine zunehmende Innervierung der Spreitenfliche. Kriftige
Randnerven und ein durch derbe Nerven stark aufgegliedertes Areolennetz charakterisie-
ren die Lorbeerblattstruktur von C. salicifolia.

. diae stimmt im akro-brochidodromen Nervaturtyp mit C. salicifolia iiberein, unterscheidet sich aber
in der Stirke und Dichte des Nervennetzes. Der Basalnerv 1’ ist weniger derb und randnah ausgebildet und
auch nur durch lockere Seitennerven 3. Ordnung mit 1* verbunden. Ebenso ist die Feinnervatur von C. diae
weniger aufgegliedert. Thr Anteil an der Spreitenfliche ist geringer. Das von einem dichten Haarkleid
bedeckte Blatt erscheint im Hinblick auf die Nervatur um einen Grad weniger xeromorph. Wihrend bei
(. salicifolia mit einer engen und derben Nervatur eine Anndherung an die Lorbeerblattstruktur zu erkennen
ist, wird bei C. diae wie bei vielen Pflanzen wechselnd luftfeuchter Standorte der Blatt-Wasserhaushalt in
erster Linie vom Indumentum mit reguliert.

Die meist reich aufgegliederten fiederlappigen bis fiederschnittigen Laubblitter, wie
sie bei den Arten von subgen. Carlina vorherrschen, zeichnen sich durch eine semikraspe-
dodrome bis kraspedodrome Nervatur aus. Dabei variiert im Verlauf der Blattfolge der
Nervaturtyp des Gesamtblattes ebenso wie die Feinnervatur der Spreite.

Nach STOLZER & JAGER (1985) ist bei Carlina racemosa der Wechsel in der Nervatur
Ausdruck eines Ubergangs von mesomorpher zu xeromorpher Struktur. Die wihrend der
humiden Winter-Vorfrithlingsperiode gebildeten zart-krautigen, spatelférmigen Grund-
blatter von C. racemosa ndhern sich in ihrer Nervatur dem fiir Primérblatter charakteri-
stischen akro-brochidodromen Typ (Abb. 44). Im Langsverlauf des Blattes kann man den
innersten der den Mittelnerv (1) begleitenden Basalnerven (1°) nur bis in das obere Drittel
der Blattspreite verfolgen. Hier teilt er sich in 2 Aste, von denen der eine spitzenwiirts
weiterzieht und der andere den Rand des terminalen Blattabschnittes siumt. Dadurch,
daB sich ein kriftiger Seitennerv 2.Ordnung (2) an der Aufzweigungsstelle mit 1’ ver-
einigt, kommt es zur Schlingenbildung und zur Abgrenzung eines langen Interkostalfeldes
zwischen dem Mittelnerv und 1° Ahnliches wiederholt sich im oberen Blatteil zwischen
dem Mittelnerv und dem inneren Seitenast von 1. Aufgrund dieser in der Gesamtnervatur
hervortretenden Bildung von Schlingen nihern sich die basalen Blitter von C. racemosa
dem brochidodromen Typ.

Bei den derben Stengelblédttern ist Schlingenbildung in der unteren Blatthilfte mit
einer kriftigen, in die dornigen Fiedern auslaufenden fiedrig kraspedodromen Nervatur
im oberen Blatteil kombiniert. ST6LzER & JAGER (1985) sprechen deshalb von einem
semikraspedodromen Typ (Abb.44b). Der Basalnerv 1’ zweigt sich bereits in der
Spreitenmitte auf und versorgt mit einem kriftigen Ast einen dornigen Fiederlappen;
dhnlich reichen 1" und 1’ in die tieferliegenden Fiedern. Die aufsteigenden Aste der
Basalnerven dagegen bilden mit Seitennerven Schlingen. Im oberen Blatteil fehlen diese.
Die Spreite wird von kriftigen, fiedrig angeordneten Sekundidrnerven gegliedert, die
einerseits Blattzihne versorgen, andererseits mit randnahen Abzweigungen sich auch an
der Aussteifung des Blattsaumes beteiligen. Insgesamt wird mit einer die Randsegmente
versorgenden und den Rand sdumenden kriftigen Nervatur eine starke periphere Forde-
rung erkennbar.
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Wenn sich bei den Stengelblattern von C. racemosa die Schlingenbildung auf die
untere Blatthélfte beschrénkt, so fehlt diese bei den Hochbldttern véllig (Abb.44c¢).
Der Basalnerv 1’ miindet in der Blattmitte in einen kriftigen Dornzahn, so wie die
dulleren Basalnerven Dornen des basalen Abschnittes versorgen. Dasselbe gilt fiir die
kraftigen regelmiafig fiedrig angeordneten Sekundédrnerven in der oberen Hilfte. Das
Blatt zeichnet sich durch eine vollig auf dornige Randlappen und Zahne orientierte und
kriftigce Randsdume bildende, peripher orientierte kraspedodrome Nervatur aus.
Der hohe Anteil von Nerven mit viel Sklerenchym kennzeichnet eine ausgeprigte Xero-
morphie dieser Blétter.

1I||. - 5

Abb.44:  Carlina racemosa. Typische Nervaturmuster in der Folge von Grundblittern (a), Stengelbldttern
(b) und Hochblittern (c). Aus ST6LZER und JAcER (1985). Basalnerven mit 1’ 1" ete., Sekundéirnerven mit
2 gekennzeichnet. Weitere Erlduterungen im Text.

Fig.44:  Carlina racemosa. Typical venation of the basal leaves (a), stem leaves (b) and hypsophylls (c).
Basal veins marked as 1" 1” etc. secondary veins as 2.
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Hochbldtter. Sie entwickelt sich zwischen regelmi3igen parallel verlaufenden, dichtstehenden Tertiirnerven,
die die Mittelnerven mit 1’ oder diesen mit dem Randnerv (im unteren Abschnitt) bzw. den Mittelnerv mit
den Randnerven (im oberen Abschnitt) verbinden. Sie sind nur wenig verzweigt. Durch Quartir- und
Quintérnerven entsteht ein dichtes Netz meist geschlossener Areolen, die nur 2 bis V3 so grof§} sind wie die
der Stengelblitter. Ahnlich wie bei C. racemosa #ndert sich die Nervatur von C. lanata im Verlauf der
Blattfolge und fiihrt zu derben Hochblittern mit kraspedodromer Nervatur.

Auch bei den Vertretern der mediterranen sect. Corymbosae kommt es im Verlauf der
Blattfolge bald zur Ausbildung von Laub- und Hochbldattern mit vorherrschend kraspe-
dodromer Nervatur, bei der — wie bei C. racemosa — seitlich ausschwingende Basalnerven
den unteren und kriftige Abzweigungen des Mittelnervs den mittleren und oberen Dorn-
fieder-Abschnitt des Blattes versorgen. Auch hier ist die kraspedodrome Nervatur Aus-
druck xeromorpher Blattstruktur.

Bei Carlina vulgaris findet man bei den Laub- und auch noch bei den Hochbldttern
in der Spreitenfliche Nervenschlingen, und erst in den Randpartien erscheinen in die
Dornsegmente fiihrende Abzweigungen (Abb. 35/9, 10). Diese brochido-kraspedodrome
Nervatur moéchten wir mit dem mehr mesomorphen Charakter dieser Art in Zusammen-
hang bringen.

Die stark aufgegliederten (fiederschnittigen) Blitter von C. acaulis (Abb. 39) lassen
sich in ihrer Nervatur auf die Verhéltnisse von C. vulgaris (Abb. 35/9, 10) zuriickfiihren,
wenn man sich vorstellt, dal die Nervatur der Spreitenfliche in einem kompakten
Rhachis-Mittelnerv zusammengezogen ist, aus dem kréftige, sich breit aufzweigende und
zum Teil an Schlingenbildung anschlieBende Seitendste die Fiedern versorgen. Die an
basalen Abschnitten von Niederbldattern auftretenden Nervaturformen deuten auf solche
Beziehungen hin.

2.5.2. Anatomie

Die Anatomie der Carlina-Blitter zeigt wie die Morphologie eine benchtliche Mannig-
faltigkeit spezifischer Ausbildungen, die besonders zu der unterschiedlichen Standortsbin-
dung der einzelnen Sippen enge Beziehungen erkennen lassen. Die Histogenese des Carli-
na-Laubblattes geht nach KASTNER (1969) wie bei den meisten Dikotylen auf subepider-
males Randwachstum und zerstreute Zellteilungen innerhalb der Spreitenanlage zuriick
(Abb. 46).

Im anatomischen Bau des interkostalen Assimilationsgewebes bestehen
grundsitzliche Unterschiede zwischen den Vertretern von subgen. Carlowizia und denen
von subgen. Carlina. Bei den erstgenannten weisen die Bldtter mit einem deutlich in
Palisaden- und Schwammgewebe differenzierten Mesophyll und einer stomatafreien
oberen Epidermis (Abb. 47, 52) eine ausgesprochen dorsiventrale Struktur auf. Die Unter-
seiten sind mit Peitschenhaaren (Abb.47) gleichm#Big bedeckt. Auflerdem wird die
Dorsiventralitidt durch groBere und stérker kutikularisierte Epidermiszellen der Blatt-

oberseite betont.

Bei Carlina salicifolia verleihen die fiir Carlina-Arten verhiltnismifig miachtige Kutikula, vor allem
aber die Entwicklung eines dicken Sklerenchymmantels um die Leitbiindel, die Aussteifung des Blattrandes
durch kriftige Lateralbiindel sowie das dichte Maschenwerk der Feinnervatur (Abb.47, 43) dem Blatt eine
TFestigkeit, die an Strukturen der Lorbeerwaldgeholze erinnert, in deren Bereich die immergriine Art zu Hause
ist (vgl. Band II). Mit schmalen, nach unten umgerollten Spreiten, einer besonders michtigen Kutikula auf
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Abb. 46: Histogenese der Laubblitter von 1) Carlina salicifolia 2) C. vulgaris, 3) C. racemosa und 4)
C. acanthifolia. Randprimordien (A), Differenzierung des Interkostalgewebes bis zur beginnenden Ausbildung
des Schwammparenchyms (B-D). Leitbiindel-Anlagen als Prokambiumstréinge.

Fjig~ 46: Histogenesis of the leaves in 1) Carlina salicifolia, 2) C. vulgaris, 3) C. racemosa and 4) C. acanthifo-
lia. Marginal primordium (A), differentiation of the spongy parenchyma (B-D), vascular bundle initials
(Procambium bundles).
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Abb.47:  Carlina salicifolia (I) und C. xeranthemoides (IT). Mesophyll- und Epidermisstrukturen der hypo-
stomatischen Blitter (von natiirlichen Standorten). Man beachte die xeromorphen Strukturen bei C. xeran-
themoides (Rollblatt, sehr starke obere Kutikula und dichte Peitschenhaardecke auf der Blattunterseite).
Mesomorpher Blattbau bei C. salicifolia.

III: Peitschenhaar und Driisenhaar von C. corymbosa.

Fig.47:  Carlina salicifolia (I) and C. xeranthemoides (II). Mesophyll and epidermal structures of the
hypostomatic leaves (material from natural habitats). Xeromorphic structures in C. weranthemoides ,roll-
leaves®, strong cuticula on the ventral side, dense covering of whip-like hairs on the dorsal side. Mesomorphic
structures in C. salicifolia.

IIT: Whip-like hair and glandular hair of C'. corymbosa.
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der Blattoberseite und einem sehr dichten Haarfilz auf der Blattunterseite erweisen sich die Bldtter von
(. zeranthemoides gegeniiber denen von C. salicifolia (Abb. 47) als extrem xeromorph.

Auch bei den Arten von subgen. Carlina ist das Mesophyll der Laubblatter in
Palisaden- und Schwammparenchym differenziert. Meist ist jedoch die Dorsiventralitit
weniger deutlich ausgepriigt als bei subgen. Carlowizia. Oft kann man alle Ubergiinge zu
isolateralem Bau erkennen. Es kommt dann zur Ausbildung palisadenartiger Mesophyll-
zellen auch auf der Blattunterseite und zu iibereinstimmenden Strukturen in den ober-
und unterseitigen Epidermen. Bei fast allen Vertretern von subgen. Carlina findet man
Spaltéffnungen sowohl in der unteren als auch in der oberen Epidermis (amphistomati-
sches Verhalten, Abb. 53-55).

Abbildung 48/2 veranschaulicht Unterschiede in der Anatomie der Laubbldtter von
Carlina vulgaris im Verlauf der Blattfolge. Die Gegeniiberstellung von Laubblatt-Quer-
schnitten aus der Rosette und der Region der unteren Stengelblatter mit solchen aus dem
oberen Bereich laft bei den letztgenannten eine weniger deutliche Ausbildung von
Schwammparenchym erkennen. An die untere Epidermis angrenzende Zellen sind mehr
oder minder senkrecht (antiklinal) ausgerichtet. Einen noch deutlicher isolateralen Bau
zeigt das Mesophyll der auf die oberen Laubblitter folgenden Hoch- und der ebenfalls
noch laubartigen dufleren Involukralbldtter (Abb. 621I).

Bei Vertretern von sect. Carlina, die wie C. frigida in Gebieten mit einer lingeren
Trockenzeit wachsen, findet man bereits im mittleren Abschnitt eine Annéherung an die
isolaterale Struktur (Abb. 48/3). Mit einer noch deutlicheren Isolateralitédt im Mesophyll-
aufbau schlieffen sich Arten rein mediterraner Verwandtschaftskreise wie C. sicula (sect.
Corymbosae) und C. lanata (sect. Mitina) an diese Beispiele an (Abb. 48/4, 5).

Isolaterale Mesophyllstruktur ist bei Carlina meist mit der Profilstellung einzelner
Abschnitte des Fiederblattes (s.S. 78ff.) verbunden, wie sie sich bei den obersten Laub-
blittern und Hochblattern von C. vulgaris anbahnt und wie sie bei ihren meridionalen
Verwandten (C. frigida und C. nebrodensis) besonders ausgepragt ist (Abb.41). Auch bei
den Sippen von sect. Corymbosae erweisen sich Profilstellung und isolateraler Blattbau als
miteinander korrelierte standortsbedingte Blattstrukturen.

In sect. Heracantha unterscheiden sich die Arten ihrer Blattstruktur nach, wenn man Herkiinfte aus
stidlichen (meridional-submeridionalen) Gebieten mit solchen aus temperaten Breiten vergleicht (Abb. 49). So
zeigen die hochwiichsigen Pflanzen von Carlina acaulis im Apennin zumindest in ihren Stengelblittern
isolateralen Bau, wihrend Vertreter von C. acaulis ssp. acaulis aus der Tatra eine deutlich dorsiventrale
Mesophyllstruktur aufweisen. Ahnliche Unterschiede begegnen uns beim Vergleich der groBblittrigen Carlina
acanthifolia aus dem Ostlichen Karpatenvorland mit einer Lokalrasse im zentralen Apennin (Majella), die sich
durch extrem aufgegliederte Blitter auszeichnet. Auch in diesen Fillen ist isolaterale Mesophyllstruktur mit
einer Tendenz zur Profilstellung der Fiedersegmente gepaart.

Starker noch als im Assimilationsgewebe kommen xeromorphe Strukturen im Bau
und in der Verteilung von Leit- und Festigungsgewebe der Blitter zum Ausdruck. Im
anatomischen Bau der Leitbiindel unterscheiden sich die oberen Laubblitter und die
Hochblitter auffallend von den tiefer liegenden Blattorganen. Bei C. vulgaris sind jene
von einer michtigen Sklerenchymscheide umgeben. Das Leitgewebe ist reduziert, das
Festigungsgewebe dagegen stark erweitert (Abb.48/1). Solche iiberwiegend sklerenchy-
matischen Biindel bilden ein dichtes Nervennetz. Das Interkostalgewebe wird dadurch
stark eingeschrinkt. Bei verschiedenen Arten (z.B. C. sicula, C. lanata, Abb.48/4, 5)
dringen zudem Sklerenchymzellen aus den Nervenstringen in das Mesophyll ein. Die
zunehmend xeromorphe Struktur im Verlaufe der Blattfolge kommt somit weniger im
anatomischen Bau des Interkostalgewebes als in dem veréinderten Verhiltnis von
Leit- und Festigungsgewebe einerseits und Assimilationsgewebe anderer-






Abb. 48:

Anatomie der Laubblétter verschiedener
Carlina-Arten. Innerhalb der Blattfolge
eines Jahrestriebes Ubergiinge von dorsi-
ventralem zu isolateralem Bau des Meso-
phylls und zunehmende Sklerenchymbil-
dung an den Leitbiindeln und im Meso-
phyll.

Unten: basale Laubblédtter, oben: obere
Stengelblétter, dazwischen z.T. mittlere
Stengelblétter. 1) und 2) C. vulgaris. Mit-
telbiindel (halbschematisch: Skleren-
chym schwarz, Grundgewebe punktiert)
und Blattquerschnitte 3) C. frigida ssp.
fiumensts. In der Mitte Querschnitt eines
sehr kriftigen Blattes einer dlteren Ro-
sette; 4) C. sicula und 5) C. lanata, Blatt-
querschnitte. Bei 4) und 5) vom Leitbiin-
del abzweigende Stiitzelemente im Meso-

phyll.

Fig. 48:

Leaf anatomy of different Carlina spe-
cies, Transition from a dorsiventral to an
isolateral structure of the mesophyll and
increasing formation of sclerenchyma in
the vascular bundles and in the meso-
phyll, in the leaf sequence of an annual
shoot.

Below: basal leaves, above: uppermost
stem leaves, partially between them
middle stem leaves. 1) and 2) C. vulgaris.
Central vascular bundle (semidiagram-
matic, sclerenchyma black), and cross
sections of foliage leaves; 3) C. frigida ssp.
Sfiumensis. Cross sections, in the middle of
a vigorous leaf of an older rosette; 4) C.
sicula and 5) C. lanata, in cross sections,
with supporting elements in the mesophyll
originating from the vascular bundles.
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Abb.49: Carlina acaulis und C. acanthifolia. Unterschiede in der Mesophyllstruktur bei unteren und oberen
Laubbldttern von Pflanzen verschiedener (temperater und submeridionaler) Herkunft: 1) C. acaulis ssp.
acaulis, Tatra; 2) C. acaulis ssp. simplex, Apennin 3) C. acanthifolia, ostliches Karpatenvorland; 4) C.
acanthifolia var. (Abruzzen, Majella). Beachte den deutlich isolateralen Bau bei mehr profilgestellten Laub-
blattsegmenten der siidlicheren Herkiinfte.

Fig.49:  Carlina acaulis and C. acanthifolia. Differences in the mesophyll structure of lower and upper
foliage leaves from plants of various (temperate and submeridional) origin: 1) C. acaulis ssp. acaulis, Tatra
Mts.; 2) C. acaulis ssp. simplex, Apennin; 3) C. acanthifolia, East Carpathian foothills; 4) C. acanthifolia var.
(Abruzzean Mts., Majella). Note that the profile-orientated foliage leaf segments of plants from southern
origin show an isolateral structure.

seits zum Ausdruck (vgl. Abb.43, 45). Schliellich ist zu beachten, dal das verdich-
tete Nervennetz der oberen Laubblétter in eine kriftige Bedornung auslduft und damit
die Sklerenchymatisierung der Blitter weiterhin erhoht (Abb. 50).

In ihrer Anatomie erweisen sich die Dornen als Blattsegment-Metamorphosen.
Die Anlage einer Dorntriade ist in Abb. 51 dargestellt. Der Lingsschnitt zeigt groBtenteils
isodiametrische Zellen #hnlich wie bei Laubblattprimordien (Abb.46). Im Inneren des
Mittellappens sind bereits Zellteilungen und -streckungen zu beobachten, die die Anlage
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Abb.50: Carlina hispanica. Blattdornen und Ubergiinge zu dornfsrmigen Segmenten. Verbindungen des
sklerenchymatischen Nervennetzes mit den Blattdornen. Aufn.: STOLZER.

Fig.50: Carlina hispanica. Transitions from spinous segments to spines. Connections of the sclerenchyma-
tous vein net with the spines.

von Prokambiumstriangen kennzeichnen. Mehr noch als am Aufbau der Blattlappen und
Blattzidhne sind bei den Blattdornen Nerven beteiligt. Querschnitte durch verschieden
alte Blattdornen von C. vulgaris (Abb. 51) veranschaulichen, wie ein stark reduziertes
Leitgewebe von vielschichtigen Lagen von Sklerenchymfasern umschlossen ist. Der zen-
trale Sklerenchymkorper bildet die feste Achse des Dorns. Sie wird von isodiametrischen
Zellen umgeben, die dem Mesophyllgewebe des Laubblattes entsprechen. Dem Schwamm-
gewebe dhnliche, an Interzellularen reiche Abschnitte innerhalb dieser Lagen lassen auf
eine assimilatorische Tétigkeit der jungen Dornen schlieBen. Die ausgebildeten Dornen
werden von einer Epidermis mit stark verdickten Winden bekleidet, was zur Dominanz
des Festigungsgewebes am Aufbau und zur Starrheit der stechenden Blattorgane bei-
tragt.

Wertvolle Hinweise auf 6kogeographische Differenzierungen innerhalb verschiedener
Verwandtschaftskreise von Carlina ergaben sich aus der Analyse der Blattepider-
misstrukturen (KASsTNER 1972). Nach der Verteilung der Spaltéffnungen im Epider-
miszellnetz sind wohl alle Carlina-Arten dem anomocytischen Typ (SOLEREDER 1899,
1908, Ranunculaceen-Typ; METCALFE & CHALK 1950; VAN CorTHEM 1970) zZuzuordnen.
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Abb.51:  Carlina vulgaris. Struktur und Entwicklung der Blattdornen. Dornentwicklung dargestellt durch
Lingsschnitt einer Dorntriade mit Anlage von Prokambiumstringen (1) und durch Querschnitte zur Veran-
schaulichung der Herausbildung der Leitbiindel mit ausgedehntem Sklerenchymmantel sowie von schwamm-
gewebeartig aufgelockertem Mesophyll (2, 3). Querschnitte durch Basis und Spitze eines entwickelten Dorns
mit verdickter Epidermis (4).

Fig.51:  Carlina vulgaris. Structure and development of the leaf spines. Development of the spines illus-
trated by longitudinal section of a group of three spines with procambium initials (1) and by cross sections
to show the formation of the vascular bundel with strong sclerenchymatous cover as well as loose, sponge-like
mesophyll (2, 3). Cross sections from the base and top of a fully developed spine, with sclerenchym,
assimilation tissue and thickened epidermis (4).
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C. salicifolia Abb.52:

Carlina salicifolia und C. xeranthemoides. Epider-
miszellnetz von Laubbldttern. Links: Blattunter-
seite, rechts: Blattoberseite.

Fig. 52:

Carlina salicifolia and C. xeranthemoides. Epider-
mal cells of foliage leaves. Left: lower surface,
right: upper surface.
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Bei den ausgesprochen dorsiventralen, hypostomatischen Blidttern der kanarischen
Carlina-Arten (subgen. Carlowizia) dullern sich die Unterschiede der beiden Blattflichen
auch im Zellnetz der Epidermen. Es weist auf der Oberseite gro3ere, in der Lidngsrichtung
der Spreite gestreckte Zellen mit mehr oder weniger geraden Antiklinalwédnden, auf der
Unterseite dagegen kleinere, iiberwiegend isodiametrische Zellen mit gefalteten (undulier-
ten) Winden auf. Ganz entsprechende Muster zeigt die verwandte C. xeranthemoides, nur
mit geringeren Ausmallen der Epidermiszellen und Stomata (Abb. 52, vgl. auch Tafel VI).

In subgen. Carlina erscheint die Dorsiventralitédt in den Epidermisstrukturen abge-
schwicht, was das Beispiel von 4 Arten aus sect. Carlina veranschaulichen kann
(Abb. 53). Die Ubersicht zeigt zugleich deutliche Unterschiede zwischen unteren und
oberen Stengelbldttern in Richtung einer zunehmenden Xeromorphie. Bei der mesophilen
C. biebersteinti sind die unteren Laubblédtter wie bei C. salicifolia hypostomatisch. Die
oberen dagegen weisen auf ihrer Blattoberseite zerstreute Stomata auf. Im Verlauf der
Laubblattfolge ergeben sich im Zellnetz bei dieser Art keine stérkeren Unterschiede. In
der Reihe C. vulgaris, C. nebrodensis und C. frigida wird jedoch deutlich, wie sich bei den
oberen Stengelbldttern die Blattoberseite in immer stdrkerem Mafle der Struktur der
Blattunterseite ndhert, so dal man bei den letztgenannten Arten von der Epidermis her
gesehen von einem fast isolateralen Blatt sprechen kann. Diese Tendenz von dorsiventra-
len zu isolateralen Epidermisstrukturen im Verlauf der Blattfolge entspricht d&hnlichen
Veridnderungen in der Mesophyll-Anatomie.

In sect. Mitina ist weitgehende Gleichférmigkeit in den Epidermismustern festzustel-
len; weder in der polaren Differenzierung der Gesamtpflanze noch interspezifisch treten
zwischen den beiden annuellen Arten groere Unterschiede auf. Von den beispielsweise
dargestellten Arten aus sect. Corymbosae (Abb.54) erweist sich die rein meridionale
C. sicula im Epidermismuster wenig differenziert, weder in der Laubblattfolge am Jahres-
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c. frigida C. nebrodensis
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Abb.53:  Carlina frigida, C. nebrodensis, C. biebersteinii und C. vulgaris. Epidermiszellnetz an Pflanzen vom
natiirlichen Standort. I: Rosettenblitter, I1: Stengelblitter; links: Blattunterseite, rechts: Blattoberseite.
Man beachte den Ubergang von hypostomatischer zu amphistomatischer Struktur innerhalb des Verwandt-
schaftskreises (sect. Carlina). Aus KASTNER (1972).

Fig.53:  Carlina frigida, C. nebrodensis, C. biebersteinii and C. vulgaris. Epidermal cells of plants from
natural habitats. I: rosulate leaves, II: stem leaves; left: lower surface, right: upper surface. Note the
transition from hypostomatic to amphistomatic structures within sect. Carlina.

trieb noch im Verhiltnis von Blattober- und Blattunterseite. Sie unterscheidet sich darin
deutlich von der mesophileren meridional-submeridionalen C. corymbosa.

Abgesehen von der geringer ausgepridgten Dorsiventralitdt dhneln die Epidermis-
muster von C. acaulis denen der ebenfalls in temperaten Klimaten beheimateten C. vulga-
7is (Abb. 53, 55). Die im anatomischen Bau sichtbaren Unterschiede in der Epidermis-
struktur konnen, was GroBe, Zahl und Verteilung der Epidermiszellen und Stomata
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C. corymbosa C. sicula
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Abb.54: Carlina corymbosa und C. sicula (sect. Corymbosae). Epidermiszellnetz an Pflanzen vom natiirlichen
Standort. I: Rosettenblatt, IT: oberes Stengelblatt; links: Blattunterseite, rechts: Blattoberseite. Aus K4sr-
NER (1972).

Fig.54:  Carlina corymbosa and C. sicula (sect. Corymbosae). Epidermal cells of plants from natural habitats,
below: rosulate leaves, above: stem leaves. Left: lower surface, right: upper surface.

C. acaulis subsp. acaulis C. acaulis subsp. simplex

Abb.55: Carlina acaulis ssp. acaulis (I, IT) und ssp. simplex (III, IV). Epidermiszellnetz. I: unteres Roset-
tenblatt, IT: oberes Rosettenblatt, ITT: Rosettenblatt, IV: Laubblatt des gestreckten Bliitensprosses; links:
Blattunterseite, rechts: Blattoberseite. Aus KASTNER (1972).

Fig.55:  Carlina acaulis ssp. acaulis (I, IT) and ssp. simplex (II1, IV). Epidermal cells. I: lower rosulate leaf,
II: upper rosulate leaf, IIT: rosulate leaf, IV: upper foliage leaf of the elongated flowering stem; left: lower
surface, right: upper surface.
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petrifft, auch zahlenmiBig erfaBt werden. In Erweiterung der Untersuchungen von
KisTNER (1972) sind in Tabelle 3 fiir den GroBteil der Carlina-Arten folgende Werte
zusammengestellt:

{. Zahl der Stomata (pro mm?) auf der Blattober- und Unterseite

9. Summe der Stomata (pro mm?) von Ober- und Unterseite der unteren, mittleren und oberen Stengelblétter
(insgesamt also von einer Fliche von 6 mm?)

3. Stomataindex:

. . St
Fiir die obere Epidermis = ﬁ
Stu
iir di tere Epidermis = ————
Fiir die untere 5P Stu + Zu

Dabei bedeuten:
Sto = Anzahl der Stomata/mm? der oberen Epidermis
Stu = Anzahl der Stomata/mm? der unteren Epidermis
Zo = Anzahl der Epidermiszellen/mm? der oberen Epidermis
Zu = Anzahl der Epidermiszellen/mm? der unteren Epidermis
4. Stomataquotient, gebildet aus der Summe der Stomata (pro mm?) der Blattoberseite von unteren,
mittleren und oberen Stengelblidttern und der entsprechenden Summe der Stomata der Blattunterseite
(multipliziert mit 10).

Die Werte griinden sich auf umfangreiche Zahlungen, die bei weiter verbreiteten
Arten stets an Pflanzen aus verschiedenen Teilen ihres Areals und an Exemplaren des
Transplantatgartens durchgefiihrt wurden. Trotz der sich dabei abzeichnenden Variabili-
tat (vgl. KAsTNER 1972, KORNER & MEUSEL 1986) ergeben sich zwischen den Arten
deutliche Unterschiede und innerhalb der einzelnen Verwandtschaftskreise Differenzie-
rungsrichtungen, die klare Beziehungen zum 6kogeographischen Charakter der einzelnen
Sippen erkennen lassen.

Bei den streng dorsiventral gebauten Bldttern der Arten aus subgen. Carlowizia
zeichnet sich aus dem Vergleich der Stomatazahlen und der Stomatasumme der
Unterschied zwischen der mesomorphen C. salicifolia und den xeromorphen C'. xeranthe-
motdes und C. canartensis ab. Die letztgenannte nimmt dabei eine gewisse Mittelstellung
- bei starkerer Orientierung zu C. xeranthemoides hin — ein.

Aus subgen. Lyrolepis schlief3t sich die ebenfalls rein hypostomatische C. diae eng an
C. salicifolia an. C. tragacanthifolia mit amphistomatischen Blédttern dhnelt mit hohen
Stomatasummen den xeromorphen Vertretern von subgen. Carlowizia. Der hohe Stoma-
taquotient von 7,8 ist ein Hinweis auf starke Isofazialitat.

Aus den Sektionen von subgen. Carlina fallen die iiberwiegend mediterranen Ver-
wandtschaftskreise ebenfalls durch hohe Stomatasummen auf: sect. Mitina mit fast
iibereinstimmenden Werten von C. racemosa und C. lanata und sect. Corymbosae, wo sich
wie in den Mesophyll- und Epidermisstrukturen (Abb. 48, 54) C. corymbosa als ein mehr
mesischer und C. sicula als ein extrem xerischer Vertreter gegeniiberstehen.

Eine weite Spanne von ausgeprigter Mesomorphie zu deutlicher Xeromorphie in den
Stomatazahlen und in einer zunehmend amphistomatischen Struktur ergibt sich aus den
Werten fiir Stomatasummen und Stomataquotient in der Reihe von C. biebersteinii zu
C. frigida (vgl. Abb.48, 53) und besonders zu C. oligocephala (sect. Carlina). Innerhalb
sect. Heracantha nimmt C. acaulis mit einer verhdltnisméBig niedrigen Stomatasumme
eine Sonderstellung ein, wobei ein deutlicher Unterschied zwischen den stengellosen
Sippen von C. acaulis ssp. acaulis und gestreckten Sippen von ssp. simplex erkennbar
wird. C. atlantica als die siidlichste Sippe des Verwandtschaftskreises fillt innerhalb sect.
Heracantha durch extrem amphistomatischen Bau auf.



Tab.3: Verteilung und Hiufigkeit der Stomata sowie Stomata — Indices fiir die Arten der Gattung Carlina.

Tab.3: Distribution, frequency of stomata and stomata indices for the different species of Carlina.

Hypostomatische Laubblitter Stomata Stomataindex
Carlina Anzahl Anzahl Stomata/mm? = 6mm?>
min — max min | max 7} min | max | &
1 salicifolia 25 105—184 315 | 552 | 354 | 0,11 ( 0,18 | 0,16
2 canariensis 13 175—225 510 | 654 | 561 0,17 ( 0,19 | 0,18
3 zeranthemoides 5 202 — 280 702 | 80| 771 0,17 020 | 0,19
4 diae 3 104 —-179 312 537 367 — - 0,26
Amphistomatische Laubblitter unt., mittl., ob. Bl
Anzahl Stomata/mm? = 6 mm2
UNT. LBL. MITTL. LBL. oB. LBL. STOMATA STOMATAQUOTIENT
08 Us UsS oS Us
MIN-MAX MIN-MAX MIN-MAX MIN-MAX MIN—-MAX MIN-MAX MIN | MAX | MmN | max 1%
5 tragacanthifolia 3 75 86 106 115 98 108 133 142 127 134 152 165 716 732 725 7,7 7.9 7.8
6 corymbosa 18 25 42 55 76 48 102 75 152 52 85 101 151 397 568 446 5,2 6,7 6,0
7 hispanica 13 32 54 58 78 51 82 91 119 81 114 137 157 | 342 | 663 | 496 5,0 6,9 6,2
8 graeca 6 18 28 36 56 54 74 102 159 107 127 116 184 | 472 | 642 | 507 5,7 6,3 6,2
9 curetum 11 35 61 61 95 68 103 108 153 91 136 126 177 [ 507 | 692 | 622 6,2 7.0 6,6
10 lLibanotica 4 30 48 47 58 42 67 95 115 75 96 168 188 [ 450 | 549 | 486 4,7 59 5,6
11 kurdica 1 - 62 - 112 - 116 - 131 — 118 - 189 - - 638 - - 7.1
12 brachylepis 8 38 82 67 118 88 119 108 175 107 168 166 259 | 630 | 821 721 6,2 7.4 6,9
13 involucrata 2 - 28 - 86 - 46 - 99 - 82 - 146 - - 480 - - 54
14 sicula 11 56 94 88 127 90 121 132 168 119 146 193 204 | 619 | 859 | 746 6,0 7,6 6,8
15 barnebiana 4 29 36 81 99 78 89 117 127 90 116 159 192 | 598 | 643 | 633 5,1 7,2 59
16 sitiensis 2 - 14 — 45 - 25 - 67 - 37 — 125 - - 318 - - 3,9
17 pygmaea 4 39 66 90 108 60 73 127 138 114 127 168 178 | 615 | 670 | 642 55 6,3 6,0
18 racemosa 8 74 93 | 120 146 87 102 149 159 126 141 190 205 | 619 | 956 | 782 5,7 6,7 6,2
19 lanata 7 87 98 | 149 169 109 119 181 198 135 145 | 225 240 | 557 | 928 | 798 54 6,2 6,0
20 biebersteinii 31 0 12 58 65 4 15 72 92 20 31 78 128 [ 205 | 375 | 305 0,6 2,0 1,5
21 intermedia 19 1 16 59 73 2 11 95 117 36 48 98 145 [ 217 | 428 | 337 1,4 2,9 2,0
22 vulgaris 76 3 31 48 65 18 43 16 124 40 80 81 132 [ 251 518 | 368 2,0 53 3,2
23 nebrodensis 7 28 46 61 72 56 67 84 98 68 79 126 146 [ 472 | 662 | 523 53 59 5,7
24 frigida 6 41 67 85 98 65 76 | 111 124 98 109 161 176 | 462 | 647 | 557 5,0 6,7 6,0
25 macrocephala 4 26 31 58 65 40 49 128 138 76 82 128 142 | 492 | 548 | 534 51 5,7 54
26 oligocephala 12 50 86 72 100 71 109 105 140 80 133 110 168 | 496 | 667 | 600 7.1 8,1 7.5
27 acaulis 24 14 24 43 57 20 31 47 61 29 41 60 87 | 204 | 274 | 250 4,0 52 44
ssp. acaulis
28 acaulis 59 24 54 52 72 56 74 57 98 49 82 72 106 [ 252 | 552 | 372 5,0 7,9 6,3
ssp. simplex
29 atlantica 6 60 65 106 112 130 136 | 150 160 139 150 170 178 | 432 | 729 580 5,0 7.8 6,4
30 acanthifolia 2 - 28 - 154 - 47 - 163 - 61 - 124 | 516 | 543 | 526 3,3 3,7 3,5
yonopordifolia“
31 acanthifolia 2 - 39 - 162 - 52 - 179 - 68 — 147 | 607 | 738 | 672 3,0 5,0 4,0
sSp. cynara
32 acanthifolia 8 32 41 64 87 112 48 67 93 134 510 647 551 4,3 5,7 4,9

var. (Majella)

74 J 59 87

86
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92.5.3. Ultrastrukturen der Blattepidermen?

Als Erginzung zur Anatomie der Carlina-Blatter fligen wir eine Ubersicht iiber die
Ultrastrukturen der Blattepidermen an. Eine weitere Uberpriifung der Variabilitidt
konnte nach den vorliegenden Untersuchungen die Moglichkeit ergeben, diese Merkmals-
komplexe ebenfalls zu taxonomischen und vielleicht auch zur 6kogeographischen Sippen-
charakteristik heranzuziehen.

Bei der Analyse der Blattepidermis-Ultrastrukturen ergaben sich in der Ubersicht
iiber die Mehrzahl der Carlina-Arten (verschiedener Herkiinfte) beachtliche Differenzie-
rungsmuster (Tafel IV-VI). In verschiedenen Fillen zeigten sich Ahnlichkeiten bei ver-
wandten Sippen, wie z. B. bei den beiden Arten C. diae und C. tragacanthifolia (subgen.
Lyrolepis, Tafel IVe, f). Charakteristisch erscheint bei diesen vor allem das Fehlen deut-
lich sichtbarer Antiklinalgrenzen der Epidermiszellen. Nur bei C. diae (Tafel IV e) erschei-
nen sie bisweilen leicht eingesenkt; dagegen tritt bei beiden Arten gleichermaflen ein sehr
unregelmiBig ausgebildetes sekundires Kutikularfaltungsmuster auf, das manchmal die
Stomata + halbkreisférmig umschlieBt, manchmal ungerichtet quer iiber die Zellgrenzen
lauft und sowohl sehr grob als auch fein ausgebildet sein kann.

Auch die beiden Arten von sect. Mitina zeigen im Kutikularfaltungsmuster auf-
fallende Ubereinstimmungen (Tafel V a,b). Die unregelmiBig geformten Epidermiszellen
sind durch nur wenig, aber regelméig eingesenkte Antiklinalgrenzen deutlich zu erken-
nen, das Mittelfeld der Zellen ist flach oder sehr wenig aufgewtlbt. Besonders auffallend
sind bei den Taxa die feinen parallel laufenden Kutikularfalten, die meist parallel zur
Lingsachse und haufig im Zentralfeld der Zellen verlaufen, regelmifig aber auch iiber die
Zellgrenzen hinausgehen.

Wie die Abbildungen auf Tafel IV a, ¢, d zeigen, unterscheiden sich die drei Arten von
sect. Heracantha (C. acaulis, C. acanthifolia, C. atlantica) durch spezielle Strukturen.
Ubereinstimmung besteht aber in den sternformig auf die Stomata zulaufenden Kutiku-
larfalten (ein im Pflanzenreich hédufiges und systematisch relevantes Muster), die bei den
beiden erstgenannten Arten deutlich hervortreten, bei der letztgenannten jedoch nur bei
genauerer Betrachtung zu erkennen sind. C. atlantica zeigt aullerdem eine etwas abwei-
chende Ausbildung des Epidermiszellnetzes: Die Antiklinalgrenzen sind hier deutlich
eingesenkt und die Zellenoberflache erscheint bauchig aufgewslbt. Bei C. acanthifolia und
C. acaulis hingegen sind die Antiklinalgrenzen der Zellen aufgewlbt und voneinander
getrennt, sodafl die Zellgrenzen von einem Doppelwulst eingerahmt erscheinen. Das
Zentralfeld der Zellen ist flach bzw. leicht eingesenkt.

Die in Tafel IVb dargestellten Skulpturen bei C. sicula wurden weitestgehend iiber-
einstimmend bei den nahe verwandten C. barnebiana und C. pygmaea beobachtet. Das
duBerst haufig anzutreffende einfache Faltungsmuster von C. libanotica (Tafel Ve, einge-
senkte Antiklinalgrenzen, aufgewdlbte Periklinalgrenzen) kehrt auch bei C. curetum
(Tafel V) und C. hispanica wieder. Nach bisherigen Befunden ist nicht gesichert, ob es
alle Arten der sect. Corymbosae charakterisiert.

Innerhalb der sect. Carlina steht in bezug auf Epidermisskulpturen der Mehrzahl der
Arten (C. vulgaris, Tafel Ve, C. nebrodensis, C. frigida und C. macrocephala) die unter-
schiedliche C. biebersteinii ssp. intermedia entgegen. C. biebersteinii s. str. (Tafel Vd)
vermittelt zwischen diesen beiden Typen. Bei der ersten Gruppe bestehen einige Uberein-
stimmungen (,,Doppelwulstzellgrenzen®) mit den sich kogeographisch dhnlich verhal-
tenden Arten C. acaulis und C. acanthifolia.

? Beitrag von Wilfried MorawETz und Maria MorawETz-WaHa (Wien).
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Bei den Arten des subgen. Carlowezia, die sich durch eine ausgesprochen dorsiventrale
Struktur ihrer Laubblidtter auszeichnen (s.S. 94, Abb. 47, 52) erscheint die Blattoberseite
in einem weitgehend iibereinstimmenden einfachen Zellmuster (eingesenkte Antiklinal-
grenzen, bauchig erhGhter Mittelteil; Tafel VI). Die Unterseite weist bei den untersuchten
Herkiinften recht unregelmiflige Faltenmuster auf, die z.T. aus parallel verlaufenden
(z. B. C. zeranthemoides, Tafel VIa), z. T. aus ungerichteten Biindeln von schmalen Kuti-
kularfalten bestehen.

2.5.4. Indumentum

Das Indumentum wird bei allen Carlina-Arten von charakteristischen Peitschenhaa-
ren (vgl. SOLEREDER 1899) gebildet. Lediglich in den Knospen finden sich an jungen
Blattanlagen auch Driisenhaare. Diese gliedern sich in einen mehrzelligen FuB3teil
und einen leicht keulenférmig verdickten Endabschnitt mit ebenfalls mehreren, durch
einen dichten Inhalt ausgezeichneten Zellen (Abb.47). Nach Ssusewa (1953), die wohl
erstmalig auf diese Gebilde aufmerksam gemacht hat, sind die Wiande der Zellen des
Endabschnitts leicht zerstorbar, was auf eine Driisenfunktion wéhrend der Jugendent-
wicklung des Blattes hindeutet.

Die Peitschenhaare werden auch schon friith angelegt und hiillen junge Blattan-
lagen oft villig ein, kénnen aber als tote Fadenhaare lange erhalten bleiben. Sie bestehen
aus einer langen, luftgefiillten, im oberen Teil meist locker gewundenen Zelle, die auf einer
verbreiterten 2-zelligen Basis fullt. Bei Carlina ist die obere Basiszelle spitzenwirts
verbreitert. Sie umfafit den Ful} der Peitschenzelle napfférmig in seinem ganzen Umfang
und entwickelt zusdtzlich haustorienformige Fortsitze (Abb.47). Diese Gestaltung der
Peitschenhaare ist wohl als eine charakteristische, erstmals von VuiLLEMIN (1884) be-
obachtete Struktur der Gattung Carlina anzusehen. Bei vielen Cynareen zeigen die Basen
der Peitschenhaare keine Verbreiterung. Bei den Carlineen-Gattungen T'hevenotia, Cousi-
niopsis und vor allem bei Atractylis kommen (wie auch bei Echinops) ebenfalls Haare mit
einer keulenformigen Verbreiterung der Fuflzelle vor. Nirgends haben wir jedoch die der
Peitschenhaarbasis anliegenden Fortsitze beobachtet, wie sie bei allen Vertretern von
Carlina zu finden sind.

Das von Peitschenhaaren gebildete Indumentum ist bei Carlina sehr variabel,
sowohl im Hinblick auf die einzelnen Sippen als auch auf den Entwicklungszustand ihrer
Achsen und Blidtter. Wie die Blattanlagen von Carlina acaulis zeigen (Tafel I11), liegen die
langen Haare mit ihren basalen Teilen parallel ausgerichtet der Blattfliche — ihrer
Langserstreckung folgend — dicht an. Sie verschlingen sich aber mit ihren angehobenen
gewundenen Spitzenteilen. Bei einer dichten, persistierenden Behaarung kommt so ein
weil} filziges (vliesartiges) Haarkleid zustande, wie es bei Carlina diae sowohl die Achsen
als auch die Ober- und Unterseiten der Bldtter — und vor allem auch das dullere Involu-
krum der Kopfchen — bedeckt (vgl. Tafel XXIX, Abb. 126, 140). Erst an absterbenden
Bldttern 16st sich bei dieser Art der Haarfilz wie Watteflocken ab.

Ahnlich, aber besonders auf der Blattoberseite etwas schwicher behaart ist die mit
C.diae verwandte C. tragacanthifolia, bei der nur die hartdornigen Fiederspitzen als vollig
glatte, gelblich glinzende Teile aus dem graufilzigen Haarkleid herausragen.

Bei den Vertretern von subgen. Carlowizia driickt sich der ausgesprochen dorsiven-
trale Bau der Spreite auch in der Ausbildung des Indumentums aus. So erscheint die
Blattoberseite bei C. salicifolia infolge einer frithen Verkahlung glatt und frisch griin,
wihrend auf der Unterseite eine dichte seidige Behaarung erhalten bleibt (Abb. 47). Bei
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der xeromorphen C. xeranthemoides findet man auch auf der Blattoberseite eine lockere
Behaarung, was der Pflanze ein graugriines Aussehen verleiht.

Die Behaarung der Blédtter aller Arten von subgen. Carlina ist auf der Blattunterseite
stirker als auf der Oberseite. Haufig 16sen sich auf dieser schon wihrend der Entfaltung
der Blitter die Haare flockig ab (Tafel IIId), wiahrend auf der Unterseite oft Reste des
Indumentums erhalten bleiben.

Das Fortbestehen des Indumentums bei ausgebildeten Blattern kann als Ausdruck
einer xeromorphen Struktur angesehen werden. So etwa innerhalb sect. Carlina, wo bei
der am weitesten in siidostlichen Trockengebieten verbreiteten, stark dornigen C. oligoce-
phala beachtliche Teile des Haarkleides erhalten bleiben und auch die ausgesprochen
meridionale C. nebrodensis mehr oder minder graufilzig erscheint, wiahrend die an tempe-
rate Breiten mit sommerfeuchtem Klima gebundene C. biebersteinit fast vollig verkahlt
(zur Variabilitdt des Indumentums vgl. auch 4.1.).

2.6. Kopfchen und Synfloreszenzen

2.6.1. Morphologische Analysen

Die Kopfchen konnen einzeln oder in Synfloreszenzen am Ende der Bliitentriebe
stehen. Besonders bei Arten mit groflen Kopfchen ist Einkopfigkeit regelméBig
(C. acanthifolia) oder sehr hiufig (C. acaulis). Bei C. tragacanthifolia ordnen sich die
einzeln stehenden Kopfchen in den dichten Dornpolsterwuchs des Zwergstrauches ein.

Die hapaxanthen Arten von sect. Mitina entwickeln sympodiale Zweigsysteme, bei
denen alle Triebe nach einer kurzen vegetativen Phase ein terminales Képfchen hervor-
bringen. Bei mehrfach wiederholter Aufzweigung wird damit die ganze Pflanze zu einem
iiber lingere Zeit hinweg blithenden zymésen Anthokladium (s.S.38, Abb.17¢c,
1911, 2117).

Alle anderen Carlina-Sippen zeichnen sich durch razemose Synfloreszenzen
aus. Bei ihnen werden in der Regel an der Synfloreszenz-Hauptachse unter dem Endkopf-
chen durch mehrere Zwischeninternodien getrennte blithende Seitentriebe angelegt. Viel-
fach sind es nur ein oder wenige kurze Zweige, die Kopfchen tragen. Bei reicher Verzwei-
gung folgen unterhalb des Endkopfchens wenige kurze und auf diese erst stirker ge-
streckte und wiederum verzweigte Képfchen tragende Seitentriebe. In den meisten Fillen

bilden sich bei kleinkopfigen Arten schirmrispenartige Synfloreszenzen heraus.

Bei den Vertretern von sect. Corymbosae wird diese Synfloreszenzform durch UnregelméBigkeiten in der
Anlegung und im Lingenwachstum der Seitentriebe in verschiedener Richtung variiert (Abb. 56). Oft greift
die Ausbildung blithender Seitenzweige an der Hauptachse weit herab. Bei gleichzeitiger Verkiirzung der
Seitenachsen entstehen dann mehr zylindrische (lampenputzerartige) Synfloreszenzen. Bei Carlina sicula
wird das Endkopfchen oft durch akroton geforderte Seitentriebe iibergipfelt, ein Vorgang, der sich an den
Seiteniisten zweiter Ordnung wiederholen kann (spirrenartige Synfloreszenzen).

Bei der Carlina vulgaris-Gruppe kann bei reicher Verzweigung und Einbeziehung von verlingerten
Kofloreszenzen aus der Rosette die ganze Pflanze von Kopfchen bedeckt erscheinen (C. vulgaris f. polyce-
phala). Auch bei verschiedenen Sippen der mediterranen Golddisteln (sect. Corymbosae) kann Vielkopfigkeit
mehr oder minder regelmiBig auftreten, z. B. bei einigen C. corymbosa-Formen mit {iber 70 Koptchen. Dabei
sind jedoch nie basale Seitenachsen als Kofloreszenzen beteiligt.

Die Kopfchenbildung geht bei Carlina auf eine terminale Verbreiterung der
Bliitenstandsachse durch primires Dickenwachstum zuriick (Abb. 24, 59). Das AusmaB

der Breitenentwicklung bedingt die fiir die einzelnen Sippen charakteristische Kopfchen-
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Abb.56: Carlina sect. Corymbosae. Synfloreszenzen. Reichkopfige Bliitenstéinde, teilweise als ausgebreitete
Schirmrispe (mit langen Parakladien im mittleren Teil des Bliitentriebes 1, 2), teilweise als stiirker zusammen-
gezogene walzenformige Synfloreszenz (mit kurzen Parakladien im mittleren Abschnitt der Bliitentriebe 4,
5), Vereinfachung der Synfloreszenz bis auf das Endképfchen (7, 8).

Fig.56:  Carlina sect. Corymbosae, synflorescences. Synflorescences with numerous capitula, partly in an
expanded corymb (with long paracladia in the middle of the flowering shoot 1, 2), partly in a more strongly
contracted cylindrical synflorescence (with short paracladia in the middle of the flowering shoot 4, 5).
Reduction of the synflorescence to the terminal capitulum (7, 8).

groBe. So sind die Arten von sect. Heracantha durch groBe bis sehr groe 30-80 (100) mm
breite Képfchen mit vielen (etwa 800-1500) Bliiten ausgezeichnet. Kleine 8-15 (20) mm
breite Kopfchen mit 100-150 Bliiten und etwa 3040 inneren Involukralblattstrahlen
findet man besonders bei Vertretern der Untergattung Carlowizia und Lyrolepts. Die
annuellen C. racemosa und C. lanata (sect. Mitina) konnen in Zwergformen mit sehr
kleinen, wenigbliitigen Kopfchen auftreten (3—-6 mm breit mit 13-15 Bliiten und ebenso
vielen Involukralblattstrahlen). In den Sektionen Corymbosae und Carlina dominieren
auch kleinkopfige Pflanzen. Es besteht aber besonders in dem erstgenannten Verwandt-
schaftskreis verschiedentlich eine Tendenz zu mittelgrofen (um 20-30 mm breiten)
Kopfehen.

Die Herausbildung der Kopfchenachse durch primédres medulldres und kortika-
les Dickenwachstum wird durch die Abbildungen 24 und 59 veranschaulicht. Die Achsen-
verdickung setzt nach Hemmung des Léangenwachstums mit randlichen Zellvermehrun-
gen am terminalen Markkorper ein. Fortgesetztes Randwachstum bei starken gleichzeiti-
gen Antiklinalteilungen im Mark und im benachbarten Rindenteil fithren zur Ausbildung
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einer flachen Scheitelgrube, in der zentripetal die Bliiten einschlieSlich ihres Spreublatt-
komplexes ausgegliedert werden (Abb. 57, Tafel VIc).

Innerhalb des erweiterten Markkorpers differenziert sich ein zusétzliches, netzartig
aufgeteiltes marksténdiges (leptozentrisches) Biindelsystem aus, das im Verlauf seiner
Entwicklung einerseits an das primére Leitgewebe der SproBachse Anschluf findet (vgl.
Ors6s 1941) und andererseits mit seinen Veréstelungen durch den Kopfchenboden in die
Bliitenanlagen und Spreublitter einmiindet (Abb. 59, 60).

Nach aullen wird die Kopfchenachse von den berindenden Basen der dulleren
Involukralbldtter (Abb.57), besonders deren abaxialen subepidermalen Skleren-
chymschichten (Abb. 62), abgeschlossen. Die scheibenformige Oberseite der Kopfchen-
achse (Abb.89) wird nach Nissen (1907) bei den Cynareen von einer verholzenden
Epidermis bedeckt.

In der dreigliedrigen Kopfchenhiille (Involukrum) klingt die bereits im vege-
tativen Abschnitt reich differenzierte Blattfolge (s. S. 72) mit dulleren, mittleren und den
fiir Carlina besonders charakteristisch gestalteten inneren Involukralbldttern aus. Sie soll
am Beispiel von C. vulgaris (Abb. 35, 57) und C. acaulis (Abb. 61) vorgestellt werden.

Uber einige, dem Kopfchen geniherte (subcephale) Hochblédtter schlieBen die
iuBeren Involukralbldtter besonders in der Art ihrer Fiederung an die Laubblét-
ter an. Nur sind die Organe der dufleren Kopfchenhiille dorniger als die Laub- oder
Hochblitter, weil bei der Entwicklung des Blattes die Spreitenfliche schmal bleibt und
an Stelle von Dornlappen derbe, allseitig abstehende, dornige Zahne ausgebildet werden
(Abb. 35/14, 15; Abb. 61b—e). Beachtliche Unterschiede zeigt die Blattbasis; wiahrend die
Hochbldtter wie die oberen Stengelbldtter mit verbreitertem Grund der Achse ansitzen
(Abb. 35/11, 12), ist die dem Unterblatt entsprechende Basis der dulleren Involukralblat-
ter kissenformig verdickt und mit der Kopfchenachse fest verbunden (Abb. 57). In ihrer
Funktion spielen die mit chloroplastenreichem Mesophyll ausgestatteten dulleren Involu-
kralblédtter sicherlich bis in die Postfloration hinein eine wichtige Rolle als Assimilatoren
(s. S.239). Auflerdem ist anzunehmen, daB sich die dickschuppigen Blattbasen auch an
der Stoffspeicherung des Kopfchenbodens beteiligen. Somit konnen diese Blattorgane in
dreifacher Weise, namlich bei der Abwehr von Tierfra}, bei der Photosynthese und der
Stoffspeicherung wirksam werden.

Die mittleren Involukralblidtter bilden in erster Linie das Bliiten und Friichte
zusammenhaltende Korbchen, wozu vor allem ihre dicht dachziegelartige Anordnung und
die Verflechtung der einzelnen Bldtter durch lange, querstreichende, eng anliegende
Haare beitrigt (Abb.57). In ihrer Gestalt als lanzenformige, lang zugespitzte, flach
schuppenformige Gebilde sind die mittleren Involukralblitter viel einfacher gebaut als
die Organe der duBeren Kopfchenhiille und gehren mit den Keimblittern zu den klein-
sten Elementen der Blattfolge (Abb. 61f-k, 35/16). Der untere Teil der mittleren Involu-
kralbldtter entspricht sicherlich dem Unterblatt. Ubergangsformen, wie sie vereinzelt in
der vielblittrigen Hiille bei C. acaulis gefunden werden, zeigen an der Spitze ein Ober-
blattrudiment, an dem die fiir die #uBeren Involukralblitter charakteristische Fiederung
verlorengegangen oder nur noch durch randliche Borsten angedeutet ist (Abb. 61e, f).

Auch die verlingerten, linealischen inneren Involukralblitter sind nach KrRuSE
(1987) nicht vollig dem Unterblatt entsprechende (vaginale) Hochblitter, wie wir zu-
néchst vermuteten (MEUSEL & KOHLER 1960), sondern bestehen aus einem vaginalen und
einem laminalen Anteil. Die Grenze zwischen beiden Abschnitten ist durch eine flache
Einschniirung und eine leichte Abbiegung der oberen Hilfte erkennbar (Abb.61n-p,
35/17). Der untere Teil der inneren Involukralblitter streckt sich durch interkalare
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Abb.57:  Carlina vulgaris. Kopfchen mit subcephalen Hochbléttern (H), duBeren (4I), mittleren (mI) und
inneren Involukralblittern (il). I: Entwickeltes Kopfchen, verdickte Basen der d&ulleren Involukralbldtter
(B#I) berinden die Kopfchenachse. IT: junges Kopfchen mit Bliitenanlagen. Zeichnung: KOHLER, z. T. aus

MEevuseL & KOHLER 1966.

Tig.57:  Carlina vulgaris. Capitula with subcephalous hypsophylls (H); outer (4I), middle (mI) and inner
involucral bracts (il). I: capitulum with the enlarged bases of outer involucral bracts (B&I) covering the
capitulum axis like a cortex. IT: young capitulum with flower primordia.



Abb.58:  Carlina lanata (). Kopfchen mit subcephalen Hochblittern und Involukralblattfolge (Bezeichnun-
gen wie Abb.57). C. racemosa (I1). Képfchen in Aufsicht mit strahlenden inneren Involukralbldttern und
stark verlingerten subcephalen Hochblittern.

Fig.58:  Carlina lanata (I). Capitulum with subcephalous hypsophylls and sequence of involucral bracts
(abbreviations as in fig. 58).

C. racemosa (IT). Capitulum viewed from above with radiating inner involucral bracts and very elongated
subcephalous hypsophylls.
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Abb.59: Carlina acanthifolia. Medianer Lingsschnitt durch ein junges Kopfchen mit leicht aufgewtlbtem
Scheitel (VP) und zentripetaler Ausgliederung der Bliiten (B). Mark mit periklinaler und antiklinaler Zellrei-
hung als Folge eines medullidren und kortikalen Dickenwachstums. Primire Prokambiumstringe (PK) und
prokambiales Netz eines zusitzlichen marksténdigen (leptozentrischen) Leitgewebes (IP). Man beachte die
Folge von berindenden dufleren (4I) und dicht stehenden mittleren und inneren Involukralbldttern (ml, il).

Fig.59:  Carlina acanthifolia. Median longitudinal section through a young capitulum with slightly convex
apex (VP) and centripetal separation of the flowers (B). Pith (Mark) with periclinal and anticlinal cell
sequence on account of primary thickening in the pith and cortex. Primary procambium bundles (PK) and
procambial network of an additional (leptocentrical) vascular bundle tissue in the pith (IP). Note the
sequence from the outer involucral bracts (4I) to the densely arranged middle and inner ones (ml, iI).

Zellvermehrung. Er wird zu einer derben, mehrzellschichtigen linealischen Basis, die am
Aufbau der Kérbchenwand Anteil hat. Der gefarbte obere Abschnitt verbreitert sich zu
einem schmal-zungenformig zugespitzten Gebilde. Seine Verldngerung geht auf intensive
Zellstreckung zuriick, dabei konnen am Rand kleine Zahnchen entstehen.

Bereits frither haben wir (MEUSEL & KOHLER 1966) die Dreigliederung des In-
volukrums als charakteristisches Merkmal der Gattung Carlina herausgestellt und in
Ubereinstimmung mit #hnlichen #lteren Auffassungen (DECANDOLLE 1837, DANIEL
1889, HErcr 1928/29) diskutiert. Eine vergleichbare morphologische Differenzierung in




Abb.60: Carlina acanthifolia. I: Ausschnitt aus verbreitertem Kopfchenboden (vgl. Abb.59) mit einge-
bogenem inneren Involukralblatt (iI) sowie Spreublatt- (SB) und Bliitenanlagen (B). Im Kopfchengewebe
Prokambiumstringe des leptozentrischen Biindelsystems (IP).

IT: Langsschnitt durch Spreublatt und Bliite aus einem ilteren Kopfchen. Man beachte die Anlage des
Pappus am oberen AuBlenrand des unterstéindigen Fruchtknotens.

Rig.60:  Carlina acanthifolia. I: part of a widened receptacle (fig. 59) with incurved inner involucral bract
(iT) as well as scale (SB) and flower primordia (B). Note procambium bundles of the leptocentrical bundle
system (IP) with the capitulum tissue. IT. longitudinal section through a receptacular scale, (SB) and a flower
from an older capitulum. Note the initiation of the pappus at the upper margin of the inferior ovary.

dullere, mittlere und innere Involukralblidtter findet man an den Kopfchen von Cartha-
mus lanatus. Sie wurde von TRoLL (1939) ausfiihrlich analysiert. Auch wenn die dulleren
dornigen Hiillorgane am Kpfchen von Carlina in einer kontinuierlichen Formenreihe mit
den Laubblittern verbunden erscheinen, mu3 man sie ihrer Stellung nach dem Involu-
krum zuordnen. Morphologisch unterscheiden sie sich in der Ausbildung des Blattgrundes

deutlich von benachbarten Hochblittern (Abb. 2, 35/11-15).

Die Darstellung von Napp-ZINN (1956) 148t die charakteristische Dreigliederung des Carlina-Involu-
krums nicht klar erkennen, weil hier nur die verlingerten inneren Hiillorgane als ,eigentliche Involukralblit-
ter betrachtet und die ebenfalls an der Képfchenachse sitzenden und an der Hiille beteiligten duBeren und
mittleren Organe als ,,Ubergangsblbl’cter“ bezeichnet werden. Wir sehen im Carlina-Képfchen mit seiner
dreiteiligen Hiille morphologisch und funktionell betrachtet ein in hohem MaBe in sich abgeschlossenes
Gebilde.

In der Involukralblattfolge unterscheidet sich Carlina wesentlich von der nahe verwandten Gattung
Atractylis. Bei dieser reichen zwar dornige Hochblitter bis dicht an das Kopfchen heran, es fehlen aber die
Képfehenachse berindende Organe als duBlere Tnvolukralblitter. Desgleichen sind die innersten Involukral-
blitter nicht zu strahlenden Schauorganen umgeformt (vgl. Abb.2).
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Abb.61: Carlina acaulis. Blattfolge am K6pfchen. Hochblatt (a) und dullere (b—d), mittlere (f-k) und innere
(n~0) Involukralblitter. Nach Kruse (1987).

Tig.61:  Carlina acaulis. Sequence of leaves born on the capitulum. Hypsophyll (a) and outer (b—d), middle
(f-k) and inner (n—o) involucral bracts.

Die starke Differenzierung des Carlina-Involukrums duBlert sich auch im Vergleich
der anatomischen Strukturen der &ulleren und der inneren Involukralbldtter
(Abb.62). Bei den duBeren Involukralbldttern dhnelt das zwischen dem Mittel-
nerv und den lateralen Biindeln entwickelte Mesophyll dem der Laubblédtter, wenn man
beriicksichtigt, daB sich die in den Blattern des oberen Sprof3teils abzeichnende Tendenz
zu isolateralem Bau (vgl. Abb.48) hier voll verwirklicht. Die Leitbiindel werden von
michtigen Sklerenchymkappen eingehiillt. Der die Kopfchenachse berindende Blatt-
grund bildet unterseits und damit die Kopfchenachse schiitzend subepidermales Skleren-
chym aus, das sich mit dem Festigungsgewebe der lateralen Biindel verbindet. Abgesehen
von diesen besonderen Bildungen erscheinen aber die duBleren Involukralblidtter ihrer
Anatomie nach als Varianten der Laubblitter.

Vollig abweichend verhalten sich die inneren Involukralbldatter in ihrem ana-
tomischen Bau (Abb. 62). Das Mesophyll (im unteren und mittleren Abschnitt) wird von
abgerundeten, abgestorbenen Zellen mit verhéltnisméBig diinnen, verholzten Winden
gebildet. RegelmiBig verteilte dreieckige Interzellularen betonen eine gleichférmige
Grundstruktur. Dem von schmalen Leitbiindeln durchzogenen Grundgewebe liegen auf
der Unterseite mehrere Schichten aus langgestreckten Zellen an, deren dicke Winde sich
durch starke Quellfahigkeit auszeichnen. Durch zusitzliche Unterschiede im Bau der
ober- und unterseitigen Epidermen kommt es zu einer dorsiventralen Struktur, die die im
Abschnitt 3.1.3. ndher geschilderten Bewegungen auslésen kann.



Abb.62: T: C. acaulis. Querschnitte durch ein inneres Involukralblatt. IT: C. vulgaris. Querschnitte durch
den unteren, mittleren und oberen Abschnitt eines duBeren Involukralblattes.

Fig.62: I: C. acaulis; cross sections of an inner involucral bract. II: C. vulgaris; cross section through the
lower, middle and upper part of an outer involucral bract.

Schwieriger als die Involukralblattfolge ist der fiir Carlina so charakteristische
Spreublattkomplex morphologisch zu verstehen. Wihrend bei den Cardueae die
Bliiten nur von unregelmiBig zerstreuten Borsten umgeben sind, treten am Kpfchen-
boden von Carlina iiberwiegend schuppenartige, pergamenthiutige, aufgezipfelte und
gekielte Organe auf. Durch deren regelméBige Anordnung, Verzahnung und Verwachsung
entsteht ein die ganze Kopfchenoberfliche bedeckender wabenartiger Hiillkomplex
(Spreublatt-Gesamthiillkomplex), aus dem die Bliiten hervorragen und in dem
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Abb.63: Carlina acaulis. Verschiedene Ausbildung des Spreublattkomplexes im mittleren Képfchenbereich
(a—c).

1: AuBere Zusatzblitter (4Z), bei a fehlend, bei b als Borste, bei ¢ Borste und Spreuschuppe, die teilweise
unifazial und mit der Borste verwachsen ist, in ventraler und seitlicher Ansicht.

II: Spreublédtter mit Mittelborste (M) und Fliigeln (F) in ventraler und (bei a) seitlicher Ansicht.

IIT: Innere Zusatzbldtter (iZ) in Ventralansicht sowie Diagramme der jeweiligen Anordnung dieser Organe.
Aus KrUse 1986.

a

Fig.63: Carlina acaulis. Various forms of the receptacular scale complex in the middle part of the capitu-
lum (a—c).

Irow: outer additional scales (4Z), absent in a), in b) present as a bristle, in c) as a bristle and a partly unifacial
scale attached to the bristle, in ventral and lateral view.

II row: scales with central bristle (M) and wings (F) in ventral and (in a) lateral view.

III: Inner additional scales (iZ) in ventral view and diagramms showing the arrangement of these organs.
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Abb.64: Carlina acaulis. Spreublattkomplex aus der Peripherie des Kopfchens, die innersten Involukral-
blitter (Iv) fungieren als Deckblitter der duBeren Bliiten. Man vergleiche deshalb die Diagramme. Breitere
Spreublitter (sSP1) seitlich der Mediane, einzeln getrennt oder verwachsen (bei c) und zusitzlich schmaler
Organe hinter (sSP2) oder auch vor diesen (sSP3). Aus KrRuse (1986).

Fig.64: Carlina acaulis. Receptacular scale complex from the periphery of the capitulum, the inner
involucral bracts (Iv) representing the bracts of the outer flowers (compare the diagramms). Wider scales
(sSP1) laterally arranged to the median, separated or connate united (in ¢), and additional narrow organs
behind (sSp2) or (rarely) in front of them (sSp3).
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wihrend der Postfloration die Friichte wie Pralinen in einer Konfektschachtel einzely,
aufgehoben sind (Tafel VII, Abb. 89).

Rein beschreibend konnte man diese Hiillorgane als Emergenzen ansehen. Eipe
genauere Analyse laft jedoch Merkmale erkennen, die uns (MEUSEL & KOHLER 1960)
veranlaften, sie als Blattbildungen zu bezeichnen. Fiir eine solche Beurteilung spricht
neben ihrer regelméfBigen Zuordnung zu den Bliiten vor allem die Art ihrer ontogenet;-
schen Aufgliederung sowie die Ahnlichkeit mit den Hochblittern an der Bliitenstands.
Hauptachse und den Bliitenstands-Seitenachsen von Echinops (Kruse & MEUSEL 1969),
In der basipetalen Anlegung ihrer Segmente zeigen die Spreublitter enge Beziehungen zy
den dulleren Hiillblittern (Abb.66). In ihrer Anatomie stimmen die pergamentartigen
Bildungen dagegen mit den inneren Involukralblédttern (besonders deren Rands&umen)
tiberein, wenn man von der nur schwachen Entwicklung des Leitgewebes absieht (vgl.
Tafel VIc, VIIc; Abb. 62). Da diese Organe dem Kopfchenboden entspringen, haben wir
sie als Spreublitter bezeichnet, ohne sie damit als Tragblatter der Einzelbliite charakteri-
sieren zu wollen.

Eine erneute Untersuchung des Spreublattkomplexes der groBkopfigen C.acau-
lzs durch Krusg (1987) hat unsere Auffassung bestéitigen und weiter begriinden kénnen.
Nach diesen Analysen enthilt der einer Bliite zugeordnete Spreublattkomplex meist
mehrere Blattorgane, die im Inneren des Kopfchenbodens regelmiflig median vor den
Bliiten stehen (Abb.63, Tafel VIIab). Das auffilligste Gebilde — als dreiteiliges
Spreublatt bezeichnet — setzt sich aus einer langen, oben keulig verdickten Borste
und seitlichen Fliigeln zusammen, die ebenfalls borstig aufgezipfelt enden. Vor dem
Spreublatt, also der Bliite zugewandt, steht ein schmalschuppiges Organ, das innere
Zusatzblatt. Aullerhalb des Spreublattes tritt, ebenfalls median orientiert, ein dufle-
res Zusatzblatt auf. Es wird von Krusg (1987) als Verwachsungsprodukt einer Bor-
ste mit einem gekielten, schuppenartigen Gebilde gedeutet. Die Kielung an diesem Organ
kann man darauf zuriickfithren, daf in einer subunifazialen Struktur — d4hnlich wie beim
Irisblatt am Ubergang vom Scheiden- in den Spreitenteil — die Oberseite bis auf schmale
Rénder verlorengegangen ist. Durch Verwachsung des medianen Kieles dieser Schuppe
mit der Borste entsteht ein dreidimensionales Gebilde (Abb.63cl). Die drei in der Me-
diane vor jeder Bliite stehenden und sie kragenartig umgebenden Blattorgane (Spreu-
blattkomplex) bilden in ihrer Verzahnung (Abb. 65, Tafel VII) den bienenwabendhn-
lichen Spreublatt-Gesamthiillkomplex, der selbst noch nach der Fruchtentleerung
biirstendhnlich lange Zeit erhalten bleibt (Abb. 89).

Die regelmiflige Anordnung des dreiteiligen Spreublattes vor der Bliite (Abb. 63,
Tafel VIIa,b) konnte die Vermutung aufkommen lassen, es handle sich um ein Tragblatt.
Eine solche Deutung wird jedoch allein schon durch das Vorhandensein der inneren und
dulleren Zusatzblitter in Frage gestellt. Bei den am Rand des Kopfchens stehenden
Bliiten zeigt sich auBBerdem, daf3 nicht die Spreublédtter, sondern regelméafig die inneren
Involukralblitter als Tragblitter fungieren. Spreublidtter sind aber auch an Bliiten im
peripheren Bereich vorhanden. Sie stehen hier seitlich der Mediane (Abb. 64, 65a, Tafel
VlIIc) und konnen sowohl mit ihren Réndern als auch riickseitig miteinander verwachsen.
Verschiedentlich findet man bei den randlichen Bliiten neben breiteren Spreublittern
noch schmale Zusatzblatter in verschiedener Anordnung (Abb. 64b, ¢). Aus diesen Be-
obachtungen kann man schlielen, dal3 die Spreublatter bei Carlina nicht als Tragblatter
bezeichnet werden konnen, sondern den Bliiten zusétzlich zugeordnete Bildungen darstel-
len. Im Inneren des Carlina-Kopfchens stehen somit nach Kruse (1987) die Bliiten
tragblattlos, sie sind aber regelméfig von schuppenartigen Vorblatt-Bildungen umgeben.
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Abb.65: Carlina acaulis. Diagramme der Spreublattkomplexe benachbarter Bliiten mit verschiedenartigen
Verwachsungen zwischen den einzelnen Organen, aus dem peripheren (a), dem mittleren (b, ¢) und dem
inneren Kopfchenbereich (d). Verwachsungen bei a) zweier Spreubldtter im Riickenteil, bei b) zwischen
Seitenfliigel und Rand eines benachbarten Zusatzblattes, bei c) zwischen Seitenfliigeln benachbarter Spreu-
blitter. Bei d) unregelmiflige Verteilung mehrerer Spreublidtter und Zusatzblitter um eine Bliite. Bezeich-
nungen wie Abb. 63, 64. Aus Kruse 1986.

Fig.65:  Carlina acaulis. Diagrams of palea complexes in adjacent flowers showing various fusions between
the particular organs, from the peripheral (a), the middle (b, ¢) and the central capitulum sphere (d). Fusions:
a) of two paleas dorsal, b) between a lateral wing and the margin of a neighbouring additional scale, ¢) between
lateral wings of neighbouring paleas; d) irregular distribution of some paleas and additional scales around a
flower. Terms as in fig. 63, 64.

Wie der Vergleich der Darstellungen in den Abbildungen 66 und 67 belegt, bestehen
in der Form der Blitter an der Bliitenachse bei Echinops und der Spreubldtter von
Carlina viele Ahnlichkeiten. Beiderlei Organe zeigen eine starke Aufzipfelung. In ihrer
Entwicklung gehen diese Zipfel auf den Endabschnitt und seitliche Segmente zuriick, die
sich wie die Fiedern der duleren Involukralblitter basipetal ausgliedern (Abb.66). Die
Mittelborste und die Fliigelzipfel der Spreubldtter entsprechen somit dem Enddorn der
Gesamtspreite bzw. den Enddornen der Seitenfiedern eines laubigen Hochblattes, mit
denen sie auch in ihrer pfriemlichen Form iibereinstimmen.

Die unterschiedliche Zahl und die verschiedenartige Anordnung der schuppenartigen
Gebilde bei Echinops einerseits und bei Carlina andererseits fiihrt Kruse (1987) darauf
zuriick, dal der kugelige Kopfchenboden bei Echinops eine allseitige Entfaltung von
Blattchen um die Einzelbliiten erlaubt. Diese sind kurz gestielt und von einer Vielzahl
von Blittern rings umgeben. Bei Carlina dagegen dringen sich die ungestielten Bliiten
auf einem flachen Kopfchenboden. Deshalb kionnen sich nur dort zusétzliche Organe
entfalten, wo noch Freiraum besteht (vgl. WaRMING 1876). Das ist bei den dulleren — in
der Achsel von Tragblittern stehenden — Bliiten seitlich der Mediane und bei den inneren
tragblattlosen nur in der Mediane der Fall. Das Schema (Abb. 68) soll die verschiedenar-
tige Anordnung von zusitzlichen Blattbildungen unterhalb der Bliiten an den Bliiten-
standseitenachsen bei Echinops und in Nachbarschaft der Bliiten bei Carlina erliutern.

Neuerdings durchgefiihrte REM-Aufnahmen der Bliitenkopfchen von Carlina
vulgaris zeigen, daB bei dieser Art der Spreublattkomplex ganz #hnlich wie bei C. acaulis
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Abb.66: Carlina vulgaris. Stadien der Entwicklung der dufleren Involukralblitter (II) und des dreiteiligen

Spreublattes (I). Man beachte die Ubereinstimmungen in der starken Betonung des pfriemlichen Endteiles
und der basipetalen Ausgliederung der Segmente. Nach MeuseL & KSHLER 1966.

Fig.66: Carlina vulgaris. Developmental stages of the outer involucral bracts (II) and of the palea
consisting of three parts (I). Note the conformity of the strongly marked awl-shaped terminal part and the
basipetally developing segments.

aufgebaut ist. Wiahrend der Entwicklung der Kopfchen treten bereits in frithen Stadien
regelméBig die Mittelborsten des dreiteiligen Spreublattes und gelegentlich auch die
Borste des duBeren Zusatzblattes hervor. Die Aufsichten auf das Kopfchen (Tafel VIIIa)
erinnern stark an entsprechende Entwicklungsstadien bei Echinops (vgl. LEINS & GE-
MEKE 1979). Nur stehen bei dieser Gattung die Anlagen der zusidtzlichen Blattorgane
rings um die Bliiten, wihrend sie sich bei Carlina meist nur vor diesen einordnen. An
dlteren Kopfchen (Tafel VIIIc) fallen im zentralen Teil die stark entwickelten Mittelbor-
sten auf, die sich iiber den Bliitenanlagen zentripetal einbiegen. Im Bereich der dufleren
Bliiten erkennt man seitlich stehende Spreublattanlagen mit kurzen Mittelborsten.

An isolierten Bliiten beobachtet man die basipetale Segmentierung des dreiteiligen
Spreublattes (Tafel IX, vgl. Abb.66) und die starke Verlingerung der Mittelborste und
der ihr benachbarten Abschnitte. Aufnahmen, die den Spreublattkomplex von innen
wiedergeben (TafelIXc, d), lassen das manschettenartige Umgreifen der Segmente des
dreiteiligen Spreublattes um die Bliitenanlagen und zudem die Ausgliederung des zungen-
formigen inneren Zusatzblattes erkennen (vgl. Abb.63). Die verspatete Anlegung des
inneren Zusatzblattes wurde bereits von MEUSEL & KOHLER (1960) beobachtet.

Die wenigen bisher vorliegenden Analysen iiber die Entwicklung des Spreublattkom-
plexes reichen jedoch nicht aus, um die Anlegungsfolge der einzelnen Organe genau zu
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Abb.67: Echinops sphaerocephalus. 11: Hochblitter aus der Blattfolge an der Seitenachse des zusammenge-
setzten Kopfchens, Ubergang zu Borstblittern (1-3) und flichigen Blittern (4, 5). T: Entwicklung eines
flichigen Blattes mit Tendenz zum Borstenblatt entsprechend Fig. II/3. Man beachte die basipetale Aufglie-
derung von Segmenten wie bei Spreublittern von Carlina, Abb. 66.

Nach Kruse & MEUSEL 1969.

Fig.67:  Echinops sphaerocephalus. I1: hypsophylls from the leaf sequence of the lateral axis of the complex
capitulum, transition to bristle-like leaves (1-3) and flat scales (4, 5). I: development of a flat leaf with the
tendency to become bristle-like, corresponding to fig. IT/3. Note the basipetal development of segments as in
the paleas of Carlina, fig. 66.

a b C

Abb.68: Schema der verschiedenen Verteilungen von spreublattartigen Organen an Bliiten bzw. in der
Umgebung der Bliite bei Echinops und Carlina. a) Allseitige Verteilung (Echinops), b) seitlich der Mediane
(Spreubldtter an Bliiten in der Achsel von inneren Involukralblittern bei Carlina), ¢) in der Mediane (an

Bliiten im Inneren des Kopfchens von Carlina). Nach Kruse (1986).

Fig.68:  Diagram of the varios positions of scale-like organs associated with the flowers in Echinops and
Carling. a) Multilateral distribution (Echinops), b) arrangement lateral to the median receptacular scales of
Fhe flowers in the axilla of inner involucral bracts in Carlina, ¢) arrangement in the median (in flowers of the
Inner parts of Carlina capitulum).
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erkennen. Derartige Beobachtungen wiren aber nétig, wollte man im Hinblick auf die
Verhéltnisse bei Echinops (vgl. Napp-ZINN 1956, MEUSEL & KOHLER 1960, KRUSE &
MEuskeL 1969) die Frage beantworten, ob das Carlina-Kopfehen als ein Syncephalium mit
einbliitigen Einzelkopfchen zu beurteilen ist, oder ob hier ein einfacher Bliitenstand
vorliegt.

2.6.2. Das Carlina-Kopfchen, ein Syncephalium?

An Hand der hier ausfiihrlich referierten Analysen von Kruse (1987) haben FrRoEBE
& CrasseN (1987) theoretische Deutungsmoglichkeiten fiir den Spreublattkomplex der
Carlina-Kopfchen entwickelt, die wir zusammengefallt hier anschlieBen mochten:
FroeEBE & Crassen (1987) diskutieren die theoretischen Deutungsmoglichkeiten des
Bliiten-Spreublattkomplexes von C. vulgaris und C. acaulis unter Zugrundelegung der
Befunde KrusEks (1987), wobei sie allerdings dessen Auffassung, das dullere Zusatzblatt
der Innenbliiten von C. acaulis sei kein Tragblatt, nicht teilen. In ihrer Analyse gehen die
genannten Autoren so vor, dal} sie das Spektrum der in Frage kommenden, hier nur
ausschnittsweise wiedergegebenen theoretischen Moglichkeiten durchmustern mit dem
Ziel, durch Varianten des Achsenordnungsgrades und der Stellung der Bliite dasjenige
Modell herauszufinden, welches den tatsédchlichen Gegebenheiten am zwanglosesten ent-
spricht.

Bei der von Krusk (1987) favorisierten Annahme — in Abbildung 69b, ¢ fiir ein Ein-
fachkopfchen dargestellt — zeigt sich, dal man den Ablast einer unverhaltnisméiBig
grolen Anzahl von Blattorganen in Kauf nehmen muB}, die durch ,Feldzwang‘ unter-
driickt werden. Demgegeniiber weisen die anderen Moglichkeiten, denen ein mehr als
zweiachsiges Infloreszenzsystem zugrunde liegt, ausnahmslos den Vorteil auf, dal} diese

Abb.69: Carlina acaulis. Spreublattkomplex der inneren Bliiten (Bezeichnungen wie in Abb. 63). a) Empiri-
scher GrundriB, b, ¢) theoretische Grundrisse unter der Annahme eines einfachen zweiachsigen Systems; das
#uBere Zusatzblatt (4Z) in b) als Vorblatt, in c) als Tragblatt der Bliite angenommen. Die Zahlen weisen auf
die theoretisch zu fordernde Anlegungsfolge der Vorblitter hin, die gestrichelten Symbole geben die theore-
tisch zu ergénzenden Strukturen wieder. Nach FrROEBE & CLassEn 1987.

Fig.69: Carlina acaulis. Receptacular scale complex of the inner flowers (denoted as in fig. 63). a) Empirical
diagram, b, c) theoretical diagrams a simple system with two shoots; the outer additional scale (4Z)
interpreted in b) as bracteoles, in c) as bract of the flower. The figures indicate the theoretical sequence of
the bracteole detachment, the dotted symbols indicate the structures which have to added theoretically.
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Abb.70: Carlina acaulis. Verschiedene theoretische Rekonstruktionen des empirisch gefundenen Spreu-
blattmusters unter der Annahme eines Syncephaliums. Deutung des Bliiten-Spreublattkomplexes als: a, a’)
einbliitiges Kopfchen 1.Ordnung mit Tragblatt und Involukralbldttern, b, b’) als racemds verzweigtes
vierachsiges System, ¢, ¢’) als cymds verzweigtes fiinfachsiges System. a—c) Aufrisse, a'—¢’) Grundrisse. Die
romischen Ziffern geben den Achsenordnungsgrad an, die arabischen Ziffern die theoretisch zu fordernde
Anlegungsfolge der Blitter; die gestrichelten Symbole kennzeichnen die theoretisch zu ergéinzenden Struktu-
ren. Nach FroeBE & CLassEN 1987.

Fig.70:  Carlina acaulis. Various theoretical reconstructions of the empirical scale pattern in an interpreta-
tion as a syncephalum. Interpretation of the flower-scale complex as: a, a') one-flowered capitulum of 1. order
with a subtending bract and involucral bracts of 1. and 2.order; b, b’) four-axial system with racemose
ramification; ¢ ¢’) one-flowered capitulum of 3. order with subtending bract and involucral bracts of 3. order,
a—c: vertical projection a'—’: diagram. — The Roman figures indicate the degree of the axis order, the Arabic
ones indicate the sequence of the leaf initiation theoretically to be expected; the dotted symbols indicate the
structures that must be added theoretically.

dem empirischen Befund schon mit viel weniger hypothetischen Blattorganen gerecht zu
werden vermdgen (Abb.70a—c).

Als Fazit ihrer Uberlegungen formulieren FroEBE & CLasseN, daB3 die Rekonstruk-
tion des Spreublattkomplexes ,mit den Vorblittern eines Einfachkdpfchens nicht ohne
viele zus#tzliche hypothetische Blidtter auskommt. Dagegen ist seine Rekonstruktion mit
bedeutend weniger Aufwand moglich, wenn man mehrachsige Systeme vom Charakter
eines Syncephaliums zugrunde legt
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Wenn somit von FROEBE & CLASSEN dargelegt wird, dal} es sich bei dem Bliitenstand
von Carlina vulgaris und C. acaulis nicht um ein ,simples Képfchen®, sondern um ein
Syncephalium handeln kann, so erscheinen weitere entwicklungsgeschichtliche Unter-
suchungen dringlich erforderlich. Wie aus den inzwischen erstellten ersten REM-Aufnah-
men hervorgeht, sind alle genaueren Beobachtungen iiber die Anlegungsfolge der ver-
schiedenen Organe des Spreublattkomplexes jedoch insofern sehr erschwert, als diese -
abgesehen von den friih hervorbrechenden Mittelborsten — sehr lange unter den Bliitenan-
lagen verborgen bleiben.

Vom Standpunkt des Taxonomen ist zu fragen, in welchem Bereich der Kompositen
oder zumindest der Cynareen die Kopfchen als Syncephalien zu verstehen wiren. Bei
einer Deutung als Syncephalium lassen sich ohne Schwierigkeiten Beziehungen zwischen
Carlina und Echinops begriinden. Es bleibt aber die Frage, ob iiberall dort, wo — wie
bereits bei Atractylodes innerhalb der Carlineen — anstelle der regelmifig angeordneten
Spreublidtter nur Borsten in schwer iibersehbarer Verteilung am Kopfchenboden auftre-
ten, noch stiarker abgeleitete oder vollig andere Strukturen vorliegen. Nach iiber 150jihri-
gen Diskussionen zur Syncephalium-Theorie konnen wir hier nicht mehr als einige ge-
nauere Beschreibungen und davon abgeleitete theoretische Vorstellungen vorlegen, die
vielleicht zu weiteren Analysen ermutigen.

2.7. Bliiten, Friichte

Im Bau der Bliiten und Achénen ist Carlina wenig variabel. Selbst die griindlichen
Untersuchungen DrTtTrICHS (1985), denen wir hier weithin folgen, haben nur geringe, oft
lediglich im quantitativen Bereich liegende infragenerische Differenzierungen dargelegt.
Sie konnen aber die Stellung der Gattung und den Charakter der trib. Carlineae vielseitig
beleuchten.

REM-Aufnahmen zur Entwicklungsgeschichte (Tafel X, XI) ermoglichen einen
guten Einblick in den Gesamtaufbau der Bliiten. Die Anlagen der einzelnen Bliiten zeigen
sich zunéchst stiftformig, oben halbkugelig gewdlbt, in regelméigen Parastichen (13/21
bei C. vulgaris, 21/55 oder 89/144 bei C. acaulis nach WyDpLER 1860) auf dem Kopfchen-
boden angeordnet (Tafel VIc, Abb.57).

Sehr friith fithrt eine Eindellung am Scheitel der Bliitenanlagen zu einer in der
Aufsicht tellerartigen Form, an deren Rand sich fiinf Hocker der Kronzipfel abzeichnen
(Tafel X a). Durch interkalare Streckung des aufgebogenen Scheitelrandes bildet sich ein
schiissel- und schliellich krugférmiges Organ (,kraterformig vertiefte Achse“ nach WAR-
MING 1876). Interkalares Wachstum wirkt sich auch aus, wenn bei der Ausbildung der
Krone weniger die Kronzipfel heranwachsen als daf sich die Kronréhre streckt. Die
Abbildung Tafel Xb zeigt eine Bliitenanlage mit einer schiisselartig eingetieften Bliiten-
achse aus der sich die Stamina-Anlagen hervorwiélben. Bei seitlicher Betrachtung (Ta-
fel X ¢, XIa) erkennt man am Auflenrand der Bliitenachse Pappusanlagen. Sie umgeben
die noch kurze Blumenkronrshre, die dem Schiisselrand innwirts aufsitzt.

Wenn man sich vorstellt, daBl im Grund des weiter eingesenkten Bliitenachsen-Schei-
tels die Samenanlage gebildet wird, so haben wir in diesem Zustand (Tafel X ¢ und XIb,
vgl. auch Abb.60II) bereits die vollstindige Anlage einer sympetalen Bliite mit
unterstindigem Fruchtknoten vor uns. Bei der weiteren Ausdifferenzierung der
Bliiten wolben sich die heranwachsenden Kronzipfel kuppelformig iiber das Androeceum
und den Griffel (Tafel Xd—f). Die oberwirts freien Stamina-Anlagen (Tafel X d) kriitmmen
sich ebenfalls ein (Tafel Xe). Die Filamente bleiben in ihrem unteren Teil mit der sich
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interkalar streckenden Kronrshre verbunden. Im Inneren der Staminarohre erhebt sich
der Griffel mit seinen beiden Narbenisten (Tafel Xf).

Mit der heranwachsenden Bliitenachse verbreitern sich die Pappusanlagen (Ta-
fel XIa, X c) zu den fiir Carlina charakteristischen Pappus-Basalsegmenten (Pappuskor-
per, Tafel XIb). Diese gliedern die Pappusborsten aus (Tafel XIc), an deren Réndern
regelmiBig Haare hervorsprossen (Tafel XId). Die Ausgliederung der Pappusborsten am
Pappuskorper erfolgt bei Carlina in dhnlicher Weise wie die Segmentierung des dreiteili-
gen Spy.eublattes (vgl. Tafel XIb,c, IXa-c, Abb.66). Bereits WarMiNG (1876) hat auf
solche Ubereinstimmungen bei den Cynareen aufmerksam gemacht und aus dieser Tat-
sache wie auch aus der Stellung der Pappuskorper auf die Kelchblattnatur des Pappus
geschlossen.

Eine ganz irrefithrende Auffassung iiber die Form und Entwicklung des Pappus bei Carlina acaulis, die
auch in das Handbuch von Rotu (1977) Eingang gefunden hat, findet sich bei ScHEFFER-PomPLITZ (1957).
Sie spricht von einer ,nachtriglichen Zerschlitzung eines anfangs einheitlich wachsenden emergenzenartigen
Pappuskorpers® Wie die dieser Beschreibung beigegebenen Zeichnungen zeigen, handelt es sich dabei um
eine vollig erfundene Darstellung, die durch die hier vorgestellte Entwicklungsgeschichte der Pappusseg-
mente leicht widerlegt werden kann.

Die am Aullenrand des unterstidndigen Fruchtknotens aufgerichteten Pappusbasal-
segmente und -borsten umhiillen die Blumenkrone manschettenartig und gleichen darin
den Spreublattschuppen in der Umgebung der einzelnen Bliiten (vgl. Tafel IXd, XId).
Am fertig ausgebildeten Kopfchen aller Carlina-Arten stehen die radidren zwittrigen
Rohrenbliiten aufrecht (Abb. 86) oder die dulleren leicht auswirts gekriitmmt.

Die Korollen sind bei der Mehrzahl der Arten in einem geraden, 1,5-2,5mm lan-
gen und 0,6-0,8 mm breiten, schmal réhrenférmigen unteren und einen ebenfalls geraden,
leicht erweiterten 6,5-8 mm langen oberen Abschnitt (von DiTTRICH, 1985 als Tubus und
Limbus bezeichnet) gegliedert. Er lduft apikal in 5 verhdltnismiBig kurze (1,5-2 mm
lange), lidnglich dreieckige Kronzipfel aus (Abb.71, 85). Die Kronréhre wird von 5
Lingsgefillen, den KommisuralgefiBen (Tafel VIIb, XIIb,c) versorgt, die sich unterhalb
der apikalen Einschnitte aufgabeln und weiter an den Kronzipfelrindern (Tafel XIIa) bis
zu deren Spitzen verlaufen. Die Bliiten sind zur Achse immer so orientiert, dal das
mediane Petalum auf die abaxiale Seite zu stehen kommt.

Die Vertreter der sect. Heracantha weichen von allen iibrigen Carlina-Arten in den
AusmafBen ihrer Bliitenorgane (vgl. Tab.4) und der nur undeutlichen Gliederung der
Kronrohre ab.

Die 5 bandférmigen Filamente weisen weder Haare noch Papillen auf. Sie sind
von der Grenze zwischen dem engen und dem erweiterten Abschnitt der Rohre an abwiirts
mit der Innenseite des Tubus verwachsen. Die 5 FilamentgefiBe, die bis zu den Anthero-
podien hinaufreichen, sind den 5 Korollargefifen superponiert, ohne mit diesen zu
verschmelzen (Tafel VIIc); dies geschieht erst bei deren Eintreten in das in der Apikal-
Platte der Achine gelegene horizontale Ringgefif.

Die Antheren sind seitlich durch zahnartige Zellwandvorwoslbungen zu einer
Réhre zusammengefiigt (Tafel XIIb, c). Auf der Hohe der Filamentansdtze laufen die
Basen von jeweils zwei benachbarten Antheren in ein langliches, 1,2-2mm langes
Schwanzartiges Anhiéngsel aus. Im Querschnitt sind diese im oberen Drittel H-formig,
etwa in der Mitte T-formig (Tafel XIId) und an der Spitze schwanzformig. Thre AuBensei-
Een bestehen aus langen, parallel angeordneten und wellenformig gekriimmten Zellen, die
ub.er die Gesamtlinge der Anhiingselrinder in unregelmiBig langen und verschieden
orientierten Zihnen enden.

In der Ausbildung dieser Antherenanhingsel lassen sich nach DrrTrIcH (1985)
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3 verschiedene Typen unterscheiden (Tafel XIII). In den Untergattungen Carlowizia und
Lyrolepis 16sen sich die gewellten ornamentartigen Zellreihen in der Spitzenregion der
Anhéngsel in lange Zihne auf und bilden am unteren Ende einen rundlichen Schild. In
der Acaulis-Gruppe sind die Anhéngsel sowohl von innen wie von auflen betrachtet
verkehrt langlich-dreieckig; die Aullenseite ist ebenfalls mit parallel verlaufenden Zellen
bedeckt, jedoch sind die Rander ungezéhnt, und nur an der Anhingselspitze wachsen
einige dieser Zellen fingerformig auseinander. Bei Carlina vulgaris, als Beispiel der iibrigen
Sippen, sind die inneren seitlichen Anhédngselvorspriinge zu einem 1,0-1,2mm hohen
Saum verwachsen, der in seiner unteren Hilfte in unregelmiflig lange Fransen aufgeteilt
ist. Die strohfarbenen, schwertférmigen apikalen Staubblattfortsitze sind bis auf geringe
quantitative Unterschiede innerhalb der Gattung véllig einheitlich gebaut.

Der Griffel gliedert sich wie bei allen Cynaroideen (BrRIQUET 1916) in Basis,
Schaft und Spitze. Nach DiTTrICH (1977) zeichnen sich innerhalb dieses Verwandtschafts-
kreises die Carlineae durch einen in seiner ganzen Linge zylindrischen, vollig glatten
Schaft, eine nicht oder nur leicht verdickte Basis und einen Endabschnitt mit einer sehr
kurzen (0,7-1,2 mm langen), in 2 im Querschnitt halbrunde Griffelaste aufgeteilten Spitze
aus.

Die Griffelbasis (Epiregma) ist bei den meisten Arten verjiingt und von einem
becherférmigen Nektarium umschlossen (Tafel XIVb). Wesentlich seltener ist eine zwie-
belformig erweiterte Griffelbasis. Sie ist nach DitTrICH (1985) besonders fiir die Arten der
Untergattungen Carlowizia und Lyrolepis typisch. Schwicher ausgeprigt findet sie sich
auch bei Carlina racemosa und C. sicula.

Der Endabschnitt setzt sich gegen den Schaft durch einen meist schwach entwickel-
ten Kranz von Fegehaaren oder durch eine kurze velourartige Behaarung ab. Die Fege-
haare gehen in eine kurze, gleichméflige Behaarung iiber, die die gesamte Auflenfliche der
Griffeldste bedeckt. Die Rédnder der Griffeldste bleiben unbehaart und weisen keine
Papillen auf wie bei den meisten Cardueae. Papillen sind nur auf den Innenflichen der
stets aufgerichteten Aste anzutreffen (Tafel XIV/3, 6). In der Ausbildung des fiir die
Klassifikation der Cynaroideen allgemein bedeutsamen oberen Griffelabschnittes kénnen
innerhalb der Gattung Carlina einige Varianten beobachtet werden. Der obere Griffelab-
schnitt mit den Griffeldsten der beiden Arten von sect. Mitina ist linger und schmaler als
die der iibrigen Sippen. Der Kranz der Fegehaare sitzt demzufolge tiefer (Tafel XIV/3).
DirTricH (1985) macht auBBerdem darauf aufmerksam, dall C. oligocephala durch randlich
etwas verdickte, entenschnabelartige Griffeldste auffillt (Tafel XIV/6). Es bleibt aber zu
priifen, inwieweit sich die Gestaltung der Griffelrinder im Verlauf des Blithvorganges
dndert.

Die Griffelbasis wie auch die untere Hilfte des Griffelschaftes bestehen aus rein
parenchymatischem Gewebe (Tafel XIId, e). Die obere Schafthiilfte und die Aste bilden
einen 2 bis 3 Zellagen starken Parenchymmantel um einen Gewebekern aus schwach
verholzten Zellen (Tafel XIIb).

Der unterstindige Fruchtknoten umschliet eine anatrope Samenanlage. Der
Funikulus erscheint im Vergleich mit anderen Cynaroideen leicht verlingert (Abb.71).
Die Epidermis der Fruchtwand bildet an gestreckten Fullzellen die fiir die Carlina-
Friichte charakteristischen transversal gestellten, aufwirts weisenden, anliegenden Ga-
bel- (Zwillings-) haare (Abb.71/2, 3). Im mehrschichtigen Mesokarp liegt neben den
Gefidf3biindeln das Pollenleitgewebe in 2 lateralen Stridngen. Im Griffel vereinigen sich
diese zu einem zentralen Strang, der im unteren Teil durch dichtes Gewebe (Tafel XIId,
e), im oberen als ein von tapetumartigen Zellen ausgekleideter Pollenleitgewebekanal,
hervortritt (Tafel XIIb,c).



Abb.71:  Carlina corymbosa. (1): Bliite mit unterstindigem Fruchtknoten (Ach) und Pappus (Pa), Krone mit
Tubus (T), Limbus (L) und Kronzipfeln (K), Antherenfortsitzen (An) und Griffel (G); a bis g kennzeichnen
Schnittebenen der Diagramme von Tafel XII.

C. canariensis (2, 3): 2) Halbschematischer Langsschnitt durch Achine mit Resten der Kronblattbasen (Kn),
Basalwulst (Bw), Perikarp (P) mit Zwillingshaaren (H), Pappus (Pa), Diskus (D) und Griffel (G) und
Samenanlage mit Funikulus (F), Mikropyle (M), Testa (T) und Embryo (Em).

3) Zelluldre Struktur der Fruchtwand mit Perikarp (P), Testa (T) und Endospermresten (E).

Veriindert aus DITTRICH (1985).

Fig.71:  Carlina corymbosa (1): Flower with inferior ovary (Ach) and pappus (Pa), corolla with tube (T),
limb (L) and petal lobes (K), anther appendages (An) and style (G); a to g indicate the levels of the sections
in the diagrams of pl. XII.

C. canariensis (2, 3): 2) Semi-diagrammatical longitudinal section through an achene with remnants of the
Petal bases (Kn), torus (Bw), pericarp (P) with double hairs (H), pappus (Pa), discus (D) and style (G), and
ovule with funicle (F), micropyle (M), tests (T), and embryo (Em);

3) Cellular structure of the fruit wall with pericarp (P), testa (T), and remnants of endosperm (E).
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Auch die Gefdfbiindel, die in 5 (bei den Arten von sect. Heracantha 10) Léngsstrangey
gleichmiBig in der Fruchtknotenwand verteilt sind (Tafel X1If), setzen sich nach einep
Vereinigung in einem Ringgefdl der Apikalplatte nach oben fort. Dabei teilt sich jeder
Strang in 2 Aste, von denen der #ufBere als Kommisuralnerv die Krone, der innere dje
Stamina versorgt. Soweit die Filamente mit der Kronrohre in ihrem unteren Abschnitt
vereinigt sind, verlaufen beide Biindel opponiert (Tafel VIIc). 2 Langsbiindel des Meso-
karps in medianer Stellung, ndmlich der adaxial-mediane und einer der beiden abaxialen
Stringe entsenden je einen Ast in den Griffel. Sie begleiten hier beidseitig (Tafel XIIc) dag
zentrale Pollenleitgewebe. Der Funikulus entspringt abaxial an der Fruchtknotenbasis
und ist iiber seine gesamte Lénge beidseitig durch Gewebebriicken mit dem Perikarp
verwachsen. Das Funikularbiindel wird durch einen zentralen Strang aus dem Kopfchen-
boden versorgt. Es reicht iiber die Chalaza bis in die Integumentspitze.

Der Bau der Achédnen resultiert aus den Strukturen des Fruchtknotens. Er zeigt
eine ganze Reihe fiir die Tribus der Carlineae und die Gattung Carlina sowie fiir ihre
einzelnen Artengruppen spezifische Merkmale. Der dulleren Form nach ist der grof3te Teil
der Carlina-Arten (Untergattung Carlina) durch 3,5-5mm lange zylindrisch-verkehrt
kegelformige bis zylindrische, + stumpf kantige Friichte gekennzeichnet; seltener sind
die Achénen keilformig und etwas S-formig gekriimmt, wie die der Untergattung Carlow:-
zia. Bei der Acaulis-Gruppe sind die Achénen walzlich bis spindelformig und beachtlich
langer (7,5-8 mm). C. oligocephala zeichnet sich durch spindelférmige, 5,5-6 mm lange
Achiénen aus.

An ihrer Basis sind die Achénen etwas zusammengezogen und schlielen mit einem
kahlen, wulstartigen Gewebering (Torus) ab (Tafel XV, XXVId, Abb.71). Die Ab-
16sungsnarbe der Achéne ist meist etwas lateral-abaxial, seltener rein basal orientiert.

Von Testa und Perikarp umschlossen, enthilt die Achéine den Embryo, der nur bei
den Carlowizia-Arten leicht gekriimmdt ist, sich sonst aber durch eine gerade Lingsachse
auszeichnet. Die Radikula ist relativ kurz und stumpf. Das Integument bildet mit seiner
schnabelformigen Spitze ein ,hilum laterale“ (Abb.71) und im Chalaza-Bereich eine
hornartige Ausstiilpung. Am Aufbau des Testagewebes beteiligen sich von dem mehr-
schichtigen Integument der Samenanlage nur die dulleren 3-4 Lagen langgestreckter
Parenchymzellen. Die kollenchymatischen Zellen der Testa-Epidermis sind im Gegensatz
zu denen der Cardueae (vgl. DITTRICH 1966) langgestreckt und durch 6-8 U-formige
Wandverstarkungen, die untereinander verbunden sein kénnen (Abb. 71/3), gekennzeich-
net.

Das Perikarp der reifen Frucht geht aus dem Epikarp und den dulleren Schich-
ten des Mesokarps hervor. Im Verlaufe der Samenentwicklung werden das Endokarp
sowie die inneren Lagen des Mesokarps aufgeldst oder zusammengedriickt. Die Perikarp-
Epidermiszellen erscheinen, zumindest im mittleren Bereich der Achéne stark gestreckt.
Die Zwillingshaare sind durch eine Basalzelle mit dem Perikarp verbunden (Tafel XX VTIf).
Infolge ihrer quellfahigen einseitigen Wandverdickungen kann diese ein Abspreizen der
starren Haare bei Befeuchtung bewirken (s. S. 172). Sonst liegen die durch stark verdickte
Winde ausgezeichneten Haare dem Perikarp als Mantel dicht an (Abb. 1, Tafel XIIf, g;
XV).

An ihrem oberen Ende werden die Achédnen durch die Apikalplatte abgeschlossen. Sie
wird von verholzten Zellen gebildet und zeigt einen fiir Carlina charakteristischen Bau.
Die Pappusstrahlen sitzen ndmlich nicht wie bei den Cardueae an einem kronchenartigen
Gebilde inmitten der verbreiterten Apikalplatte, sondern entspringen, wie auch aus den
Aufnahmen verschiedener Bliiten-Entwicklungsstadien hervorgeht (Tafel X, XI), am
AuBenrand derselben (Abb.71).



Abb.72: Carlina corymbosa, reife Achine mit Pappus.

I) Ha,lbschematischer Lingsschnitt. Die bereits abgetrennte Api-
kalplatte wird nur noch von den eingebogenen Basen der inneren
apikalen Fruchtwandhaare (Zwillingshaare) an der Frucht fixiert.
(Man beachte die Aufnahme des Achiénenkopfes nach Ablésung
der Apikalplatte auf Tafel XX VTa)

I1) Losgeloste Apikalplatte mit Basis des Pappus schrig von unten.

Fig.72: Carlina corymbosa mature achens with pappus.

I) Semidiaggrammatical longitudinal section. The separeted apical
plate only fixed by the inflexed bases of the twin hairs (see
plate XXVlIa).

I1) Separated apical plate with the base of pappus (view from below).

Von den Basalsegmenten des Pappus stehen 5 direkt vor den 5 Gefdllnarben der
Korolle und 5 genau zwischen ihnen (Abb.1, 91). Jedes Segment triagt etwa 2-3 mm
oberhalb der Insertionsebene 2 bis 7, bei den Vertretern der sect. Heracantha bis 18 durch
seitliche Haare gefiederte Borsten (Strahlen) (Abb.1, 91). Die Anordnung und Zahl der
Pappusstrahlen an den Pappussegmenten zeigt, wie kiirzlich PETIT (1987) herausgestellt
hat, innerhalb Carlina charakteristische und taxonomisch auswertbare Unterschiede. Sie
lassen sich zuriickfithren auf die Aufgliederung der Primordien der Pappus-Basalseg-
mente. Wie auf S. 119 dargelegt wurde, erfolgt diese dhnlich wie die Fiederanlegung an
den Laubblittern und die Aufgliederung der Spreubldtter. Wie bei allen spelzig und
borstlich entwickelten Blattgebilden konnen sekundére Ab- und Aufspaltungen der Sprei-
tenfliche die urspriingliche RegelmiBigkeit der Fiederanlegung leicht verdecken.

Der héufig auftretende Fall von Basalsegmenten mit 3 borstlichen Pappusstrahlen
entspricht letztlich einem Fiederblatt mit Rhachis und einem Paar von Seitenfiedern.
Dieses Verhalten ist in der Gattung verbreitet, so bei den Vertretern von subgen. Carlows-
za, subgen. Lyrolepis sowie bei den Sektionen Mitina und Carlina (vgl. C. macrocephala
Abb. 1). Bei sect. Corymbosae findet man in charakteristischer Verteilung 3 bis 7 Strahlen
pro Basalsegment (Tab. 4a). Bei Carlina corymbosa weist das Vorkommen von 5 Pappus-
strahlen (vgl. Abb. 91) auf ein Fiederblatt mit 2 Paar von Seitenfiedern und bei Carlina
brachylepis und C. involucrata die Zahl 7 (vgl. PETIT 1987) auf Blitter mit 3 Seitenfieder-
paaren hin. Die Arten von sect. Heracantha zeichnen sich durch eine noch hshere Zahl von
Pappusborsten aus, die sich mehrschichtig anordnen. DiTTrRICH (1985) spricht von einer
zusitzlichen Aufspaltung in transversaler Richtung. Nach PetiT (1987) sollen die Borsten
in einem Halbrund angeordnet sein. Wahrscheinlich sind diese noch niher zu analysieren-
den Verhiltnisse darauf zuriickzufiihren, daB sich die Seitenfiedern nach Art eines Raum-
fiederblattes dreidimensional anordnen.

Wihrend der Fruchtreife 1ost sich der Pappus von der Achine. Die Pappusbasalseg-
mente sind dabei fest mit der aus Sklerenchymgewebe gebildeten oberen Schicht der
Apikalplatte verbunden. Man vergleiche deshalb die dichter punktierten Teile des Liings-
schnittes durch die Frucht in Abb.71. Dieser deckelartige Apikalplatte-Pappuskomplex



124

bleibt nach seiner Abtrennung zunéchst mit der Achéne verbunden, weil die Basen der
obersten, den Achidnenrand iiberragenden Zwillingshaare zentripetal eingebogen sind
(Tafel XX VIa). Der Pappuskomplex wird so in der Art eines Druckknopf-Mechanismus
an der Achine fixiert (Abb.72). Erst beim Verwehen der Verbreitungseinheiten 16st er
sich vom Fruchtkorper (s. S. 163). Dieser ist dann an seinem oberen Ende von einem aus
den iiberstehenden Zwillingshaaren gebildeten Borstenkranz umgeben (Tafel XX VIa).

Da die Apikalplatte vor allem randlich verdickt ist, erscheint der Pappus-,,Deckel “
wie ein stabiler Ring mit einem dazwischen ausgespannten Hautchen (vgl. Abb.4e in
DirrricH 1985). Dem aus dickwandigen Zellen aufgebauten apikalen Pappusring ent-
spricht an der Basis der Achéine der Torus als ringwulstartige Versteifung (Tafel XXVId),
die sicherlich bei der Ablosung der reifen Achine vom Kopfchenboden entscheidend
beteiligt ist.

Innerhalb der durch Himatoxylin nicht anfarbbaren Toruszellen wird der grioB3te Teil
des Lumens von einem zerkliifteten Sklerenchym erfiillt. Bei den meisten Arten bleibt nur
ein enger kugeliger oder ellipsoidischer Raum offen (Tafel XVb). C. racemosa und C. la-
nata zeichnen sich dadurch aus, daf iiberhaupt keine groBeren Liicken auftreten (Ta-
fel XVa), withrend C. acaulis insofern eine beachtliche Ausnahme macht, dafl die Skleren-
chymbildung im Lumen ganz unterbleibt (Tafel XVc). Die Wulstzellen dhneln dann,
abgesehen von ihrer Grofe, den benachbarten Zellen der Perikarp-Epidermis. Inwieweit
in der Form der zentralen Liicke bei den Arten von subgen. Lyrolepis, subgen. Carlowizia,
sect. Carlina und sect. Corymbosae regelmiBBig wiederkehrende, feinere Unterschiede
bestehen, kann nur durch breiter angelegte Analysen entschieden werden.

Nach den bisher vorliegenden Beobachtungen zeigen sich im Bau der Bliiten und
Friichte eine ganze Reihe von Strukturen, die fiir die Gattung Carlina oder die Tribus der
Carlineen bezeichnend sind: Sie betreffen

— die Behaarung der Achénen (Abb. 1, 71, Tafel XV, XXVI),

— die Stellung des Pappus am Aullenrand der Apikalplatte (Abb.71, Tafel XI),

— die Ausbildung von Pappus-Basalsegmenten (Abb. 1, 91, Tafel XXVIb),

— die Ausbildung von 5 oder 10 Gefdaf3stringen im unterstdndigen Fruchtknoten (Tafel
XIIf),

— die Verldingerung des Funikulus (Abb.71).

Dagegen tragen lediglich einige wenige Bliiten- und Fruchtmerkmale zur Gliederung
der Gattung selbst bei. Nur einzelne Verwandtschaftskreise heben sich durch besondere
Merkmale ab. So unterscheiden sich subgen. Carlowizia und subgen. Lyrolepis von den
iibrigen Arten:

— durch die Form und Grof3e der Achénen,
— die besondere Ausbildung der Antherenanhingsel (Tafel XIII) und
— die besondere Form der Griffelbasis.

Dabei zeigt sich, dall subgen. Lyrolepis und besonders C. tragacanthifolia weniger
deutlich abweichen als die kanarischen Endemiten der subgen. Carlowizia.

Sect. Mitina weist im Bau der Zellen des Achidnen-Basalwulstes (Tafel XV) und in der
Griffelform (Tafel XIV) sippenspezifische Merkmale auf.

Aus der GroBkopfigkeit der Vertreter von sect. Heracantha ergeben sich einige abwei-
chende Merkmale quantitativer Art, die in Tabelle4 zusammengestellt sind. In dieser
Ubersicht erscheint C. acaulis als eine Art des Verwandtschaftskreises, die zu den Vertre-
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Tab.4: MaBe von Bliiten und Friichten der Arten von sect. Heracantha im Vergleich mit den iibrigen

Carlina-Sippen.

Tab.4: Measurements of flowers and fruits for species of sect. Heracantha, in comparison with other Carlina
species.

C. acanthifolia C L C. vulgaris
C. atlantica - acauns u. ,, Ubrige“
Linge der Korolle 156-21 11-15 7-11
Linge der Filamente 76—8 3,7 5
Linge der Achinen (5)—6—7—(8) (4)—5—(6) 2,6—5
Linge des Pappus 23—-25 14 10
Zah! der Pappus-
borsten pro Segment 7-18 517 3-17

Tab.4a: Zahl der Strahlen pro Pappussegment bei Arten von Carlina sect. Corymbosae.
Tab.4a: Number of rays per pappus—segment in species of Carlina sect. Corymbosae.
Zahl der
Beobach — 1-2 3 4 5 6 7
tungen
Carlina hispanica
ssp. hispanica 247 13 26 58 4
Carlina hispanica
ssp. globosa 61 54 43 5
Carlina corymbosa 161 1 31 37 32
Carlina graeca 133 33 35 33
Carlina curetum 239 2 18 14 56 6 1
Carlina libanotica 141 5 8 69 9 4
Carlina involucrata 72 8 6 85
Carlina brachylepis 33 21 15 68
Carlina sicula 63 21 20 40 14 5
Carlina barnebiana 22 5 64 27
Carlina pygmaea 29 17 31 52

tern der Sektionen Mitina, Corymbosae und Carlina (= ,librige Arten‘) iiberleitet.
AuBerdem nimmt C. acaulis durch die Form ihrer Wulstzellen (Tafel XV) eine Sonderstel-
lung ein, was neben Besonderheiten der Wuchsform ihre Abgliederung in einer besonderen
Untersektion (subsect. Heracantha) rechtfertigt.

Innerhalb sect. Carlina hebt sich O. oligocephala durch die GroBe ihrer Achinen und

die Form ihrer Griffelspitze (Tafel XIV{) heraus.

Die bisher untersuchten Vertreter von subsect. Siculae lassen sich wahrscheinlich

aufgrund ihrer Griffelbasis bliitenmorphologisch kennzeichnen.



126
2.8. Palynologie

Uber den Pollen der Carlina-Arten war bisher nur wenig bekannt. St1x (1960) hat im
Rahmen lichtmikroskopischer Analysen an Asteraceen-Pollen am Beispiel von C. acaulis
einen Carlina-Typ beschrieben. Erst vor einigen Jahren durchgefiihrte REM-Aufnahmen
an 19 Arten aus allen Verwandtschaftskreisen von Carlina im Institut fiir Botanik der
Universitdt Innsbruck (BoORTENSCHLAGER und TATZREITER 1980) fiihrten zu einer breiten
Ubersicht iiber die Pollenstruktur der Gattung (vgl. BORTENSCHLAGER in MEUSEL et al,
1984). Sie wurde neuerdings erginzt durch M. DirTrIcH (Genf, in litt. 1986).

Aus allen Befunden ergibt sich ein charakteristisches Bild. Die Pollenkorner der
verschiedenen Carlina-Arten sind in ihrem Bau sehr d&hnlich. Durch 3 meridionale Keim-
furchen mit Poren sind sie wie die aller anderen Asteraceen als tricolporat zu bezeichnen,
Ihre Gesamtform ist in den meisten Fillen sphiroidal, nur gelegentlich suboblat abge-
flacht oder subprolat gestreckt. Die Colpi sind doppelt bis dreimal so lang wie breit mit
zugespitzten Enden, die Ora lalongat, tenuimarginat mit ebenfalls zugespitzten Enden.
Fiir das mittelgroB3e bis grole Apocolpium wird von BORTENSCHLAGER als Mittelwert
einer groBleren Zahl von Messungen ein Durchmesser von 30 nm angegeben.

Die Exine tragt in regelmafliger Verteilung Stacheln (Echini) mit einem abgerundeten
homogenen Spitzchen und einer Hohe von 4-5nm. Die Exine-Struktur zeigt stockwerk-
artige Gliederung in eine der FuBlschicht (Nexine) aufsitzende Lage von Sdulchen (runden
bis eckig polygonalen Bacula), die sich nach auBlen meist aufgabeln. Sie bilden die innere
Sexine. Die zweite Schicht (duflere Sexine) wird von feinen Bacula, den intratectalen
Bacula gebildet. Sie lassen durch mehr oder minder regelméBig angeordnete Knotchen
das Tectum 2- oder mehrschichtig erscheinen (Tafel XVI). Die Verteilung der auch in
ihrem &dufleren Ende Knotchen tragenden intratectalen Bacula zeichnet sich in der
Aufsicht der Pollenkorner in einer Skulptur von bald mehr netzigem, reticulatem (Ta-
fel XVIII), bald mehr streifigem (striatem) Charakter (Tafel XIX) ab.

Die hier geschilderte Form und Struktur des Carlina-Pollenkorns entspricht weit-
gehend einem Typ, den WaGENITZ (1955) in einer Ubersicht iiber die Pollenmorphologie
von Centaurea als Serratula-Typ ausfiihrlich beschrieben hat. Diesem Autor zufolge stellt
der Serratula-Typ innerhalb der Centaurea-Verwandtschaft ,eine Grundform* dar, dem-
gegeniiber andere Typen als abgeleitet gelten miissen. Er sieht in dem Auftreten dieses
Typs ein urspriingliches Merkmal, das nicht nur bei wahrscheinlich primitiveren, in ihrer
Verbreitung z.T. weltweit disjunkten Centaurea-Arten, sondern auch in verwandten
Gattungen wie Rhaponticum, Leuzea, Acroptilon, Centaurodendrum, Amberboa, Manti-
salca oder Phaeopappus angetroffen wird.

Nach der Ubersicht von Stix (1960) stehen neben dem dort gesondert herausgestell-
ten Carlina-Typ auch andere Pollenformen wie der Ctrsium-Typ und bis zu einem gewis-
sen Grad auch der Jurinea-Typ, der Carduus-Typ und der Echinops-Typ dem Serratula-
Typ im Sinne von WAGENITZ nahe. Von der Pollenmorphologie her gesehen schlieBt sich
somit Carlina an eine ganze Reihe anderer Cynareen-Sippen eng an (vgl. auch DiTTrRICH
1971).

Innerhalb der Gattung sind keinerlei Differenzierungen von der Art zu erkennen, wie
sie WAGENITZ (1955) fiir Centaurea herausstellen konnte.

Aufgrund von REM-Aufnahmen folgender Arten: Carlina salicifolia, C.diae, C.tra-
gacanthifolia, C.racemosa, C.lanata, C.corymbosa, C.hispanica, C.graeca, C.curetum,
C.libanotica, C.sicula, C.barnebiana, C.sitiensis, C.frigida, C.vulgaris, C.biebersteinit
ssp. intermedia, C. biebersteinit s.str., C.acaulis und C. acanthifolia, also von Vertretern
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aller Verwandtschaftskreise, oft reprisentiert durch mehrere Herkiinfte, gibt BoRr-
TENSCHLAGER (in MEUSEL et al. 1984) folgende Diagnose, die ,exemplarisch fiir alle
Carlina-Arten Geltung hat®:

Pollen tricolporat, peritrem, sphiiroidal bis suboblat, (57)-60-(61,5) x (64)-T0~(75) um groB, Ora lalon-
at, 17 x 30um, Colpi doppelt bis dreimal so lang als breit, 13 x 28 um. Apocolpium mittel bis groB,

(gzv)—so—(34) pm. _ . . .

Exine pertectat, echinat, 11-13 um dick. Echini kegelformig, 4,5-5,5p¢m hoch. Tectum perforatum
1,5-2pm dick. Perforationen dicht, 0,1-0,3 pm Durchmesser, Abstand doppelt bis 4mal der Durchmesser.
Ofters zu 24 in Reihen angeordnet, dadurch vermiculate Skulptur des Tectums angedeutet. Tectum aus
feinen Bacula aufgebaut, die unter den Echini verlingert sind. Echini mit einem homogenen Spitzchen.
Abstand der Echini am Polfeld 9-12um, am Intercolpium 12-18 um.

Infratectale Bacula digitat, rund bis eckig polygonal, 2,8-4 pm hoch und 1,5-3,5um dick. Abstand
kleiner als Durchmesser. Nexine 1,2-2 um dick.

Nach den bisher vorliegenden Beobachtungen konnen nur durch statistisch abge-
sicherte Beobachtungen iiber die Gesamtgrole der Pollenkorner, iiber die Verteilung und
die Ausbildung des Tectum perforatum (Tendenz zu vermiculater oder striater Skulptur)
leichte Unterschiede zwischen einzelnen Arten erkannt werden. Auch sollte an breiterem
Material iiberpriift werden, ob bei manchen Sippen die vorherrschend sphéroidale Grund-
form sich bald mehr einer suboblaten (C. canariensis, Tafel XVI, C. racemosa Tafel
XVIII, C. libanotica) bald mehr einer subprolaten Form (C. biebersteinii ssp. intermedia
Tafel XIX, C. macrocephala) ndhert.

Inwieweit sich Carlina durch ihre Pollenformen an andere Carlineen anschlie3t oder
von diesen unterscheidet, kann noch nicht gesagt werden.

2.9. Embryologie?

Uber die Embryologie von Carlina war bisher nur sehr wenig bekannt. MESTRE
(1963-64) beschreibt die Entwicklung des Embryos von Carlina acaulis im Vergleich zu
Xeranthemum annuum und findet groBe Ubereinstimmung mit Carduus nutans. PonDpUB-
NAJA-ARNOLDI (1931) hat in einer vergleichenden Ubersicht iiber die Embryologie der
Cynareae aus der Subtribus Carlininae nur die Gattung Xeranthemum behandelt und
schlieBt aus diesen Ergebnissen auf das Verhalten der iibrigen Vertreter dieses Verwandt-
schaftskreises, was nach den nun vorliegenden Ergebnissen nur zum Teil berechtigt ist.

Mit einigen Beispielen zur Megasporogenese, zur Entwicklung des weiblichen Game-
tophyten und zur Endosperm- und Embryoentwicklung von Carlina acaulis, C. vulgaris
und C. racemosa konnen wir die bestehende Liicke in unseren Kenntnissen nur teilweise
schlieBen. Mit Recht betont PoppUBNAJA-ARNOLDIT (1931), daB man bei der Anwendung
embryologischer Daten in der Taxonomie nicht nur einzelne Beispiele herausgreifen,
sondern vollstindige Reihen von Arten beriicksichtigen sollte.

Material:
Alle drei Arten wurden am natiirlichen Standort gesammelt. Carlina racemosa wurde im Bot. Garten der
Univ. Wien in Topfen gezogen.
Carlina vulgaris: StraBenrand bei ,,Blindes Kreuz“ zwischen Lindabrunn und Aigen, Niederdsterreich.
Carlina acaulis: a) am Rand einer Aufforstung, ca. 60 m vom ,Blinden Kreuz* zwischen Lindabrunn und
Aigen, Niederosterreich.
b) Gerhardshof, Koralpe, Steiermark.
Carlina racemosa: Coimbra (Saatgut vom natiirlichen Standort).

—_—

3 Originalbeitrag von Erika Svoma (Wien), die Autorin dankt Frau R. WunbpERLIcH fiir die kritische
Durchsicht des Manuskripts.
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Methode:

Die Kopfchen wurden in kleine Teile zerlegt, zumindest 24 h in FPA 50 (Formalin, Propionsiiure,
50% Alkohol, 5:5:90) fixiert und in 70% Ethanol bei Zimmertemperatur aufbewahrt. Zur mikroskopischey,
Untersuchung wurde die Samenanlage aus dem Fruchtknoten herauspréapariert und als Ganzes in die Kly.
fliissigkeit nach HErr (1971) eingelegt (80%ige Milchsiure, Chloralhydrat, Phenol, Nelkensl und Xylo),
2:2 2:2:1 Gewichtseinheiten). Zwischen Objekttrager und Deckglas wurden Plastilinfilchen (Hohe der,
Objekt angepafB3t) montiert. Nach ungefahr 24 h erscheint die Samenanlage nahezu durchsichtig und kanp
nun mit Hilfe eines Interferenzkontrastmikroskops Schirfenebene fiir Schirfenebene analysiert werden. Die
einzelnen Schirfenebenen erscheinen plastisch, Zell-, Kerngrenzen und Nukleolen treten deutlich hervor.

Unter Hinweis auf die in Abb. 73 bis Abb. 76 ausfiihrlich veranschaulichten Ergel-
nisse an Carlina vulgaris, C. acaulis und C. racemosa soll hier auf einige wichtige Struktu-
ren hingewiesen werden. Bei der Samenanlage vollzieht sich die Kriimmung in die
anatrope Stellung bereits frith. Zur Zeit der meiotischen Prophase der Megasporogenese
ist sie abgeschlossen (Abb.74a-d). Es liegt ein Integument vor (unitegmisch), das
vielschichtig ist. Im Stadium des voll ausgebildeten Embryosacks hat es eine Stirke von
20-25 Zellschichten. Integument und Raphe bilden einen sehr langen, schmalen Mikropy-
larkanal, bei C. acaulis mit einer leichten S-formigen Kriimmung (vgl. Abb.74d, m, o).

Im Stadium des vollentwickelten Embryosacks ist ein Leitbiindel drei bis vier Schich-
ten unter der dufleren Epidermis des Integuments rund um die Samenanlage bis zum
mikropylaren Ende zu sehen. In den subepidermalen Zellen treten massenhaft Kristalle
(wahrscheinlich Calciumoxalat) auf.

In den tieferen Lagen des Integuments findet man Einlagerungen in Zellen, die sich
»fuBballartig“ gruppieren. Bei C. acaulis und C. vulgaris sind diese nur vereinzelt als
kleinere oder grolere Gruppen anzutreffen, bei C. racemosa treten sie so massenhaft auf,
daB sie in spiteren Stadien die genauere mikroskopische Beobachtung des Embryosacks
verhindern.

Wihrend der Megasporogenese und frithen Embryosackentwicklung vergroern sich
die den Nucellus umgebenden Zellen der inneren Epidermis des Integuments und bilden
ein zundchst einschichtiges Integumenttapetum. Dieses grenzt sich von dem iibri-
gen Integumentgewebe scharf ab. Die Zellen des Integumenttapetums sind bei C. race-
mosa stark radial gestreckt und schmal (Abb.75d, f), bei C. vulgaris und C. acaulis
dagegen stellenweise mehr kubisch (Abb. 73b, e; 74e—n). Bei diesen beiden letzteren Arten
bleibt das Integumenttapetum wéhrend der spateren Embryosack- und Endosperment-
wicklung nur in der Hohe des Eiapparates einschichtig. Um den bauchigen Teil des
Embryosacks wird es infolge tangentialer Zellteilungen bei C. acaulis 3—-4schichtig
(Abb. 74p-r) und bei C. vulgaris bis zu 6-7schichtig (Abb. 73h-1).

Der Nucellus besteht bei den untersuchten Arten in ganz jungen Stadien aus einer
einzigen Archesporzelle, die nur von der Nucellusepidermis umschlossen wird (tenuinucel-
lat, Abb. 74a—c; 75b, d). Die Archesporzelle wird direkt zur Embryosackmutterzelle. Eine
Deckzelle wird also nicht gebildet.

Die Embryosackentwicklung verlduft nach dem Normaltypus: Nach Ablauf
der Megasporogenese liegt eine lineare Megasporentetrade vor, in der die drei mikropyla-
ren Megasporen bald degenerieren und die chalazale Megaspore in drei Kernteilungs-
schritten zum achtkernigen Embryosack auswiichst (Abb. 73b—e; 74e-n). Aus den Abbil-
dungen 73b, d; 74a—f und 75b, d geht deutlich hervor, daf} die Archesporzelle, die
Embryosackmutterzelle und die Megasporentetrade von der Nucellusepidermis um-
schlossen bleiben. Erst in den folgenden Stadien, wihrend der einkernige Embryosack
auswichst und die erste Mitose stattfindet, degeneriert die Nucellusepidermis
(Abb. 74 g-i). Gleichzeitig und in den folgenden Stadien wichst der Embryosack gegen die
Mikropyle zu, begrenzt von dem inzwischen ausdifferenzierten Integumenttapetum
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Abb.73:  Carlina vulgaris, Text siehe S. 130.

Fig.73:

Carlina vulgaris. text see p. 130.
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Abb.73: Carlina vulgaris, Samenanlage, Embryosack, Embryo. Siehe S. 129.

a
b

— =

anatrope Samenanlage

Nucellus und umgebendes Integumentgewebe aus Fig.a stirker vergroBert, im Nucellus lineare Mega.
sporentetrade

etwas spiteres Stadium, chalazale Megaspore vergroBert

1kerniger Embryosack, die 3 mikropylaren Megasporen bereits vollstindig degeneriert
vollentwickelter Embryosack, vom Integumenttapetum eingeschlossen; eine der beiden Synergiden
reicht mit ihrer Spitze weiter in die Mikropyle hinein, die andere Synergide tiberlappend; die Polkerpe
bereits zum sekunddren Embryosackkern verschmolzen; 3 haploide Antipodenzellen

Samenanlage von Fig. e

Embryosack knapp vor der Befruchtung, Pollenschlauch nahe der eingedellten Spitze der lingeren
Synergide, Antipoden bereits in Degeneration

befruchtete Embryosiéicke, umgeben vom im chalazalen Teil mehrschichtigen Integumenttapetum;
Pollenschlauch in die lingere Synergide an der Eindellung ihrer Spitze eingedrungen und diese zu einem
guten Teil ausfiillend, ihr Kern degeneriert; die andere Synergide mit intaktem Kern (s)

Zygote und primérer Endospermkern (im Bild sich iiberdeckend)

Zygote in Metaphase,Endosperm 2kernig

4zelliger Proembryo, Endosperm 16kernig

8zelliger Proembryo, Endosperm 32kernig

Zeichnung: SvoMa.

Fig.73:  Carlina vulgaris, ovule, embryo sac, embryo. See p. 129.

Abb.74: Carlina acaulis, Samenanlage, Embryosack, Embryo.

a

® Q0 g

q,T

q
r

S

junge Samenanlage, Nucellus mit Archesporzelle

etwas dlteres Stadium

Nucellus mit Embryosackmutterzelle im Leptotin

anatrope Samenanlage

Nucellus und umgebendes Integumentgewebe aus Fig.d stirker vergroBert; Megasporentetrade, die
chalazale Megaspore vergroflert, die 2 mikropylaren Megasporen bereits vollstindig degeneriert
Nucellus mit 1kernigem Embryosack, dariiber Reste der 3 degenerierten Megasporen
Nucellusepidermis in Degeneration, 1kerniger Embryosack wichst aus

2kerniger, 4kerniger, 8kerniger Embryosack; Embryosack grenzt direkt an das Integumenttapetum
Samenanlage zur Zeit des jungen fertigen Embryosacks

Embryosack mit umgebenden Integumentgewebe aus Fig.m stirker vergrolert; die Synergiden liegen
schriig tibereinander, die beiden Polkerne vor Fusion, 3 haploide Antipodenzellen

Samenanlage knapp vor der Anthese

Embryosack mit Integumenttapetum aus Fig.o stirker vergrofiert; eine Synergide iiberlappt mit ihrer
Spitze, die eine Eindellung zeigt, die andere Synergide; Polkerne fusioniert; Antipoden bereits degene-
riert

befruchtete Embryosidcke, umgeben vom im chalazalen Teil mehrschichtigen Integumenttapetum;
Pollenschlauch an der eingedellten Spitze in die lingere Synergide eingedrungen und diese zu einem
guten Teil ausfiillend, deren Kern degeneriert, Kern der anderen Synergide noch intakt (s)

8zelliger Proembryo, Endosperm 16kernig

32zelliger Proembryo, Endosperm 64kernig (62 Kerne und 1 Kern in Metaphase)

32zelliger Proembryo aus Fig.r

Herkunft: a-n Lindabrunn, NO

o—s Gerhardshof, Koralpe, Stmk.

Zeichnung: SvoMa.

Fig.74:  Carlina acaulis, ovule, embryo sac, embryo.
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Abb.74:  Carlina acaulis, Text siehe S.130.

Fig. 74.

Carlina acaulis, text see p. 130.
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(Abb. 73D, d, e; 74e-1).

Im fertigen Embryosack bestehen Unterschiede zwischen dem Eiapparat von
C. vulgarts und C. acaulis einerseits und dem von C'. racemosa andererseits (Abb. 76). e
den beiden erstgenannten Arten liegen die Synergiden anfangs schrég 'libereina,nder,
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b,df-h: __wom | h

Abb.75:  Carlina racemosa, Samenanlage, Embryosack.

a  anatrope Samenanlage

b Nucellus aus Fig.a mit Embryosackmutterzelle im Zygotéin

¢ Samenanlage etwas ilter

d  Nucellus aus Fig.c mit Embryosackmutterzelle im Diplotdn, umgeben vom auffallend differenzierten
Integumenttapetum
Samenanlage zur Zeit des vollentwickelten Embryosacks
aus Fig.e stirker vergroBert: Mikropyle; Integumenttapetum umschlieBt den jungen fertigen Embryo-
sack, die beiden Synergiden liegen iibereinander, die mikropylare beginnt auszuwachsen, die 2 Polkerne
vor Fusion, 3 haploide Antipoden

g,h die mikropylare Synergide wichst in den Mikropylarkanal hinein und diirfte sich verzweigen; andere
Teile des Embryosacks wegen massiver Einlagerungen nicht analysierbar.

Zeichnung: Svoma.

Fig.75:  Carlina racemosa, ovule, embryo sac.



133

gpater nebeneinander und ihre flaschenhalsformigen Spitzen ragen in den Mikropylar-
kanal. Die Spitze der einen Synergide ist etwas linger und iiberlappt die der anderen
Synergide- Eine leichte Eindellung im Spitzenteil der lingeren Synergide markiert den
Platz, an dem der Pollenschlauch eindringt (Abb.73e, g, h; 74p, q). Bei C. racemosa
dagegen sind die beiden Synergiden iibereinander angeordnet. In der weiteren Entwick-
Jung wichst die mikropylare Synergide zu einem Haustorium aus und in den langen
Mikropylarkanal weit hinein (Abb. 75f-h). Je eine grofere Vakuole ist in der Eizelle im
mikropylaren Teil und in den Synergiden im chalazalen Teil zu sehen. Die zwei Polkerne
des Embryosacks fusionieren bei allen Arten zu einem sekundéren Embryosackkern, zur
Zeit der Anthese liegt dieser immer unmittelbar unter dem Eiapparat (Abb. 73e, g; 74p).
Die drei Antipodenzellen mit je einem haploiden Kern degenerieren oft schon vor der
Befruchtung (Abb.73g; 74p).

Die Befruchtung wurde nur bei C. vulgaris und C. acaulis beobachtet. Bei diesen
Arten erreicht der Pollenschlauch den Embryosack durch den Mikropylarkanal, wo er
auch spiter noch gut zu sehen ist. An der Eindellung in der Spitze der lingeren Synergide
dringt er in diese ein und fiillt sie zu einem guten Teil aus (Abb. 73h; 74q). Der Kern dieser
Synergide degeneriert, wihrend der Kern der anderen, unversehrt gebliebenen Synergide
noch linger erhalten bleibt (Abb.73h-1; 74q, r).

Das Endosperm entwickelt sich nach dem nukledren Typ. Dabei entsteht eine
Vielzahl von Kernen (Abb.73k, I; 74q, r). Die dabei beobachteten Beziehungen in der
Entwicklung von Endosperm und Proembryo ergeben sich aus der Tabelle 5. Die Zell-
wandbildung im Endosperm setzt im mikropylaren Bereich des Embryosacks ein. Die
Zahl der Nukleolen des Zygotenkerns, der Embryokerne und der Endospermkerne ist bei
C. acaulis und bei C. vulgaris verschieden. Die Zygoten- und Embryokerne von C. vulgaris
besitzen maximal 2, von C. acaulis bis zu 3 Nukleolen. Die Endospermkerne von C.

¢ { \".‘ /
a b

¢ d

Abb.76: Unterschiedliches Verhalten der beiden Synergiden (1, 2):

8,b) bei Carlina vulgaris und C. acaulis liegen beide Synergiden anfangs schriig iibercinander, spéter neben-
einander und eine Synergide (1) iiberlappt mit ihrer eingedellten Spitze die andere Synergide (2)

b, ¢) bei C. racemosa liegen die beiden Synergiden iibereinander und die mikropylare Synergide (1) wichst zu
einem langen Haustorium aus (E Eizelle).

Fig.76:  Different behaviour of the synergids (1, 2):

8, b)in Carlina vulgaris and C. acaulis, both synergids are first transversally situated one above the other,
later side by side, and one synergid (1) overlaps with its concave tip the other synergid (2)

b, ¢)in C. racemosa, both synergids are situated one above the other and the micropylar synergid (1)
developes to a long haustorium (E egg-cell).
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Tab.5: Zeitliche Beziehung in der Entwicklung von Endosperm und Proembryo bei Carlina.

Tab.5: Temporal relationships in the development of endosperm and proembryo in Carlina.

Zygote
Embryo Zygote in 4 8 5 8 16 32
Metaphase
Endosperm 1 2 16 16 32 32 64 64

vulgaris zeigen maximal 3, von C. acaulis bis zu 6 Nukleolen. Daraus 148t sich schlieen,
daB bei C. vulgaris im haploiden Chromosomensatz wahrscheinlich 1, bei C. acaulis
zumindest 2 SAT-Chromosomen vorhanden sein miissen. Das Verhiltnis von Embryo-
groBe zur Ausdehnung des Embryosacks bleibt bei den beobachteten Stadien konstant.
Der Proembryo nimmt die halbe Linge des Embryosacks in diesen jungen Stadien ein.

Die beobachteten Stadien der Proembryo-Entwicklung von C. vulgaris (Abb.
73i-1) und C. acaulis (Abb.74q-s) stimmen mit den Untersuchungen von MESTRE
(1963-64) weitgehend iiberein und sind aller Wahrscheinlichkeit nach dem Senecio-Typus
(nach SOUEGES, sieche CRETE 1963) zuzuordnen.

Wenn man einige Merkmale der Samenanlage, des weiblichen Gametophyten und der
Endospermentwicklung zusammenstellt, wie sie sich aus den vorliegenden Untersuchun-
gen ergeben (Tab. 6), so zeigt sich, dafl sich Carlina und auch Xeranthemum von den
Carduwinae und Centaureinae, aber noch mehr von den Echinopeae beachtlich unterschei-
den. Besonders differieren diese Verwandtschaftskreise in der Ausbildung der Mikropylar-
region, in der Entwicklung der Antipoden und des Endosperms. Die Echinopeae weichen
in so wichtigen Strukturen wie in der zelluldiren Endospermbildung und in dem Fehlen
eines Integumenttapetums ab; sie stimmen aber mit Carlina besonders in der Ausbildung
eines langen Mikropylarkanals und in dem Vorhandensein von drei einkernigen, stets
haploiden Antipodenzellen iiberein.

Tab.6: Vergleich embryologischer Merkmale von Carlina und Xeranthemum (Carlineae) mit den verwand-
ten Subtriben der Cynareae. Nach eigenen Beobachtungen und PoppuBNasa-ArNoLp1 (1931).

Tab.6: Comparison of embryological characters in Carlina and Xeranthemum (Carlineae) with related
subtribes of Cynareae, according to original observations and PoppusNasa-ArNoLDI (1931).

Carduinae | Centaureinae |Xeranthemum| Carlina Echinopeae

Mykropyle sehr lang — — — + +
Mykropyle behaart + + - — +
Synergide mit Vakuole

(im unteren Teil) + + + + —
Integumenttapetum + + + + —
3 einkernige Antipodenzellen - - + + +
Zell- und Kernzahl der

Antipoden konstant — — + + +
Antipoden frith absterbend - - - + _
Endosperm nukledr + + + + -
Endosperm zelluldr - - - — +
gro3e Zahl freier Endo-

spermkerne + + - + —
Verhiltnis Proembryo zu

Embryosack in jungen Stadien 1:3 1:4 1:3 1:2 1:2




135

Zu beachten ist auch, daBl Carlina und X eranthemum nicht villig iibereinstimmen. Sie
unterscheiden sich in der Form der Mikropyle, in der Zahl der freien Endospermkerne und
der Tatsache, dal bei Xeranthemum die Antipodenkerne polyploid werden und linger
pestehen bleiben als bei Carlina. Es erscheint notwendig, weitere Gattungen zu unter-
guchen, bevor man von charakteristischen embryologischen Strukturen der Carlininae
sprechen kann (PODDUBNAJA-ARNOLDI 1931).

Selbst innerhalb der Gattung Carlina zeichnen sich nach den vorliegenden ersten
Analysen Unterschiede ab, so z. B. in der Nukleolenzahl in den Kernen des Proembryos
und des Endosperms, in der Michtigkeit des Integumenttapetums, in der Form seiner
Zellen und in der Ausbildung der Synergiden. So konnte die Entwicklung eines Synergi-
denhaustoriums bei C. racemosa innerhalb der Cynareae erstmals festgestellt werden. Es
bleibt zu priifen, an welche Carlina-Sippen diese auffallende Struktur gebunden ist, wie
iiberhaupt die embryologische Analyse der Gattung Carlina einer weiteren Untersuchung
bedarf.

2.10. Karyologie*

Angesichts der groflen Bedeutung von karyologischen Befunden fiir die Systematik
und Evolutionsforschung war es naheliegend, derartige Untersuchungen auch im Rah-
men der vorliegenden Monographie durchzufiihren. Dabei sollte einerseits der Versuch
gemacht werden, die bisher fiir Carlina aus der Literatur bekannten Chromosomenzih-
lungen soweit als mdglich zu vervollstandigen. Dariiber hinaus schien es aber erstrebens-
wert, durch die Anwendung neuer Methoden der Karyotypanalyse die chromosomen-
strukturelle Differenzierung der Gattung zu erhellen und daraus karyosystematische
Schlufifolgerungen zu ziehen. Zuletzt versprachen derartige Analysen auch Einblicke in
die raum-zeitliche Entfaltung der Gattung und die dabei wirksamen Evolutionsmechanis-
men.

2.10.1. Material und Methodik

In Tab. 7 sind den systematisch geordneten Taxa von Carlina die derzeit verfiigbaren
karyologischen Befunde zugeordnet. Neben den Literaturhinweisen finden sich hier die
bisher unverdffentlichten karyologischen Ergebnisse mit dem Hinweis ,,Orig.“ und An-
gaben iiber die Herkunft des Materials. Diese Untersuchungen wurden in den Jahren
1978-1987 fast ausschlieBlich an Material durchgefiihrt, das in den Botanischen Giirten
Halle/S. bzw. Wien vom Originalstandort nachgebaut worden war.

Abgesehen von orientierenden Untersuchungen mit der Karminessigsdure-Schnell-
methode wurden die hier vorgelegten karyologischen Untersuchungen durchwegs an
colchizinierten Wurzelspitzen (von eingetopften Gartenpflanzen bzw. gekeimten Achi-
nen) durchgefiihrt. Die Fixierung erfolgte in einem Athanol (96%) — Eisessiggemisch im
Verhiltnis 3:1. Fiir die Feulgen-Fiarbung wurden die Wurzelspitzen nach Waschen

4 Originalbeitrag von Friedrich EHRENDORFER und Makyieh ToHIDAST-AKRAD (Wien). Wir danken
Herrn Univ.-Prof. Dr. D. Scuwrizer (Wien) fiir vielfiltige Unterstiitzung und Beratung, Herrn Dr. H. OHLE
(Gatersleben), Frau Dr. Claudia ScuwEgizer (Wien) sowie den Herren Dr. M. Kienx und Dr. E. ViTEk fiir die
Uberlassung von bisher unverbffentlichten karyologischen Befunden sowie Herrn Dr. M. Kigu~ (Wien) fiir
Literaturrecherchen. Der Fonds fiir die Férderung der wissenschaftlichen Forschung hat unsere Forschungs-
arbeiten im Rahmen der Projekte P 6189B und P 6367 B dankenswerterweise finanziell unterstiitzt.
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in destilliertem Wasser mit 1N HCI bei 60°C im Wasserbad 6-8 min hydrolysiert, i,
destilliertem Wasser gespiilt und dann ca. 2 Stunden lang bei Raumtemperatur im Dyp.
keln mit Schiff’'s Reagenz gefarbt. Das Quetschen erfolgte in 45% Essigsdure bzw. Kap.
minessigsdure. Nach Entwissern in einer Alkoholreihe wurden dann mit Euparal Dauey.
praparate hergestellt.

Bei der Giemsa C-Bénderung wurde das Verfahren von SCHWARZACHER et g
(1980) angewendet: Waschen der fixierten Wurzeln in 0,01 M Zitronensdure-Na-Citrat.
puffer (pH 4,5-4,8); 30-40miniitige Behandlung bei 37°C in 1% Pektinase + 1% Zellulase,
neuerliches Waschen; 15miniitige Behandlung mit 45% Essigsdure bei Zimmertem-
peratur; Quetschen; Absprengen des Deckglases mit der Trockeneismethode und Luft-
trocknen der Praparate. Der Fiarbevorgang erfolgt erst nach einigen Tagen bzw. Monaten
und besteht aus mehreren Schritten, zwischen denen jeweils 5-10 Minuten lang mit
Leitungswasser gewaschen wird: 15 Minuten 45% Essigsdure bei 60°C; 10-12 Minuten
Ba(OH),.8H,0 (6,3%) bei 20-24°C; 1 Stunde 2 x SSC (Tri-Natriumcitrat-2-hydrat;
16,6 g NaCl + 8,8¢ C;H;Na,0,. H,0O/in einem Liter Aqua dest.) bei 60°C; 10-30 Minuten
oder ldnger in 3% Giemsa-Losung (Gurr’s improved R66) in Sorensen’s M/15 Phosphat-
puffer (pH 6,8) farben (bis sich Béander zeigen); nach kurzem Abspiilen mit Aqua dest. und
Lufttrocknen wurden die Préaparate in Euparal eingedeckt.

Fiir die karyologischen Analysen wurde ein Reichert Forschungsmikroskop ,,Poly-
var® mit eingebauter vollautomatischer Fotoausriistung verwendet. Als Filmmaterial
stand Agfa Ortho-25 oder Kodak ,,Dokumentenfilm® zur Verfiigung. Fiir die Erstellung
der Karyotypen wurden von 4500fach vergrilerten Positivbildern ausgew&hlter Meta-
phaseplatten die Chromosomen mit Tusche auf Klarsichtfolie iibertragen und nach ihrer
relativen Linge bzw. ihrem Armverhaltnis zu Karyogrammen angeordnet. Fiir die Chro-
mosomenmessungen wurde die Methode von BAUMBERGER (1970) verwendet, wobei mit
einem Zahnradchen (Zahnabstand 1mm) Gesamtlinge und Armlénge der Chromosomen
exakt erfallbar wird. Bei den Giemsa-Préaparaten 146t sich zusédtzlich auch die Stirke der
C-Bénder erfassen. Aus der gesamten Chromosomenlénge ergibt sich die absolute Karyo-
typlinge im pm sowie die relative Liange jedes einzelnen Chromosoms (%) und der
Armindex (%, Liange des langen Armes dividiert durch die Gesamtlinge des Chromo-
soms x 100).

Bei Carlina lassen sich einzelne Chromosomenpaare nur dann erkennen, wenn sie
besonders charakteristisch ausgebildet sind. Auch Chromosomengruppen lassen sich oft
nicht scharf voneinander abgrenzen. Immerhin gibt der Armindex gewisse Anhaltspunkte
fiir eine solche Gruppierung. Dabei wurden Chromosomen mit Armindexwerten von 50%
bis etwa 60% als metazentrisch (m), von 60% bis 70% als submetazentrisch (sm) und iiber
70% als subterminal (st) angesprochen. Mit Ausnahme von C'. racemosa, welche sehr grofie
Satelliten aufweist, sind die Satelliten vielfach klein und verkleben oft mit dem kurzen
Arm, an dem sie sitzen. Soweit erkennbar wurden derartige Satellitenchromosomen mit
einem hochgestellten S gekennzeichnet. Auffillig grolle Chromosomen wurden durch ein
hochgestelltes G markiert. Alle diese Befunde lassen sich dann in einer Karyotypformel
zusammenfassen (Tab. 8). Da die absoluten Karyotyplidngen auch vom Kontraktionsgrad
der Chromosomen im Ablauf der Metaphase abhéngig sind, wurden aus 3-5 Metaphase-
platten fiir jede Herkunft Maximal- und Minimalwert, Mittelwert und Variationskoeffi-
zient errechnet (Tab. 8).

Entsprechend den methodischen Anséitzen von BAUMBERGER (1970) und SCHWEIZER
(1973b) wurden fiir alle genauer untersuchten Sippen Karyogramme bzw. Karyo-
Diagramme erarbeitet. Die hier reproduzierten Karyogramme (Tafeln XXI-XXII) be-
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Taxon n 2n K | Herkunft Quelle
Subgenus Carlowizia
C. salicifolia 20 Madeira DargaarDp (1986)
20 O | Gran Canaria HEeRNANDEZ (1986)
20 Teneriffa, HB Halle ScHwWEIZER (Orig.)
C. canariensis 20 O | Gran Canaria HERNANDEZ (1986)
C. zeranthemotides 20 O | Teneriffa HEernANDEZ (1986)
20 F | Teneriffa: HB Orotava (Samen), HB Halle ScHWEIZER, ToHIDAST-AKRAD (Orig.)
Subgenus Lyrolepis
C. diae 20 Kreta: Dia, HB Halle (HAL) OHLE in MEUSEL & KASTNER (1972)
20 | F, G| Kreta: Dia (HAL) (CM25, CM100) SCHWEIZER, TOHIDAST-AKRAD (Orig.)
C. tragacanthifolia 20 F | Rhodos (HAL) KaMmarr in MEUSEL & al. (1984
Subgenus Carlina
sect. Corymbosae
subsect. Corymbosae
C. corymbosa 18 Portugal: Souselas FERNANDES & QUEIROS (1971)
18 Italien: Sila (HAL) OHLE, ScHWEIZzER (Orig.)
+18 Ttalien: Calabrien (HAL) (gestorte Mitosen) OnLE (Orig.)
18 Italien: Monti Peloritani BarTtoro & al. (1978)
C. hispanica 18 F | Portugal: HB Lissabon 1984 (Samen) TonipasT-AkraD (Orig.)
subsp. globosa 18 NO-Sizilien (HAL) OHLE (orig.).
subsp. globosa 18 NO-Sizilien: Adrano (gestérte Mitosen) (HAL) OnLE (Orig.)
C. graeca 18 Kreta (HAL) O=nLE (Orig.)
18 Rhodos (HAL) OnLE (Orig.)
18 Rhodos (HAL, WU) Ki1enn & ViTek (Orig.)
subsect. Siculae
C. sicula 18 Sizilien: Catania BrurLo &al. (1977)
18 Sizilien: Palermo (HAL) OHLE, SCHWEIZER (Orig.)
18 F | Sizilien: Palermo (HAL) ToHIDAST-AKRAD (Orig.)
18 Sizilien: Campobello (HAL) OHLE (Orig.)
18 Sizilien: Bronte (HAL) OHLE (Orig.)
18 Sizilien: Piana Bataglia (HAL) OnLE (Orig.)
18 Sizilien: Madonie (HAL) OxLE (Orig.)
C. barnebiana 18 Ost-Kreta: Sitia (HAL) OuLE, ScHWEIZER (Orig.)
C. pygmaea 18 F | Cypern: westl. Troodosgebirge (HAL) ScuwEeIzeR, ToHIDAST-AKRAD (Orig.)
C. sitiensis 18 F | Ost-Kreta KAmARI in MEUSEL & al. (1984)
18 SO-Kreta (HAL) OnLE (Orig.)
sect. Mitina
C. racemosa 20 Portugal: Souselas, Lissabon FERNANDES & QUEIROS (1971)
20 F | Portugal: HB Lissabon (1984), Samen ToHIDAST-AKRAD (Orig.)
20 HB Lissabon (1960), Samen OHLE (Orig.)
20 Spanien DEevEesa (1979)
C. lanata 20 Italien: Salerno AraTa (1944)
20 Italien: Ragusa BruirLo & PAVONE (1978)
20 cult. HB Univ. Wien ToHIDAST-AKRAD (Orig.)
sect. Carlina
subsect. Carlina
C. frigida +20 Jugoslawien: Dalmatien, Biokovo, HB Halle OHLE (Orig.)
(HAL)
C. macrocephala 20 Korsika: Renoso CONTANDRIOPOULOS (1962)




(als C. nebrodensis)
C. nebrodensis

C. vulgaris

subsp. acanthophylla
C. biebersteinia

(als C. vulgaris subsp. longifolia)
subsp. intermedia

subsect. Oligocephalae
C. oligocephala

sect. Heracantha
subsect. Heracantha
C. acaulis

subsp. acaulis

subsp. acaulis

subsp. stmplex

subsp. simplex

subsp. simplex
C. acanthifolia

subsp. acanthifolia
subsp. onopordifolia
subsp. onopordifolia
Hybriden:
C. diae x vulgaris
C. tragacanthifolia x sitiensis

10

10

10




Sardinien: Catena del Gennargentu

Sardinien: Gennargentu (HAL)

Italien: HB Florenz 1961 (Samen)

Sizilien: Madonie, Quacella

Sizilien: Madonie, Quacella (HAL) (CM10,
CM104)

Bulgarien: Vitosa

Bulgarien: Vitosa

Italien: Cuneo

Osterreich: Niederosterr., Gloggnitz, HB Halle

Osterreich: Tirol, Innsbruck

CSSR: Slowakei, Senderova

CSSR: Slowakei, bei Vinicky

CSSR: Slowakei, Senderova

Polen: Pieninyberge

Niederlande: Zuid-Holland

Niederlande: Den Haag

Dénemark: Zealand

Norwegen: Aust-Agder, Mylla

GroBbritannien: Cirencester

Italien: Kalabrien (HAL)

UdSSR: Altai, Smolenskoye
UdSSR: Leningrad, HB Halle
ohne Angabe

CSSR: Slowakei, Povazsky Inovec
Osterreich: Burgenland (HAL)
ohne Angabe

Tiirkei: Anatolien, Gock Pinar (Herb. Sorger,
Wien) (CM34, CM6/10)

Italien: Cuneo
Ttalien: Toskana, N of Castelnuovo
Jugoslawien: HB Sarajevo 1983 (Samen)
CSSR: Slowakei, Nizke Poloniny

(Velky Bukovec)
Polen
UdSSR: Novorossisk

' BR Deutschland: Oberstdorf, HB Halle
Polen: Krakau, HB Halle
BR Deutschland: HB Frankfurt (Samen)
DDR: Halle (Lieskau) (HAL)
Osterreich: Klagenfurt
Bulgarien: Rhodopen
Bulgarien: Stara Planina
Italien: Cuneo
Frankreich: Pyrenées, Vallon d’Esquiery
Polen: nahe Miechow
Polen: Miechow, HB Halle (HAL)

HB Halle
HB Patras

DI1ANA-CORRIAS & VILLA (1981)

OHLE (Orig.)

OHLE (Orig.)

FERRARELLA & al. (1978)

OHLE, SCHWEIZER, TOHIDAST-AKRAD
(Orig.)

Kuzmanov (1974)

Kuzmanov & ANCEV (1973)

ARATA (1944)

OnLE (Orig.)

ToHIDAST-AKRAD (Orig.)

HinpAkoOVA (1967)

MuRriN & VAcHOVA (1967)

MAJsovsky & al. (1970)

FreY 1969

HomMEL & WIEFFERING (1979)

Kockx-Vax Roon & WIEFFERING (1982)

LarseN (1965)

Vax DEN BranDp & al. (1979)

MorToN (1977)

LEeviTskis (1940)

OHLE, ScHWEIZER (Orig.)

RosTovrsEva (1979)

OHLE (Orig.)

TscHUuKksaNOvVA (1969)

MurIx (1978)

OHLE (Orig.)

TSCHUKSANOVA (1969)

ScHWEIZER, TOHIDAST-AKRAD (Orig.)

ARaTA (1944)

Love & Love (1982)
TonipasT-AkrAD (Orig.)
MAJovsky & al. (1974)

SKALINSKA & al. (1978)
PoppuBNAJA-ARNOLDI (1931)
LeviTskis (1940)
OHLE (Orig.)

OHLE (Orig.)
Sz.-Borsos (1971)
OHLE (Orig.)

LevuTE (1974)
CESCHMEDJIEV (1976)
Kuzmanov (1974)
ARATA (1944)

DELay (1970)

CzaPIk (1959)

OHLE (Orig.)

ToHIDAST-AKRAD (Orig.)
Kamarr in MEUSEL & al. (1984)
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ruhen auf besonders iibersichtlichen einzelnen Metaphaseplatten mit mittelmagig kontra-
hierten Chromosomen. Dagegen wurden fiir die Erstellung der Karyo-Diagramme
(Abb. 77-80) jeweils 3-5 solcher Metaphaseplatten ausgewertet. Diesen Diagrammen liegt
ein zweidimensionales Koordinatensystem zugrunde, mit der Ordinate fiir den Armindex
und der Abszisse fiir die relative Chromosomenlidnge. In dieses Koordinatensystem wird
jedes Chromosom mit seinen Daten als Einzelsymbol eingetragen, A fiir die metazentri-
schen (m), UJ fiir die submetazentrischen (sm) und O fiir die subterminalen (st) Chromo-
somen. Fiir Satellitenchromosomen werden volle Symbole verwendet; besonders grof3e
Chromosomen werden durch eine eingefiigte Punktsignatur markiert. Bei dieser Zuord-
nung der Chromosomen wird verstéindlicherweise immer von der Gesamtheit der Chromo-
somen jeder einzelnen Metaphaseplatte ausgegangen. Insgesamt ergeben die Karyo-
Diagramme ein gutes Bild vom durchschnittlichen Karyotyp jeder Sippe: Dabei erschei-
nen die symmetrischen m-Chromosomen im unteren, die zunehmend asymmetrischen sm-
bzw. st-Chromosomen im oberen Teil, die relativ kleinen Chromosomen im linken, die
relativ groflen im rechten Teil des Karyo-Diagramms.

2.10.2. Chromosomenzahlen

Wenn man den Conspectus von Carlina (S.23) mit Tab. 7 vergleicht, dann zeigt sich,
dall Chromosomenzidhlungen nunmehr fiir alle Untergattungen, Sektionen und Subsek-
tionen der Gattung vorliegen. Von den insgesamt 28 unterschiedenen Arten haben wir
bisher Chromosomenzahlen von 23 Arten ermittelt. Entsprechende Angaben fehlen noch
fiir 5 der eng verwandten Arten der subsect. Corymbosae und fiir die der C. acaulis
nahestehende C. atlantica aus subsect. Heracantha. Fiir die subgenera Carlowizia und
Lyrolepis sowie die sectt. Mitina, Carlina und Heracantha aus subg. Carlina kann
2n = 20, also die Grundzahl x = 10, als gesichert gelten. Bei der sect. Corymbosae aus
subg. Carlina findet sich dagegen ausschliefflich 2n = 18, also die Chromosomengrund-
zahl x = 9. Sehr auffillig ist das vollstéindige Fehlen von Polyploidie: Alle bisher unter-
suchten Herkiinfte haben sich als einheitlich diploid erwiesen.

Hier kritisch anzufiithren sind einige wenige widerspriichliche und zweifelhafte An-
gaben, die in Tab. 7 nicht angefiihrt sind: So gibt AraTa (1944) fiir C. corymbosa aus
Siiditalien (Salerno: Marina Pisciotta) 2n = 20 an, offenbar eine unrichtige Chromoso-
menzéhlung; damals war fiir die Gattung noch keine andere Chromosomenzahl bekannt
und die karyologische Technik noch wenig entwickelt. Aus Bulgarien (Stara Planina,
Cape Emine) fithren KuzManov & GEORGIEVA (1983) fiir C. corymbosa ebenfalls 2n = 20
an. Die Richtigkeit dieser Bestimmung konnte an Hand von Herbarbelegen iiberpriift
werden; die Chromosomenzéhlung wire dringend zu wiederholen. Zuletzt sei noch auf eine
Angabe fiir C. lanata aus Algerien (Bouhadjada) mit 2n = 18 verwiesen (DJERDJOUR &
GurTTONEAU 1977). Auch hier miiite der naheliegende Verdacht auf eine Falschbestim-
mung bzw. Falschzdhlung noch ausgerdumt werden.

Bei den Analysen von Wurzelspitzen-Mitosen durch C.ScHwEIZER und ToHIDAST-
AKRAD (vgl. Tab.7) sind bisher keine UnregelmiBigkeiten hinsichtlich der Chromoso-
menzahl bzw. der Chromosomenaufteilung auf die Tochterkerne beobachtet worden.
Dagegen hat OHLE (vgl. Tab.7) gelegentlich Mitosestérungen beobachtet. Bei einigen
seiner +-Angaben betreffend Chromosomenzahlen besteht auch der Verdacht auf das
Vorkommen von akzessorischen Chromosomen. Darauf wird in Zukunft zu achten sein.
In der Literatur iiber Carlina finden sich bisher keine Hinweise auf solche zusitzliche
Chromosomen oder auf Stérungen der Mitosen bzw. Meiosen.
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2.10.3. Karyotypen

Zuerst ist abzukliren, inwieweit bei der hier verwendeten Methode der Darstellung
von Feulgen-Karyotypen sippenspezifische, also genetisch fixierte Unterschiede er-
falt werden. Oder anders gefragt, inwieweit miissen wir bei dieser Methode auch mit
priparativ bedingten Verdnderungen der Ergebnisse rechnen, die fiir unsere karyosyste-
matischen Schlufifolgerungen natiirlich irrelevant bzw. storend sind? Dazu wurden von
drei Carlina-Sippen aus dem gleichen Herkunftsbereich je zwei unterschiedliche Her-
kiinfte untersucht, die zwar unter vergleichbaren Experimentalbedingungen, aber nicht
im gleichen Jahr kultiviert worden waren. Von diesen drei Vergleichspaaren sollen hier
zur Uberpriifung der Aussagekraft unserer Methode die Ergebnisse von C. nebrodensis aus
der Quacella (Sizilien, Nebroden) vorgestellt werden (vgl. Tab. 8, Tafel XX ¢, Abb. 7911,
III). Von der Herkunft CM 10 wurden fiinf, von CM 104 vier Metaphaseplatten vergleich-
baren Kontraktionsgrades analysiert. Die absolute Gesamtlinge der Karyotypen lag
zwischen 60 und 74 pm, die Mittelwerte waren sehr dhnlich. In beiden Karyo-Diagram-
men ist die Gruppe der metazentrischen Chromosomen (m, A) einigermalien abgesetzt
und erscheint wegen der relativen Kleinheit dieser Chromosomen (iiberwiegend 3,5-4,5%)
nach links verschoben. Die submetazentrischen Chromosomen (sm, [1) und die subtermi-
nalen (st, O), teilweise mit Satelliten (st°, @), liegen eng geschlossen iibereinander. In
ihrer GroBenamplitude geht die sm- nur unwesentlich iiber die st-Gruppe hinaus
(4,0-6,2% zu 4,2-6,1% bzw. 3,8-6,4% zu 4,3-6,3%). Eines der Satellitenchromosomen von
CM 10 hat im Zuge der Préparation eine Stauchung seines langen Armes erfahren und
erscheint daher weit in die m-Gruppe hineinverschoben. Bei CM 10 sind die sm- und
st-Chromosomen etwas stiarker gegen den asymmetrischen Bereich verschoben als bei
CM 104 (70-79% zu 67-76%). Trotz dieser offenbar préaparativ bedingten Differenzen der
beiden Herkiinfte treten die fiir C. nebrodensis spezifischen genetisch fixierten Charakter-
ziige des Karyotyps 4 m + 10sm + 4st + 2st® deutlich hervor. Auch bei den untersuch-
ten unterschiedlichen Herkiinften von C. diae und C. oligocephala kommt man beim
Vergleich der entsprechenden Karyo-Diagramme zum Ergebnis, dall die hier gewéhlte
Methode der Darstellung von Feulgen-Karyotypen die sippenspezifischen, genetisch
fixierten Unterschiede der Taxa von Carlina in zufriedenstellendem Ausmall widerspie-
gelt.

Nun zum Vergleich der Feulgen-Karyotypen der verschiedenen Verwandtschafts-
gruppen von Carlina. Aus der makaronesischen Untergattung Carlowizia haben wir nur
C. xeranthemoides genauer analysiert (Tab.7 + 8, Tafel XX a, Abb. 771). Fiir diese Sippe
und die beiden weiteren Arten dieser Gruppe liegen aber auch Angaben iiber die Karyo-
typen nach Orcein-Essigsdurebehandlung vor (HERNANDEZ 1984). Insgesamt ergibt sich
also schon ein recht gut abgerundetes Bild.

Fiir C. zeranthemotides zeigen unsere Metaphaseplatten (Tafel XX a) und das Karyo-
Diagramm (Abb.771) eine Gruppe von sechs relativ symmetrischen m-Chromosomen,
von denen zwei (ein Paar) einen Ubergang zur Gruppe der zehn sm-Chromosomen bilden.
Hier schlie3t sich auch die Gruppe der beiden mittelgroB3en (etwa 5,2-6,1%) Satelliten-
Chromosomen an (sm® die Satelliten nicht immer klar erkennbar). Zuletzt gibt es noch
zwei etwas kleinere (3,7-5,8%) st-Chromosomen, insgesamt also 6 m + 10sm + 2sm® +
2st. In ihrer relativen Grofle liegen die m- unter den Werten der sm- und st-Chromoso-
men; die GroBenamplitude innerhalb der m-Gruppe (etwa 2,7-5,8%) ist der sm-Gruppe
(etwa 3,3-6,2%) vergleichbar. Auffillig ist die relativ kontinuierliche Ausbildung der
Chromosomen von symmetrisch bis m#Big asymmetrisch (50-74%) und von klein bis
mittelgrof3 (2,7-6,29;). Als absolute Karyotypldnge wurde etwa 47,5 um ermittelt.



Tab.8: Daten zu den Feulgen-Karyotypen von 10 Carlina-Arten und 1 Bastard (vgl. Tab.7 wegen der Herkiinfte: F): I. Infragenerische Gruppenzugehérigkeit (vgl.
S.23); IT Artname (Kulturnummer); III Chromosomenzahl (2n); IV Anzahl der untersuchten Metaphaseplatten; V-VII Gesamtlinge der untersuchten Karyotypen (K1)
in pm: V Mittelwert (x); VI Variationskoeffizient (S); VII Minimal- und Maximalwerte; VIII Karyotypformeln und Chromosomengruppen (metazentrisch = m, sub-

metazentrisch = sm, submetazentrisch grofl = sm®, submetazentrisch mit Satellit = sm , subterminal = st, subterminal mit Satellit st®).

Tab.8: Data on Feulgen karyotypes for 10 Carlina species and one hybrid (see Tab. 7 for origins): I Infrageneric groups (see p. 23); II species name (cultivation number);
IIT Chromosome number (2n); IV number of metaphase plates studied; V-VII absolute lengths of karyotypes (Kl) studied, in um; V mean in ym (%); VI variation
coefficent (S); VII minimum and maximum values; VIII karyotype formulas and groups of chromosomes (metacentric = m, submetacentric = sm, submetacentric
large = sm@, submetacentric with satellite = sm®, subterminal = st, subterminal with satellite = sts).

I 1I 111 v \% VI VII VIII
Gruppe Taxon 2n Met Kl:x K1:8S Kl:k-1 Karyotypformel
A C. xeranthemoides 20 4 47.43 7.39 39.60—55.08 6m + 10sm + 2smS + 2st
B C. diae (CM 25) 20 4 60.66 2.63 57.69—63.18 6m + 10sm + 2smS + 2st
- (CM 100) 20 5 67.75 14.90 56.43—91.44 6m + 10sm + 2sm® + 2st
C1 C. sicula 18 4 65.77 8.08 54.90 —72.81 4m + 8sm + 2smY + 2st + 2st5
C. pygmaea 18 5 63.56 8.65 49.50—73.08 4m + 8sm + 2sm® + 2st + 2stS
C. hispanica 18 3 35.34 0.58 34.92-36.00 4m + 8sm + 2sm® + 4st (inkl. 2sts)
C2 C. racemosa 20 3 68.88 12.75 57.78—82.80 | 8m + 6sm + 2sm® + 4st
C4 C. acaulis 20 3 48.36 4.35 45.00—53.28 2m + 12sm + 6st
C3 C. oligocephala (CM 34) 20 3 62.61 0.66 62.10—63.36 4m + 10sm + 4st + 2stS
- (CM 6/10) 20 3 68.01 9.35 61.65—178.75 4m + 10sm + 4st + 2stS
C. nebrodensis (CM 10) 20 5 70.81 8.76 60.39—80.73 4m + 10sm + 4st + 2stS
— (CM 104) 20 4 70.76 2.74 68.40—173.98 4m + 10sm + 4st + 2st5
C. vulgaris 20 3 45.00 3.81 40.68 —47.88 4m + 10sm + 6st (inkl. 2st5?)
BxC3 C. diae x C. vulgaris 20 3 69.36 3.69 67.14 —73.62 5m + 11sm (inkl. 1smS?) + 4st (inkl. 1st5?)
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Abb.77: Feulgen-Karyodiagramme: I. Carlina xeranthemoides, I1. C. diae (CM 100), II1. C. racemosa
(Erlauterungen S.142; Herkiinfte und Karyotyp-Daten Tab. 7, 8).

Fig.77:  Feulgen karyodiagrams: I. Carlina xeranthemoides, I1. C. diae, III. C. racemosa (explanations
p. 142; origins and karyotype data Tab.7, 8).
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Abb, 78: Feulgen-Karyodiagramme: 1. Carlina sicula, I1. C. pygmaea, II1. C. hispanica (Erlduterungen
8.143; Herkiinfte und Karyotyp-Daten Tab.7, 8).

Fig.78: Feulgen karyodiagrams: I. Carlina sicula, I1. C. pygmaea, II1. C. hispanica (explanations p. 143;
origins and karyotype date Tab.7, 8).
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Diese Ergebnisse lassen sich recht gut mit den von HERNANDEZ (1984) mit einer
anderen Methode erfal3ten Karyotypen aller Arten der Untergattung Carlowizia paralleli-
sieren. Sie findet ein groBes, stark heterobrachiales (1) sowie ein grofles schwicher hetero-
brachiales Chromosomenpaar mit Satelliten (2), fiinf m&Big heterobrachiale, lingenméBig
abgestufte (3-7) und 3 metazentrische (bzw. schwach heterobrachiale) kleinere Paare
(8-10). Das 148t sich ohne weiteres mit unseren Chromosomengruppen 2st + 2sms +
10sm + 6 m parallelisieren. Auffillig ist der grof3e Satellit den HERNANDEZ bei C. zeran-
themoides findet. An unserem Material dieser Art ist der Satellit sicher kleiner und
entspricht dem, was HERNANDEZ (1984) fiir C. canariensis und C. salicifolia vorstellt. Hier
liegt also offenkundig eine infraspezifische chromosomenstrukturelle Differenzierung vor,
die Unterschiede in der Satellitengrof3e sind nicht sippenspezifisch. Auch die iibrigen sehr
geringfiigigen Differenzen, die HERNANDEZ zwischen den Karyotypen der von ihr unter-
suchten Arten zu finden glaubt, halten einer kritischen Analyse wohl kaum stand. Sie hat
namlich aus den einzelnen Metaphaseplatten die am besten zusammenpassenden Chromo-
somen selektiv zu Paaren zusammengefiigt und das fiihrt — wie schon mehrfach gezeigt
wurde (vgl. z. B. SCHWEIZER 1973a) — zu Kkiinstlich ,,verschénten® Ergebnissen hinsicht-
lich der Erkennbarkeit von Chromosomenpaaren und von geringfiigigen sippenspezifi-
schen chromosomenstrukturellen Unterschieden. Hinsichtlich ihres Karyotyps mul} die
Untergattung Carlowizia daher als iiberaus einheitlich angesprochen werden.

Die Untergattung Lyrolepts umfallt zwei im ostlichen Mittelmeerraum endemische,
habituell sehr unterschiedliche Arten: C'. diae (Ostkreta vorgelagerte Inseln) und C. traga-
canthifolia (Inseln der ostl. Agiis). Wir haben nur C. diae untersucht (Tab.78, Tafel
XXTIa, b, Abb. 771I), KaMARI hat einen Feulgen-Karyotyp von C. tragacanthifolia publi-
ziert (in MEUSEL et al. 1984).

Ahnlich wie bei der Untergattung Carlowizia sind auch bei C. diae die Chromosomen
im Karyo-Diagramm (Abb. 771I) sehr gleichmdBig von klein bis mittelgrof3 (3,3-6,8%)
und von symmetrisch bis asymmetrisch (50-83%) verteilt; eine Gruppenbildung ist aber
doch moglich; 6 m (3,3-6,8%), 10sm (3,3-6,8%), 2sm® (4,8-5,3%) und 2st (3,8-5,5%)
Chromosomen. Die Gesamtlinge des Feulgen-Karyotyps wurde bei der Herkunft CM 25
mit ca. 60,7 um bei CM 100 mit ca. 67,8 um festgestellt.

Im Vergleich zu der Untergattung Carlowizia finden sich im Karyotyp von C. diae
etwas mehr asymmetrische Chromosomen mit einem héheren Armindex (iiber 75%).
Weiters sind die m-Chromosomen bei C. diae etwa gleich lang wie die sm, bei Carlowizia
aber deutlich kiirzer. Zuletzt ist die absolute Karyotypldnge und damit auch die absolute
mittlere Chromosomengrofle bei C. diae etwas grofler als bei C. xeranthemoides. Im
iibrigen bestehen aber sehr auffillige Ubereinstimmungen im Karyotyp dieser Sippen.

Auch wenn man innerhalb der Untergattung Lyrolepis unsere Befunde iiber C. diae
mit denen von KaMARI iiber C. tragacanthifolia vergleicht, ergeben sich viele Ahnlichkei-
ten. Das ldngere und die beiden kiirzeren + isobrachialen Chromosomenpaare 1 + 9 + 10
und die in der Langenamplitude etwa entsprechenden sm-Paare 2 + 4 + 6 + 7 + 8 von
C. tragacanthifolia lassen sich gut mit den 6 m + 10sm von C. diae parallelisieren. Auch
das Satellitenpaar (3) und das eine st-Paar (5) entsprechen einander. Allerdings hat
KaMARI ganz vereinzelt auch an einem weiteren sm-Paar (4) einen sehr kleinen Satelliten
beobachtet.

Die sect. Corymbosae (subgen. Carlina) ist zirkummediterran verbreitet und stark
vikariierend differenziert. Sie weicht von allen anderen Gruppen der Gattung durch ihre
Chromosomenzahl (2n = 18, x = 9) ab (Tab. 7). Feulgen-Karyotypen wurden von Sippen
aus dem Westen (C. hispanica), dem Zentrum (C. sicula) und dem Osten (C. pygmaea) des
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Sektionsareals analysiert (Abb. 781, II, III). Dazu kommt noch ein Feulgen-Karyotyp
von C. sttiensis (Ost-Kreta), den Kamarr (in MEUSEL et al. 1984) abgebildet hat.

Metaphasechromosomen (Tafel XXIe¢, d), Karyotyp-Formeln (Tab.8) und Karyo-
Diagramme (Abb. 781, II, III) der vier bisher untersuchten Sippen demonstrieren die
Einheitlichkeit der Chromosomengarnitur bei der sect. Corymbosae, die etwa mit
4m + 8sm + 2ms® + 2st + 2st* angegeben werden kann. Besonders auffillig und cha-
rakteristisch ist das relativ grofle (6,9-8,7%) sm-Chromosomenpaar. Bei der m-Gruppe
fillt auf, daf} kleine und v6llig symmetrische Chromosomen fehlen; die Amplituden sind
fiir die GroBe 4,1-5,9%, fiir die Symmetrie 5,2-6,2%. Kleine Satelliten haben wir nur an
einem mittelgroflen (3,6-6,2%) st-Chromosomenpaar finden kdnnen (Armindex 71-84%).
Bei der sm-Gruppe fehlen gréf3ere Chromosomen (ihre relative Liange liegt meist zwischen
4,0-6,3%). Abgesehen davon stimmen die iibrigen m- und sm-Chromosomen sowie das
st-Paar mit den entsprechenden Chromosomen bei den subgen. Carlowizia und Lyrolepis
iiberein. Diese Ubereinstimmung gilt auch fiir die relative Geschlossenheit hinsichtlich
der relativen Lénge und Symmetrie bei den kontinuierlich aneinanderschlieenden m-,
sm-, st- und sts-Chromosomengruppen.

Mit diesen Befunden 148t sich auch der von Kamarr abgebildete Karyotyp von
C. sitiensis gut parallelisieren: Nach ihrer Chromosomennumerierung entsprechen 5 + 8
in unserer Karyotypformel den 4m, 2 + 6 + 7 + 8 den 8sm, 1 den 2sm® sowie 3 bzw. 4
unserer 2 st bzw. 2 st®. Auffillig ist auch hier, dal3 KamMaRI (wenn auch nur sehr selten) an
den beiden st-Chromosomen Satelliten erkennen konnte, wir aber nur an einem.

Wenn man die von uns analysierten Vertreter der sect. Corymbosae vergleicht, so
findet man kaum wesentliche Unterschiede. Am auffilligsten sind die Differenzen hin-
sichtlich der absoluten Karyotyplénge, die fiir C. sicula und C. pygmaea im Mittelbereich
fiir die Gattung liegen (ca. 65,8 um bzw. 63,6 um), fiir C. hispanica aber sicherlich signifi-
kant darunter (ndmlich bei nur ca. 43,3 um). Satelliten haben wir bei C'. sicula regelmafig,
bei C. pygmaea hiufig, bei C'. hispanica dagegen niemals ausmachen kénnen, was wohl mit
einer verstirkten Verklebungstendenz zusammenhéngt. Man muf} also wohl annehmen,
daf3 unter den 4 st-Chromosomen der letztgenannten Art zwei nicht ohne weiteres erkenn-
bare st enthalten sind. Auffillig ist bei C. hispanica auch der geringe Grad der Asymme-
trie bei diesen st-Chromosomen (Armindex 68-78% gegeniiber 71-84% bei C. sicula und
C. pygmaea). Dagegen sind die sm%-Chromosomen bei C. hispanica offensichtlich etwas
stirker asymmetrisch als bei den beiden anderen Arten.

Insgesamt ergibt sich also fiir die sect. Corymbosae eine weitgehende Ubereinstim-
mung ihrer bisher untersuchten Karyotypen, die sich in einer ganzen Reihe von auffilli-
gen Merkmalen, besonders durch das groe sm®-Chromosomenpaar, von allen anderen
Carlina-Sippen unterscheiden.

Aus der mediterran verbreiteten sect. Mitina (mit zwei einjihrigen Arten) wurde
ein Feulgen-Karyotyp der westmediterranen C. racemosa analysiert (vgl. Tab. XXb,
Abb. 77111, Tab.8): 8m + 6sm + 2sm® + 4 st. Gegeniiber den anderen Verwandtschafts-
gruppen von Carlina mit 2n = 20 ist auffallend, dal} die relativen Chromosomenléingen
alle in einem sehr engen mittelgroen Bereich (4,0-6,0%) liegen, wobei m, sm und st sehr
dhnliche Amplituden aufweisen. Dementsprechend ist die m-Gruppe relativ linger, die
sm-Gruppe kiirzer als bei jeder anderen Sektion. Dagegen ist die Symmetrie-Amplitude
des Gesamt-Karyotyps groB (50-87%). Die beiden sm®-Chromosomen entsprechen in
Grofe und Asymmetrie etwa denen von subgg. Carlowizia bzw. Lyrolepis, haben aber
e.inen wesentlich grofleren Satelliten und einen sehr reduzierten kurzen Arm. Auch finden
sich vier (und nicht nur zwei) stirker asymmetrische st wie bei sect. Carlina. Die absolute
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Abb.79: Feulgen-Karyodiagramme: 1. Carlina acaulis, I1. C. nebrodensis (CM 10), II1. C. nebrodensis (CM
104) (Erlduterungen S.146; Herkiinfte und Karyotyp-Daten Tab.7, 8).

Fig.79: Feulgen karyodiagrams: 1. Carlina acaulis, I1. C. nebrodensis (CM 10), III. C. nebrodensis (CM 104)
(explanations p. 146; origins and karyotype data Tab.7, 8).
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Abb.80: Feulgen-Karyodiagramme: 1. Carlina oligocephala (CM 6/10), II. C. vulgaris, 1I1. C. diae x
C. vulgaris (Erlsuterungen S.147; Herkiinfte und Karyotyp-Daten Tab.7, 8).

Fig.80: Feulgen karyodiagrams: I. Carlina oligocephala, 11. C. vulgaris, 111, C. dige x C.wvulgaris (explana-
tions p. 147; origins and karytype data Tab.7, 8).
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Karyotyplidnge liegt im oberen Bereich der Gattung (bei ca. 69 um). Insgesamt weist also
C. racemosa einen unverwechselbaren, in mehrfacher Hinsicht von allen anderen Sippen
von Carlina abweichenden Karyotyp auf.

Aus der europdisch-mediterran-montan verbreiteten sect. Heracantha (subg. Carling,
drei Arten) liegt ein Feulgen-Karyotyp von C. acaulis vor (Abb.791, Tab.8), der sich
durch die Formel 2m + 12sm + 6st charakterisieren laBt. Fiir die absolute Karyo-
typlange wurde der relativ niedrige Wert von ca. 48,4 um ermittelt. Auffillig ist das
einzige m-Paar, das an der Grenze zum sm-Bereich liegt, also relativ asymmetrisch und
kurz ist (Amplituden 58-61% bzw. 4,0-5,2%). Dementsprechend erhoht ist die Zahl der
sm-Chromosomen, die sich in ihrer Mehrzahl mit einem Armindex von 63-73% und einer
relativen Grole von 3,8-6,3% eng an die m-Gruppe anschliefen. Ein sm-Paar fillt
allerdings durch seine Heterogenitét und seine teilweise beachtliche Gro3e auf (58-63%
Armindex, 5,0-8,2% relative Liange). Unmittelbar anschlielend an die sm- findet sich die
st-Gruppe; sie ist mittelgroB (4,0-5,6%) und teilweise recht asymmetrisch (72-84%).
Satelliten konnten wir an st-Chromosomen nicht finden, doch wird durch die Analyse von
Interphasenkernen das Vorhandensein von vier Satelliten-tragenden NOR-Chromosomen
wahrscheinlich gemacht.

Insgesamt weicht der Karyotyp von C. acaulis deutlich von allen anderen Verwandt-
schaftsgruppen der Gattung ab, besonders durch das Fehlen von kleinen isobrachialen
Chromosomen. Dazu kommen gegeniiber den subgg. Carlowizia und Lyrolepis die hhere
Zahl von st-Chromosomen, gegeniiber der sect. Corymbosae das Fehlen des grol3en meta-
zentrischen Paares und gegeniiber sect. Carlina die stirkere Asymmetrie der st-Chromo-
somen. Auch die relativ niedrige absolute Gesamtlinge des Karyotyps ist bemerkenswert.

Aus der sect. Carlina wurden von drei Arten Feulgen-Karyotypen analysiert: C. ne-
brodensis (zwei Herkiinfte) und C.vulgaris aus subsect. Carlina und C. oligocephala (zwei
Herkiinfte: CM 6/10 und CM 34) aus subsect. Oligocephala. Photographien der Metaphase-
chromosomen (Tafel XX ¢, XXIIa, b) und Karyo-Diagramme (Abb.791I, III, 801II)
sowie Karyotypformel: 4m + 10sm + 4st + 2st® (Tab. 8) veranschaulichen die grofe
Ahnlichkeit der Karyotypen dieser drei Arten. Charakteristisch ist eine relativ gut
abgesetzte Gruppe von meist kleinen (iiberwiegend 3,4-4,5%) und isobrachialen (iiberwie-
gend 50-57%) m-Chromosomen. Die sm- und st-Chromosomen schlieflen eng aneinander,
ihre GroBenamplituden (3,7-6,4% bzw. 4,1-6,2%) decken sich weitgehend. Die st-Chro-
mosomen sind nur méflig asymmetrsich (67-81%). Die st® liegen nahe an der sm-Gruppe,
ihre Satelliten sind allerdings nicht immer gut erkennbar. Insgesamt bestehen die Karyo-
typen der sect. Carlina aus eher kleinen (kaum iiber 6,5%) und relativ symmetrischen
Chromosomen (Armindex kaum iiber 80%).

Trotz dieser vielfiltigen Ubereinstimmungen ergibt ein Vergleich der drei untersuch-
ten Arten aus sect. Carlina aber doch auch Unterschiede. So sind die Satelliten bei
C. nebrodensis immer sehr deutlich abgesetzt und gut erkennbar, die von C. oligocephala
verkleben dagegen ofters mit den kurzen, sie tragenden Chromosomenarmen; und bei
C. vulgaris sind — zumindest bei der von uns untersuchten Herkunft — die Satelliten
offenbar immer verklebt und daher nie erkennbar. Aus den bei dieser Art regelmifig
auftretenden zwei Nukleolen mufl aber auch hier auf das Vorkommen eines Satelliten-
tragenden Chromosomenpaares geschlossen werden, das wohl — ebenso wie bei C. oligoce-
phala und C. nebrodensis — zur st-Gruppe gehoren diirfte.

Auftillig sind auch die beobachteten Unterschiede in der absoluten Karyotypldnge.
Bei den beiden Herkiinften von C. nebrodensis wurden die grofiten Gesamtlingen be-
obachtet (70-71 pm), bei C. oligocephala liegen die Werte darunter (62—68 um) und bei der
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untersuchten Herkunft von C. vulgaris sogar nur bei 45 um. Diese Unterschiede spiegeln
sicher genetische Differenzen wider, da der Kontraktionsgrad der analysierten Metha-
phaseplatten durchaus vergleichbar war. Allerdings mufl man gerade bei der weit verbrei-
teten und formenreichen C. vulgaris auch mit infraspezifischen Unterschieden in der
Karyotypl'alnge rechnen. Bei einer anderen, mit Giemsa behandelten Herkunft dieser Art
war die Gesamtlinge mit der von Giemsa-Karyotypen anderer Arten vergleichbar.

Insgesamt ist der Karyotyp von sect. Carlina innerhalb der Sippen mit 2n = 20 am
ehesten mit dem der subgg. Carlowizia und Lyrolepis vergleichbar. Die Gruppe der
m-Chromosomen ist allerdings deutlicher abgesetzt, im Durchschnitt kleiner und zahlen-
miBig reduziert, die der st-Chromosomen dagegen vermehrt. Die Satelliten finden sich
nicht an sm-, sondern an st-Chromosomen. Gréflere Unterschiede bestehen gegeniiber
C. racemosa: hier liegen die Chromosomengrof3en sehr viel enger beieinander als bei sect.
Carlina und die st-Chromosomen sind stidrker asymmetrisch. Noch gréflere Unterschiede
bestehen gegeniiber sect. Heracantha und sect. Corymbosae.

Zuletzt wurde auch noch eine der Hybridpflanzen aus der Kombination von C. diae
(subg. Carlowizia) x C. vulgaris (sect. Carlina) einer karyologischen Analyse unterzogen
(vgl. S.267; Tafel XXd, Abb.801II, Tab.8): 5m + 11sm (inkl. 1sm®?) + 4* (inkl. 1st*?).
Erwartungsgemif wird die Mittelstellung dieser Hybride zwischen ihren Parentalsippen
auch durch die karyologischen Parameter unterstrichen. Die absolute Gesamtlinge des
Karyotyps (etwa 66,5 um) und die nicht klar abgrenzbaren Chromosomengruppen m und
sm entsprechen C'. diae. (Allerdings laf3t sich wegen dieser Abgrenzungsschwierigkeit auch
schwer entscheiden, ob das Zahlenverhiltnis von m- zu sm-Chromosomen gegeniiber 5 zu
11 nicht zugunsten von m verschoben ist.) Die Lange der m-Chromosomen ist intermediér
(3,4-5,4%), deutlich groBer als bei C. vulgaris (3,1-4,4%) und kiirzer als bei C. diae
(3,3-6,8%). Dagegen entsprechen die sm- und st-Chromosomen in ihrer Lange (3,4-5,4%)
eher der C. vulgaris (3,9-6,4% bzw. 4,0-6,0%); das gilt auch fiir die nicht klar erkennbaren
Satelliten.

In der Kultur ist es iibrigens auch zur Entstehung von Hybriden zwischen Vertretern
der subg. Lyrolepis (C. tragacanthifolia) und sect. Corymbosae (C. sitiensis) gekommen.
Wie erwartet haben diese Hybriden 2n =19 (KamarI in MEUSEL et al.; vgl. auch
S.267f.).

Bei der Analyse von Giemsa-gebdnderten Karyotypen stehen wir bei Carlina
erst am Anfang. Wie aus Tab. 7 hervorgeht, liegen diesbeziiglich orientierende Befunde
bisher nur fiir C. diae, C. vulgaris und ihre Hybride vor (vgl. Tafel XXII¢, d). Grundsitz-
lich 148t sich festhalten, daB alle diese Herkiinfte mittels Giemsa-Fiarbung erfaBbares
konstitutives Heterochromatin aufweisen. Es nimmt etwa 10% der Karyotyplinge ein.
Die Verteilung der heterochromatischen Chromosomenbiinder, also der sog. Binderungs-
stil, ist tiberall sehr dhnlich. An allen Chromosomen finden sich + breite proximale
Bénder in Zentromernihe, fast alle Chromosomenarme haben terminales Heterochroma-
tin, und besonders die Satelliten erscheinen oft intensiv Giemsa-gefirbt. Dazu kommen
an den lingeren Armen von drei bis vier Chromosomenpaaren noch schmale bis punktfor-
mige interkalare Binder, die iiberwiegend in der Armmitte oder distal davon liegen. Bei
C. diae scheint es etwas mehr terminales und interkalares, bei C. vulgaris etwas mehr
proximales Heterochromatin zu geben.

Beim Vergleich der Giemsa- mit den Feulgen-Karyotypen zeigt sich, dafl die ersteren
im allgemeinen vergréBerte Chromosomen und damit auch etwas hohere absolute Karyo-
typlingen aufweisen. Die relative Linge der Chromosomen und ihre Armindices diirften
sich aber bei der Giemsa-Firbung nur unwesentlich verindern. Dementsprechend stim-
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men die mit den beiden Methoden gewonnenen Karyo-Diagramme in ihren Grundziigen
iiberein. Die schon bei der Feulgen-Fiarbung erkennbare Affinitdt zwischen C'. diae ung
C.vulgaris tritt auch bei den Giemsa-Karyotypen und -Karyodiagrammen deutlich in
Erscheinung. Auch hier nimmt der Bastard gegeniiber seinen Parentalsippen eine weit.
gehend intermedidre Position ein.

2.10.4. Karyosystematik und Evolution

Was bisher iiber die Karyologie und Kreuzbarkeit verschiedener Carlina-Sippen
bekannt ist, erlaubt gewisse Riickschliisse auf die bei der Evolution der Gattung wirk-
samen cytogenetischen Mechanismen. Besonders auffillig ist jedenfalls das Fehlen
von Polyploidie, einem sonst bei den Angiospermen im allgemeinen und den Compositen
im speziellen sehr weit verbreiteten Mechanismus. Polyploidie fehlt iibrigens — soweit
bisher bekannt — auch bei den anderen Gattungen der Carlineae (vgl. Tab.1). Dagegen
findet sich vereinzelt das Phanomen der Dysploidie, also der Verdnderung der Chromoso-
mengrundzahl als Folge chromosomenstruktureller Umbauten. Bei Carlina sect. Corym-
bosae ist die Grundzahl x =9 (im Gegensatz x = 10 bei allen anderen Vertretern der
Gattung) offenbar auf diesem Weg und infolge absteigender Dysploidie entstanden. Die
bisher bekannten Chromosomengrundzahlen der anderen Carlineae lassen darauf schlie-
Ben, daB derartige schrittweise Verdnderungen der Chromosomengrundzahl im Laufe der
Evolution dieser Tribus mehrfach erfolgt sind.

Chromosomenstrukturelle Umbauten (bei gleichbleibender Grundzahl) haben offen-
sichtlich in der Evolution von Carlina eine gewisse Rolle gespielt. Hinweise dafiir ergeben
sich schon aus dem Vergleich verschiedener Herkiinfte einer Art (z. B. bei C. xeranthemoi-
des, S.138), nahe verwandter Arten (z. B. innerhalb der Sektionen Carlowrizia, Lyrolepis,
Corymbosae und Carlina) bzw. der Sektionen bzw. Untergattungen. Dabei diirften sowohl
Translokationen als auch Inversionen und andere Umbauten eine Rolle gespielt haben.
Moglicherweise folgen diese Verdnderungen auch gewissen allgemeinen Trends. Auffallig
ist z. B. die zunehmende Asymmetrie der Karyotypen, welche durch die relative Ab-
nahme von m- und die Zunahme von sm- und st-Chromosomen zum Ausdruck kommt
(vgl. dazu etwa die subgg. Carlowizia und Lyrolepis im Vergleich zu sectt. Corymbosae und
Heracantha). Bei sect. Mitina ist zwar die Zahl der m-Chromosomen vermehrt, die
st-Chromosomen sind aber verstérkt heterobrachial. Bemerkenswert ist auch die Verlage-
rung der Satelliten von sm-Chromosomen (bei subgg. Carlowizia und Lyrolepis sowie
sectt. Corymbosae und Mitina) auf st-Chromosomen (bei sect. Carlina). Auch auf die
mogliche Vermehrung von NOR-Chromosomen (von einem auf zwei Paare) wird in
Zukunft noch mehr zu achten sein.

Uber die Vermehrung bzw. Verminderung von konstitutivem Heterochromatin soll-
ten weitere Giemsa-Analysen Auskunft geben. Man kann aber schon jetzt festhalten, daB
sich im Laufe der Evolution von Carlina gewisse Verdnderungen im Bereiche der proxi-
malen interkalaren und terminalen Bénder ergeben haben.

Auch auf Verinderungen der absoluten Karyotyplingen (bzw. der DNA-Mengen) bei
Carlina wird man in Zukunft noch stiarker achten miissen. Schon jetzt kann als gesichert
gelten, daB sich die Karyotypldngen innerhalb der Gattung bis zu einem Ausmaf von2:1
veriindert haben. Bei der Masse der Arten bewegen sich die Werte zwischen 60 um und
68 um, die Extremwerte bei subg. Carlowizia, sect. Corymbosae und sect. Carlina liegen
aber zwischen 34 ¢ und 71 pm. Es hat also den Anschein, als ob es mehrfach parallel zur
Reduktion der ChromosomengroBe (und damit wohl auch der DNA-Menge) gekommen
wire.
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Trotz der geschilderten chromosomenstrukturellen Umbauten und Dysploidie inner-
halb von Carlina, muB3 die Gattung im Hinblick auf ihre Karyotypen doch als relativ
stabil und ,konservativ® gelten. Das kommt auch in der starken Neigung zur Bildung
von teilweise fertilen Hybriden zum Ausdruck, nicht nur innerhalb der formenreichen
sect. Corymbosae oder sect. Carlina, sondern auch zwischen Sektionen und Untergattun-
gen (subg. Lyrolepis x sect. Carlina, subg. Lyrolepis x sect. Corymbosae).

Unser derzeitiges Wissen iiber die karyologische Differenzierung der Carlineae und
pesonders der Gattung Carlina erlaubt gewisse Riickschliisse auf ihre Phylogenie und
Systematik. Innerhalb der Tribus kommt die Chromosomenzahl 2n = 20 nicht nur bei
Carlina, sondern auch bei Atractylis und Xeranthemum vor. Dazu kommen noch 2n = 22
bei Chardinta, 2n = 24 bei Atractylodes, 2n = 28 bei Xeranthemum und 2n = 30 bei
Staehelina; hier konnte es sich um eine Reihe aufsteigender Dysploidie handeln. 2n = 18
bei Carlina sect. Corymbosae und 2n = 12 bei Xeranthemum sind dagegen offenbar als
Produkte absteigender Dysploidie zu interpretieren. Insgesamt spricht diese Verteilung
von Chromosomenzahlen jedenfalls nicht gegen, sondern eher fiir eine Natiirlichkeit der
Carlineae.

Innerhalb der Gattung Carlina sind fiir Systematik und Phylogenie zuerst die weit-
gehende Ubereinstimmung der Karyotypen der morphologisch urspriinglichen und dis-
junkten subg. Carlowizia und Lyrolepis sowie die Affinititen der letzteren mit sect.
Carlina (alle 2n = 20, vergleichbare Karyotypformeln, Kreuzbarkeit) bedeutungsvoll.
Diese Befunde sind jedenfalls auch starke Argumente fiir die Urspriinglichkeit der Basis-
zahl x = 10 und fiir die Annahme, dafl die Stammformen der Gattung einen subg.
Carlowizia- bzw. subg. Lyrolepis-artigen Basis-Karyotyp gehabt haben.

Demgegeniiber muf} der singulére, stark umgebaute und ,,progressive” x = 9 Karyo-
typ von sect. Corymbosae als abgeleitet betrachtet werden. Sein groB3es Chromosomenpaar
sm¢ ist dabei offenbar aus kleineren sm- bzw. m-Chromosomen eines Basis-Karyotyps mit
x = 10 entstanden. Dal} diese Abspaltung relativ frith und von subg. Carlowizia- bzw.
subg. Lyrolepis-artigen Vorfahren erfolgt sein kénnte, wird auch durch die Kreuzbarkeit
von C. tragacanthifolia (subg. Lyrolepis) und C. sitiensis (sect. Corymbosae) nahegelegt.
Dariiber hinaus belegt die weitgehende karyotypische Ubereinstimmung sehr verschiede-
ner Vertreter die monophyletische Abstammung von sect. Corymbosae. Die geringfiigigen
karyologischen Unterschiede (besonders in der absoluten Karyotyplinge) legen eine
Differenzierungsrichtung der Sektion vom 8stlichen und mittleren ins westliche Mittel-
meergebiet nahe.

Eine Sonderstellung innerhalb der Gattung nimmt der Karyotyp von C. racemosa
(x = 10) in der sect. Mitina ein. Auch er 148t sich am ehesten mit den Karyotypen von
subg. Carlowizia und subg. Lyrolepis in Verbindung bringen. Die von der morphologi-
schen Analyse her nahegelegte friihzeitige Entwickung dieser annuellen Sippengruppe aus
entsprechenden Vorfahren wird damit karyologisch gut gestiitzt.

Auch die gemeinsamen Wurzeln der fortschreitend an temperate Lebensriume ange-
paBiten sect. Heracantha und sect. Carlina miissen historisch weit zuriickliegen. Aufgrund
der karyotypischen Befunde knnte man dabei am ehesten an C. oligocephala- ihnliche
Vorfahren denken. Dieser Art gegeniiber weist C. acaulis jedenfalls einen sehr spezifisch
Wweiterentwickelten Chromosomensatz auf, der die Sonderstellung der sect. Heracantha
unterstreicht.

Dagegen steht der Karyotyp der untersuchten Vertreter der sect. Carlina dem Basis-
Karyotyp der subg. Carlowizia und subg. Lyrolepis noch ndher, was — zusammen mit der
Fahigkeit zur Hybridisierung — eine entsprechende phylogenetische Entwicklung nahe-
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legt. Jedenfalls unterstiitzt der karyologische Vergleich die stammesgeschichtliche Zy,.
sammengehorigkeit der Sippen von sect. Carlina und 1468t eine Progression von C. oligoce.
phala- zu C. nebrodensis- und weiter zu C'. vulgaris-dhnlichen Sippen vermuten (vgl. dazy
die Verkiirzung der absoluten Karyotypldnge, dhnlich wie bei sect. Corymbosae). Diege
Progression war mit einer starken Expansion der sect. Carlina im westlichen Eurasien
verkniipft.

2.11. Phytochemie

Wie bei vielen Gewichsen ging auch bei Carlina die Erkundung der speziellen chemi-
schen Strukturen von ihrer Verwendung als Nutz- oder Drogenpflanze aus. Am meisten
wurde in dieser Hinsicht C. acaulis beachtet. Die Bliitenbdden ihrer groBen Kopfe wurden
mancherorts ,,so wie die Artischocke genossen® (HAYNE 1856, , Artischockli“ in der
Schweiz, vgl. KERNER 1898). Von grioflerer Bedeutung ist jedoch die fleischige Pfahlwur-
zel, die als Radix Carlinae in der Volksmedizin weite Verwendung fand und heute noch
in der Tierheilkunde als Hauptbestandteil des Ro3pulvers eine Rolle spielt.

Bereits zu Beginn der Entwicklung der modernen Naturstoffchemie konnte der
Wirkstoff von Carlina acaulis, das Carlinaoxid, in seiner Struktur aufgeklirt wer-
den. Die heute weit fortgeschrittene breite Analyse und vergleichende Betrachtung
verschiedener Stoffgruppen kann, besonders dann, wenn deren Biogenese und Akkumula-
tionstendenzen beriicksichtigt werden, wichtige Unterlagen fiir die taxonomische Aufkli-
rung von Sippenstrukturen liefern. Auf Grund umfangreicher Analysen war es mdglich,
fiir eine ganze Reihe von Carlina-Arten genauer Herkunft die Kenntnis ihrer Polyacety-
len- und Flavonoid-Profile zu erweitern und auch einige Erfahrungen iiber den Gehalt an
Polyterpenen zu sammeln.

2.11.1. Carlina als Droge

Einer wohl in Oberitalien entstandenen Legende nach soll Karl dem Groflen Carlina
acaulis als ein gegen die Pest wirksames Mittel offenbart worden sein. Auf Karl den
GroBlen oder auch auf Karl IV geht die in Italien und Frankreich iibliche und von LINNE
aufgegriffene Bezeichnung Carlina zuriick. Der deutsche Name Eberwurz weist auf
gliickbringenden Zauber hin, von dem PaAracELSUS allerdings einschrdnkend bemerkt:
»der diser wurzen geniessen wil, der muss alein mit grosse arbeit hinder ir Kraft komen,
dan on grosse mii tut sie nichts“ (nach Scumip 1930).

In Mitteleuropa ist vor allem C. acaulis als Offizinalpflanze bekannt. Die als Radix
Carlinae bezeichnete Droge findet selten allein, sondern meist als Bestandteil von Drogen-
mischungen Anwendung. Die Wurzel zeichnet sich durch starken aromatischen Geruch
und einen unangenehm scharf bitteren Geschmack aus (Hayne 1856, Horpe 1941,
GEssNER & ORzZEcHOWSKI 1974, Hrcr 1928/29, Mapaus 1938). Aus ihr ldBt sich ein
dtherisches narkotisch riechendes Ol gewinnen, dessen wirksamster Bestandteil das Po-
lyacetylen Carlinaoxid ist. Dariiber hinaus enthilt die Wurzel groBe Mengen Inulin,
Gerbstoffe, Harze sowie das Sesquiterpen Carlinen (GEssNER & OrzEcHOWSKI 1974,
Braun 1981). Die Droge wurde hauptséchlich als Diureticum, Diaphoreticum und An-
thelminthicum angewandt. Auch wurde eine starke fungicide und bakterizide Wirkung
festgestellt (Scamip-THOME 1950). Carlina-Extrakt verhindert Staphylococcus aureus-
Wachstum noch in einer Verdiinnung von 1:200000 (FroHNE & JENSEN 1985).

In der Sowjetunion ist neben C. acaulis vor allem C. biebersteinii (verschiedentlich
auch als C. vulgaris bezeichnet) als Offizinalpflanze in Verwendung (Ssuzeva 1959, 1966,
KorLrLa et al. 1966, vgl. auch MULLER-D1ETZ 1960-72). In Tierversuchen zeigte sich durch
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Gaben dieser Art eine deutliche Wirkung auf das Zentralnervensystem. Wegen ihres
Gehaltes an Gerbstoffen wird C. biebersteinii in Ruflland auch als Diureticum und Diapho-
reticum in der Volksheilkunde angewendet.

2.11.2. Polyacetylene®

Wie bei den meisten Asteraceae werden in der Gattung Carlina — bevorzugt in
Sekretzellen und Sekrettaschen der Wurzeln (vgl. 1.2.4.) — Polyacetylene akkumuliert.
Darunter findet sich das bereits 1889 von SEMMLER aus dem dtherischen Ol von C. acaulis
isolierte Carlinaoxid (,,1“ in Abb. 82), dessen genaue acetylenische Struktur allerdings
erst viel spéater von GiLMAN et al. (1933) und Pravu et al. (1935) aufgeklart wurde.

Carlinaoxid konnte bisher nur aus der Gattung Carlina isoliert werden und ist daher
als wichtigstes chemotaxonomisches Merkmal zu bewerten. Als aromatische C,;-Verbin-
dung erinnert Carlinaoxid an Acetylenderivate der Gattungen Coreopsis, Dahlia und
Onopordon (BOHLMANN et al. 1973). Es unterscheidet sich von diesen aber deutlich durch
einen zusétzlichen Furanring.

Die Biogenese des Carlinaoxids wird durch eine Isomerisierung der endsténdigen
Doppelbindung sowie durch einen anschlieBenden Furanringschlufl gekennzeichnet (vgl.
Abb. 81). In C. diae und neuerdings auch in C. oligocephala wurde zusétzlich zu Carlina-
oxid das entsprechende Methoxyderivat (2) gefunden (BoHLMANN et al. 1981, BOHLMANN
1986 in litt.). Als weitere charakteristische Polyacetylene der Gattung wurden die offen-
kettigen C5-Derivate 3 und 4, das Furanderivat 5 sowie das aromatische Acetylen 6
nachgewiesen (Abb. 82). Nach BouLmMaNN & RopE (1967) und BoHLMANN (1980, in litt.)
sind diese Stoffe alle ,,biogenetisch recht eng verwandt*

Das gemeinsame Vorkommen der Derivate 3, 4, 5 und 6 in Carlina und Atractylis ist
ein wichtiger phytochemischer Hinweis auf die engen Verwandtschaftsbeziehungen dieser
beiden Gattungen. Uberall dort, wo es bei Carlina nicht zur Bildung von Carlinaoxid
kommt, besteht phytochemisch gesehen keine scharfe Grenze zwischen beiden Gattungen.
Aus der Gattung Atractylodes wurde ein weiteres C;-Furanderivat (Atractylodin 7)
isoliert (Yosioka et al. 1960), dessen biogenetische Beziehung zu den oben genannten
Verbindungen allerdings noch gekldrt werden muf3.

Die in Tab. 9 zusammengestellten Analysenergebnisse (BOHLMANN et al. 1973 sowie
BourmaNN und Mitarbeiter 1980, 1986 unveroffentlicht) gehen auf Wurzelmaterial der
betreffenden Arten zuriick. Inwieweit Polyacetylene auch im Bereich der Achsen, Blitter
und Képfchen vorkommen, bedarf noch besonderer Untersuchungen. VerhiltnismiBig
hohe Werte in oberirdischen Abschnitten wurden bei Carlina oligocephala gefunden.

Sicherlich reichen die vorliegenden Analysen nicht, um aus der verschiedenen Vertei-
lung von Carlinaoxid (1) und verwandter Polyacetylene (2-6) innerhalb der einzelnen
Sippen von Carlina weitergehende taxonomische SchluBfolgerungen zu ziehen. Tabelle 9
zeigt, daf Carlinaoxid regelméBig und in beachtlichen Anteilen nur in den Untergattun-
gen Carlowizia und Lyrolepis sowie in den beiden Sektionen Heracantha und Corymbosae
der Untergattung Carlina angetroffen wurde. In den Sektionen Mitina und Carlina
dagegen fehlt nach den bisher vorliegenden Analysen Carlinaoxid ganz oder kommt nur
unregelméflig in geringen Mengen vor, wenngleich verwandte Polyacetylene auch bei
diesen Sippen immer nachgewiesen werden konnten. Am geringsten diirften die Anteile
von Carlinaoxid und dhnlicher Stoffgruppen innerhalb sect. Mitina sein.

® Die Ausfiihrungen griinden sich iiberwiegend auf Analysen von F. BonLMANN (Berlin).
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Abb.81: Ubersicht zur Biogenese von Carlinaoxid. Entwurf: H. GREGER.

Fig.81: Survey of the biogenesis of Carlina-oxide.
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Abb.82: Strukturen von Carlinaoxid (1) und biogenetisch verwandten Polyacetylen-Verbindungen (2-7),
wie sie bei Carlina (1-6), Atractylis (3-6) und Atractylodes (7) angetroffen werden. Entwurf: H. GREGER.

Fig.82:  Structures of the Carlina-oxide (1) and biogenetically related polyacetylene amalgamations (2-6),
as to be found in Carlina (1-6), Atractylis (3-6) and Atractylodes (7).

Wenn man diese Verteilungsmuster betrachtet, kénnte man vermuten, da8 urspriing-
liche Vertreter der Gattung mehr und regelmiBiger Carlinaoxid enthalten als abgeleitete.
Beachtlich in dieser Hinsicht ist C. diae, die durch hohe Carlinaoxidbildung und eine
reiche Ausstattung mit allen Vertretern der ganzen Stoffgruppe (Tab. 9) ihre Zugehorig-
keit zur Gattung Carlina auBer Frage stellt und gleichzeitig enge Beziehungen zu der
ebenfalls urspriinglichen C. salicifolia bestitigt.

AuBlerdem diirfte der unterschiedliche Anteil von Carlinaoxid innerhalb der einzelnen
Verwandtschaftskreise von Carlina mit dem Wuchs, besonders der Lebensdauer ihrer
einzelnen Arten, in Verbindung zu bringen sein. Geringe Carlinaoxidmengen werden vor
allem bei den hapaxanthen Arten und innerhalb dieser in erster Linie bei den annuell-
hapaxanthen gebildet. Der hohere Anteil dieser Stoffe bei C. oligocephala konnte aus deren
verhiltnismiig langem vegetativen Wachstum und aus den darin zum Ausdruck kom-
menden Beziehungen zu den Pleiokormstauden (s.S. 41) erklirt werden.

Innerhalb der Carlineen enthalten nur Carlina, Atractylis und Atractylodes Furanderi-
vate und bilden somit eine eigene Gruppe (vgl. S. 15 und Tab. 1). Bei Xeranthemum finden
Sich Thiophenderivate. Wenn bei Chardinia diese Verbindungen nicht nachgewiesen
Wurden und die monotypische Gattung nur ein einfaches Acetylen enthélt (WAGNER
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Tab.9: Vorkommen von Carlinaoxid (1) und biogenetisch verwandter Verbindungen (2-6 vgl. Abb. 82) i;
den Wurzeln von Carlina-Arten des natiirlichen Standorts oder vom Nachbau im Botanischen Garten (NB)l
Nach BoHLMANN et al. (1973) sowie nach unverdffentlichten Analysen von BoHLMANN (1980, 1986).

Tab.9: Occurrence of Carlina-oxid (1) and biogenetically related compounds (2-6, see fig. 82) in the rootg
of Carlina species from natural habitats or from plants grown in botanical gardens (NB). From Bonry ANN
et al. (1973) and unpubl. analyses by BoHLMANN (1980, 1986).

Polyacetylene 1 2 3 4 5 6

Carlina

subgen. Carlowizia
C. salicifolia (NB) O - - + + -

subgen. Lyrolepis
C. diae (NB) O + +
C. tragacanthifolia +

subgen. Carlina

sect. Mitina
C. racemosa (NB) (+) -
C. lanata - -
sect. Corymbosae

. corymbosa

. hispanica

. sicula

. barnebiana

. sitiensis

. Heracantha

acaulis

. acanthifolia

Carlina

. oligocephala (NB)

. vulgaris

. macrocephala

. biebersteinit (NB)
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1977), so muf3 man bei der sonstigen Ahnlichkeit dieser Sippen wohl von Reduktionen im
Stoffmuster sprechen.

Echinops zeigt mit einer Vielfalt von Mono-, Bi- und Terthienylen keine engeren
Beziehungen zu Carlina. Ob aus gemeinsamen Vorkommen von Thiophenverbindungen
bei Echinops und Xeranthemum auf eine Verwandtschaft von Echinopeen und Carlineen
geschlossen werden kann, wie wohl WAGNER (1977) annimmt, bedarf einer genaueren
Uberpriifung.

2.11.3. Flavonoide

Flavonoide sind bei den Cynareen regelmiBig anzutreffen und meist auch in den
einzelnen Verwandtschaftskreisen charakteristisch verteilt (WaaNER 1977). Bei Carling
und den Carlineae zeichnen sich jedoch keine so spezifischen Bindungen bestimmter Stoife
oder Stoffklassen ab, wie das im Bereich der Polyacetylene der Fall ist. Auch erstmals in
Carlina-Arten festgestellte Verbindungen, wie das di-C-Glykosyllutein Carlinosid Od?‘
das erst neuerdings aus Wurzeln von C. corymbosa gewonnene di-C-Glykosylapigeni?
Corymbosid diirften weder art- noch gattungsspezifisch sein. Ersteres wurde inzwischen
auch bei Catananche coerulea gefunden (vgl. VALANT-VETSCHERA 1985).

Immerhin sind fiir Carlina bestimmte Akkumulationstendenzen bezeichnend. Wﬁl?’
rend bei den Cardueen und den Centaureen Flavonol- und Flavon-O-Glykoside weit
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Tab. 10: C-Glykosylflavon-Profile einiger Carlina- und Carlineen-Arten (nach VALANT-VETSCHERA 1985 und
unverdffentlichte Analysen). Soweit nicht anders angegeben, Spro§3- oder Blattanalysen.

Tab.10: C-glycosylflavone profiles for some of Carlina and other Carlineae (VALANT-VETSCHERA 1985 and
unpublished analyses) from shoots and leaves, if not indicated otherwise.

— vi | v | 8 | 1s |cOR| dia | OR | 10 |LUC2| CAR |diLU

Carlina
subgen. Carlowizia
salicifolia
xeranthemoides
subgen. Lyrolepis
diae
tragacanthifolia
subgen. Carlina
sect. Corymbosae
corymbosa +
corymbosa (Wurzeln) +
involucrata +
sect. Carlina
vulgaris +
intermedia
macrocephala
macrocephala (Bliiten)
sect. Heracantha
acaulis +
acanthifolia +

++
4+ 4+
¥4+

4+ o+ 4+

+ o+
+
+

+ 4

++

+++ + 4+ o+ o+

Atractylis gummifera +
Staehelina dubia

+4+ | ++ ++

VI = Vitexin, IV = Isovitexin, S = Schaftosid, IS = Isoschaftosid, COR = Corymbosid, diA = di-C-Glyko-
sylapigenine; OR = Orientin, IO = Isoorientin, LUC2 = Lucenin-2, CAR = Carlinosid, diLU = di-C-Glyko-
sylluteoline.

(+) in Spuren

verbreitet sind, ist die Gattung Carlina durch das Vorherrschen von C-Glykosylflavonen
gekennzeichnet. Als O-Glykoside wurden bisher lediglich das Flavonol-3-0-Glykosid Ru-
tenin bei C. vulgaris (RAYNAUD & RasoLosjaona 1976) und das Glykosyl-7-Apigenin bei
C. acaulis (RaAYNAUD & RaASoLoJAONA 1979) aufgefunden. Uber die bei Carlina bisher
nachgewiesenen und oft verbreiteten mono- und di-C-Glykosylflavone (vgl. Abb. 83) gibt
Tabelle 10 Auskunft.

Wie die Untersuchungen von Ssusewa (1966) an der osteuropéisch-sibirischen C. bie-
bersteinii gezeigt haben, sind (von dieser Autorin nicht weiter getrennte) flavonoide
Verbindungen in allen Pflanzenorganen nachzuweisen, aber in den einzelnen Teilen
verschieden konzentriert. Die htchsten Werte findet man in den Friichten. Innerhalb der
Vegetationsperiode zeigten sich nur geringe Schwankungen. Dagegen ergab sich bei den
Arbeiten der Lyon-Schule, dal gewisse flavonoide Verbindungen an bestimmte Entwick-
lungszustiinde der Pflanzen (vgl. DomBRrIS & RAaYNAUD 1981b) oder auch nur an einzelne
Otrg-‘ime wie Bliiten oder Wurzeln gebunden sind (DomBR1s & RayNAUD 1981a, BEssoN
et al. 1979).

) _Sicherlich bleibt es nach dem heutigen Stand der Erkenntnisse fraglich, ob und
Mwieweit man aus Ahnlichkeiten im Flavonoid-Profil einzelner Carlina-Arten auf ver-
Wandtschaftliche Beziehungen schlieBen kann. In Tab. 10 fallen vor allem die Arten von
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Mono-C-Glykosylflavone

OH O OH O

R.=H, R==GLUCOSYL: Vitexin 1 R.:=H, R==GLUCOSYL: Orientin 3
R1=GLUCOSYL, R==H: Isovitexin 2 R.=GLUCOSYL, R==H: Isoorientin 4

Di—-C—Glykosylflavone

OH O OH O

R:=GLUCOSYL, R==ARABINOSYL: Ri1=R==GLUCOSYL: Lucenin-2 8
Schaftosid S

R:=GLUCOSYL, R==ARABINOSYL:

R:=ARABINOSYL, R==GLUCOSYL: Carlinosid 9

Isoschaftosid 6 -

R1=ARABINOSYL, R==~GALACTOSYL:
Corymbosid 7

Abb.83: C-Glykosylflavone von Carlina-Arten (vgl. Tab. 10). Entwurf: K. VALANT-VETSCHERA.
Fig.83: C-Glycosylfiavones of Carlina species (cf. tab. 10).

subgen. Carlowizia (C. salicifolia und C. zeranthemoides) und von subgen. Lyrolepis
(C. diae und C. tragacanthifolia) durch dhnliche Muster im Flavonoid-Spektrum auf. Man
vergleiche deshalb die entsprechenden Befunde im Muster der Polyacetylene (Tab.9).
Innerhalb der Carlineen zeigen sich vom Flavonoidgehalt gesehen Ahnlichkeiten mit
den Gattungen Atractylis und Staehelina, wihrend — ersten orientierenden Untersuchun-
gen zufolge — die Gattungen Xeranthemum und Chardinia stirker abweichen diirften.

2.11.4. Terpenoide

Als Bestandteile der Harze und dtherischen Ole wurden in verschiedenen Carlim.z-
Arten Triterpene des Lupan-Typs wie Lupeol, Lupeylacetat und Lupeylpalmitat sowie
Taraxasterylacetat und Taraxasterylpalmitat analysiert (BoHLMANN unversffentl.). Am
meisten findet man diese weit verbreiteten Stoffe in oberirdischen Teilen.
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CARLINA OLIGOCEPHALA

oberirdische Teile

| B—Farnesen 14

R=H Lupeol 15

R = COCH 3 Lupeylacetat 16

+ palmitat

R = H Taraxasterol 17

R = COCH 3 Taraxasterylacetat 18

untetrirdische Tei le

s—Curcumen 19 p-Sesquiphellandren 20

Abb.84: Unterschiedliche Polyterpene in den ober- und unterirdischen Teilen von Carlina oligocephala.
Nach Analysen von F. BoHLMANN (1986 unvertffentlicht).

Fig.84: Different polyterpenes in the aerial and subterraneous parts of Carlina oligocephala.

Bei einer Analyse von Carlina oligocephala wurden die unter- und oberirdischen
Abschnitte der Pflanze getrennt untersucht. Dabei wurde nur in den oberirdischen Teilen
eine Akkumulation von Triterpenen festgestellt (20 g luftgetrocknetes Pflanzenmaterial
ergab 20 mg Lupeol, 20 mg Lupeylacetat, 30 mg Taraxasterol und 30 mg Taraxasteryl-
acetat zusammen mit 5 mg B-Farnesen und 20 mg Carlinaoxid). In den unterirdischen
Teilen von C. oligocephala wurden dagegen die monozyklischen Sesquiterpene g-Phellan-
dren und y-Curcumen nachgewiesen (2,5 g getrocknete Wurzeln ergaben 3 mg B-Sesqui-
Phellandren, 3 mg Carlinaoxid, 5 mg Acetylen 2 und jeweils 1 mg von den Acetylenen 3,
4,5, vgl. Abb.82) (BoHLMANN 1986, unversffentl.).

Diese Ergebnisse einer Differenzierung im Muster der Terpene innerhalb der Gesamt-
Pflanze (Abb. 84) verdienen insofern Beachtung, als auch in der Ausbildung der Sekre-
Eionsgewebe (vgl. 1.2.4.) Unterschiede zwischen den ober- und unterirdischen Organen

estehen.



3. Umweltverhalten (ﬁkostruktur)

3.1. Bliiten- und Ausbreitungsbiologie

3.1.1. Bliitenbiologie

Alle Carlina-Arten sind Spdtsommer- und Herbstblither. Mogen auch bei den
einjahrigen Arten der sect. Mitina die Bliiten in extremen siidlichen Lagen bereits im Juni
mit der Entfaltung beginnen und bei C. salicifolia im ausgeglichenen Klima der Lorbeer-
waldstufe auf den Kanaren sowie in Gewéchshauskultur gewisse UnregelméfBigkeiten in
der Bliithperiode auftreten, so kann im allgemeinen das spéate Bliihen als ein charakteristi-
sches Gattungsmerkmal angesehen werden. Im mediterranen Hauptverbreitungsgebiet
von Carlina erscheint diese Bliitezeit insofern ungewdhnlich, als die Kopfchen- und
Bliitenentwicklung in die sommerliche Trockenzeit fillt, wihrend der das Pflanzenwachs-
tum stark eingeschrankt ist. Carlina tiberwindet diese Hemmnisse, indem sie die Stoffpro-
duktion und Stoffspeicherung weitgehend auf den Bereich der Képfchen konzentriert.

KORNER (vgl. KORNER & MEUSEL 1986) hat auf die ,,ungewohnliche Akkumulation
von Biomasse und Blattfliche im Bliitenbereich® von Carlina aufmerksam gemacht. Bei
C. vulgaris und C. biebersteinii wurde festgestellt, dall die sommerliche photosynthetische
Stoffproduktion mit mehr als der Halfte der Gesamtleistung der Pflanze in den Képfchen
erfolgt. Diese bei den mitteleuropédischen Arten beobachtete ,,Kopflastigkeit* ist bei allen
mediterranen Sippen sicherlich noch verstirkt, wenn im Sommer der groBite Teil der
Laubbldtter abtrocknet und abfillt. Man mufl annehmen, dall dann bei begrenzter
Wasser- und Nahrstoffzuleitung die fiir Bliiten- und Fruchtbildung nétigen Synthesen
weitgehend im Kopfchen erfolgen. Fiir den Gaswechsel haben nach KORNER die dulleren
Involukralblatter eine sehr grofle Bedeutung. Thre Struktur (vgl. S.104) fithrt zu einem
»Naherriicken von néhrstoffspeichernden und photosynthetisch aktiven Geweben* Die
Wasserspeicherkapazitit der Carlina-Kopfchen 148t auch in Stress-Situationen ,,die Auf-
rechterhaltung einer méaBigen Photosynthese in den Morgenstunden®“ vermuten. Im
Grundgewebe des Kopfchenbodens sind nach Nissen (1907) Stirke und fette Ole und im
Grund- und Leitgewebe Inulinkristalle gespeichert. Die Sekretzellen, die das dichte Netz
des primdren und markstindigen Leitgewebes begleiten, fiilhren auBlerdem zu einer An-
sammlung von Latex im Kopfchen (s.S.67). Hinsichtlich seiner Speicherfihigkeit ist
somit das Carlina-Kopfchen den Zwiebeln herbstblithender Geophyten vergleichbar, nur
mit dem Unterschied, daB bei den Kopfchen zu der Speicherung eine in der Ruheperiode
fortgesetzte Stoffproduktion durch Photosynthese kommt.

In der festen Umhiillung von &ufleren und mittleren Involukralbldttern sowie von
den Basen der inneren Involukralblidtter wachsen die Bliiten heran (vgl. S.118). Ober-
wirts werden sie geschiitzt von den sie iiberragenden Spreublattborsten und den einge-
bogenen verldngerten Enden der inneren Involukralbldatter (Tafel VIII, Abb.57, 59).
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Ahnlich wie die Zéhne des Laubmoosperistoms reagieren die inneren Involukralblét-
ter von Carlina (s. S. 167) hygroskopisch. Dabei wirkt besonders der mittlere Teil dieser
langgestreckten Organe als Biegezone (Abb. 92). Auf Grund der im Abschnitt 31‘3 niher
zu schildernden Strukturen erfolgt die Entfaltung der Involukralstrahlen bei trockener
Luft und deren Einkrimmung bei Befeuchtung.

In der Prifloration ist der knospenartige Zusammenschluf3 der inneren Involukral-
platter noch fixiert. Erst mit dem Zeitpunkt des Aufbliihens der dulieren Bliiten kommt
es zur ersten Ausbreitung und von da ab zu den regelmédfligen, von der Atmosphare
abhiingigen hygroskopischen Offnungs- und SchlieBbewegungen.

Wihrend der Blithzeit fungieren die ausgebreiteten, gefarbten inneren Involukral-
platter der Carlina-Kopfchen als Strohblumen-Schauapparat (Abb.58). Nach
KuGLER (1970) iibt vor allem der Seidenglanz auf der Oberseite der Involukralblétter
einen besonderen Reiz auf fliegende Insekten aus. Ein regelmifBiges Muster schmaler,
langgestreckter, parallel angeordneter Epidermiszellen (Tafel XXIV) bewirkt eine Licht-
reflexion ahnlich wie an den parallel angeordneten Fasern eines Seidenstoffes, die dann
aufleuchten, wenn die Lichtstrahlen senkrecht zum Faserverlauf auftreffen. Leichte
Wellung der Involukralstrahlen fiihrt zu einem Spiel von Glanzlichtern, das auf anflie-
gende Bliitenbesucher wahrscheinlich eine Art von Flimmer-Effekt ausiibt.

Im UV-Licht wechseln am Kopfchen von C. acaulis Zonen hoher und geringer
Reflexion (KuGgLER 1970). Dabei bleibt die von den Rohrenbliiten gebildete Scheibe im
UV-Licht dunkel, wihrend die Involukralstrahlen aufleuchten. In der Ausdehnung und
Auffilligkeit des Schauapparates bestehen Unterschiede zwischen den einzelnen Ver-
wandtschaftskreisen. Bei C. salicifolia ist der obere Abschnitt der inneren Involukralblat-
ter kurz, unauffallig braunlich gefarbt und meist aufgerichtet (Tafel XX VIIIe). Auch bei
C. diae bleibt er kurz, zeichnet sich aber durch lebhaft gelbe Farbung aus. Bei den iibrigen
Sippen ist er als Strahl stark verlangert (Abb. 58).

Die Bliithdauer der Carlina-Kopfchen hingt nicht nur von deren Grofle und
Bliitenzahl (s.S. 102), sondern auch von den jeweiligen Witterungsbedingungen ab. Bei
Arten mit kleineren bis mittelgrofen Kopfchen erstreckt sich die Blithperiode eines
Kopfchens auf etwa (6)9-11(15) Tage. Bei groleren Kopfchen ist sie etwas ldnger: z. B.
bei Carlina acanthifolia nach PoznaNsk1 & Spiss (1985) bei trockenem Wetter am natiir-
lichen Standort etwa 20 Tage und bei kiihlfeuchtem Wetter 30 Tage. Anfangs 6ffnen sich
nur wenige Bliiten am Kopfchenrand. In der Vollanthese sind in der Regel Bliiten in nur
einem ,Kreis“ oder wenigen Spiralumdrehungen geiffnet. Den AbschluB bildet dann
ein Komplex zentraler Bliiten. Gelegentlich konnen aber auch Zentralbliiten in der

Aufbliihfolge vorauseilen.
Bei allen Arten, die razemose oder zymdose Synfloreszenzen bilden, verldangert sich die

Bliihzeit durch das Nacheinander im Aufbliihen der einzelnen Kopfchen. Bei den sympo-
dialen Anthokladien der Arten von sect. Mitina fithrt das zu einer von der sukzessiven
Aufzweigung der Gesamtpflanze abhiingigen, unter ungiinstigen Umstéinden nur kurzen,
bei mehrfach wiederholter Verzweigung in der Regel ausgedehnten Bliihperiode.

Die Anthese erfolgt in mehreren Phasen. Wenn vor dem Aufbliihen die Involukral-
strahlen bereits ausgebreitet sind, erscheint die Kopfchenscheibe mit dicht gedringten
Bliitenknospen, zwischen denen die keulig verdickten Spreublatt-Mittelborsten hervor-
ragen, lebhaft gelb gefirbt.

Bei C. acaulis und C. vulgaris verdunkelt sich die Kopfchenscheibe wihrend des
Aufblithens durch die violetten Antherenrshren von auBen nach innen, bis sie génzlich
eine violett-schwirzliche Fiarbung annimmt. In der ersten Aufblithphase schiebt sich die
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Abb.85: Carlina corymbosa, einzelne Bliiten in der Prifloration, der ménnlichen und weiblichen Bliihphase
und in der Postfloration, im letzten Zustand herausgehoben aus dem Korbchen. Lage des Pappus nur
schematisch dargestellt. Zeichnung: MORCHEN.

Fig.85:  Carlina corymbosa, individual flowers in the pre-anthetic, the male and female flowering phase and
in the postfloral phase, in the latter stage elevated from the capitulum. The position of the pappus is indicated
only schematically.

Staubblattrohre aus der gedffneten Bliite (Abb. 85), in der zweiten wird durch Verkiir-
zung der Antherenrshre der Pollen herausgepre3t, und erst nach einigen Tagen geht bei
einem leichten Auseinanderweichen der Griffeldste die Bliite in das weibliche Bliihsta-
dium iiber. Die Papillen an der Innenfliche der Griffeliste konnen herangebrachten
Pollen festhalten (Tafel XIV/6). Damit ist die Bestdubung vollzogen und die Befruchtung
eingeleitet.

In der Postfloration l6st sich die durch Trocknung geschrumpfte Korolle mitsamt der
Antherenrshre und dem Griffel vom unterstiindigen Fruchtknoten ab (Abb. 85). Sie wird,
wohl durch den Druck der auffallend angeschwollenen Basalzellen der Pappussegmente
(Tafel XXVIb, ¢) und der heranwachsenden Pappushaare, aus der Kopfchenscheibe
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herausgepref3t. Die abgestorbenen Bliiten findet man oft noch lange als Belag auf ihr
sitzen. Achédnen und Pappusborsten verbleiben im Spreublattkomplex dicht verpackt auf
dem Kopfchenboden, iiber dem weiterhin die inneren Involukralblidtter hygroskopisch

reagieren (Abb.91).

Tab.11: Liste vermutlicher Bestduber von Carlina acaulis und C. vulgaris.

Tab.11: List of probable pollinators of Carlina acaulis and C. vulgaris.

Apoidea Lepidoptera

Bombus pascuorum (SCorPoLI) Vanessa urticae L.

B. confusus (SCHENCK) V o L.

B. lapidarius (L.) V' polychloros L.

B. muscorum (F.) Aphantopus hyperantus L.
B. sylvarum (L.) Melitaea spec.

B. terrestris (L.)

B. pomorum (PZ.) Sphegidae, Syrphidae
B. ruderarius (MULLER) Cerupales maculata F.
B. humilis (ILLIGER) Syrphus balteata DEG.
B. hortorum (L.) Eristalis arbustorum

Lasioglossum calceatum (Scop.)
Halictus quadricinctus (F.)
Psithyrus rupestris (F.)

Apis mellifera (L.)

Coelioxys inermas (K.)

C. quadridentata (L.)
Megachile circumcincta (K.)
M. lagopoda (L.)

M. centuncularis (L.)

Unsere Kenntnisse iiber die Bestdubungsbiologie von Carlina sind noch recht
unvollkommen. Als allogame Blumen werden die K6pfchen der einzelnen Carlina-Arten
von den verschiedensten Insekten gelegentlich besucht und unter Umstdnden auch
bestdubt. Der Kreis der regelméfligen Besucher und Bestauber scheint jedoch verhéltnis-
miflig eng, zumindest was die mitteleuropaischen Carlina-Arten betrifft. In Tabelle 11
sind die Insekten-Arten zusammengestellt, die nach den Angaben in der Literatur (vgl.
vor allem KnuTH 1898) und nach Beobachtungen im Botanischen Garten und in der
Umgebung von Halle (Dorn 1980, 1985, 1987 in litt.) lingere Zeit auf Carlina-Kopfchen
verweilend und Nektar saugend beobachtet wurden. Hymenopteren und unter diesen
wieder groBlere Formen, vor allem Hummeln, stehen hier offenkundig ganz im Vorder-
grund. Das entspricht auch verschiedenen Einzelbeobachtungen an Arten des Mittel-
meergebietes (P1GNATTI 1986 in litt.). Die Einschrinkung des Kreises der regelméfigen
Besucher der Carlina-Kopfchen hingt sicherlich mit der spiten Bliihzeit aller Arten
unserer Gattung zusammen. Sie erklart sowohl das haufige Auftreten von Halictus-Arten
als auch den nur ganz gelegentlich beobachteten Besuch von Apis mellifera. Auffallend
ist, daBl von den Gattungen Bombus und Halictus fast immer nur Méinnchen beobachtet
wurden. Die Ursache fiir dieses Verhalten ist vielleicht darin zu suchen, da3 der Carlina-
Pollen zum Sammeln ungeeignet ist (VoGEL 1986 in litt.). Nach den Beobachtungen von
Poznanska & Seiss (1985) an C.acanthifolia ist der Pollen nur in der ersten Phase
klumpig, dann trocknet er bald aus, wird locker und kann sogar vom Wind verblasen
werden! Vermutlich ist in diesen Eigenschaften der Grund zu suchen, dal von den die
Carlina-Bliiten besuchenden Hummeln kein Pollen gesammelt wird.

Fiir Schmetterlinge haben die Carlina-Blumen anscheinend nur eine geringe Attrakti-
vitdt. Wir haben Lepidopteren meist als regelmiBige Besucher von C. acaulis und C. vul-
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Abb. 86:

Carlina vulgaris, bliihende Kopfchen mit ausge-
breiteten inneren Involukralbléttern und Bompyg
pasquorum als Bestduber. 15. 9. 1979 Botanischer
Garten Halle. Aufnahme: Hochschul-Bildstelle:
BirNBAUM.

Fig. 86:

Carlina vulgaris, flowering capitula with spread-
ing inner involucral bracts and Bombus pas-
quorum as pollen transmitter.

garis nur dort beobachtet, wo in Gartenkulturen benachbarte andere Pflanzen fiir eine
Anlockung gesorgt haben.

Wie Abbildung 86 zeigt, folgen die Bestéduber auf den Korbchen stets den Reihen der
frisch geoffneten Bliiten. Die wohl auf KerNErR (vgl. HEcr 1928/29) zuriickgehende
Vermutung einer Selbstbestiubung durch das Offnen und SchlieBen der inneren Involu-
kralblatter ist sehr unwahrscheinlich. Wenn dieser Vorgang regelméfig im Tagesrhyth-
mus verliuft (Offnen gegen 7 bis 8 Uhr morgens und SchlieBen gegen 19 Uhr abends), wie
an derselben Stelle bemerkt wird, so kann das nur auf Veréinderungen der Luftfeuchtig-
keit, nicht aber — wie von KERNER (1898) vermutet wird — auf das Lichtdargebot
zuriickgefiithrt werden.

Aus den Darlegungen im Abschnitt 2.9. geht hervor, daB zumindest bei C'. acaulis und
C. vulgaris die Embryobildung durch eine normale Befruchtung eingeleitet wird. Es
ist anzunehmen, daf3 sich die meisten anderen Carlina-Sippen d@hnlich verhalten. Dagegen
haben die Untersuchungen von Poznanska & Spiss (1985) fiir die isolierte Reliktsippe
von C. acanthifolia ,onopordifolia“ ein Vorherrschen von Agamospermie wahrscheinlich
gemacht. Die Autoren konnten weder Pollenkeimung nachweisen, noch fanden sie Pol-
lenschlduche in den Griffeln. Trotzdem kam es zur Ausbildung reifer Achéinen mit hoher
Keimfihigkeit. Nach Drrrricu (1977) wiire dies der erste Nachweis von Agamospermie

innerhalb der Cynareen!

Auf besondere Ursachen fiir die Auslésung der Kopfchen- und Bliitenbildung weisen Beobachtungen bei
Kulturversuchen in Mitteleuropa hin. Die meisten Arten gehen hier wie am natiirlichen Standort regelméBig
von der vegetativen in die reproduktive Phase iiber. Allein bei Carlina xeranthemoides und C. oligocephala
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 geigen sich Storungen. Die Erstgenannte wichst wie C. salicifolia mit einem gestreckten Primérsprof3 und

geitlichen Asten (vgl. Band IT). Wir konnten aber nie Kopfchenbildung feststellen. Nach vegetativem Wachs-

fum iiber eine ganze Reihe von Jahren starben die Pflanzen ab. Auch C. oligocephala zeigte in unseren

' Kulturen Verzogerungen und Unregelméfigkeiten bei der Ausbildung von Bliitentrieben (vgl. Band II).
Beide Arten wachsen von Natur aus in Gebirgsklimaten mit groen Gegensétzen im tédglichen Temperatur-

: yhythmus, 50 daf anzunehmen ist, dal darin die Ursachen fiir die Blithauslosung zu suchen sind.

3 1.2. Fruchtbiologie

Mehr noch als bei der Entwicklung der Bliiten ist die Ausbildung der Friichte an den
- Stoffwechsel und die Biomasseproduktion im K6pfchenbereich gebunden (s. S. 239). Wih-
~ rend der Postfloration bilden die Achénen mit ihren Pappusborsten und den Spreublatt-
~ hiillen einen festen Komplex, aus dem nur die verldngerten Mittelborsten der dreiteiligen
Spreublétter herausragen (Abb. 88). Durch die Ausbildung eines derben, aus glattwandi-
gen Zellen gebildeten Basalwulstes an den Achénen (Abb. 71, 72, Tafel XV) kénnen sich
die reifen Friichte aus den ebenfalls durch glatte Grundflichen ausgezeichneten Spreu-
blattbechern (Abb. 87) leicht l6sen. Sie heben sich nacheinander in einer dem Aufbliithen
entsprechenden Reihenfolge heraus. Dieses ,, Achénen-Schieben® erfolgt nur bei trocke-
- nem Wetter und wird vor allem durch die sich spreizenden Pappusstrahlen (WarMING

~ Abb.87: Carlina sicula, Langsschnitt
~ durch Kopfchen in einem spiten Sta-
dium der Fruktifikation mit restlichen,
2. T. entwickelten, z.T. fehlgeschlage-
nen Achinen (A). Aus dem dichten
Spreublattkomplex ragen die dunkle-
~ ren, leicht keulig verdickten Mittelbor-
- sten hervor. Die Achiinen werden von
einer von den Spreublittern gebildeten
- derbwandigen ,,R6hre“ umgeben, die
sich am Grund weitgehend schlief3t, so
daB die reifen Achinen wie in einem
- Becher sitzen. Man beachte auBerdem
die scharfe Grenze zwischen dem hellen
sklerenchymatischen ~ Spreublatt-Ge-
samtkomplex und dem dunklen, aus ge-
schrumpften Markzellen gebildeten
~ Kopfchenboden. Aufnahme: Hoch-
schul-Bildstelle Kéthen: WILLECKE.

- Fig.87:  Carlina sicula, longitudinal
section through a capitulum in a late
- Phase of fructification with remaining,
- Partly mature, partly empty achenes
~ (A). The darker, slightly clavate central
bristles project, from the dense recepta-
. cular scale complex. The achenes are
enclosed in a, compact ,,tube“ produced
from the scales, in which the mature
achenes are arranged like in a cup. Note
the sharp border between the lighter
Sclerenchymatous scale complex and
the darker receptacle formed by shri-
velled pith cells.
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Abb.88:  Carlina vulgaris, Képfchen in Fruchtreife mit zuriickgeschlagenen inneren
Involukralbldttern und herausgehobenen Achénen. Botanischer Garten Halle. Auf-
nahme: Hochschul-Bildstelle: KLerT.

Fig.88:  Carlina vulgaris, capitulum in mature stage with recurved inner involucral
bracts and elevated achenes.

1876) bewirkt. Weiterhin beteiligen sich wohl die inneren Involukralblétter am Heraus-
fiihren der Achénen aus dem Kopfchen, wenn sie sich wihrend der Fruchtreife bei Nésse
einwérts biegen und bei trockenem Wetter weit zuriickschlagen.

Wir finden dann locker auf den Spreublatt-Waben sitzende oder zwischen den Involu-
kralbléttern hingende Achénen mit einem schirmartig ausgebreiteten Pappus (Abb. 88).
Sie konnen leicht durch den Wind abgehoben und verblasen werden (Schirmflieger).
Infolge des sehr wirksamen fiederhaarigen Pappusschirmes geniigen selbst sehr geringe
Windgeschwindigkeiten, um die Achénen fortzufiihren (bei C. acaulis, nach LUFTENSTEI-
NER 1982, 1 bis 2 m/sec).

Am Ende des Fluges erfolgt die Ablosung des Pappus vom Fruchtkérper. Sie setzt
eine Lockerung der auf S. 124 geschilderten Halterung voraus. Wahrscheinlich sind auch
hierbei hygrochastische Bewegungen, in unserem Fall im Bereich der eingebogenen
Zwillingshaar-Basen, beteiligt. Es geniigt dann eine leichte Erschiitterung der Achédnen
wiithrend der Verdriftung oder ein AnstoBen an Windhindernisse, um die Trennung und
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Abb.89:  Carlina acanthifolia, Fruchtkorper im Frithjahr. I) und II) aus dem Kopfchen herausgehobener
Spreublatt-Gesamtkomplex mit zuriickgeschlagenen inneren Involukralblittern und herausgetretenen
Achiinen; I1I) an der Mutterpflanze zuriickgebliebender Teil des Kopfchens mit duBeren, mittleren und
vereinzelten inneren Involukralblittern; IV) dasselbe Gebilde von der Unterseite mit in Parastichen regel-
méfig angeordneten Poren, die den Leitbiindelverbindungen aus dem Képfchenboden in die einzelnen Bliiten
entsprechen (vgl. Abb.59). Man beachte am Képfchenboden das der Basis des herausgelosten Spreublatt-
aggregates entsprechende Parastichen-Muster. Botanischer Garten Halle, April. Aufnahme: HENSLING.

Fig.89:  Carlina acanthifolia, fruit capitulum in spring. T) and IT) total receptacular scale complex, detached
from the capitulum, with recurved inner involucral bracts and emerging achenes; TTT) part of the capitulum
remaining on the plant, with outer, middle and some inner involucral bracts; IV) the same complex seen from
below, with pores which correspond to the connections of the vascular bundles from the receptaculum to the
particular flowers, arranged in parastiches (see fig. 59). Note the pattern of parastiches on the receptacle which
correspond to that of the detached scale aggregate.
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das Herabfallen des Fruchtkorpers herbeizufiihren. So kommt es zu einer starken Ze,.
streuung der Ausbreitungseinheiten im Gelénde. Die abgetrennten, weiter getriebeney,
Pappi findet man oft in groBen Mengen — zusammen mit tauben Friichten — an Windhjp,.
dernissen: z. B. Bodenvertiefungen, Gebiischrandern, Spinnennetzen u. &.

Die Fruchtentwicklung bis zur Reife dauert bei den kleinkdpfigen Arten etwa 6 big
8 Wochen. Demzufolge fillt die Ausbreitung der Achinen in die Herbstmonate, he;
C. vulgaris in die Zeit von September bis Oktober. Ein kleiner Teil der Friichte bleibt i
der Regel in dem sehr stabilen Spreublatt-Wabenaggregat der abgestorbenen Pflangen
stecken (JAGER 1957).

Fiir C. acaulis gibt LUFTENSTEINER (1982) aus kollinen Lagen in Niederosterreich die
Monate Oktober und November als Reifeperiode an, was fiir die Dauer der Fruchtreife
eine Zeit von etwa 10 Wochen ergiibe. Achdnen von C. acaulis in Gebirgslagen mit einer
spiteren Bliitezeit kommen demzufolge nicht mehr oder nur teilweise zum Ausreifen. Sie
verbleiben vielmehr bei geschlossenem Involukrum im Kopfchen und kénnen vom Schnee
bedeckt nachreifen (Wintersteher). Wenn sich nach dem Wegtauen der Schneedecke die
Hiillblatter in der Friihlingssonne wieder ausbreiten, hat sich das verholzte Spreublat-
Waben-Aggregat von dem inzwischen teilweise verwitterten Kopfchenboden (vgl.
Abb. 89) gelost und kann leicht (durch Wind oder Viehtritt) aus der Hiille der #@uBeren
und mittleren Involukralblitter herausgehoben werden. Da die mit dem Waben—Aggregat
verbundenen inneren Involukralblédtter weiterhin hygrochastisch reagieren, wird der von
diesen umgebene, mit Friichten beladene Spreublatt-Korper bei feuchtem Wetter zu
einem halbkugeligen Gebilde, das als Ganzes wie ein Steppenroller am Boden fortbewegt
werden kann. Die ,Sammelfriichte” verteilen sich besonders bei offener oder niedrig-
wiichsiger Vegetation iiber grole Fldchen und entlassen am neuen Standort unter giinsti-
gen Bedingungen — wie sonst im Herbst — nacheinander ihre inzwischen gereiften Achi-
nen. Windschirm-Ausbreitung (Pogonochorie) ist hier also mit Roller-Ausbreitung
(Cyclochorie) kombiniert.

Bei C. acaulis ist diese Ausbreitungsform verhaltnisméBig oft zu beobachten. Es
verwundert, daf} sie bisher kaum Erwéahnung gefunden hat (vgl. GRABHERR & PoLaT-
ScHEK 1986). Weder bei MULLER (1955. 1977) noch bei LUFTENSTEINER (1982) finden sich
Hinweise, und auch in Hee1 (Bd. VI, 2 + 821) wird nur von ,,verwehten Fruchtbidden®,
aber nicht von dem hier geschilderten mehrphasigen Vorgang der Achinenausbreitung
gesprochen.

Die bei C. acaulis nur gebietsweise zu beobachtende und neuerdings (PETIT 1987)
auch bei C. atlantica (PETIT 1987) gefundene Erscheinung einer kombinierten
Cyclo- und Pogonochorie ist bei C. acanthifolia offenkundig die Regel. Wir haben
sie verschiedentlich im Gelinde und allgemein im Botanischen Garten beobachtet
(Abb. 89). Wahrscheinlich hiangt dies damit zusammen, dal} die grolen Kopfe dieser Art
wesentlich lingere Zeit zum Reifen bendtigen und deshalb gewohnlich nicht mehr im
Herbst, sondern erst im Friihjahr die Achidnen entlassen. Zudem ergeben sich bei der stets
stengellosen Pflanze mit der Loslosung des ganzen Fruchtkomplexes vom Boden auch
giinstigere Moglichkeiten fiir eine weitere Windausbreitung der Achidnen. Nach VOGEL
(miindl.) zeigen stengellose Pflanzen verschiedentlich eine Tendenz zur Heraushebung der
Friichte aus dem Bodenniveau vor der Samenreife (Crocus, Colchicum u. v. a.). Die Ausbil-
dung von Steppenrollern bei Carlina ist als eine Variante dieses Verhaltens anzusehen.
Besonders wenn sich bei trockenem Wetter die Involukralblidtter von den ,,Fruchtboden®
krallenformig zuriickbiegen und diese wie auf einem Sockel emporgehoben sind
(Abb. 891I), kénnen die Achédnen leicht vom Wind erfafit werden.
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3.1.3. Hygroskopische Bewegungen®

Mit ,, Wetterdisteln® verbindet jeder Naturfreund die Vorstellung, daB sich die inne-
en Involukralbldtter an den blithenden Carlina-Kopfchen witterungsbedingt ausbreiten
~ oder zusammenschliefen (Abb. 86, vgl. auch KernEr 1898, II: 105). Diese Bewegungen
" peruhen auf ungleichméfBiger Wasseraufnahme oder Wasserabgabe abgestorbener Zellen
~ und Gewebe (Bewegungen toter Gewebe, vgl. HABERLANDT 1896, hygroskopische Mecha-
" pismen, GUTTENBERG 1971).

- Abb. 90:
Serratula coronata, Kopfchen blithend (I) und in der ersten
Phase der Postfloration mit knospenformig zusammenge-
schlossenem Involukrum (II) sowie bei Fruchtreife mit
strahlig ausgebreiteten, auf der Oberseite silbrig glinzen-
den inneren Involukralblédttern (ITI, IV). Botanischer Gar-
~ ten Halle. Aufnahme: HENSLING.

Fig. 90:

Se%ratula coronata, capitulum in flower (I), in the first phase
of the postfloration showing a bud-like, closed involucre (IT)
and in mature stage with radiately spreading, on the upper
side silvery inner involucral bracts (IIT, IV).

Wie bereits RaTHAY (1881) aufgezeigt hat, sind die hygroskopischen Kriim-
mungen der Involukralbldtter nicht nur bei Carlina oder Xeranthemum anzutref-
fen, sondern sind — weniger auffallend — auch fiir andere Cynareen charakteristisch. So
begegnen sie uns bei vielen Centaurea- oder Serratula-Arten. Bei diesen Pflanzen stehen
sie jedoch nur im Dienst der Fruchtausbreitung. Die Hygrochasie wirkt sich bei diesen
Pflanzen erst in der Postfloration aus, wenn es darum geht, die Flugfriichte bei Feuchtig-
keit schiitzend einzuschlieBen und nur bei trockenem Wetter freizustellen (Abb. 90). Bei
den Carlineen, besonders bei Carlina und Xeranthemum, sind im Zusammenhang mit der
Ausbildung der inneren Involukralblitter als Schauorgane entsprechende Bewegungen

% Originalbeitrag von D. FURNKRANZ und A.ScumIDT, Salzburg.



Abb.91: Carlina corymbosa, hygrochastische Bewegungen des inneren Involukrum (I-ITI) und des Pappus
(IV-VII). Involukrum und Pappus befeuchtet zusammengeschlossen (I, IV) und trocken z.T. ausgebreitet
(ITT, VI-VII); Achiine mit Pappusbasalsegmenten und Biegungszone innerhalb dieser (B) (VII-VIII). Auf-
nahmen: HeEnsLiNGg (Halle) und FUrRNKRANZ (Salzburg).

Fig.91:  Carlina corymbosa, hygrochastic movements of the inner involucre (I-I1I) and the pappus (IvV=
VIII). Involucre and pappus closed when moist (I, TV) and partly spread when dry (III, VI-VIII); achene
with basal segments of the pappus and bending-zone (B) within them (VII-VIII).
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Abb. 92: ' o
) ﬁfm acanthifolia, hygrochastische Bewegung eines inneren In-

rolukralblattes: trocken stark zuriickgebogen (vgl. Abb. 891I), bei
,"i- euchtung Ubergang in aufgerichtete und teilweise eingebogene
. Stroboskop-Aufn.: BURGSTALLER, FURNKRANZ (Botanisches
.ut, Universitidt Salzburg).

. 92:
lina acanthifolia, hygrochastic movement of an inner involu-

bract: in dry condition strongly recurved (see fig. 891I), in
noist condition erect to partly incurved.

Die Analyse der hygrochastischen Bewegungsvorginge am Pappus zeigt zudem im
Abbiegen oder Anlegen der Pappushaare an die Pappusstrahlen, daf auch einzelne tote
Zellen an der Carlina-Frucht zu derartigen Bewegungen fihig sind. Desgleichen sind die
'ewegungen, die wir an den die Achidne umkleidenden Zwillingshaaren beobachten
konnen (s. 8. 122), an hygroskopische Strukturen gebunden. Aus dieser Ubersicht geht
hervor, daf} bei Carlina in (mindestens) 4 Bereichen des Bliih- und Fruchtgeschehens
“hygroskopische Mechanismen eine wichtige Rolle spielen.
Die diesen Erscheinungen zugrundeliegenden Strukturen sollen im folgenden anhand
- von Beobachtungen im stroboskopischen und REM-Bild niher vorgestellt werden. Stro-
boskop-Aufnahmen von inneren Involukralblittern des C. acanthifolia-Kopfchens
(Abb. 92) zeigen die im Verlauf der Bewegungen wechselnden Bereiche der Biegung und
lassen den Abschnitt erkennen, den man als besonders wirksame Biegezone bezeich-
nen kann. Sie entspricht dem etwas verdickten, unterseits dunkler gefirbten schmalen
- Teil der inneren Involukralblitter zwischen der im Korbchen eingeschlossenen Basis und
dem verbreiterten Oberblatt (s. S. 104), das wiihrend der Anthese als Schauapparat wirkt.
‘ Nach STeiNBRINCK (vgl. u.a. STEINBRINCK & ScHINZ 1899) geht die Biegung auf die
- Unterschiedliche Quellfdhigkeit der einzelnen Lagen, den ,Antagonismus zwischen inne-
ren und duBeren Fasern® zuriick. Dieser soll letztlich, wie ein bis heute immer wieder
- Vorgestelltes Schema (vgl. STRAKA in RUHLAND 1962, GUTTENBERG 1971) zeigt, auf
Unterschieden in der Micellarstruktur der Zellwéinde beruhen. Die Ausrichtung von Poren
- Sowie Beobachtungen im Polarisationsmikroskop dienten STEINBRINCK zur Begriindung



N Abb. 93:
- ————— Schema der unterschiedlichen Micellarstruktur in den Zellschichten der B

1N » zone der inneren Involukralblitter von Carlina. Nach STEINBRINGCK (
- BRINCK & ScHINZ 1908).

. iegungs.
In Stgpy.

hsi Fig. 93:
ﬂ f[\ Diagram of the various micellar-structures in the cell layers of the bending-zone of
K] LF% ) inner involucral bracts in Carlina.

dieser Darstellung (Abb. 93). Untersuchungen am REM konnen diese Annahme :;LllerdingS
nur teilweise bestitigen.

REM- und lichtmikroskopische Aufnahmen von Schnitten durch die Biegezone (Ta-
fel XX1IITa, XXIVe) entsprechen weitgehend den zeichnerischen Darstellungen vop
RaTHAY (1881) und von STEINBRINCK und ScHINZ (1908). Sie lassen wenige festgefiigte
interzellularenfreie Lagen verdickter Zellen erkennen, die der unteren Epidermis fest
anliegen. Sie wurden von RATHAY als ,,Sklerenchym® ausgewiesen, sind vielleicht aber
besser als ein Kollenchym-Gewebe zu charakterisieren. Der grofite Teil des Blattes
besteht aus einem aus grofleren, ebenfalls abgestorbenen und abgerundeten Zellen aufge-
bauten Mesophyll (,,Parenchym® nach RaTHAY), in dem auch die Leitbiindel liegen. Die
obere Epidermis erscheint als dichter Verband regelmiflig parallel angeordneter schmaler
langgestreckter Zellen (Tafel XXIV).

Das fiir den Bewegungsmechanismus entscheidende Quellgewebe besteht aus Zellen,
die in der Hauptbiegezone einen mit der unteren Epidermis verbundenen ,,zweischneidi-
gen und spitzigen, einer Messerklinge dhnlichen Gewebekorper” (RaTHAY) bilden. Seine
gestreckten Zellen, ,,Faserzellen“ nach STEINBRINCK und ScHINZ (1908), zeichnen sich im
Langsschnitt (Tafel XXIIIc, d) durch stark verdickte Wande aus, die regelméfig quer
angeordnete Poren und Spalten aufweisen. Bei starker VergroBerung erscheinen die
Querspalten (Poren) in ein Netz feinerer Querrisse eingegliedert, was wohl als deutlicher
Hinweis auf eine Micellar-Querstruktur im Aufbau dieser dicken Zellwdnde angesehen
werden kann.

Auch die wesentlich weiteren (groBerlumigen) Zellen des Grundgewebes sind in
der Langsrichtung gestreckt. Im Querschnitt erscheinen sie abgerundet mit regelméifig
angeordneten dreieckigen Interzellularen (Tafel XXIIIb). Sie sind verhéltnismaBig
diinnwandig und lassen nur zerstreut kleine querspaltige oder rundliche Poren erkennen.
Wie die ,,Sklerenchym “zellen geben sie nach RATHAY mit Phloroglucin-Salzsidure Holz-
reaktion.

Die Zellen der oberen Epidermis sind sehr lang gestreckt und im Querschnitt
rundlich mit stark verdickten Winden. Die Aufsicht zeigt einen dichten Verband eng
verzahnter schmal rohrenformiger Zellen (Tafel XXIV). Lidngsporen konnten jedoch
nicht beobachtet werden.

Durch eine Lingsspaltung der Involukralblatt-Biegezone von C. acaulis und C. vul-
garis konnten RATHAY (1881) und KLEINER (1907) das Quellgewebe — die ,,Sklerenchym “-
schicht — vom Grundgewebe trennen. Dabei wurde festgestellt, daf3 sich das dickwandige
»Sklerenchym* bei Befeuchtung um 7% (bei C. acaulis) bzw. um 12% (bei C. vulgaris)
ausdehnte, im Gegensatz zum Grundgewebe, das lediglich eine Ausdehnung von 2% oder
3% zeigte. Diese Beobachtungen und die durch die REM-Analysen aufgezeigten Quer-
strukturen (Tafel XXIII¢c, d) lassen nicht daran zweifeln, daf3 die Ursachen der hygrocha-
stischen Bewegungen in diesen subepidermal angeordneten Lagen verdickter Zellen zu
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hen sind, die deshalb in ihrer Feinstruktur und vor allem in ihrem Chemismus noch
Suc't rer Untersuchungen bediirfen.
wel ]e)je iibrigen Zellagen — das Mesophyll und die obere Epidermis — wirken in diesem
System verschieden stark quellbarer Schichten wahrscheinlich zugleich als Zwischen-
sc};ﬁcht und als Widerlager. Dabei wird wohl besonders dem Verband der dickwandigen,
rshrenformigen, dicht aneinander liegenden und ineinander verzahnten Zellen der oberen
Epidermis die Aufgabe einer starren Widerlagerfliche zufallen, wihrend das ,Paren-
chym“ mit einer von unten nach oben abnehmenden Quellfahigkeit als plastische Zwi-
schenschicht fungiert.

Entscheidend werden die hygroskopischen Bewegungen der Involukralbldtter von
der unterschiedlichen Struktur und Reaktion der oberen und der unteren Epider-
mis beeinflut: Bei Befeuchtung der Oberseite der Involukralstrahlen erfolgt keine
Reaktion, weil die obere Epidermis mit glatten, leicht aufgewdlbten — wahrscheinlich
stirker kutikularisierten — Winden eher wasserabweisend reagiert. Die untere Epi-
dermis dagegen besteht, wie schon Ratuay (1881) bemerkte, aus ,Zellen mit ver-
knitterten und gebrdunten Wandungen“ In der Aufsicht zeigen sich eingesunkene
AuBenwinde. Unscharf sich abzeichnende Querstrukturen sind wahrscheinlich darauf
zuriickzufiihren, daf durch eine stark abgebaute Lage von Epidermiszellen subepiderma-
les Gewebe der Quellschicht ,,durchscheint® (Tafel XXIV).

Die Bewegungen des Pappus erfolgen, wie aus Abbildung 91 hervorgeht, nicht
oder kaum im Bereich der Pappusstrahlen. Beim Austrocknen eines befeuchteten zusam-
mengelegten Pappus hat man zwar den Eindruck, dafl sich zunichst die Enden der
Pappusstrahlen auswérts biegen, die schirmformige Entfaltung ist aber ganz an die
Beweglichkeit der Basalsegmente gebunden, so wie nach Hirscr (1901) die Pappusbewe-
gungen aller Cynareen auf ,dynamische Zellen“ im basalen Teil des Haares, d.h. der
Pappusstrahlen zuriickzufiihren sind.

Trotz der wesentlich geringeren Dicke des Organs, besteht die Biegezone des
Pappusbasalsegmentes aus Gewebelagen, die sehr an jene der Biegezone der inneren
Involukralblidtter (Tafel XXIV) erinnern und offenkundig auch gleichsinnig funktionie-
ren. Schnitte durch die Basalsegmente des Pappus von C. corymbosa (Tafel XX V) zeigen
eine deutlich dorsiventral differenzierte Schichtung verschiedenartiger Zellagen, wie sie
bereits TALIER (1894) als charakteristisch fiir den ,Cirsium-Typ“ des Compositen-
Pappus erwihnt. Besonders fillt die Epidermis der Oberseite durch einen regelmiBigen
Verband festgefiigter, parallel angeordneter, dickwandiger, rohrenformiger Zellen auf. Sie
&hnelt damit der oberen Epidermis der inneren Involukralbldtter, weist allerdings noch
stirkere Wandverdickungen auf (Tafel XXVe¢, e). Beim Kritmmungsvorgang bildet sie
sicherlich eine starre Widerlagerschicht. Zur genaueren Analyse der Quellschicht
fehlen noch Lingsschnitte durch die untere Epidermis und die subepidermalen Lagen.
Auffallend sind in den Zellen der unteren Epidermis und in den benachbarten Mesophyl-
lagen (wahrscheinlich priparativ bedingte) ringfaserige Strukturen, die auf eine Quer-
micellierung und daher auf eine entsprechende Fahigkeit zur Langsstreckung bei Wasser-
aufnahme schlieBen lassen (Tafel XX Ve, f). Auch Hirscu (1901) vermutet aufgrund von
Untersuchungen im polarisierten Licht kontraktionsfihige Membranstrukturen. Nach
STEINBRINCK (1899) weisen diese Zellagen bei C. vulgaris ,,deutliche Querporen“ auf. Das
Mesophyll hingegen erscheint mit polygonal abgeplatteten oder runden Zellen und klei-
nen dreieckigen Interzellularen dhnlich gebaut wie die entsprechenden Schichten des
Grundgewebes der Involukralblitter, wobei allerdings innerhalb der Basalsegmente stér-
kere Wandverdickungen auffallen (vgl. Tafel XXIIIb, XXVe, f).
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Wenn sich bei der Entfaltung des Pappus die einzelnen Strahlen fingerférmig auseip-
anderspreizen, breiten sich gleichzeitig die an ihnen seitlich sitzenden Pappushaare
aus. Bei Befeuchtung beobachtet man gegenldufige Bewegungen, wobei ein rascheg
beinahe plotzliches Anklappen der Haarzellen an die Involukralstrahlen besonders auf_’
fallt.

In ihrem Aufbau aus dickwandigen, rohrenférmigen Zellen in dichter, paralleler
Anordnung machen die Pappusstrahlen ganz den Eindruck einer Fortsetzung der
oberen Epidermis ihrer Basalsegmente (Tafel XXV a, d). Bei der Entfaltung des Pappus
bleiben sie in sich starr, &hnlich wie die Stédbe eines Schirmes. Die langen Haare ste-
hen seitlich an diesen Pappusstrahlen und gliedern sich von den Zellen der Fliche
regelméfig ab (Tafel XXVa, b). Sie sind einzellige, mehr oder weniger fiadliche Gebilde,
deren Beweglichkeit wohl auf einseitig wirkende, in den basalen Teilen der Zellwand
lokalisierte Quellungsstrukturen zuriickgefithrt werden muf3. Sehr beachtenswert ist eine
deutliche Torsion in den Zellwénden, die wohl auch mit der Beweglichkeit dieser Haare
in Zusammenhang steht.

Klarer als bei den Pappushaaren ist die Mechanik der Biegung an den Achénen-
haaren zu erkennen. Diese, die Friichte regelméflig bekleidenden, an ihrem apikalen
Ende gabelformigen Zwillingshaare (Abb. 1, Tafel XXVId), spreizen sich im feuchten
Zustand von der Achéne ab. Ursache fiir die Kriimmungsbewegung ist die bereits auf
S.122 erwihnte Basalzelle, mit der das Zwillingshaar, zum Teil aufsitzend, zum Teil
aullen anliegend, fest verbunden ist. Die Aullenwand dieser Zelle ist stark verdickt und
bei Befeuchtung quellfahig (ScHENK 1877). Die Basalzelle bewirkt so als ,,Quellkissen“
(NoBBE 1867) ein Abspreizen der starren Haare. Beim Eintrocknen kommt es durch
Einfaltung der diinnen Innenwand der Basalzelle zu den knieférmigen Strukturen, wie sie
auf Tafel XXVlIe, f hervortreten.

Durch das Abspreizen der Haare werden die Achédnen im Spreublattaggregat festge-
halten. Sie konnen nur bei trockenem Wetter ihre Umhiillung verlassen. Wahrscheinlich
spielen die Haare und ihr hygrochastischer Bewegungsmechanismus aber auch noch bei
der Ausbreitung und Keimung der Achénen eine Rolle.

3.1.4. Ausbreitung, Populationen

Wenn man von einer gelegentlichen regenerativen Knospenbildung und Innovation
absieht, wie sie an Haupt- und Seitenwurzeln bei C. acaulis und C. acanthifolia zu
beobachten ist (Abb. 17, 13), zeigt nur C. brachyleptis die Fahigkeit, sich durch Sprossung
an horizontalen weitstreichenden Seitenwurzeln regelméig tiber groflere Flachen auszu-
breiten (vgl. Band II). Fiir alle anderen Carlina-Arten sind die Achénen die einzige
Moglichkeit einer Ausbreitung. Diese hdngt nicht allein von der Hohe der Produktion
keimfihiger Samen und vom Erfolg der Flugfriichte, sondern ebenso von den Keimvor-
gingen im Geldnde und den Entwicklungs- und Etablierungsmdoglichkeiten der Jung-
pflanzen ab. Genauere Beobachtungen liegen nur fiir die mitteleuropéischen Arten vor.
C. vulgaris bringt nach JAGER (1957) infolge der spaten Bliihzeit am natiirlichen Standort
bei Halle/S. erst im Spétherbst (Oktober) reife Achénen. Diese erwiesen sich bei Sofort-
aussaat im Versuch als 100%ig keimfidhig. In der Natur erfolgte die Keimung jedoch erst
im Frithjahr, was wohl auf zu niedrige Herbsttemperaturen zuriickzufiihren ist. Wie auch
fiir C. acaulis berichtet wird (Hrcr 1928/29), ist fiir C. vulgaris Licht Voraussetzung fiir
die Keimung. Im Dunkelversuch wurden keine Keimvorgénge beobachtet.

In der Ausbildung keimfiahiger Friichte unterscheiden sich die einzelnen Carlina-
Arten. Im Gegensatz zu C. vulgaris beobachtet man bei C. acaulis oft, dal} die Kopfchen
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nur eine relativ kleine Zahl vollentwickelter und offenbar keimfihiger Friichte enthalten.
Vielfach findet man taube Friichte, jedoch mit einem normal ausgebildeten Pappus. Nach
LUFTENSTEINER (1982) ist bei C.acaulis ,oft ein Grofteil der Verbreitungseinheiten —
manchmal ganze Képfchen —steril“, was, diesem Autor zufolge, ,,vielfach auf Insektenbe-
fall zuriickgehen diirfte und durch Braunfarbung der Achénen leicht erkennbar ist“ Es
bleibt aber zu priifen, ob nicht auch andere Ursachen (etwa unzureichende Nahrstoffver-
sorgung in den groBen Kdopfen, fehlende Fremdbestdubung u.&.) fiir die Sterilitdt bei
C. acaulis verantwortlich zu machen sind. Beachtenswert ist in dieser Hinsicht die hohe
Fertilitit der sehr groBkopfigen. wahrscheinlich weithin agamospermen C. acanthifolia
,onopordifolia“ an ihren Reliktstandorten im sitdostlichen Polen (Poznanska & Spiss
1985).

Bei Kulturen im Botanischen Garten, die regelméf3ig von Hummeln besucht wurden,
enthielten Vertreter der sect. Corymbosae meist verhdltnismaflig viele (etwa 40-50%)
keimfihige Achédnen (Abb. 88). Phytophagenbefall an den Achénen wurde nie beobachtet.
Hapaxanthe Arten (Vertreter der C. vulgaris-Gruppe, C. racemosa) zeigten regelmaflige
Fruchtbildung, was zu dichter Selbstaussaat in der Umgebung der Mutterpflanzen fiihrte.

Auch am natiirlichen Standort findet man bei hapaxanthen Arten meist reichlich
Jungwuchs in ndchster Nidhe der Mutterpflanzen. Viel seltener trifft man bei ausdau-
ernden Sippen Keimpflanzen oder junge, noch nicht zur Bliite gekommene Entwicklungs-
stadien. Sehr deutlich zeichnen sich solche Unterschiede ab, wenn man den Anteil von
Jungpflanzen von C. vulgaris und C. acaulis dort beobachtet, wo beide Arten in beweide-
ten Kalk-Halbtrockenrasen zusammen vorkommen. C. vulgaris findet man hier sehr
regelméBig in ein- oder mehrjihrigen Rosetten, meist in hoherer Zahl als blithende
Exemplare. Von C. acaulis sind dagegen Keimpflanzen oder auch mehrjéhrige, noch nicht
blithfahige Rosetten meist nur sehr selten anzutreffen. Das Verhéltnis von Jungpflanzen
zu blithenden Exemplaren ist sehr stark zugunsten dieser verschoben. Adulte Pflanzen
von C. acaulis haben nicht nur eine linger wihrende Innovationsfahigkeit (s. S. 32), sie
konnen auflerdem durch Wurzelsprosse leicht regenerieren. Bei Zerstorung der Stauden-
basis konnen aus Wurzelsprossung Erneuerungstriebe entstehen (Abb. 17). Da C. acaulis
bevorzugt auf offenem Boden, an Erosionsrissen oder Bodenrutschflichen keimt (vgl.
SOYRINKT 1954), 1463t es sich verstehen, dal} sich die Art oft auf Weideflichen ausbreitet.
Hier kann es bei Bodenverwundung und bei Zertreten der Wurzelkdpfe aulerdem zu
verstirkter regenerativer Erneuerung kommen; so sind bei Beweidung gute Vorausset-
zungen zu Massenwuchs gegeben. Ahnliche Bedingungen begiinstigen wahrscheinlich
auch die Bildung dichter Besténde, wie man sie bei mediterranen Carlina-Arten (beson-
ders bei den Vertretern der Corymbosae) auf beweideten Flidchen vielfach vorfindet.

Ein besonderes Bild zeigen die Populationen der iiberwiegend plurienn-hapaxanthen
Sippen von C. acanthifolia. Sie enthalten in der Regel nur wenige blithende Pflanzen neben
einer grof3en Zahl noch vegetativer Exemplare in verschiedenen Altersstufen. Besonders
extrem sind die Verhiltnisse bei C. acanthifolia in der Kreidekalk-Hiigelsteppe im nordli-
chen Karpatenvorland. Nach den Beobachtungen von JAstEwicz & PavLowsky (1956)
und von PozNaNska & Spiss (1985) findet man hier unter Tausenden von Pflanzen nur
ganz wenige blithende Exemplare. Dieses Verhiltnis deutet auf eine lange vegetative
Entwicklung und Erstarkung der Pflanze hin. Die Erhaltung der Sippe wird hier vor
allem durch eine hohe Samenproduktion bei guter Keimfihigkeit gewihrleistet, wenn
nicht auch in diesem Fall regenerative Erneuerung aus dem Wurzelwerk mit beteiligt ist
(vgl. Band II).
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3.2. Carlina als Phytophagen-Habitat

Uber Phytophagen auf Carlina gibt es vor allem von zoologischer Seite eine Reihe von
Untersuchungen, die auch deshalb Beachtung verdienen, weil sie zur Klidrung der syste-
matischen Stellung der Gattung und der Carlineen iiberhaupt beitragen. Wie die nach
ZWOLFER (1965) zusammengestellte Ubersicht (Tab. 12) ausweist, hat man vor allen
Riisselkifer, Kleinschmetterlinge und einige Dipteren als endophytische Larven in dep
Achsen, Blittern und vor allem in den Kopfchen verschiedener Carlina-Arten beobach-
tet.

Tab.12: Ubersicht iiber phytophage Insekten an Carlina (nach einer Zusammenstellung von ZwoLrgg
1965, ergidnzt).

Tab. 12: Survey of phytophagous insects on Carlina (according to ZWOLFER 1965, with additions).

An Kopfchen

Larinus brevis Herbst C. acaulis, C. vulgaris
(Coleopt. Curculinonidae)

Larinus ursus C. corymbosa, C. lanata
Metzneria carlinella C. vulgaris, C. acaulis
(Lepidopt. Gelechiidae)
Metzneria neuropterella C. acaulis
Cochylis posterana C. acaulis
(Lepidopt. Cochylidae)
Myelois cribella C. acaulis
(Lepidopt. Pyralidae)
Pyroderces argyrogrammos C. vulgaris
(Lepidopt. Momphidae)
Acanthiophilus helianthi R. C. vulgaris
(Dipt. Tephritidae)
Palloptera parallela Loew C. acaulis
(Dipt. Lonchaeidae)
In Achsen
Epiblema scutulana D. & S. C. vulgaris, C. acaulis

(Lepidopt. Tortricidae)

In Blittern

Coleophora therinella Tugstr.
(Leptdopt. Coelophoridae)

Von MeLLINT (1951) wurde der Insektenbefall der Kopfchen von Carlina acaulis ssp-
simplex im Gebiet des Toskanischen Apennin untersucht und dabei die Entwicklung der
Larven von Larinus brevis (Coleoptera, Curculinoidae) und von Metzneria carlinella (L(’W"
doptera, Pyralidae) ausfiihrlich geschildert. Diesem Autor zufolge kommt Metzneria carli-
nella auBer auf Carlina-Arten (C. vulgaris, C. corymbosa) auch auf etlichen Carduus- und



Tab.13: Die wichtigsten in Bliitenkdpfen europiischer Cynareae lebenden Phytophagengattungen und ihr Auftreten in den einzelnen Triben und Subtriben. Ein +
bedeutet, daB die betreffende Phytophagengattung praktisch ausschlielich an Cynareen lebt (aus ZwOLFER 1965).

Tab.13: The more important phytophagous genera of insects living in the flowering heads of European Cynareae, and their occurence in the different tribes and

subtribes. ,,+ “ suggests that the genus lives nearly exclusively on Cynareae (from ZwOLFER 1965).

Insektengattungen

Cardueae

Carlineae

Echinopeae

Carduinae

Centaureinae

+ o+ 4+

+ 4+ +

Larinus (COL.: Curculionidae)
Metzneria (LEP.: Gelechiidae)
Urophora (DIP.: Tephritidae)
Acanthiophilus (DIP.: Tephritidae)
Lasioderma (COL.: Anobiidae)
Bruchidius (COL.: Bruchidae)
Eucosma (LEP.: Tortricidae)
Cochylis (LEP.: Phalonidae)
Pyroderces (LEP.: Momphidae)
Orellia (DIP.: Tephritidae)
Terellia (DIP.: Tephritidae)
Chaetostomella (DIP.: Tephritidae)
Rhinocyllus (COL.: Curculionidae)
Epiblema (LEP.: Tortricidae)
Xyphosia (DIP Tephritidae)
Tephritis (DIP.: Tephritidae)
Bangasternus (COL.: Curculionidae)
Eustenopus (COL.: Curculionidae)
Chaetorellia (DIP.: Tephritidae)
Ceriocera (DIP.: Tephritidae)
Isocolus (HYM.: Cynipidae)

X X X X X X X X X X X X X X X X

X X X X X X X X X X X X

X X X X X

X X X X

GLT



176 Tab. 14" 'Schliissel phytoparasitischer Pilze auf Carlina’
Tab.14: Key for the phytoparasitic fungi on Carlina based on the authorities listed in the foot ngte
0 .

1 Befallene Pflanzenteile deformiert
1+ Befall in Form von Pilzrasen, Sporenlagern und dhnlichen Strukturen, mitunter Blagt

. flec
verursachend, aber ohne Deformation der Wirtspflanze ken

2 Auftreibungen von Blittern, Achsen, Infloreszenzen geringfiigigen Ausmafles, auf ca. ¢ 5mm
groflen Pusteln (meist blattoberseits) entwickeln sich bald Spermogonien und primire Ijredo-
lager von Rostpilzen vgl- 4+ Puccinia carling, J

2+ Kopfchen ergriinend, aussprossend, ,,Zweigsucht® (C. vulgaris) Acky

wahrscheinlich kein Pilz, ungeklirter Erreger (Gallmilbes

3 Pilzbefall erkennbar durch eingesenkte, mit winzigen Offnungen die Epidermis durchbrechende !
pycnidieniéhnliche Spermogonien, spiter durch subepidermal angelegte, bald freie, braune unqd
schwarze Sporenlager mit den typischen einzelligen Uredo- und mehrzelligen Teleutosporen vop
Rostpilzen (Brachyformen)

3+ Pilzbefall mit anderen Merkmalen, Mycelrasen, Tréger von Cystoconidien (,,Conidiophore* mit 4
»Angioconidien“), Pycnidien oder auch Ascomata, Blattflecken verursachend oder nicht 5

4 Teleutosporen ca. 25-33 pm breit, meist 27-30 um, Wénde ca. (2-) 3—4 um dick (C. biebersteini;
libanotica, vulgaris) Puccinia diverge;w Bus

4+ Teleutosporen unter 25pum breit, meist 18-24um, Winde ca. 2-3pum dick (C. acanthifolia, '
acaulis, intermedia, oligocephala) Puccinia carlinae Jacky

(incl. var. carlinae-acanthifoliae TRav.)

5 Befall keine Blattflecken verursachend, durch grofle, tonnenférmige Conidien, weiles Oberfls-
chenmycel und bei Reife durch dunkle, nahezu kugelige, etwa 60-250 um grofle Ascomata

(erysiphale Cleistothecien) charakterisiert (Echte Mehltaupilze) 6
5+ Befall Blattflecken verursachend, durch Conidiophore oder denen &hnliche Sporocystentriger
oder durch Pycnidien gekennzeichnet 8

6 Ascomata mit mehreren Asci . 7
6+ Ascomata mit einem einzigen Ascus (C. vulgaris) . Sphaerotheca fusca (Fr.) Buumen

7 Mycel ausschlieBlich epiphytisch, weif3, Conidien ellipsoid bis tonnenférmig, ca. 25-40 x 15-20 um,
spéater mit ca. 100 pm groflen Cleistothecien, Ascosporen ca. 20-25 um lang (C. acaulis, corym-
bosa, vulgaris) Erysiphe cichoracearum DC. var. cichoracearum
7+ Mpycel teilweise interzelluldr, oft auch dichte oberflachliche Uberziige bildend, weiB, Conidien
lanzettlich oder zylindrisch, ca. 40-80 x 10-20 pm grof3, meist blattunterseits mit auffallend
grofien Cleistothecien von ca. 140-250 ym Durchmesser (C. acaulis, corymbosa, involucrata,

racemosa) Leveillula taurica (LEv.) Arx.
(Syn.: L. compositarum GOLOVIN f. carlinae GOLOVIN)

8  Conidiophoren oder dhnliche Gebilde auf Blattflecken entstehend, Pycnidien fehlen 9
8+ Conidien in fast kugelformigen Pycnidien entstehend 10

9  Blattflecken deutlich, anfangs gelblich, bald braunend, teilweise herausfallend, unterseits mit
Myecelrasen, die conidiophorenéhnlichen Tréger von Cystoconidien (,,Angioconidien®) nach oben
verzweigt, am Ende becher- bis scheibenformig angeschwollen, mit 1-5 zugespitzten Endver-
zweigungen, 200-900 x 6-12 pm, Cystoconidien 15-25 x 12-20 um, Hypnozygoten (,,Oosporen®)
26-30 um im Durchmesser (C. acaulis, C. vulgaris) (Oomycetes) Bremia lactucae REGEL

94 Blattflecken undeutlich, unterseits mit gebiindelten Conidientrigern, die durch die Spaltsffnun-
gen treten oder hervorbrechen, unverzweigt, 4-6zellig, 40-145 x 4-7 pm, Conidien schmal zylin-
drisch bis keulig, 5-16zellig, 40-188 x 4-6,5um (C. vulgaris)

(Deuteromycetes) Cercospora carlinae Sacc.

10 Pycnidien 93-99 x 72-96 um im Durchmesser, Conidien (Pycnosporen) zylindrisch, 2,8-4 x 0,9-1,2 um

(C. corymbosa) (Deuteromycetes) Phyllosticta carlinae UNAMUNO
10+ Pycnidien 130-140 pym im Durchmesser, Conidien (Pycnosporen) fadenférmig. 20-28 x 1,5-2 pm
(C. spec., C. vulgaris, C. intermedia) (Deuteromycetes) Septoria carlinae HoLL0s

(inkl. 8. carlinae UNAMUNO)

Von den aufgeschliisselten Phytoparasiten sind die Roste und die Deuteromyceten auf die Gattung Carlina
spezialisiert, die iibrigen mehr oder weniger polyphag. AuBler diesen Pilzen wurden auf Carlina-Arten
zahlreich saprophytische Ascomyceten gefunden, z. B. Leptosphaeria ogilviensis (BERK, et Br.) CEs. et DE
Nor., Ophiobolus acuminatus (Sow.) DuBY, Metasphaeria spec., Pleospora spec. Die von Carlina-Arten
beschriebenen Teleomorphen Mycosphaerella affinis (WiNT.) LINDAU und Mycosphaerella carlinae (WINT.)
LiNpAU stehen moglicherweise mit den oben genannten Anamorphen (Deuteromyceten) in Zusammenhang.
Veronaea carlinae M.B.ELLis kommt auf abgestorbenen Carlina-Sprossen vor. Moglicherweise gehoren
Cercospora carlinae Sacc. und Asteromella carlinae PETR. in den Entwicklungszyklus von Mycosphaerella
carlinae.

7 Die Zusammenstellung der Pilze auf Carlina basiert auf AMano (1986), Bunr (1965), BRANDENBUR-
GER (1986), GAumann (1959), Ervis & Ervis (1985), Hec1 (1928/29), TomiLiN (1979), UL’JANISCEV (1978) und

einigen anderen Autoren.
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Cenmurea-Arten vor. Die eura:s,ische Verbr'eitung der. genannten Phytophagen 1483t tiber-
t darauf schliefen, daB} sie nicht allein an Carlina gebunden sind.

haUIl)\Iach den vielseitigen Untersuchungen von ZwOLFER (1978, 1981, 1986) kommen auf

Cynareen in grofer Zahl phytophage Insekten vor. Dabei sind oft auch enge sippenspezifi-

sche Bindungen zu beobachten. Vertreter der verschiedensten Verwandtschaftskreise

pewohnen Cynareen—K'dpfchen und richten — vor allem auch durch Zerstorung der Achi-

nen — petrichtliche Schidden an.

Bei Carlina ist die Zahl solcher Phytophagen-Sippen sehr eingeschréinkt. Nach Zwov-
FER (in litt. 1986) fehlen in den Bliitenkopfchen der bisher untersuchten Arten alle
Gallbildner. Es wurden keine Gallwespen beobachtet und nahezu keine Bohrfliegen
(Diptera Tephritidae). Eine Angabe von Huribia solstitialis als Gallbildner an Carlina
vulgaris ist nach ZWOLFER und MULLER-JoOP (in litt. 1986) unrichtig.

Bei Carlina kommt es demzufolge nicht zu einem aggregierten , Friihbefall* der
Kopfchen. Auch Achénenfresser sind — wenn iiberhaupt — lange nicht so erfolgreich wie
pei den Cardueen.

Aus der Ubersicht iiber die wichtigsten in den Bliitenkpfchen europiischer Cynareen
lebenden Phytophagen-Gattungen in Tab. 13 ergeben sich gegeniiber der groflen Mannig-
faltigkeit bei den Cardueen starke Einschréankungen bei Carlineen und auch Echinopeen.
Es ist moglich, da3 die Begrenzung der Entomophagen-Spektren bei Carlineen mit dem
Vorkommen von Carlinaoxid und verwandter Stoffe zusammenhéngt. ZwWOLFER (in litt.
1986) weist darauf hin, dal3 viele Bohrfliegen in den Bliitenkdpfchen der Cardueen aufeine
Bakteriensymbiose angewiesen sind. Es bedarf deshalb noch der Uberpriifung, ob Car-
linaoxid als Bakterizid den Bohrfliegenbefall bei Carlina verhindert. Wie auch im einzel-
nen diese Befunde zu erkliren sind, es ergeben sich aus der vorliegenden breiten Ubersicht
iiber Phytophagen-Spektren der Cynareen deutliche Hinweise auf die Sonderstellung von
Carlineen oder zumindest von Carlina innerhalb dieses Verwandtschaftskreises. AuBer-
dem sind die weitgehenden Ubereinstimmungen zwischen Carlineen und Echinopeen in
dieser Hinsicht zu beachten.

Uber die bisher ermittelten parasitischen Pilze auf Carlina-Arten und die dabei
zu beobachtenden Befallsbilder gibt die von H. DORFELT und U. BRAUN zusammenge-
stellte Bestimmungstabelle (Tab. 14) Auskunft.

3.3. Verbreitung (chorologische Charakteristik)

3.3.1. Chorologische Gliederung der Gattung

Im folgenden sollen das Gesamtareal von Carlina und die die 6kogeographische
Gliederung der Gattung widerspiegelnden Arealmuster der einzelnen Arten vergleichend
chorologisch analysiert werden. Carlina ist ein charakteristisches makaronesisch-mediter-
ran-mitteleuropiisches Element; florengeschichtlich gesehen, ein mediterranogener Ver-
wandtschaftskreis, der lediglich mit einer Art (C. biebersteinii) den Ural tiberschreitet und
im temperaten Sibirien bis 6stlich des Baikalsees ausstrahlt (Abb.94a). Als Gattungen
mit dhnlichem Verbreitungscharakter kann man u. a. Brachypodium (K 42d8) oder —
wenn man von dem sibirischen Teilareal von C. biebersteinii absieht — Echium (K 361a),

8 K bedeutet Hinweis auf Karte in MEUSEL et al.: Vergleichende Chorologie, Band I-III.
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Ononis (K 231b), Helianthemum (K 287d) oder Ophrys (K 107b) nennen. Die meistey,
dieser Sippen zeichnen sich ebenfalls durch besondere Vertreter auf den Kanarischey
Inseln aus. Viele reichen in Nordafrika und in Siidwestasien weiter siidlich, und einige vop
ihnen finden bereits im dstlichen Europa ihre Ostgrenze. Es handelt sich aber bei ajjey
Variabilitdt um ein Verbreitungsbild, in das sich viele Pflanzensippen der mitteleuropy;-
schen Flora eingliedern lassen.

Von den iibrigen Gattungen der Carlineen stehen besonders 4fractylis und Xeranthemum in der Lage unq
Ausdehnung ihrer Areale Carlina nahe. Sie sind ebenfalls in der Mediterranen Florenregion entfaltet und weit
verbreitet. Bei Atractylis erstrecken sich die Vorkommen aber nicht wie bei Carlina nordwirts in dje
gemiBigten Breiten, sondern siidwirts bis in die Sahara und in entsprechende Trockengebiete Siidwestasieng
(Abb. 4). Auch bei Xeranthemum sind die Orientalische und Turkestanische Unterregion in das Gattungsareg]
einbezogen. Durch die niichst verwandten Gattungen, die anatolisch-libanesisch-kurdische Siebera und die
anatolisch-armenisch-turkmenisch-turkestanische Chardinia wird die siidwestasiatische Prisenz dieses Sip-
penkreises (Abb. 5b, ¢) noch unterstrichen. Ganz oder zumindest weitgehend auf das turkestanisch-turkmenj.
sche Bergland konzentriert sind auch die wenigen Arten der Carlineen-Gattungen Cousiniopsis und Theveno-
tia (Abb. 4, 5a), Sie wachsen wie die Vertreter der Xeranthemum-Gruppe als Einjihrige. Dagegen betonen die
ausdauernden Vertreter von Staehelina (zirkummediterran) und von Amphoricarpos (disjunkter ostsubmedi-
terraner Oreophyt: soillyr +swanat+nwcauc) den Mediterran-Charakter der Carlineen (Abb. 5a, c). Dieser
reichen Entwicklung der acht genannten Gattungen (denen man noch das ost-(west)mediterrane Cardopatum
anschlielen kann) im Bereich des Etesien-Klimas auf der Westseite des eurasischen Kontinents stehen die
sino-japonisch-ostmandschurische Gattung Atractylodes und die neuerdings ebenfalls den Carlineen zugeord-
nete (vgl. DiTTrICH, KASTNER & MEUSEL 1987) nordostgobische Tugarinovia mongolica als Ostseiten-(Mon-
sunklima-)Elemente gegeniiber (vgl. Abb.4).

Das Areal von Carlina erstreckt sich in seinem westlichen und zentralen Teil von der
meridionalen bis in die temperate Zone, der ostliche Sektor ist dagegen ganz auf die
temperaten Breiten beschrankt. Darin duBlert sich ein Gefidlle von ozeanischen und
besonders subozeanischen bis in subkontinentale Bereiche:

Zonaldiagnose: m-sm-temp ‘- 0z,_;EUR-(SIB)
Regionaldiagnose: macar/mo-med-submed-me-mittel-zentralsibir

Die grofitenteils auf Florenprovinzen oder groBlere Inselrdume bezogene Artendichte
von Carlina (vgl. Abb. 94a) zeigt Hidufungen in der Eumediterranen und in der Submedi-
terranen Unterregion. In den letztgenannten Gebieten (z. B. Apenninische und Illyrische
Provinz) beruht die Artendichte auf der Begegnung von thermophilen planar-kollinen mit
weniger wirmeanspruchsvollen montan-altomontanen Elementen. Im ostmediterranen
Raum, besonders in der Agiischen Provinz, ist die hohe Artenzahl dagegen vor allem
durch die sich hier hiufenden Endemiten bedingt.

Innerhalb der Gattung findet man neben Arten mit ausgedehnten Arealen oft auch
stenochore Sippen, Endemiten oder Lokalendemiten, was teilweise auf junge Formbil-
dung, oft aber auch auf eine Reliktstellung zurlickgefiithrt werden kann.

Die Reliktareale der Untergattungen Carlowizia einerseits und Lyrolepis andererseits
sind durch eine weite Disjunktion getrennt (Abb. 103a). Carlowizia findet sich auf Ma-
deira mit einer und auf den Kanaren mit 3 Arten. Die in der Wuchsweise Carlowizia
dhnlichen Vertreter von Subgen. Lyrolepis bewohnen zerstreute Inselstandorte in der
stidostlichen Agiis (Abb. 101a, 103a). Die Disjunktion Agiis + Kanaren kehrt bei ver-
schiedenen Verwandtschaftskreisen — meist Relikten einer altmediterranen Flora — wieder
(Abb. 103D, c).

Als mediterrane Annuelle stimmen die beiden Arten von sect. Mitina mit teilweise
sympatrischen Arealen (Abb.97b, d) in ihrem Grundcharakter iiberein, differenzieren
sich jedoch in ihrer Ozeanititsamplitude (s. S.210). Der polymorphe Formenkreis von
sect. Corymbosae besiedelt ein geschlossenes zirkummediterranes Areal mit einer be
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solchen Elementen hdufigen Exklave im Kurdischen Bergland (Abb.95b). Diese Verbre;.
tungsform entspricht weitgehend dem Einfluf3bereich des semihumiden Etesienklimag im
Mittelmeerraum. Auch fiir die Verteilung der einzelnen Arten von sect. Corymbosge
diirften in erster Linie Klimafaktoren verantwortlich zu machen sein (s. S.210).

Im Gegensatz zu den bisher genannten immer- oder winter-(sommer-)griinen Carling.
Sippen sind die hapaxanthen Halbrosetten-Pflanzen von sect. Carlina und die Halbroget-
ten- und Rosetten-Stauden von sect. Heracantha an kiihlere Klimate und an eine Vegeta,.
tion mit Winterruhe in den Gebirgen der Mittelmeerlinder angepal3t. Aus der Bergstufe
der meridionalen und submeridionalen Zone dringen sie mit einigen wenigen Arten ing
temperate mitteleuropaische Hiigel- und Flachland vor (Abb.113b, 114b).

3.3.2. Arealtypengliederung der mediterran-mitteleuropaischen Flora

Um die Areale der Carlina-Arten nicht nur als Differenzierungen eines Verwandt-
schaftskreises zu betrachten, sondern sie auch auf allgemeine pflanzengeographische
Leitlinien zu beziehen und damit 6kogeographisch besser zu charakterisieren, wurde als
Rahmen einer vergleichend-chorologischen Betrachtung eine Ubersicht iiber wichtige
und haufig wiederkehrende Arealtypen der mediterranen und mitteleuropéischen Flora,
erarbeitet. Diese Arealtypengliederung soll gleichzeitig eine Grundlage fiir eine regional
orientierte Beurteilung der Begleitvegetation der einzelnen Carlina-Sippen (vgl. 3.4.,
S. 320) bilden.

Der Arealtypen-Ubersicht liegt die Analyse einer groBen Zahl von Arealformen
zugrunde, deren Unterschiede oder Ubereinstimmungen auf Florengeschichte und Um-
weltverhalten schlieen lassen. Als Arealtypen verstehen wir dabei aus vergleichen-
der Betrachtung abgeleitete Verbreitungsformen, die in ihrer Lage und Ausdehnung
sowie in ihrer landschaftlichen Bindung im wesentlichen iibereinstimmen (MEUSEL &
JXGER, Mskr.). Nach den heutigen Erfahrungen kénnen genauere Arealtypen-Ubersich-
ten nur innerhalb von Teilgebieten des Erdraumes, etwa einzelner Florenreiche oder
einiger benachbarter Florenregionen erstellt werden. Bei der hier vorliegenden Gliederung
wird der Versuch unternommen, Arealtypen innerhalb der mediterran-mitteleuropéi-
schen Flora, also des Siedlungsgebietes der Gattung Carlina, herauszustellen (Tab. 15).

Der mediterran-mitteleuropédische Raum ist Teil des extratropischen Eurasiens. In
diesem Gebiet spielt die Bindung der Areale an klimabedingte Florenzonen und Ozeani-
titsstufen, wie sie in Zonaldiagnosen (vgl. MEUSEL, JAGER & WEINERT 1965) zum Aus-
druck gebracht werden, eine wesentliche Rolle. AuBerdem wirken sich im meridional-
submeridionalen Eurasien Unterschiede im Jahreszeitenklima als Gegensatz von sommer-
trockenheiflem und winter-feuchtkiihlem Etesien-Klima auf der Westseite und sommer-
feuchtwarmem und winter-kaltem Monsun-Klima auf der Ostseite des Kontinents in der
Floren- und Vegetationsverteilung entscheidend aus (vgl. JicEr 1968). In der Areal-
typen-Ubersicht der siid-mitteleuropiischen Flora stellen wir deshalb den Gruppen medi-
terran-orientalisch-mitteleuropiischer Westseiten-Elemente (Gruppen 0.-3., 5.-6.
und 8.-9.) solche mit eurasischer Ostseiten-Verbreitung gegeniiber. Die Entfaltung und
Hauptverbreitung solcher Ostseiten-Elemente liegt meist im extratropischen Asien.
Viele von ihnen reichen jedoch in einer weiten Arealamplitude bis Europa (Gruppen 4.,
7. und 10.-14.).

Sowohl unter den mediterran-orientalisch-mitteleuropiischen als auch den asiatisch-
sibirisch-(mitteleuropéischen) Elementen werden die vorwiegend an die Gebirge gebunde-
nen Sippen als Oreophyten (Gruppen 3., 6., 9. und 11.) gesondert herausgestellt.
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Fig.95: Circum-Mediterranean areal types (ATG 1.) (e.g. Carlina sect. Corymbosae). For authors of the
Maps see tab. 15.
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Gegeniiber der in der Vergleichenden Chorologie (MEUSEL, JAGER & WEINERT 1965)
geiibten Arealbeschreibung, wo Hohenstufenbindungen stets mit Angaben iiber die 7.
nale Ausdehnung des Areals kombiniert werden, bedeutet die Kennzeichnung bestimmte;
Sippen als Oreophyten eine Vergroberung der chorologischen Charakteristik. Sie sollte -
in der Absicht, kiirzere Formulierungen fiir charakteristische Arealformen zu finden —
auch nur bei der Umschreibung von Arealtypen verwendet werden.

In den an Gebirgen reichen Mittelmeerlindern ermdglicht die Ausscheidung von
Oreophyten-Typen, viele naturgegebene chorologische Bindungen zu erfassen. Wie gug
diesen Ausfithrungen hervorgeht, soll die Bezeichnung Oreophyt (=oreo in den Arealdia-
gnosen) lediglich auf eine weitgehende Beschrinkung der Vorkommen einer Sippe in
Gebirgslandschaften hinweisen. Sie hat demzufolge nichts zu tun mit einer Definition vop
oreal im Sinne von altomontan, wie es RoTHMALER (1955, vgl. MEUSEL, JigERr &
WEINERT 1965) vorgeschlagen hat.

Tabelle 15 vermittelt eine Ubersicht mediterran-mitteleuropaischer Arealtypen, die
an anderer Stelle (MEUSEL & JAGER, Mskr.) noch umfassender behandelt werden. Die
einzelnen Verbreitungstypen werden hier nur so weit néher behandelt, als sie Beziehungen
zur chorologischen Gliederung von Carlina und zu den Pflanzengesellschaften der medi-
terranen Vegetation aufweisen, in denen Carlina-Arten besonders der Sektionen Miting
und Corymbosae vorkommen (vgl. 3.4.).

Unsere Darlegungen schlieBen an Arbeiten von JAGER (1968, 1970, 1971, 1972, JicEr
in SCHUBERT et al. 1981, JAGER et al. 1985) an, in denen Arealtypen der siid- und
mitteleuropiischen sowie der siidwestasiatischen Flora beschrieben und in ihrer klimati-
schen Bindung charakterisiert werden. Wie bei diesen Untersuchungen werden die Areal-
typen nach einer bezeichnenden Sippe (Art oder Gattung) benannt, durch Arealdiagnosen
umschrieben und soweit als méglich durch Karten veranschaulicht. Die Hinweise im Text
beziehen sich auf Abbildungen in diesem Band (,,Abb.“) sowie auf Karten in der Ver-
gleichenden Chorologie (,,K“).

Dabei wird versucht, die Gruppierung weitgehend auf die Gliederung der Holarktis
in Florenregionen (vgl. MEUSEL, JAGER & WEINERT 1965) zu beziehen. Sehr ausgedehnte
Areale konnen dann, wie E1a (1932) vorschligt, als Verbindungsformen zwischen mehre-
ren Regionen (Plantes de liaison, Plurizonaltypen) behandelt werden. Gruppe 7. enthiilt
Vertreter von Laubwaldpflanzen, deren Areale auBer der Mitteleuropéischen Region auch
die Sino-Japonische Region einschlieBen. Um den Verbreitungscharakter Kanarischer
Arten zu erfassen, wurden auBerdem einige Arealtypen in unsere Ubersicht aufgenom-
men, in denen sich Beziehungen zwischen der holarktischen und der tropischen Flora
abzeichnen (Arealtypengruppen 0. und 7.).

Am Beispiel der Makaronesisch-mediterranen Arealtypengruppe sollen die
Prinzipien unserer Gliederung etwas eingehender aufgezeigt werden. Wir gehen dabei von
einer hiufig wiederkehrenden Verbreitungsform aus, die das gesamte meridionale Gebiet
der Eumediterranen Unterregion von Westmarokko und Siidportugal bis zum Libanon
und Palistina umfaBt und oft auch noch Vorposten auf den Kanarischen Inseln und
Madeira sowie in den Kurdischen Gebirgen einschlieBt. Diese mediterrane Arealform
erweitert sich, wenn, wie es oft zu beobachten ist, die betreffenden Pflanzen auflerdem die
submeridionalen Landschaften in den Buchten des Tyrrhenischen und des Adriatischen
Meeres (also die Provenzalische, Ligurische und Zirkumadriatische Provinz) besiedeln.
Beispiele fiir diesen Zirkummediterranen Arealtyp (Trifolium stellatum-Typ) fin-
det man vor allem unter den Pflanzen des Litorals (Urginea maritima) und der offenen
Therophytenfluren wie Trifolium stellatum (Abb.95a), Asteriscus aquaticus (Abb. 104b).
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Abb.96: Klimadiagramme im Umkreis des Mittelmeerbeckens und der Kanaren, zur Veranschaulichung der
Verteilung und Variation des Etesien-Klimarhythmus, Zusammenstellung nach WALTER & LieTH (1967).

Fig.96: Climatic diagrams of the Mediterranean area and the Canary Islands in order to illustrate the
distribution and variation of the etesian climatic rhythm, acc. to WALTER & LieTu (1967).

Pallenis spinosa, Bupleurum lancifolium (K 203c), Medicago truncatula oder Phalaris
brachystachys. Aber auch die Hartlaubwald- und Garigue-Vegetation enthilt zirkum-
mediterrane Arten (Myrtus communis K 298a, Lavandula stoechas). In die zirkummediter-
ranen Sippen gliedern sich rein mediterrane, also gédnzlich auf die meridionale Zone
beschréinkte Arten ein (z. B. Ononis ornithopodioides). In der Gattung Carlina erweist sich
sect. Corymbosae als ein typisches zirkummediterranes Element (1.1., Abb.95b).

Klimatckologisch betrachtet, ist die zirkummediterrane Arealform Ausdruck einer
Anpassung der betreffenden Sippen an das durch einen Wechsel von trockenheiflen
Sommern und kiihlfeuchten Wintern ausgezeichnete Etesienklima im Umkreis des Mittel-
meers und in entsprechenden Breiten an der Atlantikkiiste (vgl. Abb. 95a~c mit Abb. 96).
Im Norden endet die Verbreitung mediterraner Elemente iiberall dort, wo in einem mehr
oder weniger gleichférmig humiden Klima die Breitlaubwaldvegetation zur Herrschaft
kommt. Im Siiden klingt sie im ariden Klima der Wiistengebiete aus.

Wie aus der Klimadiagramm-Ubersicht (Abb. 96) hervorgeht, bestehen sowohl in der
west-Ostlichen Erstreckung des Mittelmeerbeckens als auch auf den einzelnen Halbinseln
deutliche Ozeanitiitsabstufungen. Innerhalb des Ozeanititsgefilles beschrinken sich
viele mediterrane Elemente auf bestimmte Amplituden. So weist der lusitanisch-zentral-
(ost)mediterrane Quercus ilex-Typ (1.2., Abb.95¢c) eine 0z (3-, der iberisch-ostmediter-
rane Pinus halepensis-Typ (1.3., Abb.97a) dagegen eine 0z, ,-Amplitude auf. Viele Ver-
treter des mediterranen Hartlaubwaldes, die man meist allgemein als ,mediterrane
Elemente* bezeichnet, zeigen sich bei genauerer Analyse in dhnlicher Weise differenziert.

Auch in der Beschrinkung mediterraner Arten auf einzelne Sektoren des Mittelmeer-
faumes wirken sich oft bestimmte Klimabindungen aus. Die ostmediterrane (égiisch-
sudfﬂlaﬁsolisch-pa,la,est;inisch-cyrenaische) Arealform (Sarcopoterium-Typ 1.8., Abb.99a)

Fortsetzung Text S. 190
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Tab.15: Ubersicht iiber Arealtypengruppen (ATG) und Arealtypen der mediterran-mitte

|
Flora und die diesen zugeordneten Carlina-Sippen. €Uropiischey

Tab.15: Survey of areal type groups and their different areal types in the Mediterranean-Centy

flora and the corresponding taxa of Carlina. al European

. Macaronesisch-siidmediterran-nordsaharisch-arabisch-orientalische Arealtypen
Macaronesisch-mediterrane Arealtypen

. Orientalisch-turkestanisch-mediterrane Arealtypen
(Macaronesisch)-mediterran-(orientalische) Oreophyten-Arealtypen

. Eurasische und europiische meridional-submeridional-(temperat) - kontinentale Arealtypen
. (Mediterran/montan)-submediterran-(pontische) Arealtypen

. (Mediterran)-submediterrane Oreophyten-Arealtypen

. Eurasische (tropisch)-meridional-submeridional - ozeanische Arealtypen

. (Submediterran/montan)-mitteleuropéische Arealtypen

. (Submediterran)-mitteleuropdische Oreophyten-Arealtypen

10. Eurasische (submeridional/montan)-temperate Arealtypen

11. Eurasische (bzw. zirkumpolare) submeridional-temperat-(boreale) Oreophyten—Arealtypen
12. Eurasische (bzw. zirkumpolare) boreale Arealtypen

13. Eurasische (bzw. zirkumpolare) arktisch + temperat/alpine Arealtypen

14. Zirkumpolare arktische Arealtypen

©ET DO W= O

Die Kartenhinweise in Tab. 15 und im Text (bes. Kapitel 3.3. und 3.4) beziehen sich auf die Arealkarten.
iibersicht dieser Monographie (Abb.94-115). Aulerdem wird auf bereits veréffentlichte Karten in der Vep.
gleichenden Chorologie der zentraleuropdischen Flora Bd. I (K 7a-K 253d), Bd. IT (K 259a-K 421d) bzw.
Bd.IIT (K 422a-K 560d, Mskr.) verwiesen.

Die Bearbeitung der Kartenvorlagen zu den Abb.94-115 erfolgte grofitenteils in der Arbeitsgruppe
Chorologie des Wissenschaftsbereichs Geobotanik und Botanischer Garten der Univ. Halle. Dabei wurden
folgende Vorlagen benutzt: BRowicz & ZIELINSKY (1984): 111¢, d; JaLas & SUOMINEN (1983): 112b; Jiarr
(1971); 98D, 102d, 109a; JAGER, Orig.: 98d, 104 a; JAGER et al. (1985): 105b; JAGER & KASTNER, Orig.: 113,
114b; 115d; KisTNER, Orig.: 95b, 97D, d, 98¢, 99¢, d, 100a, b, 101b, 103a, 112¢, d; KnaPP (1985): 1114, b;
Knarp (1986): 115¢; Knapp, Orig. 97¢, 102b, ¢, 103b, ¢, 105¢, d, 106¢, 1074a, b, f, 110c¢, d, 112b; MRUSEL et,
al. (1984): 99b, 101a; MEUSEL, JAGER & WEINERT, Vergl. Chor. I (1965): 94b, ¢, 95¢, 102a, 106b, 111b, d,
112a, 113a; MEUSEL, JAGER, RAUSCHERT & WEINERT, desgl. I (1978): 95d, 104d, 106a, 109d, 110a, b, 113c,
114a, ¢, 115a, b; MEUSEL & JAGER, desgl. III (Mskr.): 94a, b, 105a, 106¢, 109¢; RauscHERT, Orig.: 99a;
RavuscHERT & KNaPp, Orig.: 95a, ¢, 104b; RECHINGER (1947): 107e; RikL1 (1946): 107c; WALTER & STRAKA
(1970): 97b. Die aus &dlterer Literatur iibernommenen Karten wurden von H.D.K~APP erginzt und ver-
bessert.

Die Abkiirzungen in der Tabelle entsprechen MEUSEL, JAGER & WEINERT (1965); S bedeutet Segment,
E Endemit, LE Lokalendemit, vgl. S. 190; Schrigstriche weisen auf eine Bindung der Vorkommen an Gebirge
allgemein (/oreo), an die montane (/mo) oder die alpine Stufe (/alp) hin. Ein Schrégstrich bezieht sich auf ein
Florengebiet, zwei Schrigstriche auf zwei oder mehrere vorher angefiihrte Florengebiete.

0. Macaronesisch-siidmediterran-nordsaharisch-arabisch-orientalische Arealtypen (z.T. Ost- u.
Siidafrika (A) einschliefend)
0.0. Ceratonia-Typ (Abb. 104a)
(macar)-siidmed-(nordsahar)
0.1. Chamaerops-Typ (Abb. 97¢)
swmed - 0zean

0.2. Lygeum-Typ (Abb. 98b) C. brachylepis S
sw-(so)med - kont
0.3. Euphorbia regis-jubae-Typ C. canariensis LE

canar-(swmaroc+ capverd)

0.4. Launaea arborescens-Typ
(macar)-swmed-nwsahar

0.5. Achillea fragrantissima-Typ
somed-(arab)

0.6. Lygos raetum-Typ (vgl. JAicER 1971)
(macar)-siidmed-sahar-(arab)

0.7. Salvia aegyptiaca-Typ (Abb. 104b, c)
macar-(siidmed)-sahar-arab-siidiran-(sind)

0(A).8. Tricholaena-Typ (vgl. Band II)

capverd-macar-(sidmed-sahar)-arab-ostafric



0(A)-9-
Q(A).IO.

O(A).ll.

1.1.
1.2.
1.3.
1.4.
1.5.
1.6.
1.9.

L.8.

1(8).11.

1(4,5).12.

Kleinia-Typ (vgl. Band II) '
capverd-macar»(sahar)—arab-afrlc

Hyparrhenia-Typ (Abb. 104d, e)
mac

rina-Typ (vgl. Band II)
S::C:r/mo + (slidmed) + abess-ostafric//mo

Macaronesisch-mediterrane Arealtypen
" Trifolium stellatum-Typ (Abb. 952)

(macar)-circmed + (curd)
Laurus-Typ (Abb. 102a)
macar-med - ozean disj-siideux
Quercus ilex-Typ (Abb.95¢)
lusit-(siidatl)-west-(ost)med-(eux)
Pinus halepensis-Typ (Abb.97a)
iber-circmed

Isoplexis-Typ (Abb. 102a, 103a)
westcanar/mo-madeir-(rif)
Quercus suber-Typ (Abb.97¢)
(macar)-lusit-(stidatl)-west-(zentral)med
Rosmarinus-Typ (Abb. 102d)
iber-zentral-(ost)med

Achillea ligustica-Typ (Abb. 98d)
(west)-zentral-(ost)med-(submed)
Sarcopoterium-Typ (Abb.99a)
ostmed-(sic-sard)

. Limodorum-Typ (Abb. 111a)

med-submed-siidatl-(pann-swpont)

. Ruscus-Typ (Abb. 94b)

med-westsubmed-eux-siid-(nord)atl
Sherardia-Typ (Abb. 94b)
med-submed-atl-ze

Eryngium campestre-Typ (K 305d)
med-submed-pont-(siidze-siidatl)

. Orientalisch-turkestanisch-mediterrane Arealtypen
. Juniperus excelsa-Typ (Abb. 108)
(ostmed)-anat-arm-curd-siidiran-(turcest)//(mo)
. Quercus brantii-Typ

ostmed-curd-swiran

. Globularia trichosantha-Typ (Abb. 110a)

(ostmed)-anat-arm

. Teucrium polium-Typ (Abb. 105d)

(sahar-arab)-med-or

. Centaurea solstitialis (Abb. 105a)

westor-ost-(west)med-pann-(ze)
Bromus scoparius-Typ (Abb. 105D, c)
med-or-turcest

Scandix-Typ (Abb. 106a)
med-or-turcest-atl-(ze)

Daucus-Typ (Abb. 106a)
med-or-turcest-me

. Echium italicum-Typ (Abb. 106¢)

turcest-or-swpont-pann-ost-(west)med

. Nigella-Typ (Abb. 106b)

med-or-turcest-swpont-pann-siidatl
Chondrilla-Typ (Abb. 106¢)
med-or-turan-pont-pann-siidsarm-siidat!

ar-siidmed-(sahar)-arab-or + ostafric/mo + siidafric

QOO QO oo a 9
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. sect. Corymbosae
. sect. Mitina

. lanata

. salicifolia
. racemosa
. hispanica

. tnvolucrata S

. corymbosa

diae LE

. tragacanthifolia LE

graeca E

. libanotica S

stcula S

. barnebiana LE

. pygmaea LE

. sitiensis LE

. curetum ssp. orientalis E

Carlina (ohne C. biebersteinii)

C.

C.

kurdica E

oligocephala
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3.1
3.2.
3.3.
3.4.
3.5.
3.6.
3.7.
3.8.
3.9.

3(4).10.

4(2,0).0.
4.1,
4(1,8).2.
4.3,
4(1,8)4.

4.5.

5.1.
5.2.
5.3.
54.
5.4a.
5.5.
5.6.

5.7.

. (Macaronesisch)-mediterran- (orientalische) Oreophyten-Arealtypen
. Cerasus prostrata-Typ (Abb. 107a)

med/oreo

Spartocytisus-Typ C. xeranthemoides
canar/oreo

Dianthus lusitanus-Typ

westiber-atlas//oreo

Erinacea-Typ (Abb. 107¢c) C. atlantica E
ostiber-baet-atlas-alger//oreo
Berberis aetnensis-Typ (Abb. 107b) C. nebrodensis LE

corsard-sic-(calabr)//oreo
Scutellaria rubicunda-Typ (Abb. 107e)
sic-hell-(aeg)//oreo

Berberis cretica-Typ (Abb. 107b) C. curetum ssp. curetum LE
(hell)-aeg-(anat) +liban//oreo C. frigida
Astragalus angustifolius-Typ

aeg-anat-arm//oreo (Abb. 107d)
Cupressus-Typ

med-or//oreo dis;j.

Cedrus libani-Typ
siidanat-liban//oreo

Pimpinella tragium-Typ (Abb. 107f)
med-ostsubmed//oreo-pont

Eurasische und europiische meridional-submeridional-(temperat) - kontinentale Arealtypen
Peganum harmala-Typ (vgl. JAcER 1971)
(mong)-turan-or-siidmed-sahar

Stipa capillata-Typ (Abb. 109a)
nwchin-mong-siidsibir-aralocasp-(or-turcest)-pont-pann-(ze)
Salsola kali-Typ (K 135¢)
mong-siidsibir-aralocasp-(or-turcest)-pont + med-atl-ze - lit
Achillea nobilis-Typ (K 479a)
(or-turcest)-aralocasp-siidsibir-pont-pann-(med-ze)
Halimione portulacoides-Typ (K 133b)
(or)-aralocasp-siidsibir-pont-pann-(ze) + med-atl-ze - lit
Adonis vernalis-Typ (Abb. 109b)
zentral-mittel-siidsibir-pont-pann-siidsarm-(ze-submed disj)

. Acer tataricum-Typ (Abb. 109d) C. biebersteinii ssp. intermedia

ostsubmed-arm-pann-pont-siidsarm

. Dictamnus-Typ (K 266a)

nordchin-mandsch-daur + turcest-altai + westpont-submed-pann-(ze)
Trapa-Typ (K 301d)
sinojap + turcest-westhim + submed-pann-swpont-siidsarm-(siidatl)

. (Mediterran/montan)-submediterrane- (pontische) Arealtypen
. Pinus nigra-Typ (Abb.111b)

(med/mo disj)-iber-nord-(zentral)anat
Laurocerasus-Typ (Abb. 111¢)
macar-baet-rif-siidatl-(submed - ozean disj)-eux-hyre
Euonymus latifolia-Typ (K 275¢)

(med/mo disj)-hyrc-eux-ost-(west)submed//(mo)
Fagus orientalis-Typ (Abb.113a)

hyre-eux-(balc)

Quercus cerris-Typ (Abb. 111d)
(ost-zentralmed/mo)-eux-balc-illyr-app

Lamium orvala-Typ (K 376b)

noillyr-slov-siidalpisch

Staphylea-Typ (K 276a) (Loranthus-Typ, JiceEr 1970)
eux-zentralsubmed-matr-swpont-(herc)

Aceras-Typ (K 111a)
(westmed/mo)-west-(zentral)submed-siidatl-(siidsubatl)
Euphorbia amygdaloides-Typ (JAGER 1968, K 270a)
(med/mo)-lusit-eux-swpont-matr-(herc)-siidatl



5.8.
5.9.
5.10.

5.11.

6.1.
6.2.
6.3.
6.4.
6.5.
6.6.
6.7.
6.8.
6.9.
6.10.
6.11.

6(3).12.

7.1.

7.2.

7.3.
74.
7.5.
7.6.
7.79.

7.8.

8.1.

8.2.
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Globularia punctata-Typ (Abb. 110a)
ost-zentralmed/mo-submed-swpont-pann-siidsubatl
Stachys recta-Typ (K 375a)
(submed)-pann-nordpont-siidsarm-siidsubatl

Acer campestre-Typ (K 277b)
submed/mo-westpont-siidze-siidatl-siidbrit
Trifolium rubens-Typ (K 239c)
(west)-zentral-(ost)submed-matr-siidze-(stidatl)

. (Mediterran)-submediterrane Oreophyten-Arealtypen
. Silene saxifraga-Typ (Abb.112a) C. acanthifolia S

(med)-west-(ost)submed-(alpisch-carpat)//oreo

Arenaria aggregata-Typ (Abb. 112b)
(atlas)-iber-pyr-(swalpisch-corsard)//oreo

Dianthus furcatus-Typ

(cant)-pyr-swalpisch//oreo

Arenaria bertolonii-Typ (Abb. 112b) C. macrocephala
corsard-app//oreo

Drypis-Typ (Abb. 112b)

app-illyr-hell//oreo

Veronica saturejoides-Typ

illyr-alban-(balc-carp)//oreo

Bruckenthalia-Typ (K 331b)
(nordanat)-bale-(illyr)-siidostearp//oreo

Dianthus pinifolius-Typ

(illyr)-bale-hell//oreo

Telekia speciosa-Typ (K 468¢)
cauc-balc-illyr-(ostalpisch)-carp//oreo

Betonica grandiflora-Typ

cauc-(nordanat)//oreo

Cicerbita macrophylla-Typ (vgl. JAGER in SCHUBERT et al. 1979)
cauc + siidural//oreo

Aethionema grandiflorum-Typ
cauc-noanat-arm-curd-westiran//oreo

Amelanchier ovalis-Typ (K 210d)
med-submed-alpisch-carp//oreo-rhen-herc//demo + balt-(scand)

. Eurasische (tropisch)-meridional-submeridional - ozeanische Arealtypen
. Ilex-Typ (K 274b)

trop/mo-m-(temp) - ozean, , CIRCPOL
Persea-Typ (vgl. Band II)

trop - humid Oas+ AM +macar
Woodwardia-Typ

macar-(med)+ him/mo + sinojap-malay
Pterocarya-Typ (K 117b)

siid-zentralchin + westhim/mo + hyre-eux
Styrax-Typ

siidchin-soas + (ostmed)

Hedera-Typ (K 303a)

sinojap + him/mo + macar-med-hyrc-atl-ze
Pistacia-Typ (K 2742a)

macar-med + ostafric/mo + chin
Pteridium-Typ (K 12a)

trop - humid-merid-temp - 0z, ; CIRCPOL
Tilia-Typ (Abb. 115a)

sm/mo-temp - 0z, 3 CIRCPOL

- (Submediterran/montan)-mitteleuropiische Arealtypen
. Tilia cordata-Typ (JAGER 1970, Abb. 115a)

submed/mo-atl-sarm-(sibir)

Ulex-Typ (K 229b)

lusit-atl

Erica tetralix-Typ (K 332b)
lusit-(zentralsubmed)-atl-subatl-(balt)
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8.3. Calluna-Typ (K 331b)
lusit-zentralsubmed-eux//mo-atl-west-(ost)sarm-scand-(boreoross)

8.4. Teesdalia-Typ (JicEr 1970, K 180d)
lusit-(zentralmed)-siidatl-subatl-ze

8.5. Ilex aquifolium-Typ (K 274c¢)
west-zentralmed-submed//mo-atl-subatl

8(1).6. Hedera helix-Typ (K 303b)

med-submed//(mo)-atl-ze

8.7. Fagus sylvatica-Typ (JAGER 1970, Abb. 113a) C. vulgaris
west-zentralsubmed/mo-siid-(nord)atl-ze
8.8. Astrantia major-Typ (Abb. {14¢c) C. acaulis

west-zentralsubmed/mo-alpisch-carp-herc//demo-polon-(balt)
8.9. Hippocrepis comosa-Typ (K 247 ¢c)

west-zentralsubmed//mo-alpisch-(carp)//demo-herc-rhen-(brit-balt)

8.10. Fraxinus excelsior-Typ (K 346d)
submed/mo-(westpont)-atl-westsarm

8.11. Asarum-Typ (JigEr 1970, K 126d)
(west)-ostsubmed//mo-subatl-sarm

8(4).12. Ficaria-Typ (K 168a)

(Eupatorium-Typ, JAGER 1970)
med/(mo)-submed-pont-me

8.13. Asperula tinctoria-Typ (K 422d)
(Galium triandrum-Typ, JAGER 1972)
illyr-matr-siid-(nord)sarm-ze-siidsubatl

8.14. Gypsophila fastigata-Typ (K 141a)
(Sempervivum soboliferum-Typ, JAGER 1972)
illyr-ostalpisch//perimo-pann-polon-balt-(westsarm)

8(12).15. Anthoxanthum odoratum-Typ (K 53b)

(med-or)-submed//mo-me-(sibir)-ne

9. (Submediterran)-mitteleuropiische Oreophyten-Arealtypen
9.0. Rumex alpinus-Typ (K 128d)
submed-alpisch-carp-(herc-rhen)//oreo
9.1. Gentiana acaulis-Typ (K 353a)
(west-zentralsubmed)-alpisch-carp//oreo
9.2. Primula hirsuta-Typ (K 339c¢)
(westsubmed)-west-zentralalpisch//oreo
9.3. Primula auricula-Typ (K 339b)
(zentralsubmed)-siidalpisch 4+ nordalpisch-(carp)//oreo
9(6).4. Ranunculus hybridus-Typ (K 166a)
insub-carn + nordnor//oreo
9(6).5. Doronicum austriacum-Typ (K 495b)
balc-illyr-carp-ostalpisch + cev-ostpyr//oreo
9(12).6. Primula farinosa-Typ (K 337d)
(submed)-alpisch-(carp)//oreo + (scot)-scand-(balt)

10. Eurasische (submeridional/montan)-temperate Arealtypen
10(12).0. Populus tremula-Typ (K 112d)
sm/mo-temp-b CircroL
temperat-boreale zirkumpolare Breitgiirtelareale
10(12).1. Urtica dioica-Typ (K 124b)
m-b CircroL
meridional-boreale zirkumpolare Breitgiirtelareale
10.2. Poa nemoralis-Typ (K 33a)
(sm)-temp-(b) - (0z,5) EURras
(submeridional)-temperat-(boreal) - ozeanisch-subkontinentale eurasische Areale
10.3. Goodyera repens-Typ (HuLTEN 1962)
temp-(b) - (ko 3) CircPOL
temperat-subboreal - subozeanisch-subkontinentale zirkumpolare Areale
10.4. Campanula glomerata-Typ (K 442b)
sm/mo-temp-b - (k, ) EURAS
submeridional/montan-temperat-boreal - subkontinentale eurasische Areale
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10.5. Aster tripolium-Typ (K 455b)
(sm)-temp-b - k; 3 +1it EUraAs
temperat-boreal - kontinental 4 litorale eurasische Areale
10(4,5).6. Artemisia absinthium-Typ (K 487¢)
(m)-sm-temp-(b) - (0z, ;) EUR-Was
submed-(or)-turcest-pont-siid-mittelsibir-me-(ne)

10(5).7. Brachypodium pinnatum-Typ (Abb.94c¢) C. vulgaris-Gruppe
sm-temp ‘ (0z,.3) EUROSIBIR
submed/(mo)-me-(pont)-siid-mittelsibir-(turcest)
submeridional-temperat - ozeanisch-subkontinentale eurosibirische Areale

10.8. Campanula cervicaria-Typ (K 442a) C. biebersteinii
(sm)-temp-(b) - (K, 3) EUROSIBIR
(submed)-subatl-sarm-(siid)-mittelsibir

10.9. Hydrocharis-Typ (K 30b)
sm-temp * (02, 3) EUROSIBIR
submed-pont-subatl-sarm-siid-mittelsibir

10(12).10. Angelica sylvestris-Typ (K 317a)
sm/mo-temp-b - oz, ; EUROSIBIR
submed/mo-me-ne-sibir
10.11. Geum aleppicum-Typ (K 220c¢)
(sm)-temp-(b) - (ky.3) Oas-SiBIr-(EUR)
temperat - subozeanisch-subkontinentale eurasische Ostseitenareale

11. Eurasische (bzw. zirkumpolare) submeridional-temperat-(boreale) Oreophytenareale, dazu u.a.:
11.0. Aster alpinus-Typ (K 454d)
sm-temp//oreo-b - k, 3 EURAS-NaM

12. Eurasische (bzw. zirkumpolare) boreale Arealtypen dazu u.a.:

12.0. Cardamine pratensis-Typ (K 187b)
(sm/mo)-temp-b-arct CIrcPOL
temperat-boreal-arktische Breitgiirtelareale

12.1. Isoetes-Typ (K 9c, d)
(sm)-temp//mo-b-(arct) - 0z, , CIRCPOL
temperat/montan-boreal - ozeanische Areale

12.2. Huperzia selago-Typ (K 8a)
temp/mo-b-(arct) - 0z, 3 CIRCPOL
boreal - ozeanisch-subozeanische Areale

12.3. Linnaea borealis-Typ (K 430¢c)
temp/mo-b-(arct) - k ;)5 CIRCPOL
boreal - kontinentale Areale

12.4. Cacalia hastata-Typ (JAGER in SCHUBERT et al. 1979)
(sm/mo)-temp-b - (k;,3) Oas-SiBIR-(EUR)
temperat-boreale Ostseitenareale

12.5. Larix-Typ (K 22¢)
temp/mo-b -k, 5, SiB+ (EUR)
zentral-westsibirisch-(boreoross-scand) + (alpisch-carp/mo)

12.6. Trifolium spadiceum-Typ (JicEr 1972, K 236a)
(sm/mo)-temp/demo-b - (0z, ;) Eur
(submed)-ze//mo-sarm-ostscand-boreoross

13. Eurasische (bzw. zirkumpolare) arktisch + temperat/alpine Arealtypen dazu u.a.:
13(9).0. Polygonum viviparum-Typ (K 130¢)

sm-temp//alp + (b)-arct CIRCPOL

13.1. Dryas octopetala-Typ (K 220d)
temp/alp + arct CIRCPOL

13.2. Loiseleurea procumbens-Typ (K 326d)
temp/alp +arct - oz,_3; CIRCPOL

13.3. Gnaphalium supinum-Typ (K 463a)
temp/alp EUR+ b-arct- o0z, 3 EUR-Oam

13.4. Kobresia bellardii-Typ (K 63¢c)
temp/alp + arct - kont CircroL
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findet sich besonders bei Pflanzen, die eine sehr lang wahrende sommerliche Trock
ertragen (vgl. MEUSEL et al. 1984), worauf auch ihr meist ausgesprochen xeroy,
Wouchs hindeutet. Demgegeniiber sind verschiedene westmediterrane Elemente Vo
ausreichenden Humiditdt besonders einer guten Bodendurchfeuchtung in der
periode abhingig (vgl. Band II). Bereits auf der Iberischen Halbinsel und im nordwegt
lichen Afrika tragen starke Humiditédtsunterschiede zur Herausbildung unterschiedliche.
Arealformen, z. B. des deutlich ozeanischen westmediterranen Quercus subgr-TypS i 5r
Abb.97¢) und des subozeanisch-subkontinentalen west-zentralmediterranen Rosm&n:i
nus-Typs (1.6., Abb. 102d) bei. Seltener findet man Elemente mit zentralmediterraney,
Schwerpunkt: Achillea ligustica-Typ (1.7., Abb.98d).

Verschiedene im Mittelmeerraum beheimatete Carlina-Arten lassen sich in die hier
vorgestellte Arealtypen-Gliederung einordnen. So mufl, wie der Kartenvergleich,
(Abb.92c¢, d) zeigt, C. racemosa als eine 0z, ,-Art des westmediterranen Quercus sybey.
Typs (1.5.) angesprochen werden, wihrend sich C. lanata (Abb. 92b) ganz shnlich wie dje
0zy 3-Vertreter des Pinus halepensis-Typs (1.3., Abb.92a) verhilt. Von den Arten dep
sect. Corymbosae gehdren C. hispanica dem Quercus suber-Typ (1.5., Abb.98a) und
C. corymbosa dem Achillea ligustica-Typ (1.7., vgl. Abb.98¢, d) an. C. graeca und die
nahestehende C'. libanotica bewohnen zusammen etwa das Areal von Sarcopoterium (1.8,
Abb.99a, c).

Viele Pflanzen der artenreichen Mediterranflora besiedeln nur enge Areale. Solche
stenochoren Elemente werden in der vorliegenden Ubersicht den Arealtypen angeschlos-
sen, in deren Bereich sie hineinfallen. Nach ihrer Ausdehnung unterscheiden wir:

ehzeijt
Orphey
1l einep
Winter.

Segmente (S) als Verbreitungsformen, die gro3ere Abschnitte eines Arealtyps ein-
nehmen,

Endemiten (E) als Sippen, deren ArealgroBle und Lage etwa mit einer Florenpro-
vinz iibereinstimmt (Provinz-Endemiten nach MEUSEL, JAGER & WEINERT 1965),
und

Lokalendemiten (LE) als Pflanzen mit noch stidrker beschrinktem Vorkommen
bis hin zu einem einzigen Standort.

Die weitgehend an die Agiische Provinz gebundenen Carlina graeca oder Acer semper-
virens (Abb.99¢, e) wiren demnach als Endemiten dem Sarcopoterium-Typ anzuschlie-
Ben, wihrend das iiber mehrere Provinzen ausgedehnte siidanatolisch-libanesisch-palae-
stinische Areal von C. libanotica als ein Segment dieses Typs zu bezeichnen ist. Als
Lokalendemiten innerhalb des Sarcopoterium-Typs erscheinen in der Arealtypen-Uber-
sicht C. diae (Ostkreta), C. tragacanthifolia (Dodekanes, vgl. Abb.101a), C. sitiensis
(Ostkreta, Kasos), C. barnebiana (Ostkreta) und C. pygmaea (Zypern, vgl. Abb.114Db).
Von diesen sind, ihrer Sippenstruktur nach, die erstgenannten beiden Arten als Palidoen-
demiten zu bezeichnen, wihrend die iibrigen als Elemente jiinger aufgegliederter Formen-
kreise angesprochen werden miissen.

Viele Pflanzen der Mittelmeerflora zeichnen sich durch stark aufgesplitterte dis-
junkte Areale aus. Eine oft wiederkehrende Disjunktionsform bei mediterranen Ele-
menten zeigt Hiufungen im westmediterranen (iberisch-atlassischen) und im ostmediter-
ranen (dg#isch-anatolischen) Gebiet bei Liicken oder zumindest starken Auflockerungen
im Bereich des jung aufgefalteten Apennin (Bupleurum fruticosum, Abb. 102¢, Globularia
alypum, Abb. 110c¢). Florengeschichtlich betrachtet schlieBt man hieraus auf eine Uber-
dauerung der betreffenden Sippen im Bereich alter Landkerne.

In der Regel sind Differenzierungen im Verbreitungsbild mediterraner Elemente aber
auch okologisch, meist klimaskologisch bedingt. So zeigt Minuartia montana (Abb. 102b)
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Abb. 97: Iberisch-zirkummediterrane, west- und siidwestmediterrane Arealtypen (ATG 1. und 0.).

Fig.97: Iberian-Circum-Mediterranean, West- and South-West Mediterranean areal types (ATG 1. and 0.).

For authors of the maps see tab. 15.
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Abb.99:  Ostmediterrane Arealtypen (ATG 1.).
Fig.99:  East Mediterranean areal types (ATG 1.). For authors of the maps see tab. 15.
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Abb.100: Carlina graeca und C. corymbosa in der Agiis. Zonale Verteilung in Beziehung gesetzt zu gestaffel-
ten Wintertemperatur-Isothermen.
C. curetum ssp. curetum und C. sitiensis, Verbreitung auf Kreta. Alle Angaben nach iiberpriiften Belegen.

Fig.100:  Carlina graeca and C. corymbosa in the Aegaean area. Zonal distribution in relation to graduated
winter temperature isotherms.

C. curetum ssp. curetum and C. sitiensis, distribution in Crete. All data based on checked collections. For
authors of the maps see tab. 15.
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eine ausgesprochen disjunkte mediterran kontinentale Verbreitung mit Teilare
der 6stlichen Iberischen Halbinsel und in Nordwestafrika einerseits sowie in Ze,
tolien und im westlichen Iran andererseits. Diese Verbreitungsform steht in einen, sch
fen Kontrast zu der von Laurus als einer ebenfalls mediterranen, aber ext . Aar
- o - » GDOT eXIrem ozeanischey
Disjunktionssippe (1.1., Abb. 102a), deren natiirliche Vorkommen sich auf warm - humiq
Standorte auf den Atlantischen Inseln sowie in der westlichen und 6stlichen Mediterranei:
beschrinken. Noch stiarker aufgelockert erscheinen an spezielle Standorte, oft, kiistenna}e
Felsklippen, gebundene Reliktarten, von denen man viele als urspriingliche Elemente der
in den Mittelmeerlindern weit verbreiteten Garrigue-Vegetation ansehen mug (z.B
Scabiosa cretica-Gruppe Abb. 103d, Euphorbia dendroides). '

Zu solchen Relikt-Sippen mit weit zerstreuten Arten innerhalb der Makaronesiscl,.
Mediterranen Florenregion gehoren auch die beiden durch urspriingliche Merkmale ausge-
zeichneten Untergattungen subgen. Carlowizia und subgen. Lyrolepis in einer kana.
risch 4 dgéischen Disjunktion (Abb. 103a). Sie kommen in Gebieten vor, die wahrscheip.
lich seit dem mittleren Tertidir nicht mehr iiberflutet waren und die heute noch ip
bestimmten Hohenstufen oder an Sonderstandorten einer an mehr oder minder humide
Standorte gebundenen Reliktvegetation Uberdauerungsmoglichkeiten bieten.

Wihrend die bisher behandelten Arealtypen der makaronesich-mediterranen Gruppe
lediglich den Mittelmeerraum oder Teile desselben besiedeln, beschreiben die folgenden
Typen Ausweitungen aus dem makaronesich-mediterranen Raum. In einem mehrere
Florenzonen umfassenden Areal findet man z.B. die Pflanzen des Limodorum-Typs
[1(5).9., Abb.111a] sowohl im meridionalen mediterranen als auch im submeridionalen
submediterranen Gebiet. In der Arealtypen-Ubersicht wird das Ubergreifen in den Be-
reich einer weiteren Arealtypengruppe durch Hinzufiigen dieser in Klammern vermerkt,
in unserem Fall mit 1(5)., d.h. Kombination von mediterraner und submediterraner
Gruppe. Sehr hiufig reichen mediterrane Elemente begiinstigt durch das milde Winter-
klima mehr oder minder weit in die Atlantische Provinz der Mitteleuropéischen Floren-
region. Die Vertreter des Ruscus-Typs [1(5).10., Scleropoa rigida, Abb. 94b] beschrénken
sich hier vielfach auf die siidtemperaten Abschnitte. Einer grofleren zonalen und Ozeani-
tatsamplitude entsprechend, erreichen die Arten des Sherardia-Typs [1(8).11., Abb. 94b)
die Subatlantische und oft auch die Zentraleuropéische Provinz in ihrer gesamten Breite.
Viele von ihnen sind erst als Segetal- und Ruderalpflanzen in weiten Teilen Mitteleuropas
heimisch geworden. Es erscheint deshalb umsomehr berechtigt, hier von einem in der
Mediterranen Region verankerten Verbindungselement zu sprechen. Verschiedene der
unter 1(8).11. angefiihrten Pflanzen leiten zu Arealformen mit Schwerpunkt in Mittel-
europa (Gruppe 8.) iiber.

So wie einerseits verschiedene Vertreter der mediterranen Flora nordwérts in den
Bereich der Mitteleuropiischen Florenregion ausstrahlen, so bestehen andererseits Bezie-
hungen der mediterranen Vegetation zur Pflanzenwelt der siidlich sich anschliefenden
Saharo-Sindischen Region.

Innerhalb der Siidmediterran-nordsaharischen Arealtypengruppe (Gruppe
0.) gehoren die siidmediterranen Elemente des Ceratonia-Typs (0.0., Abb. 104a) zu den
charakteristischen Pflanzen einer wirmeklimatisch anspruchsvollen Hartlaub-Vegeta-
tion, in der neben Ceratonia, Olea europea (Abb.104d), Nerium oleander (K 357¢) und
gebietsweise Pistacia atlantica vorkommen. Auch die Areale der siidwestmediter-
ran - ozeanischen Zwergpalme (Chamaerops humilis-Typ, 0.1., Abb. 97e) und der siidwest-
mediterran - kontinentalen Steppengréser (Lygeum-Typ, 0.2., Abb.98b) erscheinen, Vel
gleichend betrachtet, als siidliche Varianten entsprechender mediterraner Arealformen

alen auf
tralang.
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des Quercus suber- und des Rosmarinus-Typs. In den Bereich des Lygeum-Typs fallen
Vorkommen von Carlina brachylepts (Abb.98a).

Von diesen stidmediterranen Elementen unterscheiden sich die saharisch-arabisch-
siidiranischen Pflanzen als noch extremere Xerophyten. Sie sind hier nur anhangsweise
mit wenigen Beispielen er‘faBt. Di.e iiberwiegend siidmediter.ran-sahari.sche Gattung
Atractylis (Abb. 4) reicht‘ mit verschiedenen xerophilen Art'en bis Siidperswn und West-
pakistan (Sali'na aggyptaqa—Typ 0.7., Abb.104c). Auch die mgd{terrgnogene 'Gattung
Asteriscus breitet sich mit 4. pygmaeus aus der Nordsahara bis in die anschlieBenden
arabischen und iranischen Halbwiisten aus (Abb.104b) und ist als mediterranogenes
Element der saharo-sindischen Flora zu bezeichnen.

Wie bei den zirkummediterranen ist bei den .s.ijdmediterran-nordsaharischen Arealformen eine West-Ost-
Differenzierung zu beobachten, die in unserer Ubersicht mit dem kanarischen Euphorbia regis-jubae-Typ
(0.3.), dem makaronesisch-siidwestmediterran-nordwestsaharischen Launaea arborescens-Typ (0.4.) und dem
siidostmediterran-arabischen Achillea fragrantissima-Typ (0.5.) grob erfaBt ist.

Mit einer weiten Verbreitung von der siidlichen Mediterraneis und Siidwestasien bis in die ostafrikani-
schen Gebirge und Siidafrika weisen die Sippen des Hyparrhenia hirta-Typs [0(A).10., Abb. 104e] auf Skogeo-
graphische und florengeschichtliche Beziehungen der Mediterranflora zu alten siidwestasiatischen und afrika-
nischen Subtropen-Trockenfloren hin. Man vergleiche deshalb auch das Gesamtareal von Erica arborea
(K 332a) oder die Gattungsareale von Olea (Abb. 104d), Pistacia (K 274a) oder Nerium (K 357¢). Weitere in
die benachbarten Subtropen iibergreifende Verbreitungsbilder der Arealtypengruppe 0. werden zur Erldute-
rung der pflanzengeographischen Stellung der Kanarenflora im Band II behandelt.

Eine ganze Reihe von Pflanzen des Mittelmeergebietes kehrt in der ostlich anschlie-
Benden Orientalisch-Turanischen Region wieder. Sie sind in der vorliegenden Ubersicht
als Verbindungssippen in der Gruppe 2. Turkestanisch-Orientalisch-(Mediterra-
ner) Arealtypen erfallt. Wie in der Mediterranen herrscht auch in der Orientalisch-
Turanischen Region ein Etesien-Jahreszeitenklima. Dabei erscheint jedoch Siidwestasien
mit kalten Wintern und langen, sehr trockenen Sommern wesentlich kontinentaler.

Der groBBte Teil der reichen Steppen- und Bergsteppenflora der Orientalisch-Turani-
schen Region beschrénkt sich mit vielen Endemiten und Lokalendemiten auf ein Gebiet
auBerhalb des Bereiches unserer Ubersicht. Es werden deshalb in Gruppe 2. nur einige
Arealtypen angefiihrt, die im Kontakt mit der ostmediterranen Flora stehen. Vor allem
miissen hier aber eurychore orientalisch-turanisch-mediterrane Verbindungssippen be-
riicksichtigt werden, die als eurychore Etesienelemente die beachtlichen Standortunter-
schiede zwischen den beiden Florenregionen iiberbriicken.

Als den ostmediterranen Arealtypen benachbarte Verbreitungsformen haben wir
armenisch-anatolische (Globularia trichosantha-Typ, 2.2., Abb.110a), anatolisch-arme-
nisch-iranisch-turkestanische (Juniperus excelsa-Typ, 2.0., Abb. 108) und ostmediterran-
kurdisch-siidwestiranisch/montane Elemente (Quercus brantii-Typ, 2.1.) herausgestellt.
Viele in Siidwestasien entfaltete Verwandtschaftskreise reichen mit einzelnen Sippen ins
Mittelmeerbecken, z. B. die Vertreter des Centaurea solstitialis-Typs [2(1).4., Abb. 105a].

Weitergespannte Verbindungen reprisentieren der Echium italicum-Typ [2(1).8.,
Abb. 106¢] von Turkestan bis ins zentrale Mediterrangebiet (vgl. X eranthemum, Abb. 5b)
Qder der Bromus scoparius-Typ [2(1).5., Abb. 105b], der die Mediterrane und die Orienta-
lisch-Turanische Florenregion fast in der gesamten Weite umfaf3t. Wie aus dem Vergleich
der Areale von Brachypodium distachyum und Bromus scoparius (Abb.105¢, b) hervor-
geht, liegt bei Pflanzen dieses Typs der Schwerpunkt der Vorkommen oder der Sippenent-
faltung bald mehr im mediterranen, bald stirker im siidwestasiatischen Bereich. Das
Gattungsareal von Atractylis (Abb. 4) schlie8t schwerpunktméfBig zudem noch das Gebiet
der Saharo-Sindischen Florenregion ein und erweitert damit die héufiger wiederkehrende
Arealform zum Teucrium polium-Typ [2(0,1).3., Abb. 105d]. Andere Carlineen-Gattungen
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(Chardinia, Siebera, Thevenotia, Cousiniopsis) beschrinken sich auf einzelne § k
innerhalb der Orientalisch-Turanischen Region, die in dieser Ubersicht nicht arealet torep
gisch erfal3t sind. Die Gattung Carlina dagegen greift nur mit C. oligocephaly (Abb Ypolo.
in den Bereich der orientalisch-turkestanischen Flora iiber (Globularia trich, ) 112d)
tChosanthg.-T
2.2., Abb. 110a). YP,

Durch sehr ausgedehnte Areale sind Arten der 2. Arealtypengruppe aus
die aus einem breiten orientalisch-mediterranen Entfaltungsgebiet weit in dje submer:
dionalen und temperaten Breiten des westlichen Eurasien ausstrahlen. Bei solchen euen‘
choren Verbindungssippen kann man teils eine subkontinental-kontinentale, tei]s eiry-
ozeanisch-subozeanische Verbreitungstendenz feststellen. Der mediterran-orienta]iscrll]e
turkestanisch-atlantische Scandixz-Typ [2(1).6., Abb.106a] zeigt dabei wie der Ruscus.
Typ unter den Elementen des makaronesisch-mediterranen Arealtypenkreises in der
gemiBigten Zone eine Bindung an atlantische Landschaften. Viel weiter im mitteleyr,.
paischen Raum breiten sich die Vertreter des Daucus-Typs [2(1,8).7., Abb. 106a] aus. Al
mehr oder minder kontinentale Elemente iiberschreiten die Vertreter des Nigella-Typ;1
[2(1).5., vgl. Holosteum wmbellatum, Abb.106b] und des Chondrilla-Typs (2(1,4).10
Abb. 106 c] mit gestaffelten Nordgrenzen das mediterran-orientalische Entfaltungsgebim;
in breiter Front. Beim Chondrilla- und Daucus-Typ ist die Ausweitung der Vorkommen
bis in weite Teile der temperaten Breiten so stark, dal man nur noch mit Einschrinkun.
gen von meridionalen Elementen sprechen kann.

Das Entfaltungsgebiet der in Gruppe 4. zusammengefalten meridional-submeridional-kont;i-
nentalen eurasischen und europdischen Arealtypen grenzt nérdlich und nordostlich an den Be-
reich der orientalisch-turanischen Flora (Gruppe 2.) an. Verbindungssippen wie der Peganum harmala-Typ
[4(2,0).0.] schliefen in einem weiten meridional-submeridionalen Areal subtropennahe orientalisch-saharische
Waiistengebiete ein und vermitteln zum Teucrium polium-Typ.

Die Pflanzen des Stipa capillata-Typs (4.1., Abb. 109a) wachsen dagegen ganz im Bereich der winterkal-
ten meridional-submeridionalen Steppen von Westchina und der westlichen Mandschurei bis in die Pontisch-
Pannonische Florenprovinz und haben Vorposten im Mittelmeergebiet. Die Arten des Adonis vernalis-Typs
(4.5., Abb. 109b) unterscheiden sich von den Vertretern des Stipa capillata-Typs als weniger weit siidlich
reichende, in der submeridionalen und siidtemperaten Zone konzentrierte und mit westlichen Exklaven bis
Mitteleuropa ausstrahlende Sippen. Viele Steppenpflanzen der Gruppe 4. gehoren eurasischen und teilweise
sogar zirkumpolar verbreiteten Verwandtschaftskreisen an. Mit konvergenten Arealformen entsprechen
ihnen Steppenstauden und Steppengriser ostmediterraner Herkunft wie Scabiosa ochroleuca (Abb. 109¢) oder
Achillea nobilis (K 479a). Europiische Waldsteppenelemente mit Beziehungen zur Flora des ostlichen Mittel-
meergebietes vom Acer tataricum-Typ [4(5).6., Abb. 109d] vermitteln zwischen den Vertretern der Areal-
typen-Gruppen 4. und 5. Aus den Verbreitungsformen von Carlina und der Carlineen ergeben sich nur bei
Carlina biebersteinii ssp. intermedia und bei X eranthemum annuum Beziehungen zu den in Gruppe 4. behan-
delten kontinentalen Arealtypen. Das ganz ins eurasische Ostseitenklima fallende, extrem kontinentale
nordgobische Areal von T'ugarinovia (Abb. 4) liegt weit aullerhalb des Bereiches unserer Arealtypeniibersicht.

Die Arealtypengruppe 3. fafit die Arealformen Mediterran-(Orientalischer)
Oreophyten zusammen. Im Gegensatz zu den Verhiltnissen in den pla,nar—kollinen
Stufen findet man in der Gebirgsvegetation der Mediterranneis nur wenige, den zirkum-
mediterranen Elementen entsprechende west-stlich weit verbreitete, vom Atlas bis zum
Libanon reichende Arten (Cerasus prostrata-Typ, 3.0., Abb. 107a). Dafiir zeichnen sich
alle mediterranen Gebirge durch eine hohe Zahl von Endemiten und Lokalendemiten aus.

Durch die niedrigstrauchigen Gebirgssippen von Berberis (Abb. 107b) wird eine west-
ostliche Reihe von siidostiberisch-atlassischen (Berberis hispanica, gehort zum Erinacea-
Typ, 3.3., Abb. 107 ¢), korsardinisch-sizilisch-kalabrischen (Berberis aetnensis-TyPp, 3.4.)
und dgdisch-libanotischen (Berberis cretica-Typ, 3.6.) Oreophyten-Arealtypen gekenn-
zeichnet. Sie werden im sizilisch-hellenischen Bereich durch den Scutellaria rubicunda-
Typ, (3.5., Abb. 107e) und im dgiisch-anatolisch-armenischen Gebiet durch den Astragd-

gezeichnet,
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jus 0 usﬂ'folius—Typ (3.7., Abb. 107d) erginzt. .Unter den Vertret.ern dqs letztgenannten
us ang den sich iiberwiegend kontinentale Gebirgsxerophyten mit Beziehungen zu Ver-
Typs nder Arealtypen-Gruppe 2. (vgl. 2.0., 2.2.).
treu};nweiten Bereichen der Mediterraneis zeigt die Gebirgsflora (oberhalb der Waldstufe)
eniiber der Pflanzenwelt tieferer Lagen einen kontinentalen Charakter. Dies kommt in
eg [formen Zum Ausdruck, die wie der Pimpinella tragium-Typ [3(4).10., Abb. 107{] die
Are rane Gebirgs- mit der siidosteuropéischen Hiigelsteppen-Flora verbinden. Auch in
medizzrnaren-Vegetation erweist sich die altomontane Gebirgsflora (Spartocytisus-Typ,
gelr) der der tieferen Stufen gegeniiber als ausgesprochen xerophil.

. .(,‘arlz'na ist in der mediterranen Oreophytenflora nur zerstreut vertreten. Das Areal
von Carlina atlantica (Abb. 107.f) bildet ein Segment des Erinaqea—Typs. C. frigida folgt
abgesehen von ihren ostadrlatlsqhen Vorkommen dem Be7:bems cretz.ca—Typ (3.6.). Als
Endemiten gehoren C. nebrodensis (Abb. 112d) zum Berberis aetnensis-Typ, C. curetum
ssp. curetum (Abb. 100b) zum Berberis cretica-Typ; C. xeranthemoides schlieBlich ist dem
Spartocytisus-Typ einzugliedern.

In Gruppe 5. sind die in der Submediterranen Unterregion verbreiteten oder hier
onzentrierten Elemente zusammengefaf3t. Sie entfalten sich in den iiberwiegend gebirgi-
gen Landschaften des mittleren und nordlichen Teils der Iberischen, der Apenninen- und
der Balkan-Halbinsel sowie im nordlichen Anatolien und im Kaukasus und strahlen von
hier mit einer ganzen Reihe von Arten weit in die Pannonische Provinz und in das
siidliche temperate Mitteleuropa.

Wie in der Mediterranen Unterregion bestimmt im submediterranen Gebiet der
jihrliche humid-aride Klimawechsel die Vegetationsentwicklung. Gebietsweise jedoch,
besonders in den Gebirgen und in der Nachbarschaft der Binnenseen, kommt es hier auch
zu Sommerniederschldgen. In den Gebirgen mit kélteren Wintern beeinflullt zudem eine
regelmédfBige Schneedecke das Pflanzenwachstum. In der Waldvegetation werden die
immergriinen Hartlaubgeholze von sommergriinen Arten abgelost. Anstelle von Quercus
ilex und Q. coccifera dominieren . pubescens und @. cerris, an die sich dann in der
temperaten Zone Arten wie Q. petraea oder Fagus sylvatica als submediterran/montan-
mitteleuropiische Elemente anschlieBen.

Diese siid-mitteleuropiische Staffelung der Vegetation wird in der Folge von 3
Arealtypengruppen zum Ausdruck gebracht, in der Submediterranen Gruppe (5.) mit
iiberwiegend submeridional gebundenen Sippen, in der Gruppe submediterraner Oreo-
phyten (6.) mit Elementen der siideuropiischen Gebirge und in der Gruppe submediter-
ran/montan-mitteleuropiischer Arealtypen (8.), die Sippen mit Schwerpunkt der Verbrei-
tung in der temperaten Zone umfaf3t.

Innerhalb der Gruppe submediterraner Arealtypen (5.) finden sich Pflanzen
ganz verschiedener Herkunft. Einerseits sind es thermisch weniger anspruchsvolle Vertre-
ter mediterraner Verwandtschaftskreise, wie etwa Cistaceen, von denen in der Submedi-
terranen Unterregion zwerg- oder halbstrauchartige Fumana- und Helianthemum-Arten
anstelle der mediterranen Cistus-Gebiische wachsen. Aber auch verschiedene submeridio-
nale Vertreter der iiberwiegend mediterranen Gattungen Ophrys, Muscari, Colchicum,
Coronilla und vieler anderer sind als solche mediterranogenen Elemente des submediter-
Tanen Arealtypenkreises zu nennen.

In der Gattung Globularia (Abb. 110a—d) haben sich G. punctata als submediterranes
El?ment (Globularia punctata-Typ, 5.8.) und G. cordifolia als submediterraner Oreophyt
(Silene saxifraga-Typ, 6.0. S) aus einer vorwiegend meridionalen Verwandtschaft mit
urspriinglichen Vertretern auf den Kanaren abgegliedert.
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Neben solchen mediterranogenen Sippen kommen in der Submediterraneis
Reihe Sommerwirme beanspruchender Laubwaldpflanzen vor, die als A}
einer im Spéttertidr in Siid- und Mitteleuropa reich entfalteten thermophilen
vegetation nur in Gebieten mit ausreichend Sommerniederschligen wachsen
demnach zwischen (etesial-)submediterranen und nemoral-submediterranen
nogenen Elementen unterscheiden. Da sich verschiedene der letztgenannten Sippen b

. . o . . 18 zu
einem gewissen Grad der Sommertrockenheit in der Mediterraneis angepaft haben
Quercus pubescens (Globularia punctata-Typ, 5.8.), ist diese Trennung nicht immer S(;har(;"
durchfiihrbar. '

Die submediterrane Arealtypen-Gruppe enthélt verhéltnismiBig wenige Sippen, die
sich in den submeridionalen Breiten west-stlich von der Iberischen Halbinsel bis An7at,0_
lien gleichméfBig und weit ausdehnen, wie Pinus nigra s.l. (Pinus nigra-Typ, 5.0.
Abb.111b). Die meisten beschrinken sich auf Teilgebiete. Viele greifen in wé:rmen;
Landschaften Mitteleuropas iiber. Pinus nigra ist innerhalb der submediterranen Flopg
als subozeanisch-subkontinentales 0z,-0z;-Element zu bezeichnen und #hnelt somit P
halepensis unter dem meridionalen Mittelmeergeholzen (Abb.97a).

Die ozeanisch-subozeanische submediterrane Laubwaldflora zeigt ihre tippigste Ent.
faltung in der Hyrkanischen und in der Euxinischen Provinz (Fagus orientalis-Typ, 5.3..
Abb. 113a). Aus diesen Gebieten reichen entsprechend einer breiten dkologischen Ampl;-
tude und wohl auch bedingt durch die verschiedene Lage ihrer pleistozinen Uberdaue-
rungsrdume eine ganze Reihe submediterran-nemoraler Geholze bis in den Balkan, in die
Illyrischen Bergldnder, die siidlichen Karpaten, den Apennin und in die Siidalpen oder
sind in diesen Gebieten Siidosteuropas konzentriert (Quercus cerris-Typ, 5.4., Abb. 111d;
Staphylaea pinnata-Typ, 5.5., K 276a). Die teilweise mehr montan gebundenen Arten des
Euonymus latifolia-Typs (5.2., K 275¢) finden sich zerstreut auch noch in humiden Lagen
der ostlichen Iberischen Halbinsel und des nordlichen Atlas.

Wihrend sich die sommergriinen submediterranen Breitlaubgehtlze in den hyrka-
nisch-euxinischen und balkanisch-illyrischen Provinzen hdufen und im EinfluBbereich
des Atlantik ausklingen oder fehlen, finden die wenigen immergriinen Lorbeerwald-
Reliktsippen, begiinstigt von einem wintermilden Klima, im siidatlantischen Europa und
auf den Kanaren gute Siedlungsmoglichkeiten. Gegeniiber Laurus als einem meridional-
euozeanischen Element (1.1, Abb. 102a) ist Laurocerasus bei einem sonst sehr dhnlichen
Arealcharakter iiberwiegend submeridional gebunden: Laurocerasus-Typ (5.1,
Abb. 111¢). In der Ozeanititsbindung kontrastiert Laurocerasus mit Pinus nigra (vgl.
Abb. 111b).

Ausgesprochen ozeanisch-subozeanischen Charakter mit einer Hdaufung im atlanti-
schen Gebiet kennzeichnet auch den Euphorbia amygdaloides-Typ (5.7., K 270a), der mit
einer ganzen Reihe seiner Vertreter weit ins siidliche Mitteleuropa vordringt und sich
damit dem Fagus sylvatica-Typ (8.7.) ndhert.

Das Areal von Helianthemum apenninum (Aceras-Typ, 5.6., K 288a) beschreibt dage-
gen mit ausgedehnten Vorkommen in der meridionalen Zone (Westmediterraneis) und auf
Wiirmegebiete in der Subatlantischen Provinz beschriinkten Vorposten das Verhalten
thermisch anspruchsvoller Sippen. Im westlichen Arealsektor, #hnlich wie die Arten des
Aceras-Typs, aber weiter in Landschaften Siidosteuropas und Vorderasiens ausgedeh_nt’
zeigt die Arealamplitude der Vertreter des Globularia punctata-Typs (5.8., Abb. 110a) eme

beachtliche subkontinentale Ausweitung.
Viele Arten der siidosteuropiischen Steppen und Waldsteppen erscheinen in ihrer Verwandtscha.ft m}d
vergleichend chorologisch betrachtet in der zentralen und dstlichen Submediterraneis verwurzelt. Dies gilt

eine ganze
kommllnge
Laubwa)q.
Man kap,
meditErra_
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fiir einzelne xerotherme Gehdlze des siidosteuropiischen Trockenwaldes, wie Acer tataricum
urd sondern auch fiir viele Steppengriser und -stauden, die sich aus der lichtliebenden mediterranen
(Abb- 109 )t:ieren- Dem Schwergewicht ihrer Verbreitung entsprechend sind sie in der vorliegenden Ubersicht
Fl.ol‘ﬂ‘ rel‘;fghen Gliedern eurasisch - kontinentaler Sippen in der Arealtypengruppe 4. als européische meridio-
mit “'T,S:I:gridiona'l -kontinentale Arealtypen eingeordnet (Acer tataricum-Typ, s. S.204).
ulal—sl]')i'e Arealform der Vertreter des Acer campestre-Typs [5(8).10., K277b] vermittelt
it einem starken Anteil an temperatem Territorium zu den siideuropiisch/montan-
mitteleuropélischen Laubwaldpflanzen der Arealtypengruppe 8. Die Areale von Arten der
européischen Waldsteppen- oder Waldsau_mﬂora (Stachys _recta-Ty'p, 5.9, K 375a, Trifo-
jium rubens-Typ, 5.11., K 239c¢) zeichnen sich durch verschieden weite Anteile des siidsar-
matisch-westpontischen Waldsteppengebietes aus. Ihnen konnte man Halbtrockenrasen-
und -waldpflanzen mit weiter Ostlich ausgedehnter submediterran-mitteleuropéisch-siid-
mittelsibirischer Verbreitung wie Brachypodium pinnatum (Abb.94c) anschliefen. die
dem Schwergewicht des Areals entsprechend jedoch in Gruppe 10. erscheinen.

Die Arealtypengruppe 6. enthélt Pflanzen der submediterranen Gebirge vom
nordlichen und zentralen Spanien bis zum Balkan, Nordanatolien und zum Kaukasus.
Sehr selten sind darunter Arten mit Arealen, die das gesamte Gebiet einnehmen, wie die
Vertreter des Amelanchier ovalis-Typs [6(3).12., K210d]. Als Verbindungssippen kom-
men diese Elemente zudem auch in den meridionalen Bergléndern vor und stofen nord-
wirts bis in die Nordalpen, die Nordkarpaten und das siidliche mitteleuropéische Hiigel-
land (mit einigen Vertretern sogar bis in die Baltische Provinz und Siidskandinavien) vor.
Hiufig ist der Silene saxifraga-Typ (6.0., Abb.112a), dessen Vertreter lediglich bis in die
siidlichen Alpen und Karpaten reichen und die in der Gstlichen Submediterraneis fehlen.
Diesem Typ west-zentralsubmediterraner Gebirgspflanzen schlie3t sich vergleichend cho-
rologisch betrachtet auch Carlina acanthifolia (Abb.112c¢) an.

Die unter 6.1. bis 6.8. angefiihrten Arealtypen ermoglichen es, Arten, die in einer
west-Ostlichen Folge die Gebirge des nordlichen Mittelmeerraumes besiedeln, in eine grobe
Ubersicht zu bringen. Dasselbe gilt fiir die in den mediterranen Berglindern besonders
hiufigen Endemiten. Zu ihnen zéhlen auch die siidlichen Vertreter der Carlina vulgaris-
Gruppe, wie C. nebrodensis, C. macrocephala und C. oligocephala (Abb.112d), von denen
die letztgenannte bereits zur orientalisch-turkestanischen Flora iiberleitet (Globularia
trichosantha-Typ, 2.2., Abb. 110a).

In Gruppe 8., den submediterran/montan-mitteleuropdischen Arealtypen,
sind Verbreitungsformen mit Schwerpunkt in der temperaten Zone Europas zusammen-
gefafit. Zu ihnen gehoren viele Arten unseres sommergriinen Laubwaldes, fiir die bereits
JAGER (1968, 1970) eine Arealtypengliederung gegeben hat. Sie sind iiberwiegend Glieder
eurasisch - ozeanischer Verwandtschaftskreise mit Entfaltungszentren im meridional-
temperaten Ostasien (vgl. Tilia-Typ, 7.8., Abb. 115a). Das Mittelmeergebiet spielt fiir
diese siid-mitteleuropiischen Laubwald-Pflanzen in erster Linie die Rolle eines Uber-
dauerungsraumes im Pleistozén und ist nicht, wie fiir die meisten lichtliebenden Elemente
submediterraner Felsfluren, Rasen und Gebiische als Entfaltungszentrum anzusehen. In
den heutigen Arealformen besteht bei siideuropéisch/montan-mitteleuropéischen Pflan-
zen verschiedener Herkunft eine oft beachtliche Ubereinstimmung, wie etwa der Ver-
gleich der Areale von Fagus sylvatica und von Carlina vulgaris (8.7., Abb. 113a, b) lehrt.
. In der vorliegenden Gliederung umfaf3t der 7T'ilia cordata-Arealtyp (8.0., Abb.115a)
I einer weit gespannten Amplitude das gesamte temperate Europa vom Atlantik bis zum
Ural. Das bei manchen Vertretern des Tilia cordata-Typs angedeutete Ubergreifen in die
boreale Zone kommt bei dem noch stéirker eurychoren Anthoxanthum odoratum-Typ
5&8(13).15., K 53b] in einer zusétzlichen Ausweitung auf groe Gebiete Nordeuropas zum

usdruck.

picht 1
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Die meisten Arealtypen der Gruppe 8. sind jedoch durch Beschriankung des Vorkoy,.
mens auf bestimmte Sektoren des Tilia cordata-Areals gekennzeichnet. So werden mit den
Typen 8.1. bis 8.4. die teilweise recht detailliert analysierten Verbreitungsformen de;
atlantischen Flora (vgl. u.a. DuroNT 1962) zu gruppieren versucht.

Von den submediterran/montan-mitteleuropéischen Laubwaldpflanzen sind dje
Arten des Fagus sylvatica-Typs (8.7., Abb. 113a) durch eine charakteristische vom Balkay
iiber das ostliche Karpatenvorland zum Baltikum ziehende Ostgrenze gekennzeichnet,
Ahnliche Grenzlinien kehren bei vielen siid-mitteleuropéischen Pflanzen mit ozeanisch.-
subozeanischen Klimaanspriichen wieder. Mit verschiedenen Halbtrockenrasen- oder
-waldpflanzen (Thymus pulegioides, Abb. 113¢, Orchis mascula, K 110a) reiht sich auch
Carlina vulgaris (Abb. 113b) diesem Arealtyp ein.

Eine bei Fagus sylvatica und manchen ihrer Begleiter zu beobachtende Bevorzugung
der montanen Stufe im siidlichen Mitteleuropa kommt betont in den Arealen des Astran.-
tia major-Typs (8.8., Abb. 114c) und des Hippocrepis comosa-Typs (8.9., K 247¢) zum
Ausdruck. Die Verbreitung solcher siideuropéisch/montan-mitteleuropéisch/demontanen
Elemente klingt in den anschlieBenden Hiigellindern und Ebenen entweder in nordst-
licher Richtung in der Polonischen Provinz (d4strantia major-Typ) oder in der Rhenani-
schen Provinz und im stidlichen England aus (Hippocrepis comosa-Typ). Unter den
Pflanzen des erstgenannten Typs begegnet uns Carlina acaulis (Abb. 114b) zusammen mit
vielen submeridional-temperaten europdischen Bergpflanzen wie Acer pseudo-platanus
(Abb. 114a), Centaurea montana (K 524b), Phyteuma orbiculare (K 448a), Thesium alpi-
num (K125¢) u.a. In der tabellarischen Arealtypeniibersicht (Tab.15) sind weitere
charakteristische Verbreitungsformen der siideuropéisch-montan-mitteleuropéischen
Flora zusammengestellt. Es sind Elemente der Laubwaldflora mit verschieden weiter
Erstreckung nach Osten und nach Siiden. Mit dem dsperula tinctoria-Typ (8.13., K 4224)
und dem Gypsophila fastigiata-Typ (8.14., K 141a) sind aber auch subkontinentale Step-
pen- und Waldsteppen-Pflanzen der temperaten Breiten erfaf(it.

In Gruppe 9., den (submediterran)-mitteleuropéischen Oreophyten, finden sich alle Pflanzen
mit Hauptverbreitung in den Alpen und Karpaten. Da diese Gebirge mit ihren siidlichen Ketten noch im
Bereich der submediterranen Flora liegen.,. bestehen enge Beziehungen und viele Ubergéinge zu den submedi-
terranen Oreophyten der Gruppe 6. Die Ubersicht geht von weiter verbreiteten Elementen wie dem Rumex
alpinus-Typ (9.0., K 128d) und dem Gentiana acaulis-Typ (9.1., KX 353a) aus und versucht, die klima- und
bodenbedingten sowie die durch die pleistozine Vereisung verursachten Arealdifferenzierungen (vgl. MERX-
MULLER 1952-1954) in einer groben west-ostlichen Gliederung zu erfassen.

Mit Arealtypen der Gruppen 7. sowie 10. bis 14. soll die im mediterran-mitteleuropéi-
schen Raum von Siid nach Nord zunehmende Beteiligung von eurasischen bzw. zirkum-
polaren Elementen an der Zusammensetzung der Arealtypen-Spektren siid-mitteleuro-
péischer Pflanzengesellschaften herausgestellt werden. Die Gruppierung erfolgt dabei in

Anlehnung an die Florenzonen- und Ozeanitétsstufen-Gliederung.

Die Arten der Eurasischen meridional-submeridional ozeanischen Gruppe (7.) gehdren
meist Verwandtschaftskreisen mit optimaler Entfaltung in Ostasien, besonders in der Sino-Japonischen
Florenregion an. Im westlichen Teil des Kontinents bewohnen sie oft nur reliktidre Areale, so W oodwardia
(7.2., vgl. Karte in Band II) auf den makaronesischen Inseln und im westlichen Mittelmeerbecken oder die
Arten des Pterocarya-Typs (7.3.) mit Vertretern (z. B. P. fraxinifolia) im hyrkanisch-euxinischen Breitlaub-
wald-Refugialgebiet. Die Gattungen Ilex (7.0., K 274b) und Hedera (7.5., K 303a) werden in Europa durch
weiter verbreitete Arten (Ilex aquifolium, Hedera helix) vertreten, deren charakteristische von den mediterra-
nen Gebirgen bis ins ozeanische Mitteleuropa reichende Areale in der Arealtypengruppe 8. (8.5., K 274¢ und
8.6., K 303b) angefiihrt sind.

Mit verschiedenen Arealformen sind die Elemente der eurasisch-temperate.n
Arealtypengruppe (Gruppe 10.) in der siid-mitteleuropdischen Flora vertreten. Sie

werden in der vorliegenden Ubersicht nicht eingehender charakterisiert. Hier sei nur auf
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Breitgiirtelareale sowie ozeanische und subkontinentale Arealdifferenzierungen aufmerk-
sam gemacht. Als Breitgiirtel-Element bezeichnen wir Pflanzen, die mit mehr oder minder
gleichférmiger Verbreitung in mehreren Zonen wachsen und wie z. B. die Vertreter des
Populus tremula-Typs [10(12).0., K 112d] von der submeridionalen bis in die boreale Zone
reichen.

Ahnlich wie der weiter siidlich entfaltete Hedera-Typ zeigt der Tilia-Typ (7.8.,
Abb. 115a) weit getrennte Teilareale in den submeridional-temperat - ozeanischen Rand-
gebieten der Kontinente. Viele der in Gruppe 8. genannten siid-mitteleuropiischen Laub-
waldpflanzen gehoren ihrer weiteren verwandtschaftlichen Bindung nach zu diesem Typ.
Innerhalb der Carlineen bilden Atractylodes den ostasiatischen und Carlina den européi-
schen Sektor des Tilia-Arealtyps (vgl. Abb.4).

Den eurasischen temperat - ozeanischen Elementen stehen eurasische temperat - kon-
tinentale Sippen gegeniiber. Entsprechend der geringeren ozeanisch-kontinentalen Un-
terschiede im Klima der geméBigten und kiithlen Zone haben sie meist nur den Charakter
subkontinentaler Waldsteppenelemente (Campanula glomerata-Typ 10.4., K 442b). So-
weit sich Vertreter dieses Typs wie Libanotis montana s.1. (Abb. 115b) in eurosibirische
und sino-japonisch-mandschurische Rassen aufgliedern, déhneln die westlichen Teilsippen
im Arealbild oft mediterran verankerten eurosibirischen Waldsteppenelementen des Bra-
chypodium pinnatum-Typs (10(5).7., Abb. 94¢) wie Orchis militaris (Abb. 115¢) oder weni-
ger mediterranogenen Vertretern des Campanula cervicaria-Typs (10.8., K442a). In
diesem Rahmen ist auch C. biebersteinii (Abb.115d) nach Herkunft und Arealform zu
betrachten (s. S.219).

An die temperaten Elemente der eurasischen oder zirkumpolaren Flora schliet
unsere Ubersicht eurasische temperate Oreophyten (Gruppe 11.) und eurasische boreale
Elemente (Gruppe 12.) an, die ebenso wie die Pflanzen arktischer Verbreitung (Gruppe
13.) hier nur aufgelistet werden (vgl. MEUSEL & JAGER, Mskr., mit einer vollstindigen
Ubersicht iiber alle Gruppen und mit weiteren Beispielen).

3.3.3. Arealtypologische Bewertung der Carlina-Sippen

Wenn man die Arealdifferenzierung der Gattung Carlina im Hinblick auf die vorlie-
gende Arealtypeniibersicht betrachtet (vgl. Tab. 15), so ergeben sich besonders enge und
vielseitige Beziehungen zu den makaronesisch-mediterranen Elementen der Gruppe 1.
sowie zu den vergleichend chorologisch damit verbundenen Gruppen der submediterra-
nen Oreophyten (Gruppe 6.) und der submediterran/montan-mitteleuropiischen Ele-
mente (Gruppe 8.). Das Gattungsareal von Carlina (Abb. 94a) entspricht, wenn man von
C. biebersteinii absieht, weitgehend dem Sherardia-Typ [1.(8).11., Abb. 94b], das Gesamt-
areal dem Brachypodium pinnatum-Typ (Abb.94c¢). Die beiden Sektionen Corymbosae
und Mitina, die zusammen iiber die Hélfte der Arten der Gattung stellen, besiedeln
Jeweils ein zirkummediterranes Areal vom Trifolium stellatum-Typ (1.0.). Wie bereits
herausgestellt wurde (s. S. 183), ist diese Verbreitungsform in erster Linie Ausdruck des
Etesien-Jahreszeitenklimas, dem sich alle Arten dieser beiden Sektionen in ihrer Wuchs-
form und Lebensweise einpassen. Sie bewohnen innerhalb des weiten Gebietes der zirkum-
mediterranen Flora bestimmte mehr oder minder ausgedehnte Abschnitte. Die weiteste
Amplitude weist C. lanata auf, die von der semiariden Ostseite der Iberischen Halbinsel
bis in die Ostmediterraneis und mit ganz vereinzelten Vorposten bis Siidwestasien vor-
kommt (Pinus halepensis-Typ, 1.3., Abb. 92a, b). Wesentlich enger ist die zonale und die
Ozeanititsbindung von C. racemosa. In einem stirker ozeanisch betonten Areal dringt die
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Art von der Atlantikkiiste unter Ausklammerung kontinentaler Landschaften nur big
Sardinien vor. In ihrer Nordgrenze hilt sie sich streng an die meridionale Zone. Dije
Verbreitungsform leitet somit vom Quercus suber-Typ (1.5., Abb.97¢, d) zum Chamge.
rops-Typ (0.1., Abb.97e) iiber.

Noch regelmiBiger als die beiden Mitina-Arten besiedeln die sehr polymorphen
Corymbosae-Sippen das gesamte zirkummediterrane Florengebiet (Abb. 95b). Die Sektion
reicht mit C. brachylepis bis in die Zone der siidmediterran-nordsaharisch - subkontinentg.-
len Vegetation (Lygeum spartum-Typ, 0.2., Abb.98a, b), die iibrigen Vertreter wachsen
mit C. hispanica (Quercus suber-Typ, 1.5., Abb.97c¢, 98a), C. corymbosa (Achillea ligustica-
Typ,1.7., Abb. 98¢, d), C. graeca und C. libanotica (beide als Teile des Sarcopoterium-Typs,
1.8., Abb.99a, ¢) sowie C. kurdica (Endemit des Quercus brantii-Typs, 2.1.) in westostlich
einander ablosenden Sektoren des gesamten Mediterranraumes. Dabei stellt sich dag
Gebiet der ostmediterranen Flora (Sarcopoterium-Typ) als besonders artenreich heraus.
Es enthilt nicht nur Sippen, die ausgedehnte Abschnitte innerhalb dieses Areals einneh-
men, sondern auch eine ganze Reihe von Lokalendemiten. So verteilt sich die stark
siidmediterran orientierte subsect. Siculae mit disjunkten Vorkommen auf die groBen
Inseln von Sizilien iiber Kreta bis Zypern und kehrt im gegeniiber liegenden Nordafrika
von der Cyrenaica bis Nordwestdgypten wieder. Von ihren Arten weisen C. pygmaea
(Zypern) sowie C. barnebiana und C. sitiensis (Ostkreta, Abb.114b) nur sehr begrenzte
Areale auf. Ihrer systematischen Stellung nach sind sie wohl alle als Insel-Neoendemiten
einzustufen.

Zumindest bei den weiter verbreiteten Arten von sect. Corymbosae sind fiir die
verschiedenen Verbreitungsformen nicht nur Isolationsbarrieren, sondern auch 6kologi-
sche, vor allem klimaokologische Faktoren verantwortlich zu machen. Als ,,6kologische
Rassen“ haben sich die einzelnen Sippen in verschiedene Klimardume eingepal3t. Auf die
extremen Klimabedingungen der Sommer-Wuchsperiode im Bereich des Sarcopoterium-
Typs (1.8., vgl. C. graeca und C. libanotica) wurde bereits hingewiesen. Beide Arten
wachsen in Landschaften mit einer langdauernden sommerlichen Trockenzeit. Innerhalb
des gesamten Mittelmeerbeckens weist allein das Gebiet der Agéiis, Siidanatoliens, des
Libanon und Paldstinas bereits fiir den Mai eine Monats-Mitteltemperatur von 20° auf
(vgl. Abb.99b, c). Okologische Ursachen der siid-nordlich gestaffelten Vorkommen von
C. graeca und C. corymbosa im Raum der Agiis lassen sich durch entsprechende Linien des
winterlichen Temperaturgefilles wahrscheinlich machen (Abb.100a). C. corymbosa er-
scheint hier wie auch in ihrer Gesamtverbreitung gegeniiber der ausgesprochen meridio-
nalen C. graeca als eine weit in submeridionale Landschaften vordringende etwas weniger
thermophile Sippe. Sie #hnelt darin C. hispanica, die am Atlantik bis an die Grenze
temperater Vegetation heranreicht (s. S.223). In Marokko verbleibt diese Art wie Quercus
suber streng an die nordlichen semihumiden, etwa durch eine Jahreshyete von 600 mm
begrenzten Gebiete gebunden. C. brachylepis 16st siidlich anschlieBend C. hispanica ab.
Mit einer Hiufung im Bereich der Atlas-Hochplateaus erreicht sie siiddwirts die 200 mm
Jahresisohyete und nihert sich damit den subkontinentalen Elementen des Lygeum-Typs
(0.2., Abb.98a, b).

Sicherlich lieBen sich auch in den etagalen Amplituden von C. graeca und C. curetum
auf Kreta oder unterschiedlicher Sippen von C. corymbosa auf verschiedenen westmediter-
ranen Inseln klimaskologisch bedingte Grenzen nachweisen. Damit wiirde sich heraus:
stellen, daB das weite zirkummediterrane Areal von sect. Corymbosae als ein Koml_Jlex
(Mosaik) von Teilarealen dkologisch unterschiedlich geprigter Sippen zu verstehen ist.

Den geschlossenen Arealen von sect. Mitina und sect. Corymbosae steht die extreme
Kanaren + Agiis-Disjunktion der beiden Reliktgruppen der Gattung, subgen. Carlownz1d
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und subgen. Lyrolepis gegeniiber. Der letztgenannte Verwandtschaftskreis bereichert die
Carlina-Flora der Agiis. Die eigenartige C'. diae trigt dazu bei, dall sich Kreta als der Teil
der Ostmediterraneis herausschilt, der mit 6 Arten — davon 3 Lokalendemiten — die
reichste Carlina-Flora iiberhaupt beherbergt. Aber auch die sehr begrenzten Areale von
. diae und C. tragacanthifolia (Abb. 101a) darf man nicht als rein zufillige Verbreitungs-
formen ansehen. Das siidostégiische Gebiet zeichnet sich seiner Umgebung gegeniiber
durch besonders hohe Wintertemperaturen und extrem heif3-trockene Sommer aus, was
bei verschiedenen Reliktsippen wie Staehelina fruticosa (Abb. 101b), Achillea cretica und
Lithodora hispida (Abb. 95d) zur Herausbildung von Arealformen gefiihrt hat, die denen
von subgen. Lyrolepis dhneln.

Im Rahmen unserer Arealtypen-Ubersicht erscheint auch die zonale und etagale
Verbreitung der Vertreter von subgen. Carlowizia als eine stark 6kogeographisch bedingte
Aufgliederung eines alten subtropennahen Verwandtschaftskreises. Die am weitesten
verbreitete C. salicifolia (Madeira und alle Kanaren-Inseln) gehort der Arealtypen-Uber-
sicht nach als Vertreter des Isoplexis-Typs (1.4.) in die Ndhe von Laurus (1.1., Abb. 102a),
was die florengeschichtliche und 6kogeographische Stellung dieser Art gut beleuchtet,
wihrend C. canariensis vergleichend chorologisch den stérker semiarid gepragten maka-
ronesisch-stidwestmediterran-westsaharischen Elementen (Huphorbia regis jubae-Typ,
0.3.) zugeordnet werden mul}. C. xeranthemotdes gliedert sich als Kanaren-Oreophyt
(Spartocytisus-Typ, 3.1.) in die Gruppe der durch Xeromorphie ausgezeichneten mediter-
ranen Gebirgselemente ein (vgl. Band II).

Allein mit Arten der Sektionen Carlina und Heracantha iiberschreitet die Gattung
Carlina die Makaronesisch-Mediterrane Florenregion. Mit C. nebrodensis auf Sizilien,
C. frigida im Libanon und im siidlichen Griechenland sowie C. atlantica im Atlas sind
zwar beide Verwandtschaftskreise auch in den meridionalen Gebirgen vertreten, ihre
reichste Entwicklung liegt jedoch in den submeridionalen Berglindern (Abb.112d). So
erscheint C'. macrocephala (Sardinien, Korsika, mittlerer Apennin) als Vertreter des
Arenaria bertolonii-Typs (6.2., Abb.112b) in der Gruppe der submediterranen Oreophy-
ten. Auch die taxonomisch stidrker isolierte C. oligocephala steht dieser Arealtypen-
Gruppe nahe. Sie gehort nach unserer Gliederung als Pflanze der anatolischen Gebirge
jedoch eher den bereits subkontinentalen orientalischen Arealtypen (Globularia trickosan-
tha-Typ, 2.2., Abb.112d, 110a) an.
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Abb.112: (Mediterran)-submediterrane Oreophyten-Arealtypen (ATG 6.).

Fig. 112:  (Mediterran)-Submediterranean oreophyte areal types (ATG 8.). For authors of the maps see
tab. 15.
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Abb.113: Submediterran/montan-atlantisch-zentraleuropiische Arealtypen (ATG 8.).

Fig. 113:

Submediterranean/montane-Atlantic-Central European areal types (ATG 8.). For authors of the

maps see tab. 15.
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Fig.114:  Submediterranean/montane-Central European/demontane areal types (ATGS8.) as well as
segments and local endemic elements of the East Mediterranean Sarcopoterium-type (ATG 1.). For authors

of the maps see tab. 15.
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Das Areal von C. acanthifolia bildet ein Segment des Silene saxifraga-Typs (6.0.,
Abb. 112a,0). Die Art iiberschreitet die Grenze der submeridionalen Zone nur wenig
nordwéarts im franzosischen Zentralmassiv und im 6stlichen Karpatenvorland. Hier
wichst sie weit getrennt vom Rand des geschlossenen Areals in der Sippe ,,onopordifolia“
als Reliktendemit in der nordwestpontischen Waldsteppe in einem sowohl klimatisch
als auch edaphisch begiinstigten Gebiet. Als pannonisch-pontisch-siidsarmatische Art
nihert sich auch C. biebersteinii ssp. intermedia der Waldsteppenflora (Acer tataricum-

Ausgedehnte Areale in der temperaten Zone weisen lediglich C. acaulis, C. vulgaris
und C. biebersteinii auf. Die beiden erstgenannnten sind aber auch in submediterranen
Gebirgen stark verankert. Als Vertreter des Astrantia major-Typs (8.8., Abb.114b, c,
C. acaulis) bzw. des Fagus sylvatica-Typs (8.7., Abb.113a, b, C. vulgaris) miissen sie
skogeographisch betrachtet der siideuropiisch/montan-mitteleuropéischen Laubwald-,
Felsflur- und Halbtrockenrasen-Flora zugeordnet werden. Wahrend C. vulgaris in der
Subatlantischen und Zentraleuropiischen Provinz die Grenze der borealen Zone erreicht,
stoBt C. acaulis nur im polonischen Flachland bis in nordtemperate Bereiche vor (vgl.
Abb.113b, 114b).

Carlina biebersteinii ist als einziger Vertreter der Gattung tiberwiegend temperat
verbreitet (Abb. 115d). Lediglich ssp. intermedia ist als siiddosteuropiisches Waldsteppen-
element (Acer tataricum-Typ, Abb. 109d) auf die submeridionale Zone beschrankt. Das
ausgedehnte Areal von ssp. biebersteinit erstreckt sich dagegen — abgesehen von zerstreu-
ten Vorkommen in den illyrisch-balkanischen Gebirgen und im Kaukasus — iiber die
Sarmatische Provinz bis Zentralsibirien. Diese Verteilung und die Lage ihrer West- und
Siidgrenze in Europa begriindet ihre Einordnung in die Gruppe der eurosibirisch-tempe-
raten Waldsteppen-Pflanzen: Campanula cervicaria-Typ (10.8., K 442a, vgl. auch Libano-
tis montana-Gruppe, Abb. 110b, eurosibirisches Teilareal). Damit wird die weite Entfer-
nung dieser Art vom mediterran-submediterranen Entfaltungszentrum der Gattung gut
zum Ausdruck gebracht. Andererseits bietet der Vergleich mit subozeanisch-subkonti-
nentalen Breitlaubwaldpflanzen wie T"lia cordata (8.0., Abb. 115a) oder mit mediterrano-
genen Waldsteppenelementen wie Orchis militaris (Abb. 115¢) oder Brachypodium pinna-
tum (Abb.94c) auch in der dkogeographischen Analyse Hinweise auf die , Herkunft
dieser Art. Uber skophysiologische Untersuchungen zur chorologischen Differenzierung
von C.vulgaris und C. biebersteinit vergleiche man Kapitel 3.5. (S. 238).

3.4. Vergesellschaftung (coenologische Charakteristik)

3.4.1. Allgemeine Angaben zur Standortsbindung

Wie in der Verbreitung zeichnen sich in der Vergesellschaftung der Pflanzen charakte-
ristische Merkmale ihrer Verhaltensweise ab. Auch von dieser Seite her lassen sich die
Verwandtschaftsbeziehungen zwischen den Arten sowie deren Abgrenzung und Amplitu-
den 6kogeographisch erfassen und taxonomisch auswerten.

Bei Carlina ist dabei zu beachten, daB3 ihre meisten Vertreter an instabile Vegetation
gebunden sind. Im Hinblick auf die iiblichen Vegetationsbeschreibungen und -gliederun-
gen lassen sie sich oft nur schwer kennzeichnen. Sie wachsen selten in soziologisch gut
erfa- und abgrenzbaren Wald-, Rasen- und Heidegesellschaften, sondern finden sich
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vielmehr in deren gestdrten Randzonen. Besonders von den siideuropéischen Sippen gihy,
es nur wenig Angaben in soziologischen Vegetationsiibersichten® Es war deshalb notig,
ihre Begleitvegetation durch eigene Geldndestudien grob zu erfassen.

Thren Standortsanforderungen nach sind alle Vertreter der Gattung Carling als
lichtliebende Pflanzen anzusprechen, die sich nur auf offenen oder schwach pe-
schatteten Flidchen voll entwickeln. Da zudem ihr Wuchs durch Beweidung gefordert,
wird, erklart sich das bevorzugte Vorkommen von Carlina-Arten in der Kulturland-
schaft, wo sie in Weiderasen, in durchweideten ausgelichteten Gehdlzen und Gariguen,
an Weg- und Ackerrdndern oder auf Schotterplatzen oft Massenwuchs zeigen.

Da die Vorkommen sémtlicher Carlina-Arten in Gebieten liegen, die von Natur aug
von Wald bedeckt wiren, entsteht im Rahmen der phytocoenologischen Sippenanalyse
die wichtige Frage nach natiirlichen oder naturnahen Vorkommen der einzelnen Arten in
Lockerwildern sowie an lokalen Waldgrenzen in Bereichen schroffer Felshinge oder in
Schuttflichen und Schotterfluren.

In ihren edaphischen Anspriichen stimmen alle Carlina-Arten in der Vorliebe fijr
schwachsaure bis leicht alkalische, meist steinige Ton- und Lehmbdden iiberein. Beson-
ders in kiihleren Lagen werden Standorte auf Kalkgestein bevorzugt. Haufige Vorkom-
men auf Kalkkarstgelinde (auf Karrenfeldern und in Dolinen) erkldren sich aus der
Fahigkeit vieler Carlina-Arten, mit ihrem Wurzelwerk tief in tonerfiillte Spalten des
Substrates einzudringen.

Die meisten Carlina-Arten wachsen aber auch auf mineralkriftiger Silikatverwitte-
rung. Dagegen werden stark saure oder nitratreiche Boden sowie Standorte mit stirkeren
Humusauflagen gemieden. Bei den Hapaxanthen zeichnet sich eine Tendenz zur Besied-
lung von Rohbdden ab. Obgleich viele Vertreter der Gattung Geroll- oder Schotterfluren
und felsige Geldnde lieben, finden sich bei Carlina nur wenige ausgesprochene Chasmo-
phyten (z. B. in subgen. Lyrolepis).

Noch stédrker als von edaphischen Bindungen wird das Vorkommen der einzelnen
Carlina-Arten von klimatischen Faktoren bestimmt. Ubereinstimmung besteht
hier vor allem in der Bevorzugung sommertrockener und sommerwarmer Standorte, was
zu einer besonders reichen Entfaltung der Gattung in allen Landschaften mit Mediter-
ranklima fiihrt. Trotz einer gewissen Xerophilie meiden die meisten Carlina-Arten Step-
penvegetation. Vielmehr sind alle Vertreter der Gattung an ozeanische und subozeanische
Klimate gebunden, und nur wenige reichen in subkontinentale Landschaften.

In der Hohenstufenbindung zeichnet sich die Gattung durch ein volliges Zuriickwei-
chen in der alpinen Stufe aus, wenngleich einige ihrer Vertreter in subalpinen Lagen
siedeln oder hier sogar einen Schwerpunkt ihrer Verbreitung aufweisen.

3.4.2. Beispiele einer phytocoenologischen Charakteristik von Carlina-Arten

Um das unterschiedliche Verhalten, die Grenzen und die Weite der &kologischen
Amplitude der einzelnen Arten von ihren phytocoenologischen Bindungen her zu kenn-
zeichnen, miissen Voraussetzungen fiir eine Vergleichung der Vegetationsaufnahmen
mit Carlina geschaffen werden. Bords (1974) empfiehlt zu diesem Zweck sogenannte

9 Bei einigen neueren pflanzensoziologischen Studien, wie denen von Gamisans (1976-78) iiber Korsika
und von ZAFFRAN (1982) iiber Kreta vermif3t man ausreichende Hinweise auf die Standortsbindungen der
einzelnen Gesellschaften, die eine 8kogeographische Einordnung einzelner Sippen ermoglichen k'dnntel}-
Besonders bei ZaAFFRaN geht mit einer rein formalen Ausscheidung vieler neuer Assoziationen der Blick ﬁlf
charakteristische tkologische Zusammenhinge verloren. Auf die Behandlung von Carlina macrocephala bet
Gamisans wird in Band II noch einzugehen sein.



221

Phytocoenologische Spektren zu erstellen. Dies setzt jedoch eine iibersichtliche
Gliederung der Gesamtvegetation eines grofleren Gebietes voraus. In Ermangelung sol-
cher Vegetationsmonographien kann auch die Analyse einzelner Vegetationstranssekte
oder -profile zu Ergebnissen fiihren, wenn man auf Grund von Arealtypenspektren
die einzelnen Abschnitte der raumlichen Gesellschaftsfolge auf ein zonal-regionales Koor-
dinatensystem zuriickfiihrt.

Im Folgenden soll an einigen Beispielen die im Band II angewandte Methode einer
phytocoenologischen Sippencharakteristik vorgestellt werden. Im Mittelpunkt
stehen dabei Gesellschaften mit mediterranen Arten der sect. Corymbosae. Fiir Carlina
hispanica lassen sich beispielsweise phytocoenologische Spektren nur fiir einige représen-
tative Gebiete aus der westlichen Mediterraneis auf Grund der Vegetationsmonographien
fiir das Territorium um Barcelona (Boros 1962) und fiir die Balearen-Inseln Mallorca
(BorLos & MoLiNIER 1958) und Menorca (BoLos, MoLINIER & MONTSERRAT 1970) erarbei-
ten. So gibt Tabelle 16 einen Einblick in das Vorkommen von C. hispanica (bzw. C. corym-
bosa) in den einzelnen Gesellschaftsklassen des soziologischen Systems und ihre besondere

Bindung an bestimmte Assoziationen innerhalb dieser Einheiten.

Aus den von Natur aus in diesen Gebieten vorherrschenden Hartlaubwildern werden nur gelegentliche
Funde von C. corymbosa s.1. erwdhnt. Dagegen siedeln den genannten Vegetationsmonographien zufolge
Corymbosae-Disteln verschiedentlich in den — meist durch Zerstorung der Hartlaubwilder entstandenen —
Zwergstrauchheiden. Eindeutiger Schwerpunkt des Vorkommens von Carlina-Arten der sect. Corymbosae
sind aber die im pflanzensoziologischen System in der Klasse der Thero-Brachypodietea zusammengefal3ten
annuellenreichen Trockenrasen. Aus allen drei Gebieten werden zu dieser Klasse gehorige Pflanzengesellschaf-
ten beschrieben, die sich durch ein + regelméifliges Vorkommen von C. corymbosa s.l. auszeichnen. Dieser
Massierung in den Therophyten-Trockenrasen auf reichen Ton- und Lehmbéden steht ein villiges Fehlen in
entsprechenden Gesellschaften auf armen Sandbtden (Helianthemetea annuae) gegeniiber. Ebenso fehlen die
mediterranen Golddisteln in allen sommergriinen Laubwéldern und Frischwiesen, soweit solche aus den
Beispielgebieten iiberhaupt beschrieben wurden, in allen Sumpf- und Wasserpflanzen-Gesellschaften sowie in
den Strand-Halophyten-Assoziationen. Aber auch in den Pflanzengesellschaften der Felsspalten haben sie
trotz ihrer leichten Ausbreitungs- und Ansiedlungsfihigkeit keinen Eingang gefunden. Dasselbe gilt mit
wenigen Einschrankungen fiir die vielen aus den betreffenden Landschaften beschriebenen Ruderal- und
Segetalgesellschaften. Dies ist besonders zu beachten, weil eine ganze Reihe anderer distelartiger Pflanzen in
der mediterranen Ruderalvegetation ziemlich regelmifBig vorkommt. SchlieBlich weist das phytocoenologi-
sche Spektrum noch auf Sonderstandorte von C. corymbosa in Pflanzengesellschaften im Felskiistenbereich
der Balearen hin (vgl. Band II).

3.4.2.1. Carlina hispanica, zonale und Ozeanitatsamplitude (Transsekt Iberische Halbinsel)

Auf die mediterranen Thero-Brachypodietea als dem heutigen Verbreitungsschwer-
punkt der Corymbosae-Disteln wird in Band IT ndher eingegangen. Dagegen soll mit
Aufnahmen aus der pflanzensoziologischen Literatur eine Folge naturnaher Vorkommen
von C. hispanica im Umkreis der Iberischen Halbinsel behandelt werden, die es ermog-
licht, die 6kologische Amplitude dieser Art einzugrenzen. Die Ubersicht (vgl. Tab. 17)
stiitzt sich auf Vegetationsaufnahmen (von BRAUN-BLANQUET, PINTO DA SiLva & Ro-
ZEIRO 1964) aus dem nordlichen und (von ROTHMALER 1942) aus dem siidlichen Portugal
sowie (von FrErtac 1971) aus Siidost-Spanien, die alle aus dem Bereich der mehr oder
minder urspriinglichen kiistennahen Vegetation stammen. Sie lassen hinsichtlich der
Klimaabhingigkeit auf eine sehr weite Amplitude von C. hispanica schlieBen.

Aus dem nordlichen Portugal beschreiben BRAUN-BLANQUET et al. (1964) C. hispa-
nica ssp. major als Charakterart einer maritimen Cistus salvifolius-Ulex europaeus-Asso-
ziation (vgl. Tab. 17 Aufn. 2 und Punkt 2 auf Abb. 116). Diese Gesellschaft entwickelt sich

hier auf ilteren Diinen, wo starke Winde die Bestinde von Pinus pinaster so weit



Tab. 16: Phytocoenologische Spektren von Carlina sect. Corymbosa in Katalonien (Ka) (Umgebung, Barce-
lona; BoLos 1962), auf Mallorca (Ma) und Minorca (Mi) (BoLos et MOLINIER 1958, BoL0s, MoLINIER &
MoNTSERRAT 1970).

Tab.16: Phytocoenological spectra for Carlina sect. Corymbosae in Catalonia (Ka) (environments of Barce.
lona; BoLos 1962), on Mallorca (Ma) and Minorca (Mi) (BoLos et MoLINIER 1958, BoLos, MOLINIER &
MonNTsERRAT 1970).

Ka Mi Ma

Quercetea ilicis - (+) (+)

Klimax-Hartlaubwélder und Macchien
Quercetum ilicis galloprovinciale - - (+)
Aro-Phyllireetum - (+) -

Querco-Fagetea - — -
Sommergriine Laubwiélder und Gebiische

Nerio-Tamariscetea — — -
Mediterrane Auengehdolze

Ononido-Rosmarinetea — + +
Mediterrane Zwergstrauchheide auf Kalk
Hypericion balearici — - —
Teucrietum subspinosi — ++ ++
Pastinacetum lucidae - + +

Cisto-Lavanduletea + — -
Mediterrane Zwergstrauchheiden auf Silikat
Cisto-Sarathamnetum catalaunici + — _

Thero-Brachypodietea ++ ++ ++

Mediterrane Therophyten-Trockenrasen auf reichen Béden
Trifolio-Brachypodietum ramosi ++ - -
Phlomidio-Brachypodietum ramosi + + - -
Trisetario-Brachypodietum phoenicoidis ++
Brachypodietum phoenicoidis +
Hyparrhenietum hirto-pubescentis + +
Hypochoerido-Brachypodietum ramosi - ++ ++
Allietum chamaemoly -
Saxifrageto-Sedetum stellati -
Phlomis italica-Poa bulbosa-Gesellschaft - - ++
Plantago albicans-Gesellschaft - - +

+ 41
|

I+
+

Helianthemetea annuae - - -
Mediterrane Therophyten-Trockenrasen auf armen Sandbdden

Molinio-Arrhenatheretea - — -
Frischwiesengesellschaften

Phragmitetea und Potametea — — —
Sumpf- und Wasserpflanzengesellschaften

Asplenietea und Adiantetea — _ —
Pflanzengesellschaften der Felsspalten

Crithmo-Limonietea — + (+)
Kiistenfelsgesellschaften
Launaeetum cervicornis - + + +

Puccinellio-Salicornietea - - —
Strand-Halophytengesellschaften

Ammophiletea - + -
Diinengesellschaften
Ononido-Scrophularietum minoricensis - ++ -

Rudero-Secalinetea (+) (+

Wegrand- und Ackerunkrautgesellschaften
Chenopodietalia + + -
Inulo-Oryzopsidetum miliaceae + -
Galactito-Vulpietum geniculatae - ++ -
Secalinetalia — - -

Carlina hispanica (Katalonien), C. corymbosa (Balearen)
(+) nur vereinzelte Vorkommen

+ schwache bis mittlere Frequenz

+ + regelmiBiges, hdufiges Vorkommen

C. lanata nur im Galactito-Vulpietum geniculatae auf Minorca.
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auflockern, dal sich auf offenen Fliachen eine verhiltnisméfig artenreiche Heidevegeta-
tion ausbreitet. Ulex europaeus, Cistus salvifolius und Daphne gnidium sind in dieser
Gesellschaft durch besondere Diinenrassen vertreten. Auch C. hispanica wichst in einer
preitbldttrigen (mesomorphen) Sippe, die bereits LANGE (1860) als einen Bewohner von
,rupibus maritimis et ericetis (ralleciae borealis“ gekennzeichnet hat. Es handelt sich also
nicht um ein zufalliges Vorkommen, sondern um eine engere, durch die Ausbildung einer
besonderen Okorasse gekennzeichnete Bindung.

Neuerdings hat R1vas-MARTINEZ (1980) Carlina hispanica ssp. major als Differentialart einer galicisch-
asturischen Steilkiisten-Gesellschaft mit Ulex europaeus f. humilis, Silene vulgaris ssp. maritima, Lithodora

diffusa, Erica cinerea, Erica umbellata, Dactylis maritima u. a. (Sileno maritimae-Ulicetum humilis, Calluni-
Ulicetalia) herausgestellt. Auch hier kann man wohl von naturnahen Vorkommen von C. hispanica sprechen.

Eher als eine Zufilligkeit ist es dagegen anzusehen, wenn in einem Exkursionsbericht
C. hispanica aus einer ,maritimen Macchie® der ostkantabrischen Atlantikkiiste zusam-
men mit verschiedenen euozeanischen Ericaceen, Ginster-Arten und Farnen genannt wird
(vgl. Tab.17, Aufn.1). Wir méchten diese Notiz in unserer Ubersicht jedoch nicht
iibergehen, weil sie zeigt, dafl C. hispanica im extrem wintermilden Klima selbst bis in die
gem#figten Breiten vordringen kann.

Hiufiger als in submeridional-(temperaten) Bereichen siedelt C. hispanica in kiisten-
naher Vegetation der meridionalen Zone, wie aus den Vegetationsstudien iiber das Pro-
montorium Sacrum im siidlichen Portugal von RoTHMALER (1942) hervorgeht. Die Art
kommt hier hochstet in verschiedenen Diinen- und Heidegesellschaften vor und dringt
aus solcher Pioniervegetation in kiistennahe meridionale Hartlaubgehslze wie das Cocei-
fero-Lentiscetum ein (vgl. Tab. 17, Aufn. 3).

Die drei in Tab. 17 zusammengestellten Aufnahmen atlantischer Kiistenvegetation
mit C. hispanica weisen nur wenige gemeinsame Arten der ozeanischen Hartlaubwélder

Ab.b. 116: Lage der Aufnahmen (1 bis 5) im NW-SO-Transsekt Iberische Halbinsel (Tab. 17) und zugehorige
Klimadiagramme nach WarLter & LIETH (1960).

Fig. 116:  Positition of the study sites in the north-west/south-east transsection of the Iberian Peninsula
(tab.17) and the corresponding climatic diagrams, acc. to WALTER & Li1eTH (1960).
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(Quercion ilicis) und der ozeanischen Heiden auf. Im iibrigen unterscheiden sie sich durel,
ihren Anteil an Pflanzen der temperaten Laubwélder (Aufnahme 1, Nordspanien) bzw.
der temperat - ozeanischen Heidevegetation (Aufnahme 1 und 2, Nordspanien und Nord-
portugal) einerseits oder das Vorherrschen von Vertretern der meridionalen Hartlaub-
und Garigue-Vegetation (Aufnahme 3, Stidportugal) andererseits. Damit wird die weite
zonale Amplitude von C. hispanica beleuchtet.

Eine #hnlich weite Amplitude im Skogeographischen Verhalten von C. hispanicq
ergibt sich aus der Gegeniiberstellung der geschilderten meridional - ozeanischen Vegeta-
tion an der Atlantikkiiste mit Pflanzengesellschaften aus dem siidostspanischen Trocken-
gebiet. An Hand der pflanzensoziologischen Untersuchungen von FREITAG (1971) ist es
moglich, die Bindung von C. kispanica an die verschiedenen Gesellschaften dieser Land-
schaften herauszustellen. In Abhingigkeit von Gelindeform, Gestein, Boden und Klima,
vor allem aber von der zunehmenden Ariditit bis zu dem niederschlagéirmsten Punkt in
Europa (Almeria) I6sen einander diesem Autor zufolge verschiedene Klimax-Gesellschaf-
ten ab. Auf verhiltnismifig engem Raum ist im siiddstlichen Spanien eine Vegetations-
folge von mediterranen Hartlaubwildern vom Typ des Quercion ilicis zu mediterranen
Hartlaub-Buschwildern, zu Pinus halepensis-Offenwiildern mit meist dornigem Trocken-
geblisch und bis zu extrem xerophilen lockeren siidmediterranen Trockenbuschgesell-
schaften zu beobachten.

Aus Tabelle 19 geht hervor, dafl C. hispanica in diesen Gebieten im geschlossenen
Hartlaubwald und Hartlaubbuschwald — sicherlich nur konkurrenzbedingt — sehr selten
vorkommt. Erst im Offenwald sind giinstigere Siedlungsmioglichkeiten gegeben, wie die
Carlina-Anteile in der Liste des Asparago-Rhamnetum und des kiistennahen Chamaerop-
sido-Ulicetum zeigen. Ebenso beachtenswert ist aber auch, daf die Haufigkeit von
C. hispanica in den extrem ariden siidmediterranen Trockenbusch-Gesellschaften dem
Gymnosporio-Periplocetum und dem Lycio-intricatae-Zizyphetum stark zurtickgeht.
Wir mochten dies darauf zuriickfiithren, daf die Art hier an die Grenze ihrer Trockenheits-
vertriaglichkeit kommt. Nach HiiBL & Hovrzngr (1971, briefl.) konzentrieren sich in
diesem Bereich die Vorkommen auf Sonderstandorte in wadiartigen Trockentilern.
Tab. 19: Ubersicht iiber den Anteil des Vorkommens von Carlina hispanica in den verschiedenen Gesellschaf-
ten des siidostiberischen Trockengebietes (nach Frerrac 1971). Zahl der Vorkommen/Zahl der Aufnahmen.

Tab.19: Relative frequency of Carlina hispanica occurrences in the different plant comxlnun’ities of the
SE-Iberian xeric region (from FrEiTac 1971). Number of occurrences/number of rélevés.

Hartlaubwald Quercetum rotundifoliae 1/13
Hartlaubbuschwald Rhamno-Cocciferetum und 0/9
Querco-Lentiscetum 0/21
Dornbusch-Offenwald Asparago-Rhamnetum und 5/21
Chamaeropsido-Ulicetum 6/15
Siidmediterraner Gymnosporio-Periplocetum und 3/20
Trockenbusch Lycio-intricatae-Ziziphetum 2/15

In den Spalten 4 und 5 vermittelt Tabelle 17 eine Ubersicht iiber die floristische
Zusammensetzung des Asparago-Rhamnetum als Beispiel des Trockendornbusch-Offen-
waldes und des Gymnosporio-Periplocetum als Beispiel des siidmediterranen Trocken-
busches (gekiirzt nach Freirac 1971). Im Arealtypenspektrum zeigt sich, d%}B am
Aufbau dieser Assoziationen neben wenigen Vertretern der meridional - ozeanischen
immergriinen Laubwilder (Quercion ilicis) vor allem Sippen teilhaben, die als subozean!”
sche bis subkontinentale Elemente des siidmediterranen Hartlaubwaldes (OIeo-Cer&tO;
nion) und entsprechender Gariguen (Rosmarinetalia) anzusprechen sind. Daneben ﬁnde‘
man eine ganze Reihe von Pflanzen mediterraner Therophyten-Rasen (Thero—BraChYPO
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Rubus ulmifolius
Pinus pinaster
Erica umbellata
Genista triacanthos
Daucus gingidium
Danthonia procumbens
Agrostis castellana
Briza minor

Ulex europaeus
Ulex argenteus

Ulex parviflorus
Tuberaria guttata
Cistus salvifolius
Lavandula stoechas
Cistus monspeliensis
Genista hirsuta
Cistus ladanifer
Cistus albidus

. Arten der warm - subozeanischen Hart-
laubgehélze und Gariguen
Asparagus aphyllus
Pistacia lentiscus
Olea europaea
Clematis cirrhosa
Lonicera implexa
Quercus coccifera
Rhamnus lycioides
Chamaerops humilis
Osyris quadripartita
Arisarum vulgare
Thymus camphoratus
Thymus hiemalis
Phlomis purpurea
Phagnalon sazxatile
Fumana laevipes
Fumana thymifolia
Fumana ericoides
Asparagus albus
Asparagus stipularis
Bupleurum fruticescens
Lithodora fruticosa
Rosmarinus officinalis
Pinus halepensis
Calicotome villosa
Coronilla juncea
Anthyllis cytisoides
Lavatera maritima
Polygala rupestris
Satureja obovata
Lavandula dentata
Melica minuta

. Arten der mediterranen Therophyten-Rasen
(Thero-Brachypodietea)

Carlina hispanica

Dactylis hispanica

Urginea maritima

Briza maxima

Pulicaria odora

Linum trigynum

Linum strictum

Sedum sediforme

Dennlimmndioian Adotmahamiam
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Die Tabellen 17, 20, 22, 24, 26 sind Listen der floristischen Zusammensetzung von Gesellschaften mit
verschiedenen Carlina-Arten aus der Literatur und nach eigenen Gelandebeobachtungen. Die Nomenklatur
richtet sich nach Flora Europaea und Flora of Turkey. Dabei werden keine Angaben zur Dominanz der
einzelnen Sippen gemacht.

Jeder floristischen Tabelle folgt eine Ubersichtstabelle mit den Anteilen der verschiedenen Arealtypen (vgl.
Tab. 15) in Prozentzahlen (Tab. 18, 21, 23, 25, 27). Der Anteil von Segmenten und Endemiten innerhalb der
Arealtypen werden hinter einem (einfachen bzw. doppelten) Schrigstrich vermerkt. Z. Bsp.: Sarcopoterium-
Typ 27/5//8 heifit 279, des Typs, davon 5%, Arten, die nur ein Segment besiedeln und 89, Arten, die als
Endemiten oder Lokalendemiten anzusprechen sind.

Remarks on the tables 17—27: Die tables 17, 20, 22, 24 and 27 are lists of the floristic composition of
associations containing different Carlina species, compiled from the literature and own observations. The
nomenclature corresponds with Flora Europaea and Flora of Turey. The dominance of single taxa is not
reported.

After every floristic table follows a table with a synopsis of the portions of the different chorological types
(see t. 15), demonstrated as a percentage number. The parts of segments and endemics within one chorological
type are shown after a (simple resp. double) diagonal. E.g. Sarcopoterium type 27/5//8 means 279, of this type,
within this 5%, of species inhabiting only one segment and 8 9%, which can be interpreted as endemics or local
endemics.

Tab.17: Pflanzengesellschaften mit Carlina hispanica auf der Iberischen Halbinsel (NW-SO-Transsekt).

Tab.17: Plant communities with Carlina hispanica in the Iberian Peninsula (NW/SE transsect); with
eco-geographical species groups (1 —6) and details on rélevés in the appendix.

Aufnahme Nr. (vgl. Abb. 116) 1 2 3 4 5
1. Arten der temperierten Laubwilder
Blechnum spicant 8.5. + - — - -
Teucrium scorodonia 8.2. + — — — —
Hedera helix 8(1).6. + - - - —
Clematis vitalba 5.7 + - - - -
2. Arten der warm - ozeanischen, meist
immergriinen Laubwilder
Quercus ilex 1.2. + - - - —
Arbutus unedo 1.2. + - - - -
Hypericum androsaemum 5.2. + - - - -
Ruscus aculeatus 1(5).10. + - (+) (+) -
Tamus communis 1(5).10. + - (+) - -
Smilax aspera 1.0. + - + - -
Rubia peregrina 1(5).10. + (+) (+) + +
Asparagus acutifolius 1.0. - (+) (+) (+) -
Daphne gnidium 1.5. - + + + +
Thapsia villosa 1.5. - + (+) + (+)
3. Arten der ozeanischen Heiden
(und Garriguen)
Sarothamnus scoparius 8.2. + - - - —
Erica arborea 1.2 + - - - -
Erica vagans 8.1.8 + - - - -
Erica cinerea 8.1. + + - - -
Daboecia cantabrica 8.1.8 + + - - -
Pteridium aquilinum 7.79. + (+) - - -
Calluna vulgaris 8.3. + + - - —



6. Extrem xerophile Arten der siidmediterranen

Steppen- und Halbwiistenvegetation

Stipa tenacissima 0.2. - - (+) + +
Ephedra fragilis 1.3.disj. - - - + +
Ballota hirsuta 0.2. - - - + +
Paronychia suffruticosa 0.1.E - - - + +
Periploca laevigata 0.0. - - - (+) +
Teucrium lanigerum 1.6.8 - - - +
Lavandula multifida 0.0. - — - - +
Thymelaea hirsuta 0.0. — - - - +
Lycium intricatum 04. - - - - +
Launaea arborescens 0.4. - - - - +
Aristida coerulescens 0.6. - - - - +
Maytenus senegalensis 0.9. - - - - +
Salsola genistoides 02.E - - - — +
Fagonia cretica 0.6. - - - - +

Erlduterungen zu Tab. 17 Pflanzengesellschaften mit Carlina hispanica, auf der Iberischen Halbinsel (NW-
SO-Transsekt, vgl. Abb. 116).

1.

Maritime Macchie an der nordspanischen Atlantiksteilkiiste 6stl. Deva zwischen Bilbao und San Seba-
stian. Nach Pflanzenliste der Pyreniden-Exkursion des Pflanzenphysiologischen Institutes der Universitat
Gottingen (1960), zu erginzen: Osmunda regalis, in Eur: 8.2.; Castanea sativa 5.4.; Ficus carica 1(5).10.;
Blackstonia perfoliata 1(5).10.; Eupatorium cannabinum 8(4).12.; Inula conyza 8.7.

. Cisto-Ulicetum humilis

Stadium der Diinenentwicklung zwischen Afife, im Norden von Viana de Castelo und Praia de Santa Cruz
(Estremadura, Portugal). Nach BRAUN-BLANQUET, PINTO da SiLva et RozEIRA (1964); Tab. XIII S.275,7
Aufnahmen zu ergiinzen (Pflanzen der Tabelle!): Euphorbia segetalis var. pinea 1.5.; Agrostis stolonifera var.
maritima 10.9.; Carex arenaria 8.2.; Holcus lanatus var. vaginalis 8.10.; Lithodora diffusa 5.7.E; Cirsium
Sfilipendulum 1.5.S; Cuscuta epithymum 2(1,8).7.; Polygala vulgaris 8.10.; Centaurium erythraea 2(1,8).7.;
Echium tuberculatum 1.5.S; Leontodon rothit 1.5.; Hypochoeris radicata 8.7.; Anagallis monelli 0.1.; auBer-
dem eine Reihe nur einmal auftretender ,Zufilliger®

Das (+) in unserer Liste bedeutet, dal die betreffende Art nur unter den ,Zufilligen“ aufgefiihrt wird.

. Coccifereto-Lentiscetum algarbianum am Promontorium Sacrum im siidwestlichen Portugal. Nach RoTH-

MALER (1942), 2 Tabellen mit insgesamt 9 Aufnahmen.
Zu ergénzen: Cistus crispus 1.5.8; Plantago serraria 1.5.; Carex hallerana 5.8.; Sanguisorba magnoli 2(1,8).7.;
Centranthus calcitrapa 1.2.; Carlina racemosa 1.5. und einige nur einmal vertretene Arten.

. Asparago-Rhamnetum und Pinus-Offenwald, Hartlaubbusch (typische Variante und Variante mit Cistus

monspeliensis) im siidostspanischen Trockengebiet. Nach Freitae (1971, Tab.IX mit 8 Aufnahmen).
Zu erginzen: Vicia pseudocracca 1.6.S; Aristolochia baetica 0.1.E; Rumex thyrsoides 1.5.disj.; Arenaria
montana ssp. intricata 1.5.S; Crepis taraxifolia 1.5.; Galium verrucosum 1.0.; Lathyrus articulatus 1.2.;
Helictotrichon filiferum 3.1.; Cheirolophus intybacea 1.6.; Elaeselinum tenuifolium 0.1.S; Gladiolus illyricus
aggr. 1(5).10.8; Dorycnium suffruticosum 5.0.; Helichrysum stoechas 1.5.; Cephalaria leucantha 5.6.S; Eruca-
strum laevigatum 1.6.E; Serratula flavescens 1.6.8; Vaillantia hispida 1.0.; Biscutella variegata 0.1.E.

. Gymnosporio-Periplocetum, offener siidmediterraner Trockenbusch (typische Subassoziation), im siidost-

spanischen Trockengebiet. Nach Fre1TAG (1971, Tab. XTII mit 14 Aufnahmen). Zu erginzen: Withania
Sfrutescens 0(A).10., Helianthemum leptophyllum 0.1.8; Artemisia barrelieri 1.6.E; Galium ephedroides 0.1.E;
Globularia alypum 1.3.; Caralluma munbyana 0.1.; Stipa capensis 0(A).10.; Genista umbellata 0.1.E;
Urospermum picroides 1.0.
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Cistus albidus

. Arten der warm - subozeanischen Hart-
laubgehélze und Gariguen
Asparagus aphyllus
Pistacia lentiscus
Olea europaea
Clematis cirrhosa
Lonicera implexa
Quercus coccifera
Rhamnus lycioides
Chamaerops humilis
Osyris quadripartita
Arisarum vulgare
Thymus camphoratus
Thymus hiemalis
Phlomis purpurea
Phagnalon sazatile
Fumana laevipes
Fumana thymifolia
Fumana ericoides
Asparagus albus
Asparagus stipularis
Bupleurum fruticescens
Lithodora fruticosa
Rosmarinus officinalis
Pinus halepensis
Calicotome villosa
Coronilla juncea
Anthyllis cytisoides
Lavatera maritima
Polygala rupestris
Satureja obovata
Lavandula dentata
Melica minuta

. Arten der mediterranen Therophyten-Rasen

(Thero-Brachypodietea)
Carlina hispanica
Dactylis hispanica
Urginea maritima

Briza maxima

Pulicaria odora

Linum trigynum

Linum strictum

Sedum sediforme
Brachypodium distachyum
Hyparrhenia hirta

Ruta chalepensis

Ruta montana
Brachypodium retusum
Piptatherum coerulescens
Sonchus tenerrimus
Teucrium pseudochamaepytis
Eryngium campestre
Asphodelus microcarpus
Convolvulus althaeoides
Teucrium cinereum
Psoralea bituminosa
Ononis mitissima
Pallenis spinosa
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dietea) und schlieBlich (von 4 bis 5 in zunehmendem Malfle) subkontinentale und konti-
nentale Arten der siidmediterranen Steppen- und Halbwiistenvegetation. Dort, wo diese
Elemente stark hervortreten, ist die Grenze der Vorkommen der im 6kologischen Charak-
ter ,,waldnahen® C. hispanica erreicht.

Die in Tabelle 17 aufgezeigten Unterschiede in der floristischen Zusammensetzung
lassen sich verdeutlichen und bis zu einem gewissen Grad quantifizieren, wenn man den
Anteil der verschiedenen Arealtypen an den einzelnen Gesellschaften durch Arealtypen-
spektren herausstellt (vgl. Tab. 18).

Die nord-siidliche Vegetationsfolge an der Atlantikkiiste 1483t eine starke Zunahme
der mediterranen Elemente (Arealtypengruppe 1.) erkennen. Thr Anteil steigt von 41% in
Aufnahme 1 bis auf 55% in Aufnahme2 und auf 71% in Aufnahme3. Dem steht ein
rasches Ausklingen der temperaten siideuropaisch/montan-mitteleuropéischen Sippen
(1:43%; 2:24%; 3:0%) gegeniiber, die nur in den Gesellschaften an der kantabrischen
und an der nordportugiesischen Kiiste vertreten sind. In Siidportugal gesellen sich zu den
vorherrschenden mediterranen Sippen noch siidmediterrane Elemente (Arealtypen-
gruppe0. mit 18%). Auch die Gesellschaften mit C. hispanica im stidostspanischen
Trockengebiet (Aufnahme 4 und 5) zeichnen sich durch sehr hohe Anteile von zirkumme-
diterranen Pflanzen aus. Im extrem ariden Dornbusch wird ein groer Teil der mediterra-
nen Elemente durch siidmediterrane (23% bzw. 40%) ersetzt.

Sowohl in Stidportugal als auch in Stidostspanien bestimmt der Komplex der mediter-
ranen und siidmediterranen Arten die C. hispanica begleitende Vegetation. Beachtliche
Unterschiede zwischen beiden Standorten zeichnen sich jedoch ab, wenn wir aus den
Arealtypenspektren dieser Gesellschaft die Arten mit einem ozeanischen Areal bzw. einer
euozeanischen Arealkomponente zusammenfassen (vgl. Tab. 18). Sie sind in den Aufnah-
men von der submeridionalen Atlantikkiiste entscheidend am Vegetationsaufbau betei-
ligt (1: 94%; 2: 84%) und machen auch in Siidportugal noch iiber die Hélfte des Artenbe-
standes aus (3: 56%). In Stidostspanien sinkt dagegen ihr Anteil stark ab (4: 38% und 5:
30%). In diesen Zahlen sind eine ganze Reihe von Vertretern des Chamaerops-Typs
eingeschlossen, die wohl nicht alle als ausgesprochen ozeanische Elemente betrachtet
werden kdnnen. Der Abnahme ozeanischer Elemente steht eine Zunahme kontinentaler
Sippen gegeniiber (vgl. Tab. 18). Sehr deutlich kommt das Ozeanititsgefille auch zum
Ausdruck, wenn man die Anteile der betont ozeanischen zu denen der deutlich kontinen-
talen Elemente in Beziehung setzt (oz/kont-Koeffizient in 1: 100; in 2: 32; in 3: 2;in 4: 0,9
und in 5: 0,5).

Wenn man in diesem Rahmen die Amplitude von C. hispanica betrachtet, so kenn-
zeichnen die Gesellschaften 1 und 5 deutliche Grenzen ihres Vorkommens. Wie ein Blick
auf die Klimadiagramme in Abb. 116 lehrt, ist der Standort an der kantabrischen Kiiste
als ein Vorposten im temperat - humiden Klima und sind die Vorkommen im siidspani-
schen Trockengebiet als Ausliufer im Bereich einer siidmediterran - ariden Vegetation
anzusehen, wie sie erst im Inneren des nordwestlichen Afrika zur Herrschaft kommt.
Ahnlich wie in der chorologischen Analyse (s. S.190) zeigt sich. daf} die Art iiberall dort
die Grenzen ihrer Entwicklung erreicht, wo das humid-aride Itesien-Jahreszeitenwech-
selklima in ein ausgesprochen humides oder ein weitgehend arides iibergeht. Innerhalb
dieses Bereiches siedelt C. hispanica bei den hier dargestellten Rahmenbedingungen mehr
oder minder regelmiifig. Ausdruck dieser Situation im Arealtypenspektrum
der Beleitvegetation ist ein Anteil von 40% bis 50% mediterraner Ele-
mente. Auflerdem ist C. hispanica durch eine mdBig ozeanische Bindung mit weiter
Amplitude zu charakterisieren.



Tab. 18: Gesellschaften mit Carlina hispamica auf der Iberischen Halbinsel (NW-SO-Transekt) (vgl.
Tab. 17), Arealtypenspektren.

Tab. 18: Plant communities with Carlina hispanica from the Iberian Peninsula (NW/SE transsect) (cf.
t.17), with spectra of distribution types.

Aufnahme Nr. 1 2 3 4 5
Landschaft (vgl. Abb. 116) cant n-lusit | s-lusit | so-iber | so-iber
Artenzahl 27 38 46 78 67
Siidmedit-nordsahar ATG 0. - 3 18 23 40
Ceratonia-Typ 0.0 — — 7 8 12
Chamaerops-Typ 0.1. - 3 8//4 12/1//5 | 12/2//5
Lygeum-Typ 0.2. - - 3 3 4//2
Launaea arboresc.-Typ 04. - - - - 4
Salvia aegyptiaca-Typ 0.7. - - — — 2
Kleinia-Typ 0.9 - - - - 2
Hyparrhenia-Typ 0(A).10 - - 2 - 4
Macar-mediterrane ATG L 41 55 71 72 56
Trifolium stellatum-Typ 1.0. 3 8 21 19 15
Quercus ilex-Typ 1.2. 9 8 12 9 3
Pinus halepensis-Typ 1.3. - — 4 6 6
Quercus suber-Typ 1.5. 3 26/10//5| 21/4 12/2 9/3
Rosmarinus-Typ 1.6. - - 2/2 | 21/13//4|19/10//5
Ruscus-Typ 1.(5).10. 26 13 9 4 2
Eryngium-Typ 1(4).12. - - 2 1 2
Orient-medit ATG 2. — 8 9 3 3
Bromus scoparius-Typ 2(1).5. - 3 7 3 3
Daucus-Typ 2(1,8).7 - 5 2 -
Submediterrane ATG 5. 12 8 2 2 -
Pinus nigra-Typ 5.0. - — - 1 -
Laurocerasus-Typ 5.1. 4 - - - -
Quercus cerris-Typ 54. 4 - - - -
Aceras-Typ 5.6. - 4 - 1/1 -
Euphorbia amygdaloides-Typ 5.7. - 4/4 - - -
Globularia punctata-Typ 5.8. - - 2 — -
Euras(trop)-merid-submerid - ozean ATG | 7. 4 — — — —
Pteridium-Typ 7.7. 4 - - - -
Mitteleuropiische ATG 8. 43 24 - - -
Erica cinerea-Typ 8.1. 9/6 3/3 - - -
Ulex-Typ 8.2. 12 5 — - -
Calluna-Typ 8.3. 4 5/9 - - -
Ilex aquifolium-Typ 8.5. 4 - — - -
Hedera helix-Typ 8(1).6 4 - - - -
Fagus-Typ 8.7. 4 3 - - -
Fraxinus excelsior-Typ 8.10 — 5 — — -
Ficaria-Typ 8.12. 3 - - - -
Anthoxanthum odoratum-Typ 8(12).15. 3 3 - — -
Eurasisch-temperate ATG 10. - 3 - - -
Angelica sylvestris-Typ 10.(12).10. - 3 — - -
oz: 0.1, 1.2, 1.5, 1(5).10,, 94 84 56 38 30
2(1,8).7.,5.1.,54.,56.,5.7, 8.1, 82,

8.5, 8(1).6., 8.7, 8.10., 8(12).15.

kont: 0.0.,0.2., 0.4.,0.7.,0.9,, — 3 28 43 61
0(A).10., 1.3, 1.6., 1(4).12., 2(1).5., 5.0.

oz/kont: o0 28 2 0,9 0,5
S 6 16 11 15 15
E - 7 4 9 12
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Threr Arealform nach gehort C. hispanica zum Quercus suber-Typ (1.5.). Die Vertei-
lung dieses Typs innerhalb der hier betrachteten Gesellschaften: 3% (1); 26% (2); 21% (3);
12% (4) und 9% (5) stimmt auffallend mit der Kurve ihres optimalen Vorkommens
iiberein. Bezeichnend fiir den Florenwechsel von der Atlantikkiiste zum siidostlichen
Spanien ist auch der Anteil von Endemiten und der Segment-Sippen. Man findet solche
an der Atlantikkiiste vor allem innerhalb des ozeanischen Quercus suber-Typs (1.5.), im
Siidosten der Iberischen Halbinsel, dagegen als Glieder des subkontinentalen Rosmari-
nus-Typs (1.6.).

3.4.2.2. Carlina hispanica, etagale Amplitude (Profil Ostpyrenéen)

Bei der Analyse eines Profils aus dem Tét-Tal (Ostpyrenden) ergeben sich dhnliche
Werte fiir das optimale Vorkommen und die Grenzen von Carlina hispanica, wie sie in
dem iberischen Kiistentranssekt ermittelt werden konnten. Die Aufnahmen (Tab. 20)
wurden am Ubergang von der Quercus ilex- in die Quercus pubescens-Stufe durchgefiihrt,
wo sich an Steilhdngen das Gehélz an Felskopfen und Felsrippen von Natur aus auflockert
und lichtliebende Pflanzen zur Entwicklung kommen ld3t. Hier beobachteten wir (Bau-
pIERE & MEUSEL 1971) in der kollinen Stufe bei etwa 400m C'. hispanica umgeben von
einer ganzen Reihe von Arten des Quercetum ilicis (Rhamnus alaternus, Bupleurum
fruticosum, Daphne gnidium, Asparagus acutifolius, Rubia peregrina) sowie weiteren
lichtliebenden mediterranen Strauchern (Spartium junceum, Pistacia lentiscus), Zwerg-
strauchern (Cistus monspeliensis, Cistus crispus, Rosmarinus officinalis, Thymus vulgaris)
und auch verschiedenen Pflanzen der Thero-Brachypodietea (Foeniculum vulgare, Lac-
tuca viminea, Desmazeria rigida). Diese mediterrane Vegetation besiedelt nur die unteren
warmen und geschiitzten Lagen. An absonnigen Hangen und in der submontanen Stufe
werden die mediterranen Arten von submediterran und submediterran-mitteleuropéi-
schen Sippen ersetzt. Aufnahme 2 in Tabelle 20 ist durch das Vorkommen solcher Ele-
mente neben Vorposten der meridionalen (mediterranen) Flora gekennzeichnet. Hier im
Bereich des Quercetum pubescentis erreicht C. hispanica ihre obere Grenze. In der
montanen Stufe bei etwa 1100 m, wo neben einigen submediterranen Gebirgspflanzen
(Cytisus purgans, Senecio adonidifolius) bereits viele mitteleuropiische und eurasische
temperat-boreale Pflanzen vorkommen, gedeiht die montane Carlina acanthifolia.

Die Arealtypenspektren (Tab.21) veranschaulichen diesen Vegetationswechsel und
ermoglichen einen genaueren Vergleich. Die Vegetation um Carlina hispanica in der
kollinen Stufe (Aufn. 1) enthilt fast nur mediterrane Elemente (90% incl. einiger siidmedi-
terraner und mediterran-orientalischer Arten). Neben iiberwiegend zirkummediterranen
(1.0., 1.2. und 1.3.) finden sich eine ganze Reihe westmediterraner Sippen (Quercus
suber-Typ 1.5. und Rosmarinus-Typ 1.6. mit iiber 20%). Etwa ein Drittel der mediterra-
nen Arten haben in ihrem Gesamtareal eine euozeanische Komponente. Von den oben
besprochenen Gesellschaften an der Westkiiste der Iberischen Halbinsel entspricht in
groen Ziigen Aufnahme 3 aus Siidportugal der kollinen Vegetation im Tét-Tal, wenn
man von dem geringeren ozeanischen Einflul} in den Ostpyrenéden absieht.

Bei 900 m (Aufn. 2) erreicht C. hispanica die Grenze ihres Vorkommens. In ihrer
Umgebung wachsen noch immer iiber 40% mediterrane Elemente. Aus dem Vergleich mit
Aufnahme 3 (1100 m) ergibt sich jedoch, daBl wir uns in einer ausgesprochenen Grenzlage
befinden, die durch beachtliche Anteile submediterraner (Gruppe 5.) und siid-mitteleuro-
péischer (Gruppe 8.) sowie eurasisch-temperater Sippen (Gruppe 10.) gekennzeichnet ist.



Tab.20: Gesellschaften mit Carlina hispanica und C.acanthifolia in verschiedenen Hohenstufen der 0
pyrenien. st-

Tab.20: Plant communities with Carlina hispanica and C.acanthifolia in different altitudinal leve

Is i
Pyrenees, with details in the appendix. n the

Aufn. Nr. 1 2 | 3
Hohe iiber N.N. 400 900 1100
\
Carlina hispanica 1.5. + —+ -
Quercus coccifera 1.3. + — _
Pistacia saportae 1.2. + — _
Rhamnus alaternus 1.0. + - -
Daphne gnidium 1.5. + — -
Bupleurum fruticosum 1.2.disj + - -
Clematis flammula 1.3. + — -
Lonicera inflexa 1.0. + - -
Asparagus acutifolius 1.0. + — -
Rubia peregrina 1(5).10. + - -~
Brachypodium retusum 1.2. + - -
Spartium junceum 1.0. + - -
Rosmarinus officinalis 1.6. + — —
Cistus monspeliensts 1.2. + - -
Cistus crispus 1.5.8 + - -
Helichrysum stoechas 1.0. + - -
Foeniculum vulgare 2(1).3. + — -
Lactuca viminea 2(4).8. + - -
Desmazeria rigida 1(5).10. + - -
Trifolium retusum 5.5. + - -
Silene inaperta 1.5.8 + - -
Filago spec. 1(5).9. + — -
Bromus madridensis 2(1).3. + - -
Quercus ilex 1.2. + + -
Quercus pubescens 5.8. + + -
Junipers oxycedrus 1(5).9. + + -
Lavandula stoechas 1.0. + + -
Thymus vulgaris 1.6.8 + + -
Artemisia glutinosa 1.6.8 + (+) -
Hyparrhenia hirta 0(A).10. + (+) -
Dactylus hispanica 2(1).3. + + -
Euphorbia nicaeensis 5.6.8 + + -
Sedum sediforme 1.2. + + -
Fumana ericoides 1.5. + -
Astragalus monspessulanum 5.6.8 + -
Seseli montanum 5.6.8 - + +
Achillea nobilis 4.3. - + -
Galium murale 1.2. - + -
Arrhenatherum elatius 8.10. — + -
Vincetoxicum nigrum 5.8.5 - + -
Andryala integrifolia 1.5. - + -
Origanum vulgare 10(5).7. - + -
Asperula cynanchica 5.8. - + -
Allium montanum 4.6. - + -
Sanguisorba minor-Gr. 1(8).11. — + -
Euphorbia cyparissias 5.11.8 - + -
Betula alba 10.0. - + +
Juniperus communis 10.0. - + +
Calluna vulgaris 8.3. - + +
Agrostis tenuis 8(12).15. - + +
Festuca duriuscula 5.8. - + +
Achillea millefolium 10.0. — + +
Anthyllis vulneraria 6(3).12. - + +
Solidago virga aurea 10.0. - + +
Campanula rotundifolia 10.0. - + +
Carlina acanthifolia 6.0.S — - +
Cytisus purgans 6.1 — - +
Senecio adonidifolius 6.1. - - +
Teucrium scorodonia 8.1. - - +
Anthoxanthum odoratum 8(12).15. - - +
Deschampsia flexuosa 8.3. - - +
Avenula pratensis 8.7. - - +
Silene nutans 10(5).7. — - +
Stachys officinalis 8.12. - - +
Thymus praecox 8.9.8 - - I
Thesium pyrenaicum 8.9.8 I




Erlduterungen zu Tab. 20 (Pflanzengesellschaften mit Carlina hispanica und C. acanthifolia in verschiedenen

Hohenstufen der Ostpyrenden — Tét-Tal). Alle Aufnahmen: BaupiEre und MEUSEL, 31.8.1971.

1. Granitblockhalden an so-exponierten Steilhidngen des Tét bei Marquixanes, etwa 400 m (Grenze zwischen
© Quercus ilex- und Quercus pupescens-Stufe).

9. Gras- und Zwergstrauchfluren, auf metamorphen Schiefern, Steilhang mit Felsrippe, iiber Olette, etwa

900 m.
3. Gras- und Zwergstrauchfluren westlich Oreille, etwa 1100 m.

Tab.21: Gesellschaften mit Carlina hispanica und C.acanthifolia in verschiedenen Hohenstufen der Ost-
pyrenden (Tét-Tal) (vgl. Tab. 20), Arealtypenspektren.

Tab. 21: Plant communities with Carlina hispanica and C. acanthifolia in different altitudinal levels in the
E.Pyrenees (Tét valley) (cf. t. 20), spectra of distribution types.

Aufnahme Nr. 1 2 3
Hohe iiber N.N. 400 900 1100
Artenzahl 33 34 20
mﬂit-nordsahar ATG 0. 3 3 -
Hyparrhenia-Typ 0(A).10 3 3 -
Macaronesisch-mediterrane ATG 1. 72 36 -
Trifolium stellatum-Typ 1.0. 18 3 -
Quercus ilex-Typ 1.2. 18 12 -
Pinus halepensis-Typ 1.3. 9 3 —
Quercus suber-Typ 1.5. 12/6 9 -
Rosmarinus-Typ 1.6. 9/6 6/6 -
Ruscus-Typ 1(5).10. 6 - -
Sherardia-Typ 1(8).11. - 3 -
Orient-medit ATG 2. 15 3 —
Teucrium polium-Typ 2(1).3. 9 3 -
Daucus-Typ 2(1,4).7. 3 — —
Echium italicum-Typ 2(4).8. 3 - -
Eurasische merid-submerid - kont ATG 4. — 9 —
Achillea nobilis-Typ 4.3. - 6 -
Dictamnus-Typ 4.6. — 3 -
Submediterrane ATG 5. 10 21 5
Staphylaea-Typ 5.5. 3 — —
Aceras-Typ 5.6. 3/3 9/9 -
Globularia punctata-Typ 5.8. 4 9/3 5
Trifolium rubens-Typ 5.11. -~ 3/3 -
Submediterrane Oreophyten ATG 6. - 3 20
Silene saxifraga-Typ 6.0. - - 5/5
Arenaria aggregata-Typ 6.1. - - 10
Amelanchier ovalis-Typ 6.12. - 3 5
Mitteleuropiische ATG 8. - 9 45
Ulex-Typ 8.1. - - 5
Calluna-Typ 8.3. - 3 10
Fagus-Typ 8.7. - - 5
Hippocrepis-Typ 8.9. - - 10/10
Fraxinus excelsior-Typ 8.10. - 3 -
Ficaria-Typ 8.12. - - 5
Anthoxanthum odoratum-Typ 8(12).15. - 3 10
Eurasisch temperate ATG 10. — 15 30
Populus tremula-Typ 10.0. - 12 25
Brachypodium pinnatum-Typ 10(5).7. - 3 5
C. hispanica + (+) -
C. acanthifolia - — +
——
0z: 1.2., 1.5., 1(5).10., 1(8).11., 5.6., 39 45 50
6.0,6.12., 8.1, 83, 87, 89, 8.10., 8(12).15.,
kont: 0(A).10., 1.3., 1.6., 2(1).3., 4.3., 30 27 15
4.6.,6.1., 10(5).7
oz/kont: 1,3 1,7 33
S
1 21 1
B ° ’! °
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Der Hohenstufe entsprechend treten submediterrane Oreophyten (Gruppe 6.) auf, die in
Aufnahme3 neben europdisch- und eurasisch-temperaten Arten (Gruppes. und
Gruppe 10.) das Spektrum mitbestimmen.

Das Vorkommen von C. hispanica erscheint somit wie bei der Analyse im iberischen
Kiistenbereich an einen hohen Anteil mediterraner Elemente (Grenzwert, 40-50%) und
eine ausreichende Ozeanitdt (Grenzwert 30% ozeanische mediterrane Elemente) gebun-
den.

3.4.2.3. Carlina sicula, C. nebrodensis, etagale Amplituden (Profil Nebroden, Sizilien)

Wie Carlina hispanica in ihrer zonalen Verbreitung auf der Iberischen Halbinsel eine
weite Amplitude erkennen 1d8t, so zeigt C'. sicula im nordlichen Sizilien eine grofle Spanne
in der Hohenstufenbindung. Hier konnten wir (MEUSEL, RaiMONDO 1977, 1983) diese Art
von der Meereskiiste bis in die hohen Berglagen der Nebroden beobachten. Tabelle 22
enthélt Aufnahmen, die das Vorkommen von C. sicula in einer etagalen Folge von
Kiistengariguen iiber Therophyten-reiche Trockenrasen im kollinen Kulturland bis zu
montanen Lockerwéldern auf felsigen Hidngen und zu Gerdllfluren und Weiderasen sowie
zu altomontanen Karstfelsheiden belegen.

Im Kiistenbereich findet man an stark windbeeinfluBten Felshéingen oder auf flach-
griindigen Kalksandstein-Tafeln oft aufgelichtete Macchien und Gariguen als verhiltnis-
méBig naturnahe Pflanzengesellschaften. Carlina sicula wichst hier ziemlich regelmiiBig
in lockeren Gebiischen von Phillyrea, Olea, Calycotome, Quercus coccifera, Asparagus alba,
Pistacia lentiscus und Teucrium fruticans zwischen denen sich Zwergpalmen (Chamaerops
humilis), grofblattrige Rosettenstauden (Atractylis gummifera, Thapsia garganica, Cach-
rys sicula), ansehnliche Distelpflanzen (u.a. Scolymus grandiflorus) und hohe Griiser
(Hyparrhenia hirta, Piptatherum coerulescens, Ampelodesmus mauretanicus) entfalten und
die von mancherlei Zwergstrduchern, Stauden und vielen Annuellen begleitet werden.

Héiufiger noch als in solchen dornigen Kiistengebiischen trifft man die Sizilien-Silber-
distel — dhnlich anderen Arten aus sect. Corymbosae — in Thero-Brachypodietea-Gesell-
schaften des Kulturlandes an (Tab. 22, Aufnahme 2).

In der Bergstufe breitet sich C. sicula auch vorwiegend an mehr oder minder mensch-
lich beeinflulten Standorten aus. VerhiltnismaBig selten begegnete sie uns in Ginsterhei-
den auf kalkarmen Boden (Genistetum cupanii nach PIGNATTI et al. 1980). In Rasen auf
Flysch-Verwitterung héuft sie sich dort, wo Rippen oder Felskuppen kalkreichen Ge-
steins den Tonboden durchragen. Wie Aufnahme 3 in Tabelle 22 ausweist, enthalten
solche Weiderasen neben mediterranen und mediterran/montanen Pflanzen eine ganze
Reihe von Grisern und Stauden, die wie Cynosurus cristatus, Lolium perenne oder Trifo-
lium repens als meridional-temperate Elemente auch in mitteleuropiischen Wiesen und
Weiden eine wichtige Rolle spielen. Oft sind an solchen Stellen Rosa- und Cralaegus-
Dornstraucher gruppenweise iiber das Weideland verteilt. Vegetation und Landschaft
konnen dann an charakteristische Standorte von C. acaulis im mitteleuropaischen Kalk-
hiigelland erinnern.

Sehr hdufig findet sich C. sicula auch auf miBig beweideten (feinerdereicheren)
Blockschuttfluren (Tab. 22, Spalte4). Von Natur aus waren solche Standorte (z. B.‘am
FuB der steilen Quacella-Kette) wahrscheinlich von lockerem Baumwuchs mit Fraxvinus
ornus, Acer campestre, Acer monspessulanum und anderen submediterranen Gehﬁlz'e.ll
bestanden gewesen. Auf jiingeren Schuttflaichen deuten lichtliebende stidapenninisch-sizl-
lische Endemiten und nordsizilische Lokalendemiten wie Ptilostemon mniveus, Senecto
candidus, Saponaria sicula und Odontites bocconer (Tab.22, Spalte 5) auf urspriinglich
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offene Standorte im Bereich der ausgedehnten Schuttfluren am Ful} der Felsabstiirze hin.

Im steilen Dolomitgebirge selbst entwickeln sich in der montanen Stufe auf Felspode-
sten und an anderen flacheren Stellen des Gehénges Initialbestdnde eines Quercetum ilicis
mit verschiedenen charakteristischen Arten des mediterranen Hartlaubwaldes im engen
Kontakt mit lichtliebender Garigueflora (Tab.22, Spalte6). In diesem mediterranen
Lockerwald fanden wir (RaiMmoNpo und MEUseL 1983) C. sicula zerstreut, aber doch
ziemlich regelmiBig. Es ist deshalb anzunehmen, dafl die Art in der urspriinglichen
Vegetationsdecke dhnlich wie viele andere Vertreter von sect. Corymbosae (vgl. Band II)
im Bereich des Quercetum ilicis waldnahe oder Lockerwald-Standorte besiedelt hat.

Schwieriger ist die Spontanitit von C. sicula in der von stellenweise dichtem Buchen-
wald bewachsenen altomontanen Stufe (1600 bis itber 1800 m) zu beurteilen. Die Sizilien-
Silberdistel fehlt hier in Zwerghalbstrauch-Gesellschaften auf flachgriindiger Felsverwit-
terung mit Helianthemum-, Alyssum-, Teucrium-, Thymus- und Arenaria-Arten, in denen
C. mebrodensts noch ziemlich regelmifig vorkommt (Tab.22, Aufnahme8). Dagegen
haben wir sie in Dolomit-Karren-Feldern zwischen den auf niedrige Baumgruppen und
Gebiische zusammengezogenen Pionierbestdnden von Fagus sylvatica verschiedentlich
angetroffen. In solchen Karstfluren kann C. sicula, in feinerdereichen Spalten wurzelnd,
innerhalb einer artenreichen Vegetation (vgl. Tab. 22, Spalte 7) bestehen, die neben rein
mediterranen Elementen mit Vertretern der Gattungen Cachrys, Pimpinella, Sideritis,
Onosma, Lactuca, Scutellaria, Artemisia und besonders Astragalus sect. Tragacantha eine
ganze Reihe von Pflanzen enthiilt, die zumindest in ihrer Verwandtschaft auf Beziehun-
gen zur kontinentalen ostmediterran-orientalischen Gebirgsflora hinweisen.

Es bleibt zu kliren, inwieweit der Vegetationskomplex von weit siidlich vorgeschobenen Vorposten des
Fagetum als einer im humiden Mitteleuropa optimal entfalteten Formation und von artenreichen xerophilen
Karstfluren mit extrem kontinentalen ostmediterran-orientalischen Bergsteppen-Elementen auf menschliche
Einfliisse oder auf eine extreme natiirliche Standortsdifferenzierung und entsprechende spontane Vegeta-
tionssukzessionen zuriickzufiihren ist. Allein der Reichtum an lichtbediirftigen Endemiten und Lokalendemi-
ten in der Karstflurvegetation spricht dafiir, dafy das Madonie-Gebirge und besonders die Dolomit-Ketten der
Quacella nie vollig von Wald bedeckt waren, sondern unter extremen gelindeklimatischen Bedingungen auch
xerotherme Berggariguen-Vegetation beherbergten. Innerhalb dieses pflanzengeographisch bemerkenswerten

altomontanen Vegetationskomplexes (Astragalus nebrodensis in engster Begegnung mit Fagus sylvatica!)
erreicht C. sicula in der Gipfelregion der Madonie ihre hchstgelegenen Standorte.

Die auf regional-etagalen Grundlinien der Florendifferenzierung im Mittelmeerraum
begriindeten Arealtypenspektren (Tab.23) geben einen guten Uberblick iiber die
geschilderte Vegetationsgliederung. Sie veranschaulichen gleichzeitig die weite okologi-
sche Amplitude von Carlina sicula.

Die Aufnahmen 1 und 2 werden vollig von mediterranen Elementen (GruppenO., 1.
und 2.) bestimmt. Unter diesen sind, wie allgemein festgestellt werden kann, in den
Thero-Brachypodietea-Gesellschaften (Aufn.2) orientalisch-mediterrane Sippen beson-
ders gehiduft. Die Kiistengariguen enthalten neben vielen zirkummediterranen eine be-
merkenswerte Zahl siidmediterraner Pflanzen sowie westmediterrane Sippen mit stark
siidlicher Verbreitungstendenz (Chamaerops-Typ 0.1.). Das ist deshalb hervorzuheben,
weil C. sicula ihrem Gesamtareal (sic-cyren-nwaegypt) nach auch siidmediterranen Cha-
rakter zeigt. Thre Vorkommen in Sizilien reichen jedoch iiber das Optimum in den
wirmeren Kiisten- und Tieflandbereichen hinaus weit in die montane und altomontane
Stufe bis fast in Gipfellagen der Gebirge. Innerhalb der Hohenstufen nimmt, wie die
?rozentzahlen der Gruppen 0. bis 2. zeigen, der Anteil zirkummediterraner und orienta-
lisch-mediterraner Elemente standig ab. An ihre Stelle treten mediterrane Oreophyten
(Gl‘uppe 3.), die in der altomontanen Stufe schlieBlich fast die Hilfte der Gesamtflora
dusmachen. Zu ihnen gesellen sich — ebenfalls in zunehmendem MaBe (bis zu 19% in
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Aufn. 5) - Oreophyten mit Schwerpunkt der Verbreitung in den submediterranen Geb;y.
gen (Gruppe6.). Aulerdem findet man mit wechselnden geringeren Anteilen (5-10%)
Pflanzen mit Verbreitungsoptimum in Mitteleuropa, also in den gem&Bigten Breitey,
(Gruppe 8.). Die montane Lockerwaldgesellschaft mit Quercus ilex und verschiedenen
sommergriinen Laubgehtlzen (Aufn. 6) zeichnet sich durch eine leichte Hiufung submeg;.
terran-nemoraler Elemente aus. Man kann deshalb von einer fragmentarisch entwickelten
Quercus pubescens-Stufe sprechen, in der in der Regel Corymbosae-Disteln angetroffen
werden.

In der altomontanen Stufe wéchst nach unseren Beobachtungen C. sicula nur gele-
gentlich in Kalkkarrenfeldern zwischen den Pionierbestéinden des Fagetum. Dagegen
fehlt die Art, wie auch alle anderen mediterranen Elemente, in den iiberwiegend von
Zwergstrauchern und Zwerghalbstrduchern besiedelten Dolomitfelsfluren. Die Vorkom-
men von C. sicula reichen demnach nur soweit, wie im Artenbestand der Begleitvegeta_
tion mindestens 30% zirkummediterrane Arten angetroffen werden.

Tabelle 23 gibt auch einen guten Einblick in die Verteilung der Endemiten innerhalh
der geschilderten Vegetationsstufen. Die mediterranen Gariguen und noch mehr dje
Thero-Brachypodietea-Gesellschaften sind verhaltnismdflig arm an Endemiten. In der
montanen Stufe steigt dagegen die Zahl der Arten, die in ihrer Verbreitung auf die
sizilisch-siidapenninische Provinz beschrinkt sind bzw. als Lokalendemiten ein noch
engeres Areal bewohnen, bis auf 18% an. Auch in dieser Hinsicht bestehen in der Begleit-
vegetation von C. sicula beachtliche Unterschiede zwischen den Gesellschaften des Tief-
landes und denen der Bergstufe.

Bei der Analyse ihrer Verwandtschaftsbeziehungen erweisen sich die Endemiten oft als Abgliederungen
mediterraner Sippen. Die altomontanen Kalkkarst- und Dolomitfelsfluren der Madonie beherbergen aber
auch eine ganze Reihe von endemischen Arten mit Beziehungen zur Pflanzenwelt der extrem ariden orientali-
schen Gebirge und der siidosteuropiisch-siidsibirischen Steppen. Chorologische Zusammenhinge, wie sie in
den einzelnen Sippen, etwa der Pimpinella tragium-Gruppe (Abb. 107f) oder bei Cachrys ferulacea in ausge-
dehnten Arealen zum Ausdruck kommen, ergeben sich bei Astragalus nebrodensis, Jurinea humilis oder
Linum punctatum im Hinblick auf deren ndchste Verwandtschaft.

Innerhalb der im Profil aufgezeigten weiten Hohenstufen-Amplitude von
C. sicula lassen sich drei Abschnitte erkennen (vgl. Tab. 23). Der untere planar-kolline ist
durch die Dominanz der mediterranen Elemente charakterisiert. Unter ihnen ist ein
Anteil siidmediterraner Sippen zu beachten (Aufn.1-2). Auch in den Aufnahmen des
zweiten Abschnittes (Aufn. 3-4) herrschen die mediterranen Arten vor. Daneben spielen
zunehmend mediterrane Oreophyten (Gruppe 3.) eine Rolle im Vegetationsaufbau. In der
dritten Stufe schlieBlich treten zu den mediterranen Oreophyten noch eine ganze Reihe
von Pflanzen, deren Verbreitungsschwerpunkt in den submediterranen Gebirgen liegt
(submediterrane Oreophyten, Gruppe 6.). Zusammen mit einigen Vertretern der submedi-
terranen und der siideuropiisch/montan-mitteleuropiischen Laubwaldflora (Gruppe 5.
und 8.) betonen sie einen gewissen temperaten EinfluB. Unter diesen Bedingungen finden
wir C. sicula jedoch nur soweit, als mindestens ein Drittel der Begleitflora von mediterra-
nen Elementen gestellt wird.

Die Aufnahmen mit Carlina sicula enthalten 23-33% ozeanische Elemente. Der
Ozeanitdts-Kontinentalitdts-Koeffizient liegt zwischen 0,8 und 1,7.

Carlina nebrodensis wichst nur in der obersten an mediterranen und submediterranen
Oreophyten reichen Stufe gemeinsam mit C. sicula. Sie reicht aber iiber deren Gebiet
weiter in die altomontane Stufe und findet sich hier in einer Vegetation mit einem
Optimum an submediterranen Oreophyten und nur noch Resten von mediterranen Elt?-
menten (Aufn. 8). Selbst Lokalendemit der nordsizilischen Gebirge, gedeiht C. nebrodensts
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Satureja nepeta
Desmazeria rigida
Eryngium campestre
Dactylis hispanica
Asphodelus microcarpus
Cynosurus echinatus
Daucus carota s.1.
Scabiosa atropurpurea
Ampelodesmus tenax
Quercus ilex

Linaria purpurea
Micromeria graeca
Bromus tectorum
Loltum perenne
Pyrus amygdaliformis

Brachypodium pinnatum-Gr.

Pimpinella anisoides

. Euphorbia rigida
Anthemis arvensis
subsp. sphacelata
Hieracium macranthum
Polycarpon tetraphyllum
Asphodeline lutea
Crataegus laciniata
Rosa spec.

(z.T. R.sicula)
Prunus spinosa
Carduncellus pinnatus
Sedum tenuifolium
Hypochoeris radicata
Crepis vesicaria
Plantago cupani
Plantago lagopus
Trifolium repens
Sinapis pubescens
Erodium acaule
Petrorhagia illyrica
Cynosurus cristatus
Vulpia sicula
Odontites rigidifolia
Colchicum bivonae
Trifolium phleoides
Ononis spinosa
Prunella vulgaris

. Scrophularia canina-Gr.
Ptilostemon niveus
Saponaria sicula

Silene vulgaris

Carduus nutans

. Rubus canescens
Hypochoeris laevigata
Picris hieracioides
Thymus spinulosus
Onosma echioides
Helianthemum chamaecistus
Phleum ambiguum
Fraxinus ornus

Senecio candidus
Anthemis triumfetti
Odontites bocconii
Sorbus aria
Laserpitium garganicum
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Tab.22: Pflanzengesellschaften mit Carlina sicula und C.nebrodensis in verschiedenen Hohenstufen des
Madonie-Gebirges (Nordsizilien).

Tab.22: Plant communities with Carlina sicula and C.nebrodensis in different altitudinal levels of the
Madonie (N. Sicily), with details in the appendix.

1 2 3 4 5 6 7 8
1. Carlina sicula 1.8.8 + + + + + + + —
Phillyrea angustifolia 1.2. + - — — — - — —
Olea europaea 0.0. + — — — — — - _
Quercus coccifera s.1. 1.3. + — — — _ _ _ _
Pistacia lentiscus 1.3. + — — - — - — _
Rhamnus lycioides 0.0. + - — — - - — -
Calycotome spinosa 1.3. + — — - — - - -
Euphorbia dendroides 1.7.disj + — - - — — — _
Asparagus albus 1.5. + - - — - - — -
Asparagus acutifolius 1.0. + — - - — - - -
Corydothymus capitatus 1.8. + - - — - - _ _
Teucrium fruticans 1.5. + — — - — - — -
Cistus incanus 1.7. + — — — - _ _ _
Chamaerops humilis 0.1. + - — — - - - —
Atractylis gummifera 0.1. + + - — — — - -
Scolymus grandiflorus 1.7. + + - - - — - —
Brachypodium retusum 1.2. + - - — — - - —
Hyparrhenia hirta 0(A).10. + + — - - - - -
Urginea maritima 1.0. + — — — — — — —
Blackstonia perfoliata 1(5).10. + — - — - — _ _
Piptatherum miliaceum 1.0. + - - — — — — -
Carlina lanata 1.3. + - - — — - - -
Verbascum sinuatum 2(1).3. + - - - - - - -
Teucrium polium 2(1).3. + — - — — — — —
Lotus cytisoides 1.0. + - - — - — - —
Psoralea bituminosa 1.0. + — — — - — — _
Eryngium tricuspidatum 0.1. + — — - - — — —
Convolvolus althaeoides 1.0. + — - — - — — _
Pallenis spinosa 1.0. + + - - — — — _
Carthamus lanatus 2(1,5).9. + + — - — — - —
Stipa capensis 0(A).10. + + - — — - — -
Avena sterilis 2(1,8).7. + + - — — — -
Lagurus ovatus 1.0. + + - - - - — —
Brachypodium distachyum 2(1).5. + + — — — — — —
Briza maxima 1.0. + + - - - - - —
Bellardia trizago 1.0. + + - — - — — —
Reichardia picroides 1.0. + + - - - - - —
Hordeum bulbosum 1.0. + + — — - - — —
2. Centaurea solstitialis 2(1).4. + + + + — — — —
subsp. shouwii
Echium italicum 2.8. + - + + — - — —
Thapsia garganica 0.0. + - — + — - — _



var. glauca
Linum punctatum 34.E - — — — + - +
Cachrys ferulacea 3(4).10. — - — - + + +
Jurinea bocconer 34.LE - - - - + — +
. Euphorbia myrsinites 3(4).10. — — — — — + _
Iberis pruiti 3.4. — — - - - — +
Draba aspera 6.0.8 - - - - - — +
Valeriana tuberosa 3(4).10. - - - - - + +

Erlauterungen zu Tab. 22 Pflanzengesellschaften mit C. sicula und C. nebrodensis in verschiedenen Hohenstu-
fen der Nebroden (Nordsizilien)

1.

PN G W -

Macchie und Gariguen an naturnahen Standorten (exponierte Kalkfels-Steilhinge oder flachgriindige
Kalksandstein-Platten) an der Siid-, West- und Nordwestkiiste Siziliens, 6 Aufnahmen: MEUSEL V1. 1958,
RamoNpo u. MeuseL IX. 1977.

Zu erginzen: Einmalige Vorkommen von Capparis spinosa 0.7.; Daphne gnidium 1.5.; Smilax aspera 1.0.;
Rubia peregrina 1(5).10.; Dianthus rupicola 1.7.E; Fumana ericoides 1.7.; Plumbago europaea 2(1).3.; Ruta
graveolens 1(5).9.; Salsola vermiculata 0.2.; Cirsium scabrum 1.6.; Calendula fulgida 1.5.E; Gastridium
ventricosum 1.10.; Trisetum paniceum 1.5.; Carex distachya 1.0.; Echium lycopsis 1(5).9.; Sideritis romana
1.5.; Anagallis arvensis s.1. 2(1,8).7.; Plantago serraria 1.0.; Ferula communis 0.0.; Foeniculum vulgare 1.0.;
Cachrys sicula 1.5.;

. Trockenrasen, Thero-Brachypodietum am Rand von Wein- und Olbaumkulturen bei Scillato (stidl.

Collesano). 250 m. Aufnahme: Raimonpo u. MeuseL IX. 1977.

Zu erginzen: Kundmannia sicula 1.0.; Medicago orbicularis 2(1).3.; Galactites tomentosa 1.5.; Phalaris
brachystachys 1.0.; Trifolium angustifolium 1(5).9.; Urospermum picroides 2(1).3.; Sherardia arvensis
1(8).11.; Euphorbia characias 1.2.; Arundo plinii 1.0.; Carex glauca 1(8).11.

. Montane Weiderasen im Madonie-Gebirge auf Tonmergel (Flysch) mit durchragenden Kalkrippen bei

Piano Battaglia (etwa 1500 m) und 6stlich Portella Mandarini (etwa 1300 m). 2 Aufnahmen: RaiMoNDO u.
MeuseL IX. 1977.
Cynosuro-Plantaginetum cupani nach Raimonpo (1982).

. Dornpolsterreiche Weideflur auf Schuttkegel am Nordwestful3 der Quacella-Kette bei Portella Colla (etwa

1400 m). Mergel mit vielen Dolomitblocken, mit tiefen Erosionsrinnen. Aufnahme: RaimoNpo u. MEUSEL
VII. 1983. Sehr reiche Vorkommen von C. sicula.

Zu erginzen: Dasypyrum villosum 1.9.; Arabis rosea 1.7 (;rranium pyrenaicum 8.7.; Salvia verbenacea
1.10.; Xeranthemum tnapertum 1.3.; Crupina crupinastrum 2 4.

. Trockenrasen und Gebiische auf Dolomitschuttfluren am Fufl der Quacella-Kette bei Vallone Madonna

degli Angeli (etwa 1250 m). Aufnahme: RaiMonpo u. MEUSEL IX. 1977.

. Montaner Quercus ilex-Lockerwald am Siidwesthang der Quacella-Kette bei Vallone Madonna degli Angeli

(1400 m). Blockreiche Verwitterung am Fufl der Dolomitfelsen. 3 Aufnahmen: RamMonpo VII. 1983.

Zu erginzen: Acer campestre 5.10. Adcer monspessulanum 5.6.; Ilex aquifolium 8.5.; Ruscus aculeatus
1(5).10.; Daphne laureola 8.5.S; Lonicera etrusca 1.0.; Coronilla emerus 5.4.; Coronilla valentina subsp.
valentina 1.5.; Clematis vitalba 5.7.; Cotoneaster nebrodensis 6.0., Juniperus hemisphaerica 3.0.; Cistus
creticus 1.8.; Teucrium flavum 1.7.; Paeonia mascula 5.4.S; Thalictrum calabricum 3.4.E; Daphne oleoides
3.0.; Plantago lanceolata 2(1,8).7.; Limodorum abortivum 1(5).9.; Leuzea conifera 1.5.; Festuca drymeja 5.2.

. Dolomit-Karrenfeld in altomontaner Buchenstufe des Madonie-Gebirges bei Rifugio Marini (etwa 1650 m).

Aufnahme: MEUsEL VI. 1958.
Cachryetum ferulaceae nach RaimMonNDo (1982).
Zu erginzen: Trifolium scabrum 1.9.; Medicago lupulina subsp. cupaniana 1.7.

. Altomontane Helianthemum-reiche Zwerghalbstrauch-Fluren auf flachgriindigen Dolomitfels im Gipfel-

bereich der Quacella-Kette (um 1800 m). 2 Aufnahmen: RaiMoNDo u. MEUSEL VII. 1983.

Entspricht etwa dem Lino-Seslerietum nitidae von P1GNATTI et al. (1980).

Zu erganzen: Matthiola fruticulosa 3.4.S

Nach ihrem Schwerpunkt und ihrer Amplitude in den vorliegenden Aufnahmen sind die Arten wie folgt

gruppiert:

. Arten der Kiistenmacchie, Gariguen und der Thero-Brachypodietea
. Weit verbreitete Arten der kollinen und montanen Trockenvegetation

Arten der montanen Weideflaichen und Weiderasen (meist auf + kalkarmen Béden)

Arten der montanen Schuttfluren

Arten der montanen Trockenwilder einschl. ihrer Initialvegetation auf Schuttfluren und in Dolomitkarst
Arten der montanen Dolomitschutt- und Dolomit-Karstvegetation

Arten der montanen und altomontanen Dolomitschutt-, -karst-, -trockenwald- und -felsvegetation

. Arten der altomontanen Dolomitkarst- und -felsvegetation



5. Rubus canescens 5.8.
Hypochoeris laevigata 1.58
Picris hieracioides 10.2.
Thymus spinulosus 1.7.E
Onosma echioides 1.7.8
Helianthemum chamaecistus 5.10.
Phleum ambiguum 6.4.5
Fraxinus ornus 54.
Senecio candidus 34.E
Anthemis triumfetti 6.0.
Odontites bocconit 34.E
Sorbus aria 6(3).11.
Laserpitium garganicum 34.E
subsp. siculum
Bonnania graeca 3.5.
Erysimum bonnonianum 34.LE
Stipa sicula 34LE
Silene italica 54.
Galium lucidum s.1. 1(5).9.
Lactuca viminea 1(5).4.
Achillea ligustica 1.7.
Origanum vulgare 10(5).7.
Stachys germanica 8.7.
Hyoseris radiata 1.0.
Scutellaria rubicunda 3.5.
Petrorhagia saxifraga 3.4.
var. gasparrini
Centaurea parlatoris 3.4LE
Teucrium chamaedrys 1(4).12.

6. Secale montanum 6.0.
Rumex scutatus 6(3).11.
Bunium petraeum 348
Sideritis syriaca 2(1).4.
Artemisia alba s.l. 5.0.

7. Astragalus nebrodensis 34E
Festuca circummediterranea 1.7.
Asperula aristata 6.4.5
Cerastium tomentosum 6.4.5
Avenula cincinnata 3.4.85
Anthyllis vulneraria 6(3) 12.
Acinos alpinus
Helianthemum cinereum 3.5.S
Helianthemum croceum 6.0.S
Teucrium montanum 8.9.
Inula montana 5.6.
Scabiosa crenata 3.5.
Sesleria nitida 3.4.8
Carlina nebrodensis 34.LE
Koeleria splendens 6.0.8
Dianthus sylvestris 6.4.
Sedum album 6(3).12.
Arenaria grandiflora 6.0.S
Alyssum nebrodense 34E
Pimpinella traatum 3(4).10.
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(Medit)-submedit-Oreoph ATG 6. — — 3 8 19 13 18 38
Silene saxifraga-Typ 6.0. - - 3/2 8/4 5/2 8/4 19/15
Drypis-Typ 6.4. - - 3 4/4 5/4 5/4 4/4 11/8
Amelanchier ovalis-Typ 6(3).11 - 1 6 3 6 8
Mitteleurop ATG 8. — - 7 8 4 4 2 4
Ilex aquifolium-Typ 8.5. - — - 3/2 - -
Fagus sylvatica-Typ 8.7. - — ~ 3 2 - 2 -
Hippocrepis comosa-Typ 8.9. — — — 2 - 1 — 4
Fraximus excelsior-Typ 8.10. - - 3 1 1 - -
Ficaria-Typ 8(4).12. - - 2 1 1 - — —
Anthoxanthum odoratum-Typ 8(12).15 - - 2 1 - - -
Euras-temp ATG 10. — — 5 3 4 4 2 -
Tilia-Typ 10.2. — - — 2 1 1 - -
Brachypodium pinnatum-Typ 10(5).7 - — 3 1 3 3 2 -
Angelica sylvestris-Typ 10.9. - - 2 — - - - -
Carlina sicula + + + + + + (+)

Carlina nebrodensis + + +
0z: 0.1, 1.2., 1.5, 1(5).9., 1(5).10., 27 27 23 30 25 33 26 27
1(8).11., 2(1,8).7., 5.2., 5.4., 5.6., 5.7,

6.4., 6(3).11., 85, 8.7, 84. 810,

8(12).15.

kont: 0.0., 0.2., 0.7., 0(A).10., 1.3, 32 34 33 19 18 17 22 11
1.6., 1.8, 1(4).12,, 2(1).3., 2(1) 4.,

2(1).5., 2(1).9., 3.0., 3(4).9., 5.0., 10(5).7.

oz/kont: 0.8 0.8 0.7 1.8 14 1.9 1.2 2.4
S 3 3 10 21 23 18 12 38
E 3 2 13 10 17 18 14 18




Tab. 23: Pflanzengesellschaften mit Carlina sicula und C.nebrodensis in verschiedenen Hohenstufen des Madonie-Gebirges (Nordsizilien) (vgl. Tab. 22), Arealtypenspektren.
Tab.23: Plant communities with Carlina sicula and C. nebrodensis in different altitudinal levels of the Madonie mountains (N. Sicily), with spectra of distribution types.

Auftr. Nr. 1 2 3 4 5 6 7 8
Hohe iiber NN 50 250 1300 1400 1250 1400 1650 1800
Artenzahl 78 39 41 75 73 77 50 26
Siidmedit-nordsahar ATG 0. 17 8 - 1 - - - -
Ceratonia-Typ 0.0. 5 - - 1 - - - —
Chamaerops-Typ 0.1. 4 3 - - — - - -
Lygeum-Typ 0.2. 1 - - - - - - -
Salvia aegyptiaca-Typ 0.7. 1 - - — - - - -
Hyparrhenia-Typ 0(A).10 6 5 - - - - - -
Macar-medit ATG 1. 67 70 51 43 32 29 26 4
Trifolium stellatum-Typ 1.0. 23 28 7 5 4 4 2 -
Quercus ilex-Typ 1.2. 4 3 - - 1 1 - -
Pinus halepensis-Typ 1.3. 5 3 5 4 3 - - —
Quercus suber-Typ 1.5. 8//2 3 - 2/2 2/2 4/1 - —
Rosmarinus-Typ 1.6. 1 - 3/3 2/2 2/2 - — -
Achillea ligustica-Typ 1.7. 10//1 8 15/2//3 12/3//2 11/2//3 9/1//3 8 4
Sarcopoterium-Typ 1.8. 3/3 5/3//2 2/2 11 3/2//1 4/2/)1 4/2//2 -
Limodorum-Typ 1(5).9. 4 5 - 7 4 3 6 -
Ruscus-Typ 1(5).10. 6 5 10 5 1 1 2 -
Sherardia-Typ 1(8).11. 1 8 5 1 - — 2 —
Eryngium campestre-Typ 1(4).12. 2 2 5 4 1 - 2 -
Orient-medit ATG 2. 15 22 12 9 7 3 4 -
Teucrium polium-Typ 2(1).3. 5 7 3 1 1 — — -
Centaurea solstitialis-Typ 2(1).4. 1 3 3 3 2 - 2 -
Bromus scoparius-Typ 2(1).5. 1 5 2 - - - - -
Daucus-Typ 2(1,8).7. 5 7 2 4 4 3 2 -
Echium italicum-Typ 2(4).8. 1 — 2 1 — — — -
Nigella-Typ 2(1,5).9. 2 — - - - - - -
Medit-(orient)-Oreoph ATG 3. - 22 23 26 34 44 50
Cerasus prostrata-Typ 3.0. - — 5 1 - 3 - -
Berberis aetnensis-Typ 34. - — 15/3//10 16/6//8 22/7//13 22/4//14 28//12 31/11//18
Scutellaria rubicunda-Typ 3.5. - - - 4/1 3 5/1 6/2 8/4
Pimpinella tragium-Typ 3(4).10. - - 2 2 1 4 10 11
Submedit ATG 5. - - - 8 14 4 4
Pinus nigra-Typ 5.0. — - - — 2 - 2 -
Euonymus latifolia-Typ 5.2. — - - — - 1 - -
Quercus cerris-Typ 5.4. — - — 1 3 5/1 2 -
Aceras-Typ 5.6. - - - 2 1 3 — 4
Euphorbia amygdaloides-Typ 5.7. - — - - — 1 — -
Globularia punctata-Typ 5.8. - - - 1 1 1 - -
Acer campestre-Typ 5(8).10 — - - 1 1 3 - -
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in einer an Endemiten besonders reichen Vegetation. Damit ergeben sich innerhalb der
untersuchten Testflichen bei beiden Arten klar umgrenzte Amplituden ihres Vorkom-
mens.

3.4.2.4. Carlina graeca, C. curetum, etagale Differenzierung (Profil Kreta)

Ahnlich wie Carlina sicula steigt C. graeca in Teilen ihres Areals in Gebirgslandschaf-
ten von den Kiisten bis in die altomontane Stufe auf und kommt hier verschiedentlich mit
Vertretern von sect. Carlina vor (vgl. Band IT). Auf Kreta wichst sie dagegen nur im
kollinen und submontanen Bereich und wird in montanen und altomontanen Lagen von
der systematisch nahestehenden C. curetum abgelost. Diese Verteilung kommt in einem
Profil durch den westlichsten Teil der hohen Gebirgsstocke Kretas, die Weilen Berge
(Lefka Ori), zum Ausdruck (vgl. Abb. 117 und Tab.24). Wir finden hier, wie auch im
iibrigen Inselgebiet, auf den aus leicht verwitterbaren Neogen- und Phyllitschichten
aufgebauten und durch sanfte Gelindeformen ausgezeichneten Hiigeln und Vorbergen
regelmiBig C'. graeca, meist in therophytenreichen Trockenrasen (vgl. Tab. 24, Aufn. 2).
Mit den schroffen, steilen und oft verkarsteten Gelindeformen der harten mesozoischen
Kalke und Dolomite des Hochgebirges erscheint C. curetum oft an Reste der Geholzvege-
tation gebunden. Wie die Aufnahme 5 in Tabelle 24 belegt, findet sie sich nach unseren
Beobachtungen in der montanen Stufe oft in aufgelichteten Bergwaldern in Phrygana-
artiger Vegetation zusammen mit verschiedenen Geholzen (Quercus coccifera, Rhamnus
lycioides) und einer ganzen Anzahl von Krdutern und Halbstrdauchern, die in tieferen
Stufen auch mit C. graeca gemeinsam siedeln. Zu den spezifischen und mehr oder weniger
regelmiBigen Begleitern von C. curetum gehdren dagegen Cupressus sempervirens, Acer
sempervirens und Berberis cretica als Baume und Stréaucher sowie Hypericum empetrifo-
lium, Teucrium alpestre, Galium recurvum, Scaligeria cretica, Centaurea idaea und Helicto-
trichon cycladon als Zwergstraucher und Gréaser. Ihrer Gesamtverbreitung nach sind dies
alles endemische, &giische oder &giisch-hellenische bzw. &giisch-siidwestanatolisch-
cyprische Sippen, von denen viele die montane und altomontane Stufe bevorzugen.

Ab.b. 117:  Lage der Aufnahmen im Profil mit Carlina graeca und C. curetum im westlichen Kreta (Tab. 24).
Kllmadiagra,mm von Hania nach WALTER & LieTH (1960). Die Schraffuren (Wellenlinien, steile Striche)

sollen auf Unterschiede in der Gelindestruktur (weiche Neogenschichten, harte Kalke und Dolomite) hinwei-
sen,

F'g 1172 Position of the study sites in profile with Carlina graeca and C. curetum in western Crete (tab. 24).
Climatic diagramm (Hania) based on WaLTER & LieTH (1960).
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Reich entwickelt sich Carlina curetum aber auch dort, wo in hoheren und stéirker
exponierten Lagen (bei 1300-1500 m) Arten der subalpinen Dornpolsterfluren herabste;.
gen und in eine Bergphrygana mit einzeln stehendem Pioniergeholz eindringen (Tab. 24
Aufn. 8, Abb.117). Im Ida-Gebirge haben wir (MEUseEL, HUBL 1976, Exkursionsnotiz)
C. curetum zerstreut auch in Dornpolsterfluren beobachtet (Tab. 24, Aufn. 7). Sie wichst
hier meist aber nur an geschiitzten Stellen, angelehnt an grofle Steinblocke oder niedriges
Gebiisch.

Nach den vorliegenden floristischen und pflanzensoziologischen Beobachtungen
gehen wir wohl nicht fehl, wenn wir Carlina curetum als eine Pflanze der montanen big
altomontanen oberen Wald- und Waldgrenzstufen bezeichnen. Sie dringt vereinzelt bis in
die subalpinen Dornpolsterfluren vor und wird auch noch aus der Gipfelregion erwihnt,
Sicherlich ist die Art aber nicht zu den iiberwiegend subalpin-alpinen Elementen der
kretischen Gebirge zu zéhlen, wie man nach ZAFFrRAN (1976, 1982) annehmen konnte. Wir
haben vielmehr den Eindruck, daf} sie dort ausklingt, wo in der ariden subalpinen Stufe
die Astragalus-Acantholimon-Dornpolster weitflichig zur Herrschaft kommen.

Dagegen kann sich C. curetum, wie wir in der Samaria-Schlucht beobachteten, gele-
gentlich auch in tieferen Lagen in humide Sonderstandorte einfiigen. Die Art begegnete
uns hier nicht nur in mittleren Hohen, wo neben Cupressus bereits Pinus brutia vorkommt
(Tab.24, Aufn.9), sondern auch in der tief eingeschnittenen Schlucht auf Schotter, am
Ful schattiger Felsen mit einer meso-hygrophilen Reliktflora von Staehelina arborescens,
Galium fruticosum, Calamintha cretica, Campanula cretica, Linum arboreum u.a. Es ist
kaum anzunehmen, daf3 solche Schluchtvorkommen nur auf ein zufalliges Herabschwem-
men aus der Bergstufe zuriickzufiihren sind. Vielmehr méchten wir vermuten, dafl das
Geldndeklima der Schluchten den Anspriichen der im Vergleich mit C. graeca wohl
weniger thermophilen Sippe der altomontanen Stufe soweit entspricht, daf sie an Sonder-
standorten auch in tieferen Lagen konkurrenzfahig bleibt. Wahrscheinlich machen sich
bei der Standortsdifferenzierung von C. graeca und C'. curetum aullerdem Unterschiede in
der Substratbindung bemerkbar. C'. graeca bevorzugt die weichen Schichten des Neogens.
C. curetum zeigt dagegen nach unseren Beobachtungen, wie viele Gebirgspflanzen auf
Kreta, eine besondere Fihigkeit in Dolomit-Felsschotter und manchmal selbst in Dolo-
mit-Felsspalten zu wurzeln.

Die Arealtypenspektren der verschiedenen Gesellschaften des Vegetationspro-
fils, erginzt durch Vegetationsaufnahmen aus tieferen Lagen des Gesamtareals von
Carlina graeca (vgl. Tab.25, Aufn. 1) charakterisieren C. graeca als eine Sippe, die wie
C. hispanica weitgehend von mediterranen Elementen der Arealtypengruppen 0., 1. und
2. begleitet wird. Innerhalb dieser Gesellschaften der unteren Stufen ist der Endemiten-
Anteil verhéltnism#Big gering. Besonders arm an Endemiten ist die den Thero-Brachypo-
dietea nahestehende Vegetation (Tab.25, Aufn.3). Oreophyten fehlen hier so gut wie
ganz. Dagegen zeichnet sich die Begleitvegetation von C. curetum durch einen beacht-
lichen Anteil von mediterranen Gebirgselementen (Gruppe 3.) aus, unter denen sich viele
Endemiten befinden. Daneben enthalten Gesellschaften mit C. curetum aber auch noch
viele mediterrane Elemente. Thre Zusammensetzung entspricht damit den Spektren de_l'
Begleitflora von C. sicula in den montanen Lagen Siziliens (vgl. Aufn.5 in Tab.25 mit
Aufn. 3 und 4. in Tab. 23). Dagegen ist die Ubereinstimmung von C. curetum mit C. nebro-
densis im coenologischen Verhalten viel geringer, weil sich diese Art stets Pflanzengesell-
schaften anschlieBt, die neben mediterranen Oreophyten auch submediterrane Oreophy-
ten (Gruppe 6.) in gréBerer Zahl enthalten. Diese Gruppe (6.) fehlt im Gegensatz zu den
Verhiltnissen in den Nebroden aber in den Gebirgen Kretas fast vollig. Aus diesen



4 eaorewir wb}lﬁﬁ'b"'ﬂ 0.V L - —_ _ el — —_— + -+ —
Sideritis syriaca 2(1).4. - - — — — - + + -
Galium incurvum 3.6.E - - - — - — + + -
Astragalus angustifolius 3.7. - - - — — - + + -
Lactuca alpestris 3.6.LE - — - - - - + + —
Astragalus creticus 3.7.E - - - - — - + — -
Asperula idaea 3.6.LE — — - - - - - + -
Acantholimon androsaemum 3.7. - — - - - — + — —
Asperula incana 1.8.LE - - - - - - - + -
Acinos alpinus 6.0. - - - - - - + + —
ssp. meridionalis
Cerastium scaposum 3.6.LE — - - - - - - + -
Trifoliwum wniflorum 3.6.E - - — - - — — + —
Satureja spinosa 3.6. - — — — — — + - —
Rhamnus prunifolius 3.6. - - - - — — + — -
Pimpinella tragium 3(4).10. — — — _ _ _ _ + _
Phlomis lanata 3.6. - — - - - - + — —
Galium murale 1.0. - - — - - — + + -
Buffonia stricta 1.8.E - - — — — — — + -
Taraxacum megalorhizum 3.0. — - - - - — + + _
Bronius tomentellus 2.0. - - - - + - — + _
Festuca circummediterranea 1.7. - - - — - - — + -
Trifolium campestre 1(8).11. - - + + + — - — _
Origanum microphyllum 3.6.LE - — - - + - - + —
Paronychia macrocephala 3.6.E - - - — — - — + -

Erlsuterungen zu Tab.24 Pflanzengesellschaften mit Carlina graeca und C.curetum in verschiedenen Hohenstufen auf Kreta (vgl. Abb. 117)

1. Liste von Phrygana-Gesellschaften mit Carlina graeca nach 10 Einzelaufnahmen aus Kreta, Jos und Siidgriechenland. Aufnahmen meist ohne Therophyten
(Exkursionsnotizen MEUSEL 1958, MEUSEL & HUBL 1976, MEUSEL & VALANT 1979).
Zu erginzen: Qlobularia alypum 1.3.; Asparagus aphyllus 1.0.; Asparagus stipularis 0.2.; Cyclamen graecum 1.8.E; Crupina crupinastrum 2(1).4., Echium italicum
2(4).8., Petrorhagia velutina 1.0.; Spartium junceum 1.0.; Scabiosa argentea 1(4).12.8, Echinops spinosissimus 1.8., Delphinum peregrinum 2(1).3.; Sanguisorba minor
1.12.; oz, Scorzonera sp.; Aster cretica 1.8.E; Prasium majus 1.0.; Lycium intricatum 0.1., Onosma graeca 1.8.E.

2. Westkreta, Akrotiri, Phyrgana auf Kalk in Kiistenndhe unterhalb Kloster Guverneto, 100 m.
Zu erginzen: Lagurus ovatus 1.0., und viele Therophyten.

3. Westkreta. Unterhalb Lakki an Strafle Hania-Omalos, 400 m schiefriges Neogen, Béschung mit ruderaler grasreicher Phrygana.
Zu erginzen: Verbascum sinuatum, 2(1).3.; Cichorium intybus 2(1,8).7.; Picris sprengeriana 1.0.; Plantago lagopus 2(1).3.; Tolpis virgata 1.8.; Crepis foetida 2(1,8).7.;
Hirschfeldia incana 1.0.; Lolium rigidum 2(1).3.

4. Westkreta. Oberhalb Lakki, an Strale Hania-Omalos, 700 m stark beweidete Phyrgana.
Zu erginzen: Pteridium aquilinum 7.7.

5. Westkreta. Nordrand der Omalos-Ebene, an Strale Hania-Xiloskala-PaB3, grobblockiger Hang, 1100 m, degradierter Quercus coccifera-Cupressus-Wald.
Zu erginzen: Daphne oleoides 3.0., Briza maxima 1.0.; Onosma erecta 3.6.E; Stachys spec.; Hypericum trichocaulon 3.6.LE.

6. Zentralkreta. Nordabfall des Ida-Gebirges iiber (siidlich) Anogia etwa 1100 m, degradierte (beweidete) Phrygana mit Geholzresten.
Zu erginzen: Crataegus spec.; Helictotrichon cycladon 3.6.E.

7. Zentralkreta. Ida-Gebirge, am Aufstieg von ZeushShle zu Mawri-Gipfel, subalpine Spalierstrauch-Polsterflur auf gebanktem hartem Kalk, teilweise von Gersll
uiberdeckt, etwa 1500 m.
Zu erginzen: Scutellaria hirta 3.6.LE.



Tab.24: Plant communities with Carlina graeca and C.curetum in S. Greece and Crete, with details in the appendix.

Tab.24: Pflanzengesellschaften mit Carlina graeca und C. curetum in Siidgriechenland und auf Kreta.

Aufn. Nr. (vgl. Abb.117) 1 2 3 4 5 6 7 8 9
Landschaften aeg Akrotiri Lakki Lakki Omalos Ida Ida L.Ori Samaria
Héhen iiber NN 0—-100 100 400 700 1100 1100 1500 1400 900
Carlina graeca 1.8.E + + + + - - — — —
Atractylis gummifera 0.1. + - — - - — — - -
Stachys mucronata 1.8.LE + - — - — - — — —_
Osyris alba 1.0. + - - - - — - - -
Anthyllis hermanniae 1.8. + - - — — — — - —
Teucrium polium 2(1).3 + - — — - — — - -
Pallenis spinosa 1.0. + - - - — - — — —
Fumana thymifolia 1.3. + - - — - - - - -
Convolvulus cantabrica 1(5).9 + — - - — — - - -
Psoralia bituminosa 1.0. + - - - — — — — —
Asphodelus microcarpa 1.0. + - - — — - - - -
Eryngium campestre 1(4).12 + - - — — — - — -
Piptatherum coerulescens 1.0. + - — - — — — — —
Ceratonia siliqua 0.0. + + - — - - - — —
Pistacia lentiscus 1.3. + + — — — - — _ _
Hyparrhenia hirta 0(A).10 + + - - — - — -
Phagnalon graecum 1.8. + + - - - - - — —
Ballota pseudodictamnus 1.8.E + + - - - - - — —
Lotus creticus 1.0.1it + + + — — — — — —
Hordeum leporinum 2(1).5 + + + - — - - — —
Calycotome spinosa 1.3. + + + + - — — - -
Olea europaea 0.0. + + + + — - - — -
Origanum vulgare 10(5).7 + - - + — - - - —
Acanthus spinosus 1.8. + - + + - — - - -
Rhamnus lycioides 0.0. + + — — + + — _ _
Quercus coccifera 1.3. + — + — + + — — -
Ononis antiquorum 2(1).5 + - + + + + — — —
Corydothymus capitata 1.8. + + - - + — — + _
Sarcopoterium spinosum 1.8. + + — + - + + — —_
Phlomzis fruticosa 1.88 + + - - + - - - +
Micromeria sp. + + + - + - + + +
Satureja thymbra 1.8. + - + — — + — + +
TFamamameie camarnidoe 1RRR 4 . — L L _ 1




Erliuterungen zu Tab. 24 Pflanzengesellschaften mit Carlina graeca und C. curetum in verschiedenen Hohenstufen auf Kreta (vgl. Abb. 117)

1.

Liste von Phrygana-Gesellschaften mit Carlina graeca nach 10 Einzelaufnahmen aus Kreta, Jos und Siidgriechenland. Aufnahmen meist ohne Therophyten
(Exkursionsnotizen MEUseL 1958, MEuseL & HtBL 1976, MEUSEL & VarLanT 1979).

Zu erginzen: Qlobularia alypum 1.3.; Asparagus aphyllus 1.0.; Asparagus stipularis 0.2.; Cyclamen graecum 1.8.E; Crupina crupinastrum 2(1).4., Echium italicum
2(4).8., Petrorhagia velutinag 1.0.; Spartium junceum 1.0.; Scabiosa argentea 1(4).12.S, Echinops spinosissimus 1.8., Delphinum peregrinum 2(1).3.; Sanguisorba minor
1.12.; oz, Scorzonera sp.; Aster cretica 1.8.E; Prasium majus 1.0.; Lycium intricatum 0.1., Onosma graeca 1.8.E.

. Westkreta, Akrotiri, Phyrgana auf Kalk in Kiistenndhe unterhalb Kloster Guverneto, 100 m.

Zu erginzen: Lagurus ovatus 1.0., und viele Therophyten.

. Westkreta. Unterhalb Lakki an Strafe Hania-Omalos, 400 m schiefriges Neogen, B6schung mit ruderaler grasreicher Phrygana.

Zu erginzen: Verbascum sinuatum, 2(1).3.; Cichorium tntybus 2(1,8).7.; Picris sprengeriana 1.0.; Plantago lagopus 2(1).3.; Tolpis virgata 1.8.; Crepis foetida 2(1,8).7.;
Hirschfeldia incana 1.0.; Lolium rigidum 2(1).3.

. Westkreta. Oberhalb Lakki, an Stralle Hania-Omalos, 700 m stark beweidete Phyrgana.

Zu erganzen: Pteridium agquilinum 7.7.

. Westkreta. Nordrand der Omalos-Ebene, an Strafle Hania-Xiloskala-Pal}, grobblockiger Hang, 1100 m, degradierter Quercus coccifera-Cupressus-Wald.

Zu ergianzen: Daphne oleoides 3.0., Briza maxima 1.0.; Onosma erecta 3.6.E; Stachys spec.; Hypericum trichocaulon 3.6.LE.

. Zentralkreta. Nordabfall des Ida-Gebirges iiber (siidlich) Anogia etwa 1100 m, degradierte (beweidete) Phrygana mit Geholzresten.

Zu erginzen: Crataegus spec.; Helictotrichon cycladon 3.6.E.

. Zentralkreta. Ida-Gebirge, am Aufstieg von Zeushshle zu Mawri-Gipfel, subalpine Spalierstrauch-Polsterflur auf gebanktem hartem Kalk, teilweise von Gersll

iiberdeckt, etwa 1500 m.
Zu erginzen: Scutellaria hirta 3.6.LE.

. Westkreta. Levka Ori, Xiloskala-Paf3 gegen Linoselli etwa 1400 m, Nordhang, grobbankige Kalke, blockig verwitternd, Zwergstrauch- und Dornpolsterflur mit

einzelnen Pionierbdumen.
Zu erginzen: Ornithogalum spec., Anthemis rigida 3.6.E; Sedum dasyphyllum 6.0.; Scandiz brachycarpa 1.0.

. Westkreta. Samaria-Schlucht, mittlerer Abschnitt, 900 m. Lichter Cupressus- Pinus brutia-Wald auf flacherem Felsriicken. Aufnahme: Felsspaltengesellschaft am Ful3

der Steilwinde.



M icrome';ia sp.

Satureja thymbra
Lamyropsts cynaroides
Euphorbia characias
Helichrysum italicum
Teucrium divaricatum
Asperula rigida
Dactylis hispanica
Brachypodium retusum
Cynosurus echinatus
Stipa bromoides
Cistus salvifolius
Urginea maritima
Genista acanthoclada
Asphodeline liburnica
Juniperus phoenicea
Selaginella denticulata
Salvia triloba
Erica manipulifolia
Phillyrea latifolia

Pinus brutia

Carlina curetum

Ssp. curetum

Cupressus sempervirens
Acer sempervirens
Hypericum empetrifolivm
Centaurea idaea
Verbascum spinosum
Berberts cretica
Scaligeria cretica
Centaurea raphanina
Euphorbia acanthothamnos
Cerasus prostrata
Teucrium alpestre
Sideritis syriaca

Galium incurvum
Astragalus angustifolius
Lactuca alpestris
Astragalus creticus
Asperula idaea
Acantholimon androsaemum
Asperula incana
Acinos alpinus

ssp. mertdionalis

Cerastium scaposum
Trifolium uniflorum
Satureja spinosa
Rhamnus prunifolius
Pimpinella tragium
Phlomis lanata
Galium murale
Buffonia stricta
Taraxacum megalorhizum
Bronmus tomentellus
Festuca circummediterranea
Trifolium campestre
Origanum microphyllum
Paronychia macrocephala
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0z:0.1.,1.2., 1.5., 1(5).9., 20 10 12 28 20 8 4 10 22
1(5).10., 1(8).11., 6.0., 7.7.

kont: 0.0.,0.2., 0(A).10., 1.3., 60 63 59 65 44 53 48 40 44
1.8., 1(4).12., 2.0., 2(1).3.,

2(1).4., 2(1).5., 3.0. 3.7,

3(4).9., 10(5).7.

oz/kont: 0.3 0.15 0.2 0.4 0.45 0.15 0.08 0.25 0.5
S 2 2 - - 12 - 4 8 15
E 6 14 5 13 24 42 39 33 20




Tab.25: Pflanzengesellschaften mit Carlina graeca und C.curetum im sidlichen Griechenland und auf Kreta (vgl. Tab.24), Arealtypenspektren.

Tab.25: Plant communities with Carlina graeca und C. curetum in S. Greece and Crete (cf. t.24), spectra of distribution types.

Auf. Nr. (vgl. Abb. 117) 1 2 3 4 5 6 7 8 9
Hohen iiber N. N. 0—100 100 400 700 1100 1100 1500 1400 900
Gesamtartenzahl 67 21 23 14 33 12 23 41 19
Siidmedit-nordsahar ATG 0. 11 19 4 7 4 8 — — —
Ceratonia-Typ 0.0. 3 14 4 7 4 8 — - -
Chamaerops-Typ 0.1 4 - - — - — - -
Lygeum-Typ 0.2. 2 - - — — - - — -
Hyparrhenia-Typ 0(A).10 2 5 — - - — - - -
Macar-medit-ATG 1. 79 66 58 65 54 42 27 46 70
Trifolium stellatum-Typ 1.0. 17 14 17 - 6 — 4 10 6
Quercus ilex-Typ 1.2. 9 10 4 7 12 8 - 2 16
Pinus halepensis-Typ 1.3. 9 9 9 7 4 - - - 16/5
Quercus suber-Typ 1.5. 2 - - — - — - — -
Achillea ligustica-Typ 1.7. 2 - - 7 — - — 2 —
Sarcopoterium-Typ 1.8. 30/2//6 33/2//14 20//5 30/13 24/6//12 34//18 23/4//13 24/5(]7 26/10//5
Limodorum-Typ 1(5).9. 3 — . 7 4 - - 2 6
Ruscus-Typ 1(5).10. 2 - 4 - - — - 2 -
Sherardia-Typ 1(8).11. — - 4 7 4 - - - —
Eryngium campestre-Typ 1(4).12. 4 - - — - - - -
Orient-medit-ATG 2. 8 10 35 14 15 16 4 25 12
Juniperus excelsa-Typ 2.0. - - - - 4 - — 2 -
Teucrium polium-Typ 2(1).3 4 5 17 7 4 8 4 3 6
Centaurea solstitialis-Typ 2(1).4 2 - - — - — - -
Bromus scoparius-Typ 2(1).5. 2 5 4 7 4 8 - . 6
Daucus-Typ 2(1,8).7 - - 9 - 3 - — - -
Medit-Oreophyt-ATG 3. 2 5 4 - 27 34 65 46 18
Cerasus prostrata-Typ 3.0. — — - — - - 9 4 -
Scutellaria rubicunda-Typ 3.5. - - - - - — 4 4/3 —
Berberis cretica-Typ 3.6. 2 5 - — 24/6//12 34//24 40//23 30//26 12//15
Astragalus angustifolius-Typ 3.7. - - — - — - 12//3 3 -
Cuprassus-Typ 3.8. - - 4 - 3 - - 3 6
Pimpinella tragium-Typ 3(4).9 - - - — — - — 2 -
Submedit-Oreophyt-ATG 6. - — — - — - 4 4 -
Silene saxifraga-Typ 6.0. - - — - - — 4 4 —
Euras-(trop)-merid- 7. — - - 7 - - - - -
temp- oz ATG

Pteridium-Typ 7.7. - - — 7 - — - — -
Euras-temp ATG 10. 2 - — 7 - - — - —
Brachypodium pinnatum- 10(5).7. 2 - - 7 - - - - -
Typ

Carlina graeca + + + + - - - - -
Carlina curetum - - - - + + + + +




Stachys recta

Dianthus monspessulanum
Festuca pallens
Carlina vulgaris
Sarothamnus scoparius
Festuca ovina-Gr.
Thymus pulegioides
Calluna vulgaris
Agrostis vulgaris

Lotus corniculatus
Juniperus communia
Sedum reflexum
Trifolium pratense
Carlina acaulis
Carlina macrocephala
Fagus sylvatica

Rubus idaeus

Avenula pubescens
Luzula campestris
Aira coryophyllea
Hypericum perforatum
Leontodon hispidus
Hieracium pilosella
Rumex acetosella
Campanula rapunculus
Viola rupestris
Asplenium adiantum-nigrum
Danthonia decumbens
Deschampsia flexuosa
Anthoxanthum odoratum
Anthyllis vulneraria
Achillea millefolium
Potentilla erecta
Veronica officinalis
Jasione montana
Phyteuma orbicularis
Viola canina

Cruciata glabra
Gentiana campestris
Silene nutans

8(12).15.

6(9).11.
10.0.
8.3.
8.3.
8.10.
8.8.
10.9.
8.8.8
8.3.8
10(5).7.
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Erlduterungen zu Tab.26 Pflanzengesellschaften mit Carlina corymbosa, C.vulgaris und C.acaulis, in ver-
schiedenen Hohenstufen des Toskanischen Apennin (nérdlicher Pratomango). Aufnahmen: MEUSEL und

STEINBERG, 29.1X.1977.

1.

2.
3.

SO-exponierte Felsrippe im Hangwald bei Pellago etwa 400 m.

Weitere Arten: Solidago virgaurea 10.0.; Ornithogalum spec.; Hedera helix 8.6.
Sonnige Felskante mit Trockenwald und -rasen, unter Vallombrosa, etwa 950 m, harter Sandstein.

Orographisch bedingte Grenze des Buchenwaldes an Felskante mit Gebiisch und Rasen bei Huomo, etwa
1400 m, Westsiidwest 15° Fagus sylvatica in niedrigen Windformen.
. Pratomagno, Bergkamm mit grasreichen Zwergstrauchheiden iiber Buchenwald, bei Secchieta, 1415 m,

Siidost 5°—10°




Tab.26: Pflanzengesellschaften mit Carlina corymbosa, C.vulgaris und C.acaulis in verschiedenen Hohen-
stufen des Toskanischen Apennin (nordlicher Pratomagno).

Tab.26: Plant communities with Carlina corymbosa, C. vulgaris and C.acaulis in different altitudinal levels
of the Toscanian Apennine (Pratomagno), with details in the appendix.

Auf. Nr. 1 2 3 4
Hbhe iiber N.N. 400 950 1400 1415
Carlina corymbosa 1.7. + (+) - -
Spartium junceum 1.0. + - - -
Erica arborea 1.2 + - - -
Satureja nepeta 1(5).9 + — — —
Ulmus minor 5.10. + — - -
Acer campestre 5.10. + - - -
Cornus sanguinea 8.10. + - - -
Odontites lutea 5.11. + - - -
Clinopodium vulgare 8.12. + — - -
Origanum vulgare 10(5).7. + - - -
Trifolium rubens 5.11. + - - -
Juniperus oxycedrus 1(5).9. + — - -
Tanacetum corymbosum 5.9. + - - -
Campanula trachelium 8.0. + - - -
Poa nemoralis 10.3. + - - -
Agrimonia eupatoria 2(1,8).7. + - - -
Daucus carota 2(1,8).7. + - - -
Foeniculum vulgare 2(1).3. (+) - - -
Brachypodium pinnatum 10(5).7. + - - -
Quercus pubescens 5.8. + + - -
Fraxinus ornus 54. + + - -
Crataegus monogyna 8.12. + + - -
Rubus ulmifolius 1(5).10. + + - —
Rosa canina-Gr. 2(1,8).7. + + - -
Dactylis glomerata s.1. 2(1,8).7. + + - -
Phleum bulbosum 1(8).11 + + - -
Silene italica 5.4. + + - -
Teucrium chamaedrys 1(4).12. + + - -
Hypericum montanum 8.7. + + — -
Scabiosa columbaria 8.7. + + - -
Centaurea jacea-Gr. 8.0. + + - -
Trifolium angustifolium 1(5).9. + + - -
Euphorbia cyparissias 5.11.8 + + - -
Pinus nigra 5.0 - + - -
Quercus cerris 54. - —+ - -
Clematis vitalba 5.7. - + - -
Coronilla emerus 54. — + - -
Bromus erectus 5.7. - + - -
Galium verum 10.0. - + - —
Helichrysum italicum 1.0. - + - -
Dorycnium pentaphyllum 5.4. - + - -
Helianth larium 8.7. — + - +
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Gegebenheiten heraus wird auch versténdlich, dal Arten aus Carlina sect. Carlina (z. B.
C. frigida) auf Kreta fehlen und erst weiter nordlich in den Hochgebirgen Griechenlands
auftreten.

In viel stirkerem Malle als Carlina sicula in den hoheren Lagen der nordsizilischen
Gebirge mit Oreophyten kontinentalen Charakters zusammentrifft, erscheint C. curetum
von kontinentaler Hochgebirgsvegetation umgeben. Wie oben bereits dargelegt wurde,
erreicht C. curetum in den altomontan - kontinentalen Dornpolsterfluren ihre Grenze. Die
Spektren der Aufnahmen aus dem Ida-Gebirge und den Levka Ori (neben Berberis
cretica-Typ auch Vertreter des kontinentalen Cerasus prostrata-Typs und des 4stragalus
angustifolia-Typs) kennzeichnen mit kontinentalen Oreophyten-Sippen und nur wenigen
Zeigern fiir hohe Ozeanitdt eine solche Grenzsituation. Im Gegensatz dazu zeigt das
Arealtypenspektrum der Aufnahme in der Samaria-Schlucht mit C'. curetum-Vorposten
(Tab. 25, 8) eine beachtlich hohe Ozeanitit und belegt eine auch fiir diese Art weit in den
humiden Bereich reichende 6kologische Amplitude.

3.4.2.5. Carlina corymbosa, C. acaulis, etagale Differenzierung (Profil Pratomagno, Apennin)

Im nordlichen Apennin bei Florenz konnten wir (MEUSEL und STEINBERG 1977) eine
Folge von mediterran beeinfluBter kolliner Vegetation mit C. corymbosa bis zu submedi-
terran/montanen und submediterran/altomontanen Pflanzengesellschaften mit C. vulga-
ris, C. macrocephala und C. acaulis beobachten. C. corymbosa wichst hier am Nordwestab-
fall des Pratomagno-Bergzuges an Felskanten in Auflichtungen des Quercetum pubescen-
tis (vgl. Tab. 26, Aufn. 1) bei etwa 400 m, zusammen mit einer Reihe von mediterranen
Elementen wie Spartium junceum, Erica arborea, Trifolium angustifolium und Satureja
nepeta. Vorherrschend sind aber in der Geholz- und krautigen Begleitvegetation submedi-
terrane (z. B. Quercus pubescens, Fraxinus ornus, Trifolium rubens, Odontites lutea) sowie
submediterran-mitteleuropéische (Acer campestre, Clinopodium vulgare, Hypericum mon-
tanum, Tanacetum corymbosum) und sogar einige européische und eurosibirische Arten,
deren Gesamtareal die boreale Zone mit einschlie§t (4grostis tenuis, Solidago virgaurea,
Calluna vulgaris).

Noch geringer ist der Anteil mediterraner Elemente an &hnlichen Stellen in der
submontanen Stufe (bei etwa 950 m; Tab. 26, Aufn.2). Hier ist C. corymbosa nur noch
ganz vereinzelt an exponierten Stellen in Straflennéhe anzutreffen. Im lichten, grasrei-
chen Gebiisch auf felsigem Untergrund tritt C. vulgaris ssp. acanthophylla an ihre Stelle.
In der montanen Buchenstufe schlieBlich, wo am windexponierten Felskamm Fagus
sylvatica Kiimmerformen bildet und der Wald sich — orographisch und lokalklimatisch
bedingt — stellenweise von Natur aus auflichtet, findet man im Umkreis windexponierter
Felskanten C. acaulis (Aufn. 3) in kleinen Bestéinden. Massenhaft entwickelt sich diese Art
erst nach weitflichiger Waldvernichtung in altomontanen Zwergstrauchheiden mit Saro-
thamnus, Calluna und Juniperus communis (Aufn. 4).

Die Arealtypenspektren der in Tabelle26 zusammengestellten Gesellschaften
(vgl. Tab. 27) kennzeichnen die Grenze des Vorkommens von C. corymbosa in der kollinen
Stufe des bereits in der submediterranen Unterregion gelegenen Toskanischen Apennins.
In hgheren Lagen wird die mediterrane Art von den ihrer Gesamtverbreitung nach
sideuropiisch/montan-mitteleuropiischen C. vulgaris und C. acaulis abgelost. Zerstreut
Wéichst hier auch C. macrocephala als zentralsubmediterraner Oreophyt.

‘ In Aufnahme 1 (mit C. corymbosa) sind noch 38% mediterrane und mediterran-orien-
t":—l]lsche Elemente anzutreffen, darunter allerdings viele 1(5).9., 1(5).10., 2(1,8).7. mit
Ciner weiten Amplitude des Gesamtareals bis in temperate Gebiete. Nur bei Einbeziehung



Tab.27: Pflanzengesellschaften mit Carlina corymbosa, C.vulgaris und C.acaulis in verschiedenen Hohen-
stufen des Toskanischen Apennin (Pratomagno) (vgl. Tab. 26), Arealtypenspektren.

Tab.27: Plant communities with Carlina corymbosa, C.vulgaris and C. acaulis in different altitudinal levelg
of the Toscanian Apennine (north of Pratomagno) (cf. t.26), spectra of distribution types.

Aufn. Nr. 1 2 3 4
Héhe iiber N. N. 400 950 1400 1415
Gesamtartenzahl 37 32 23 28
Macar-medit ATG 1. 22 18 — -
Trifolium stellatum-Typ 1.0. 3 3 - -
Quercus ilex-Typ 1.2. 3 - — -
Achillea ligustica-Typ 1.7. 3 3 - -
Limodorum-Typ 1(5).9. 6 3 ~ -
Ruscus-Typ 1(5).10. 3 3 —
Sherardia-Typ 1(8).11. 2 3 — —
Eryngium campstre-Typ 1(4).12. 2 3 - -
Orient-medit ATG 2 16 9 9 6
Teucrium polium-Typ 2(1).3. 3 - — —
Daucus-Typ 2(1,8).7 13 9 9 6
Submedit ATG 5. 25 39 4 -
Pinus nigra-Typ 5.0. - - — -
Quercus cerris-Typ 5.4. 5 15 - -~
Euphorbia amygdaloides-Typ 5.7. — 6 4 -
Globularia punctata-Typ 5.8. 3 6 — -
Acer campestre-Typ 5.10. 5 — — -
Stachys recta-Typ 5.9. 6 3 - -
Trifolium rubens-Typ 5.11. 6/3 6/3 -
Submedit-Oreophyten ATG 6. — 3 4 6
Silene saxifraga-Typ 6.0. — 3/3 - —
Arenaria bertolinii-Typ 6.3. -~ - 4 3
Amelanchier ovalis-Typ 6(3).11. - - ~ 3
Mitteleurop ATG 8. 24 28 55 60
Tilia cordata-Typ 8.0. 5 3 4 4
Ulex-Typ 8.1. — 3 4 4
Calluna-Typ 8.3. 3 3 9 18/6
Ilex aquifolium-Typ 8.5. — - 10 -
Hedera helix-Typ 8(1).6. 3 - - -
Fagus-Typ 8.7. 4 16 10/3 11
Astrantia major-Typ 8.8. - - 4 11/4
Fraxinus excelsior-Typ 8.10. 2 — 10 8
Ficaria-Typ 8.12. 4 3 - -
Anthoxanthum odoratum-Typ 8(12).15. — — 4 4
Eurasisch-temperate ATG 10. 13 6 24 20
Populus tremula-Typ 10.0. 3 6 12 11
Poa nemoralis-Typ 10.3. 2 — 4 -
Campanula glomerata-Typ 10.5. - — 4 -
Brachypodium pinnatum-Typ 10(5).7. 4 — — 3
Angelica sylvestris-Typ 10(12).10. 3 - 4 6
Eurasisch-boreale ATG 12. - - 4 8
Cardamine pratensis-Typ 12.0. - - 4 8
Carlina corymbosa + (+) - -
Carlina vulgaris - + - -
Carlina acaulis - - + +
oz: 1.2., 1(56).9., 1(5).10., 1(8).11., 5.4., 5.7., 6.0., 34 52 51 55
6(3).11., 8.1, 8.3, 85, 86., 8.7, 88, 8.10,
8(12).15.
kont: 1(4).12., 2(1).3., 5.0,, 5.9., 5.11., 105, 21 12 4 3
10(5).7.
oz/kont: 1.6 43 12.8 18.3
—
S 3 6 —~ 12
E - _ B -
/
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der submediterranen Pflanzen (Gruppe5. mit 25%) kann man von einem mediterranen
Ubergewicht im Begleitpflanzenspektrum sprechen. Unter den temperaten Sippen spielen
solche mit mediterran/montan-mitteleuropiischer Gesamtverbreitung die Hauptrolle
(24%). Innerhalb dieser Gruppe (8.) sind verschiedene, die mit ausgedehnten Arealen
stidlich bis in den mediterranen Raum [8(1).6.; 8.12.] hineinreichen. Das Apennin-Profil
charakterisiert somit vom Arealtypenspektrum her C. corymbosa als eine Art, die auch
noch dort wachsen kann, wo bereits viele Pflanzen der warmgeméBigten bis temperaten
Breiten am Vegetationsaufbau beteiligt sind (vgl. C. hispanica, S.223). Auch im Anteil
der ozeanischen Sippen (35%) und im oz/kont-Koeffizient (1,6) dhnelt sie C. hispanica an
ihren nordlichen Standorten (vgl. Tab. 21).

Die Gesellschaften der montanen Stufen zeigen eine starke Abnahme bis zu einem
volligen Ausfall von mediterranen Elementen. Aufnahme 2 (mit C'. vulgaris) enthilt neben
einigen Vertretern der Arealtypengruppen 1. und 2. (27%, meist eurychore Arten) vor
allem Pflanzen der submeridionalen und temperaten Vegetation (etwa zu gleichen Teilen)
mit einem deutlichen Schwerpunkt von Vertretern der subozeanischen Breitlaubflora
(4., 5.7., 8.7.).

Die Vegetation der Standorte 3 und 4 setzt sich weitgehend aus temperaten, siid-
mitteleuropéischen und eurasischen Sippen zusammen, unter denen sich in beachtlicher
Zahl euozeanische (8.2., 8.3., 8.7.) und montane subozeanische Elemente (8.8.) befinden.
In diesen Gesellschaften ist C. acaulis zu Hause.

Die Gegeniiberstellung der Arealtypenspektren von Aufnahme 1 und der Aufnahmen
3 und 4 demonstriert den vollig verschiedenen okogeographischen Charakter von C. co-
rymbosa als einer an sommertrockene Landschaften der warm bis warmgemafligten Zone
gebundenen Sippe und von C. acaulis als einer subozeanischen Art der kiihl gemifigten
Klimagebiete. Im Vergleich mit dem Nebroden-Profil (Tab.23) kommt auflerdem zum
Ausdruck, daf} in der submediterranen Unterregion die Ozeanitdt in der montanen Stufe
beachtlich zunimmt und nicht wie im meridionalen Bereich gleich bleibt oder sogar
zuriickgeht.

Die vorliegenden Beispiele zeigen Moglichkeiten auf, wie man einzelne Sippen vom
Arealtypenspektrum ihrer Begleitvegetation ausgehend zu charakterisieren vermag. So
sind alle Arten von sect. Corymbosae an Gesellschaften mit einer hohen Beteiligung von
Elementen der makaronesisch-mediterranen, der siidmediterranen und der orientalisch-
mediterranen Arealtypengruppe gebunden. Die Anteile an diesen Gruppen in den einzel-
nen Aufnahmen unserer Tabellen mit C. hispanica, C. corymbosa, C. sicula, C. graeca und
C. curetum liegen zwischen 35% und 92%. Fast alle Gesellschaften mit Corymbosae-Sippen
enthalten auBerdem ozeanische Arealtypen. In der Hohe dieser Anteile und im oz/kont-
Koeffizienten unterscheiden sich die einzelnen Vertreter der Sektion aber deutlich:

C. hispanica: 0z 30-94% oz/kont 1,0—c0
C. corymbosa: oz 34-52% oz/kont 1,6-4,3
C. sicula: 0z 23-33% oz/kont 0,8-1,9
C. graeca: 0z 18-28% oz/kont 0,2-0,4
C. curetum: 0z 4-20% oz/kont 0,1-0,5

Viel hoher als bei den Vertretern der sect. Corymbosae liegen die Anteile an ozeani-
schen Arealtypen in den Gesellschaften mit C. acanthifolia und C. acaulis (vgl. Tab. 21
und Tab. 27).

Wenn man in den Tabellen 23 und 25 die Spektren der Begleitvegetation der montan-
altomontanen Carlina-Arten auf Kreta und von Nordsizilien vergleicht, so zeigt C. cure-
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twm mit einer Dominanz der Gruppen 1. und 3. einen ganz anderen Charakter als C. nepyy.
densis, wo in der Begleitvegetation neben ausgesprochen mediterranen Elementen be.
achtliche Anteile der Gruppen 5., 6. und 8. auf starke Beziehungen zur submediterraner,
Vegetation hinweisen (vgl. Band IT).

3.5. ('jkophysiologische Beobachtungen

Vergleichend morphologische und anatomische Untersuchungen iiber die Wuchsfor-
men sowie chorologische und phytocoenologische Analysen, wie sie in den vorhergehen-
den Abschnitten behandelt wurden, ermoglichen Einblicke in das unterschiedliche Um-
weltverhalten der einzelnen Taxa und vermitteln Vorstellungen von der 6kologischen
Differenzierung der Gattung. Durch Gkologische Studien konnen Teilbereiche der Oko-
struktur mit exakten experimentellen Methoden iiberpriift werden. Es sollen deshalb die
einzigen bisher vorliegenden Analysen in dieser Richtung als wichtige Teile einer Sippen-
beschreibung in den Rahmen unserer Monographie eingefiigt werden.

Von KGrNER (vgl. KORNER & MEUSEL 1986) wurden an den beiden nahe verwandten
Arten Carlina vulgaris und C. biebersteinii in der Umgebung von Innsbruck an natiirlichen
Standorten und in Vergleichskulturen im Botanischen Garten in den Jahren 1981 bis 1985
okophysiologische Untersuchungen durchgefiihrt. Sie stehen im Mittelpunkt dieses Kapi-
tels!® Um Unterschiede im Verhalten von Carlina salicifolia und C. diae aufzuzeigen,
wird aullerdem anhangsweise iiber Transpirationsmessungen in Versuchskulturen des
Botanischen Gartens in Halle berichtet.

Aus Beobachtungen an den Standorten von Carlina vulgaris und C. biebersteinii ergab
sich, daB} die Verteilung der beiden Arten in erster Linie vom Wasserhaushalt abhingig
ist. Es wurde deshalb vor allem das Stomataverhalten, die stomatére Leitfahigkeit fiir
Wasserdampf (,,Blattleitfahigkeit“), als eine Reaktion der Pflanzen auf Verdnderungen
im Standortsklima bestimmt. Zusétzlich durchgefiihrte anatomische und morphometri-
sche Analysen 6kologisch relevanter Wuchsmerkmale der beiden Arten sollen die bereits
vorgestellten morphologischen und anatomischen Befunde (vgl. 2.3., 2.5.) ergéinzen.

Als Versuchspflanzen dienten Carlina vulgaris von siidlich exponierten, warmen
Hingen des Inntales am Fufl der Nordkette bei Innsbruck und C. biebersteinii von einem
bereits A. KERNER bekannten Vorkommen an Steilabstiirzen in der altomontanen Stufe
der Stubaier Alpen bei Ranalt. Von beiden Arten wurden Jungpflanzen auf eine Versuchs-
fliche im Botanischen Garten in Innsbruck iiberfiihrt. Zu den Standortsbedingungen vgl.
Tab. 28.

3.5.1. Morphometrische Daten

Morphometrische Untersuchungen, die zur Aufklirung des spezifischen Umweltver-
haltens der beiden Arten beitragen sollten, erstreckten sich auf die Bestimmung

1. der Biomasse (Tab. 29),

2. der Gesamtblattfliche und ihrer Verteilung an der Pflanze (Tab.29, Abb. 118)
3. der Ausdehnung der Bewurzelung (Tab. 30) und

4. der Stomataverteilung und der StomatagroBe (Tab. 31, 32).

!0 Die Darstellung folgt daher weitgehend der Versffentlichung von K6rNER & MEUSEL 1986.
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Tab.28: Angaben zu den Versuchsstandorten von Calina vulgaris und C. biebersteinii (zusdtzliche Erldute-
rungen vgl. KORNER & MEUSEL 1986).

Tab.28: Data on original and transplant habitats of Carlina vulgaris and C. biebersteiniz (for additional data
see KORNER & MEUSEL 1986).

Wildstandort Wildstandort Transplantat-
von C.vulgaris von C. biebersteinit garten
Standortsname Rum Ranalt Innsbruck
Hohe iiber NN (m) 1000 1580 600
Niederschlag (mm a~!) ca. 950 ca. 1000 900
Jahresmitteltemperatur (°C) 7.6 34 8.8
Monatsmitteltemperatur f.
Juli (°C) 15.9 11.8 18.6
Mittl. Temperaturmaximum
f. Juli (°C) ca. 21.9 ca. 16.3 24.6
Dauer der vegetationsaktiven
Zeit (Monate) ca. 7 ca. 5—6 ca. 8

Dabei wurden neben Pflanzen am natiirlichen Standort auch Exemplare aus den Ver-
gleichskulturen ausgewertet.

Die Ergebnisse knnen nicht nur das Verhalten der beiden Arten beleuchten, sondern
weisen gleichzeitig auf die besondere Stellung der Kopfchen an der Gesamtpflanze hin, wie
sie sich bei allen Carlina-Arten sowohl strukturell als auch funktionell abzeichnet. Diese
~Kopflastigkeit“ zeigte sich deutlich bei der Analyse der Biomasse-Produktion. Nur ein
Achtel der Trockensubstanz der Pflanze befand sich im Boden. Dagegen wird etwas mehr
als die Halfte der gesamten Biomasse in den Kopfchen deponiert.

Wie die Biomasse ist auch die Verteilung der Blattfliche an der Hauptachse und an
den Seitentrieben, sowohl an Pflanzen des natiirlichen Standortes als auch solchen des
Versuchsgartens, ausgesprochen polar differenziert (Abb. 118). Aus den Messungen ergab
sich die beachtliche Tatsache, dafl die Summe der kleinen Blidttchen des dulleren Involu-
krums einschliellich der direkt benachbarten subcephalen Hochblédtter beinahe 50% der
Blattfliche der Gesamtpflanze ausmacht.

An vergleichbaren Pflanzen der Versuchsfliche konnte auch die Verteilung des Was-
sergehaltes auf die einzelnen Abschnitte der Gesamtpflanze ermittelt werden. Danach
befinden sich 45% des Wasservorrates im Kopfchen einschlielich seines Involukrums,
wihrend das Wurzel- und das Achsensystem jeweils nur 20% des Gesamtwassergehaltes
beinhalten. Auf die Sonderstellung der Kopfchen im Verhalten der Stomata wird spéter
hingewiesen.

An Pflanzen der natiirlichen Standorte und der Vergleichskulturen konnte durch die
morphometrischen Ermittlungen KGRrRNERS eine ganze Reihe von Unterschieden im mor-
phologischen und anatomischen Bau der beiden untersuchten Taxa festgestellt werden,
die dazu beitragen, deren Okostruktur besser zu erkennen. Der in der Natur sehr oft zu
beobachtende stirkere Wuchs von Carlina biebersteinii wurde durch Biomasse-Messungen
an Pflanzen der Vergleichskulturen (Tab. 29) bestétigt. Diese Art bringt etwa die doppelte
Menge des Trockengewichts von C. vulgaris hervor. Damit im Zusammenhang steht eine
um 25% bis 30% grollere Blattfliche bei C. biebersteinii.

Berechnet man die Blattfliiche, die pro Standraumgrundfliiche entwickelt wird, so
tritt ein wesentlicher Unterschied zwischen beiden Arten zutage: Die Daten von den
Wildstandorten zeigen, da Carlina vulgaris procm? Standfliche (einer Kreisfliche,
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Abb.118: Carlina vulgaris, C. biebersteinii. Blattflichenverteilung. I: Am Hauptspro mit Kopfchen von
Pflanzen der natiirlichen Standorte (Innsbruck, Nordkette und Stubaital). IT: An Seitentrieben mit IKXopfchen
mehrtriebiger Individuen im Kulturversuch im Botanischen Garten (Innsbruck). Aus KORNER & MEUSEL
1986.

Fig. 118:  Carlina vulgaris, C. biebersteinii, vertical distribution of the leaf surface areas.

berechnet aus der groBten horizontalen Ausdehnung der Pflanze) 1,1 cm? Blattflidche
ausbildet, C. biebersteinii dagegen nur 0,8 cm?/cm?. Fiir Teiltriebe von Pflanzen des
Kulturversuches betragen die Werte sogar 1,8 (C. vulgaris) gegeniiber 0,9 (C. bieberster-
nii). Beriicksichtigt man noch, dal C. vulgaris in der Regel ein Drittel weniger hoch erd
als C. biebersteinii, so ergibt sich insgesamt eine wesentlich héhere rdumliche
Dichte der Blattfliche bei C. vulgaris. Da sich die Pflanzen im Kulturversuch
ohne Konkurrenzdruck entwickeln konnten, betrachten wir diese Wuchsweise als Aus-
druck eines erblichen Charakters.
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Tab.29: Biomasseverteilung in Carlina vulgaris und C. biebersteinii (Angaben in %, des Gesamttrockenge-
wichtes, Mittelwerte von jeweils 3 Individuen).

Tab.29: Biomass distribution in Carlina vulgaris and C. biebersteinii (data in 9, of dry weight, mean value
of three individuals each).

C.vulgaris C. biebersteinii

Involukralbereich

(Bliitenkdpfchen) 50.6 +1.1 51.0 +4.3 n.s.
Blatter an Verzweigungen

bis knapp unter das Involukrum 4.8 +0.9 50 +1.1 n.s.
Blatter an der

Haupt-(Primér)achse 122 +1.7 84 +18 *
Haupt- und Nebenachsen 19.9 +2.9 240 +14 *
Pfahlwurzel 50 +1.4 8.1 £3.0 n.s
Feinwurzeln 60 +1.4 35 +13 n.s
Summe 100.0 %, 100.0 %
Mittleres Gesamttrockengewicht

pro Indiviuum (g) 39 +12 9.0 +3.2
Mittleres Trockengewicht des

einzelnen Bliitenkdpfchens (g) 0.58+0.09 0.92+0.15

Die in Vergleichskulturen durchgefiihrten Wurzeluntersuchungen haben nur Richtwertcharakter
(Tab. 30). Sie weisen darauf hin, dafl bei beiden Arten in der Gesamtlinge der Bewurzelung keine Unter-
schiede bestehen. Auf Grund der groBeren Gesamtblattfliche von Carlina biebersteinii ergibt sich aber
[rechnerisch] fiir diese Art nur eine etwa halb so groBe Wurzelldnge pro zu versorgender Blattflicheneinheit.
Der Durchmesser der Feinwurzeln liegt bei beiden Arten zwischen 0,15 und 0,2 mm. Das Wurzelsystem von
C. biebersteinii ist starker verzweigt und dadurch dichter (mehr Verzweigungen 3. Ordnung) als bei C. vulgaris.
Demnach durchwurzelt C. biebersteinit ein kleineres Bodenvolumen relativ intensiv, wihrend C. vulgaris ein
mehr weitliufiges Wurzelsystem ausbildet und so einen groleren Bodenkdrper nutzt.

Hinsichtlich der Stomatazahlen und der Stomataverteilung von Carlina vul-
garis und C. biebersteinii bestdatigen die Untersuchungen KOrRNERs grundsitzlich die
bereits mitgeteilten Befunde von KAsTNER (1972) (vgl. Tab.32 und Tab.3). Durch
Messungen der Stomatadimensionen (Tab. 31) konnten diese Beobachtungen noch erwei-
tert werden. Danach weist C. vulgaris in allen Fillen groflere Stomata auf als C. bieberstei-
nii. Nach Vorstellungen, die letztlich auf HUBER (1928, zit. 1956) zuriickgehen, behindern
bei gleichem Porenareal grofie Stomataporen die Diffusion relativ mehr als kleine. CEULE-
MANS et al. (1978) haben gezeigt, dall gro3e Stomata daher auch eine wirksamere Regula-

Tab.30: Einige quantitative Merkmale des Wurzelsystems von Carlina vulgaris und C. biebersteinii.

Tab.30: Some quantitative features of the root system in Carlina vulgaris and C. biebersteinii.

C. vulgaris C. biebersteinii

Gesamtlinge des Wurzelsystems

pro Individuum (m) 174+ 8.0 177+ 0.3 n.s.
Spezifische Wurzelldinge (m pro g

Feinwurzeltrockengewicht) 67 + 1 62 +14 n.s.
Wurzellinge pro Blattflicheneinheit

(m pro dm? proj. Fl.) 2141124 11.94+ 3.2
Mittleres Sprof3/Wurzel-Verhéltnis

(g pro g Trockengewicht) 7.8+ 3.1 87+ 3.2
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Tab.31: Stomatadimensionen bei Carlina vulgaris und C. biebersteinii'

Tab.31: Dimensions of stomata in Carlina vulgaris and C. biebersteinii data in 10~ ®m, land b = length ang
breadth of stomata.

C.vulgaris C. biebersteinii
Wildst. Transpl. Wildst. Transpl.
Ixb Ixb Ixb Ixb
reproduktiver Sprofl
adaxial 43 x 31 48 x 33 41 x 31 42 x 30
abaxial 43 x 32 50 x 32 41 x 31 41 x 30
vegetativer Sprofl
adaxial 46 x 31 49 x 36 45 x 28 46 x 33
abaxial 42 x 33 44 x 34 42 x 31 40 x 32

! Angaben in 10-®m. Aus Ubersichtlichkeitsgriinden wurden die statistischen Daten weggelassen.
Hinter jeder Einzeldimension stehen ca. 30 bis 60 Einzelmessungen. Die Standardabweichung betrigt etwa
109, des Mittelwertes. 1 = Linge des Spaltapparates, b = Breite des Spaltapparates. Angaben fiir den
jeweiligen Wildstandort und den Transplantatgarten. Nur die Langen im Transplantatgarten unterscheiden

sich signifikant.

Tab.32: Dichte und Verteilung der Stomata bei Carlina vulgaris und C. biebersteinii!

Tab.32: Density and distribution of stomata per mm? in Carlina vulgaris and C. biebersteinii.

Wildstandort
C.vulgaris C. biebersteinii
Blattposition Anz. % F1. v/d Anz. % FL. v/d
Involukralbereich 80 6.4 1.9 74 6.6 1.6
Stengel oben 78 7.3 1.7 66 5.8 2.3
Stengel Mitte 59 6.7 2.0 64 6.9 2.6
Stengel Basis 61 7.1 1.8 59 6.8 3.5
Mittelwert 69 6.9 1.8 66 6.5 (2.5)
vegetative Rosette 58 5.9 4.2 34 4.2 26.0
Transplantatgarten
C.vulgaris C. biebersteinit
Blattposition Anz. % Fl. vid SI Anz. % FL. v/d SI
Involukralbereich 65 6.0 14 9.8 81 6.0 1.9 8.2
Stengel oben 64 7.0 1.8 10.3 74 6.0 2.1 7.9
Stengel Mitte 64 8.0 1.7 11.2 74 7.5 3.4 10.3
Stengel Basis 48 8.8 2.0 11.2 58 9.0 3.0 8.6
Mittelwert 60 7.3 1.7 10.6 72 7.1 2.6 8.8
vegetative Rosette 50 6.0 3.5 10.0 70 7.0 5.3 10.0

! Anzahl Stomata pro mm?, Stomata besetzte Fliche in der gesamten Blattfliche (berechnet aus Linge
und Breite des Spaltapparates und der Stomatazahl, vgl. Tab. 31).
v/d = Verhiltnis Anzahl ventraler (abaxialer)/dorsaler (adaxialer) Stomata. SI = Stomataindex. Anz., % Fl.
und SI sind jeweils als Mittelwert aus dorsalem und ventralem Wert angegeben. Mittelwert aus zusammen
100 bis 200 EinzelmeBwerten pro ,,Anzahl“ von 5 verschiedenen Bléttern.
Die Standardabweichung bei 5 Bldttern betrigt ca. 10— 15% des Mittelwertes.
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tion des Gasaustausches erméglichen — ein Merkmal, das in unserem Fall auf C. vulgaris
zutreffen wiirde.

Weitere Hinweise auf Unterschiede in der Stomataverteilung ergab die Untersuchung
der Pflanzen im Rosettenstadium am natiirlichen Standort und (bei Selbstaussaaten) in
den Kulturflichen (vgl. KOrNER & MEUSEL 1986). An Rosettenblattern von Pflanzen am
natiirlichen Standort tritt die fiir Carlina biebersteinii bezeichnende Dorsiventralitit in
der Blattstruktur noch klarer hervor als am gestreckten Sprof3. Die Blatter sind bei dieser
Art nahezu frei von dorsalen Stomata, wihrend bei C. vulgaris doch rund ein Fiinftel aller
Stomata auf der Blattoberseite liegt.

Ein hoher Anteil dorsaler Stomata gilt als Merkmal von ausgesprochenen Heliophy-
ten (MoTT et al. 1982). Somit weisen die bei den Untersuchungen in Innsbruck ermittelten
Daten C. vulgaris als die fiir Starklicht und offene Standorte pridestinierte Art aus. Ganz
besonders gilt dies fiir die vegetative Entwicklungsphase. Die verhédltnisméBig geringen
artspezifischen Unterschiede beziiglich der Stomatadichte machen es wahrscheinlich, daf3
die festgestellten Unterschiede in der maximalen Blattleitfahigkeit vor allem auf eine
groflere maximale Offnungsweite der Stomata von C. vulgaris zuriickzufithren sind.

3.5.2. Untersuchungen zur stomatiren Blattleitfahigkeit

Als Ma8 fiir die momentane Gaswechselaktivitdt wurde die stomatére Leitfahigkeit
fiir Wasserdampf (,,Blattleitfahigkeit® g,) ermittelt. Sie gibt wichtige Hinweise auf die
Reaktion der Pflanzen bei Anderungen in der Boden- und Luftfeuchtigkeit. Die maximale
Blattleitfihigkeit (voll geoffnete Stomata) wurde aus mehreren Melireihen wihrend der
Vormittagsstunden sommerlicher Schonwettertage zwischen 1981 und 1984 bestimmt
(vgl. KORNER et al. 1979).

In Tabelle 33 sind die Resultate fiir unterschiedliche Spro3abschnitte zusammenge-
falt. In ihren oberen SproBteilen weist Carlina vulgaris durchwegs ein hoheres g,-max auf
als C. biebersteinii. An der Basis reproduktiver Sprosse sowie an den Rosettenblidttern
vegetativer Individuen treten keine signifikanten Unterschiede zutage. Der Anteil der
Blattoberseite an der Gesamtleitfihigkeit der Blitter ist bei C. biebersteinit tendenziell
kleiner als bei C. vulgaris, d.h. bei jener Art entfillt ein relativ groBerer Anteil der
Wasserdampfabgabe auf die Blattunterseite als bei C. vulgaris. Mit durchschnittlich
hoherem g -max und etwas stirker ausgeprigter Amphistomie weist somit C. vulgaris
Merkmale auf, die hohere Gaswechselleistungen und stirkeres Lichtbediirfnis anzeigen
(KGrNER et al. 1979, Morr et al. 1982). Die Daten fiir die Mittelwertbildung stammen
groftenteils aus dem Transplantatgarten, wo beide Arten gleichen Bedingungen ausge-
setzt waren. Bei den reproduktiven Pflanzen ergaben sich jedoch keine auffilligen Unter-
schiede zwischen Freiland und Kulturbeet. Die Blitter der vegetativen Rosetten wiesen
im Transplantatgarten (nur Daten fiir C. vulgaris) adaxial hohere Werte auf als am
hatiirlichen Standort, wo g, der Blattunterseite mehr als 90% der Gesamtleitfihigkeit
erreichte.

Zur Beurteilung des Verhaltens der beiden Arten unter wechselnden Bedingungen des
Standortes und in verschiedenen Witterungslagen sowie im Tagesverlauf dienten Be-
obachtungen am natiirlichen Standort und in den Vergleichskulturen. So wurden bei
Carling biebersteinii im Stubaital an PAanzen benachbarter, aber verschieden exponierter
Standorte beachtliche Unterschiede gefunden (Abb. 119). Bei annahernd gleicher Boden-
feuchte zeigte eine Pflanze, die inmitten einer iippigen Grasflur wuchs, von den mittleren
Stengelblittern bis zum Involukrum gute Leitfihigkeit. Dagegen war diese bei einer frei
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Tab.33: Maximale stomatire Leitfahigkeit fiir Wasserdampf von Blidttern unterschiedlicher Insertionshihe
bei guter Wasserversorgung bei Carlina vulgaris und C. biebersteinii!

Tab.33: Maximum capacities for stomata diffusion in leaves of different insertion height with good water
supply in Carlina vulgaris and C. biebersteinii.

C.vulgaris C. biebersteinii
g;-max(cm s~ !)v/d? g-max(cm s~Yyv/d
Involukrum 0.724£0.10 (ca. 0.8) 0.49+40.18 (ca. 0.95)
Oberstes Stengelsegment 0.711+0.05 (1.25) 0.53+0.08 (=)
Stengelmitte 0.74+0.09 (1.29) 0.56+0.14 (1.37)
Stengelbasis 0.56+0.08 (1.02) 0.57+0.08 (1.14)
Vegetative Rosette 0.66+0.08 (2.29) 0.556+0.18 (5.20)

! Verhiltnis der Blattleitfihigkeit der ventralen (abaxialen) und dorsalen (adaxialen) Blattseite (im
Involukralbereich meBtechnisch schwer differenzierbar).
Anzahl der MeBBwerte zwischen 3 und 12, in den meisten Fillen wurden die zwei héchsten Werte eines
Meftages herangezogen (3 bis 6 MeBtage zwischen 1980 und 1984).

an einem Felsband stehenden Pflanze stark eingeschrankt. Allein das Involukrum erwies
sich als aktiv, was wiederum deutlich macht, wie stark bei Carlina-Arten das Kopfchen
am Wasser- und Stofthaushalt beteiligt ist.

Der Einflul3 der polaren Differenzierung in der Blattfolge und die Sonderstellung des
Kopfchens ergibt sich auch aus einem von KORNER zusammengestellten Vergleich der
relativen Blattleitfihigkeit bei C. vulgaris und C. biebersteinit an ihren natiirlichen Stand-

C. biebersteinii Ranalt, 3. August 1980
Involukrum - T
184 h

151 4

Blattnummer

34 Grasflur Feisband

0 [ L 1 L ) 1 1 i
o 0.5 1.0 0 0.5 1.0

Blattleitfihigkeit (cm s 1

Abb.119:  Carlina biebersteinii. Variabilitit der Blattleitfahigkeit im Verlauf der Blattfolge an benachbarten
natiirlichen Standorten in den Stubaier Alpen. Zwischen den beiden Wuchsplidtzen Grasflur und Felsband
liegt eine Distanz von 3 m. Individuen im Rasen stehen in einem dichten, 60 cm hohen Bestand von Grisern
und Kriutern; Individuen auf dem Felsband stehen frei. Die Profile wurden zwischen 9.30 und 10.30 Uhr
WOZ an einem heilen Hochsommertag aufgenommen. Um 10.20 Uhr ca. 1500 Photonen m2 gL, Luft iiber
dem Bestand 25°C und 44 % r.F.; im Rasenbestand (Stengelmitte) 29°C und 72%r. F. Wassergehalt der
obersten 5cm des Bodens am Felsband 16 %, im Rasen 18 % des Bodenfrischgewichtes. Aus KORNER &
MEeusEeL 1986.

Fig. 119:  Carlina biebersteinii. Vertical variability of the conductivity in the leaves in the natural habitat
in the Stubaier Alps.
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orten (Abb.122). Besonders deutlich geht das unterschiedliche Verhalten der beiden
analysierten Arten aus Versuchen hervor, die im Versuchsgarten unter extremen Hoch-
sommer-Klimabedingungen durchgefiihrt wurden. Bei mehrfach wiederholten Beobach-
tungen ergab sich, da3 C. biebersteinii viel regelméBiger und intensiver auf ein angespann-
tes Wasserangebot und geringere Luftfeuchtigkeit reagiert als C. vulgaris (Abb. 120).
Auch die Messungen wihrend eines Tagesganges (Abb. 121) veranschaulichen das unter-
schiedliche Verhalten der beiden Arten.

Aus den in verschiedenen Jahren durchgefiihrten Messungen im Versuchsgarten bei
extremem Hochsommerwetter geht nach KORNER (vgl. KORNER & MEUSEL 1986) folgen-
des hervor:

1. Carlina vulgaris schrankt bei hochsommerlichem Schonwetter in den Mittagsstun-
den g, nicht oder deutlich weniger ein als C. biebersteinii. Nach einer Periode von drei
,Tropentagen“ ohne Niederschlag zeigt C. biebersteinii am 11.Juli 1984 — dem heiBBesten
Tag, der je in Innsbruck registriert wurde (37,8°C Lufttemperatur) — eine noch friihere
Einschriankung der Wasserdampfabgabe, wiahrend C. vulgaris d4hnliche Melwerte zeigt
wie zum ersten Meftermin, dem 7. Juli (Abb. 121).

2. Carlina vulgaris erreicht das morgendliche Maximum von g, etwa eine Stunde
spiter (erst bei hoheren Lichtintensitdten) als C. biebersteinii.

C. vulgaris C. biebersteinii

innsbruck 11.7 1983
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Abb.120:  Carlina vulgaris, C. biebersteinii. Unterschiedliche Blattleitfihigkeit fiir Wasserdampf bei Roset-
ten-, Stengel- und Involukralblitter bei hochsommerlichem Schénwetter. Versuche an Gartenkulturen. Die
Mittagswerte von Temperatur und Feuchtigkeit der Luft 15cm neben den Versuchspflanzen betrugen
30-32°C und 40-55 % relative Luftfeuchtigkeit bei Windgeschwindigkeiten um 0,5m-s' Aus KGRNER &
MEusEL 1986.

Fig. 120 Carlina vulgaris. C. biebersteinit. Various conductivities of the leaves for water vapour in rosette,
Stem and involucral leaves in midsummer weather. Experiments with cultivated plants.
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] lukrum C. vulgaris o Abb. 121:
| Involukru C. biebersteinii @ Carlina vulgaris, C. biebersteinii. Vel‘gleich
- 1 des Stomataverhaltens im Kul'curvfu.sud1

Komplette Tagesgiinge, aufgenommer bej
wolkenlosem Wetter wihrend einer HitZepe_
riode im Sommer 1984. Der Schatten ab
16 Uhr stammt von einem Geb#ude. Klimg.
daten: 08.30 Uhr (WOZ), bei Beginn der Ein.
schrinkung, 1100 pmol Photonen m2 g! (ca.
48klux), 17,5°C Luft- und 17,7°C Blagt.
Temperatur (Dampfdruckdefizit), windstilj.
13 Uhr, 1800pumol Photonen m2 g (¢,
81 klux), 29°C Luft- und 33°C Blatt—Tempe_
ratur (C. vulgaris), 24 % r.F. (ca. 30 mbar
Dampfdruckdefizit), bei 1-2m-s’! Windge-
schwindigkeit. Aus KORNER & Mrusg
1986.

Fig. 121:

Carlina vulgaris, C. biebersteinis. Comparison
of the stomatal behaviour in cultivation ex-
periments. Complete daily action.
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3. Bei beiden Arten wirkt sich die Polaritdt an der Gesamtpflanze in Unterschieden
im Stomataverhalten aus: Blitter des Involukralbereiches lassen weniger Einschréankung
erkennen als Blatter der unteren Sproflabschnitte und der noch vegetativen Rosetten.
Dieser Gradient ist bei C. biebersteinit stiarker ausgeprégt als bei C. vulgaris, was auch aus
dem Verhalten von C. vulgaris und C. biebersteinii an hygrisch vergleichbaren Rasen-
standorten hervorgeht (Abb. 122). Demnach leidet C. biebersteinit mehr unter Bodenaus-
trocknung bei hochsommerlichen Verdunstungsbedingungen als C. vulgaris. Der steilere
morgendliche Anstieg von g, bei C. biebersteinit (Abb. 121) 146t vermuten, daB diese Art
Perioden geringerer Lichtintensitit fiir den Gaswechsel besser nutzen kann als C. vulgaris.

Carlina vulgaris erscheint somit besser befshigt, den Gaswechsel unter Wasserstref
aufrechtzuerhalten als C. biebersteinii. Diese Merkmalsunterschiede blieben auch nach
mehrjihriger Kultur im Transplantatgarten erhalten und sind somit Ausdruck erblicher
Konstitution dieser beiden Arten.

Auch erginzungsweise ermittelte punktuelle Temperaturmessungen lassen auf ein unterschiedliches
Verhalten von C. vulgaris und C. biebersteinii schlieBen (vgl. K6rNER & MEUSEL 1986). Beide Arten wiesen
bei direkter Sonneneinstrahlung Ubertemperaturen der vegetativen und reproduktiven Organe zwischen 2°
und 9° gegeniiber der Lufttemperatur auf. Unterschiede zwischen C. biebersteinii und C. vulgaris zeigten sich
vor allem im basalen Sproflabschnitt blithender Pflanzen und an vegetativen Rosetten. Auler im Involukral-

bereich weist C. biebersteinii stets hohere Blattemperaturen auf. Dies diirfte mit der groBeren Blattfliche lm‘d
der geringeren stomatiren Leitfihigkeit fiir Wasserdampf zusammenhingen. Auch kommt es bei C. bieberste-
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Involukrum| Abb. 122:
Carlina vulgaris, C. biebersteinii. Vergleich der
/ relativen Blattleitfihigkeit der Blattfolge. Alle
_ 19 /I Daten wurden bei hochsommerlichem Schén-
2 15 J wetter zwischen 9.00 und 11.00 Uhr an den
E il natiirlichen Standorten in der Umgebung von
g 121 ¢.b,” Innsbruck erhoben. Aus K6rNER & MEUSEL
5o /7 JOV 1986.
m /
61/ Fig. 122:
all Carlina vulgaris, C. biebersteinii. Comparison of
3 the relative conductivity in the leaves through-
0 50 100 out the leaf sequence.

Blattleitfahigkeit (%)

nii zu einer stirkeren Uberwirmung der Bliiten, wenn der gedffnete Bliitenstand einer starken Strahlungsbe-
lastung ausgesetzt ist. Hierfiir diirfte der groflere Kopfchendurchmesser und die wesentlich dunklere (braune)
Farbe der inneren Involukralblatter verantwortlich sein. Diese Daten zeigen, daf3 C. biebersteinit bei sehr
hohen Lufttemperaturen und starker Sonnenstrahlung weniger gut in der Lage ist, eine Organiiberwarmung
zu vermeiden.

3.5.3. Okophysiologische Charakteristik von Carlina vulgaris und C. biebersteinii

Versucht man auf Grund der vorliegenden 6kophysiologischen und morphometri-
schen Beobachtungen die Okostruktur der beiden nah verwandten Sippen zu umreiBen,
so zeichnen sich beachtliche Unterschiede ab. Sie tragen mit dazu bei, die beiden Taxa als
Arten zu bewerten.

Die bereits aus der Morphologie und Anatomie der Blatter abgeleiteten Hinweise auf
eine stiarker ausgepridgte Xeromorphie bei C. vulgaris (s.S.89) werden durch die von
KORNER vorgelegten morphometrischen Ermittlungen iiber die Verteilung der Blitter an
der Achse, die Ausdehnung der Bewurzelung und die Dimension der Spaltéffnungen noch
vertieft. Vor allem wird C. vulgaris aber durch die Feststellung einer hoheren Gaswechsel-
leistung bei angespanntem Wasserhaushalt 6kophysiologisch als ein den Xerophyten
nahestehender Reaktionstyp charakterisiert.

Demgegeniiber zeichnet sich C. biebersteinis auf Grund der Messungen am natiirlichen
Standort und an Pflanzen der Vergleichskulturen durch htheren und lockeren Wuchs, die
Entwicklung einer grofleren Blattfliiche, durch eine stirker begrenzte Bewurzelung sowie
geringere Stomatadimensionen aus. Aus den Versuchen zum Stomataverhalten ergab sich
eine geringere maximale Gasleitfihigkeit und ein friiher einsetzender Spaltenschluf3 bei
zunehmender Verdunstungskraft der Atmosphére. Dafiir kann C. biebersteinit im Verlauf
des Tages durch friithere Spaltenoffnung die Effizienz des Kohlenstoffwertes verbessern.
Man kann vermuten, da3 die hshere Empfindlichkeit bei angespanntem Wasserhaushalt
mit der durch Messungen ebenfalls belegten geringeren Wurzelldinge pro Blattfliche im
Zusammenhang steht. C. biebersteinii weist demnach die Konstitution eines Mesophyten
auf und kann in dieser Hinsicht mit Frischwiesenpflanzen verglichen werden.
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3.5.4. Die Arealdifferenzierung von Carlina vulgaris und C. biebersteinii
als Ausdruck ihres unterschiedlichen 6kophysiologischen Verhaltens

Bei dem Versuch, die unterschiedliche Verbreitung und Vergesellschaftung von Cay-
lina vulgaris und C. biebersteinit mit der von uns ermittelten 6kophysiologischen Differen-
zierung der beiden Arten in Beziehung zu setzen, iiberrascht es zunéichst, dal} die stéirker
xerisch gepragte Sippe (C. vulgaris) in der Arealdiagnose als ein ozeanisch-subozeanischeg
Element, die als Mesophyvt bezeichnete Pflanze dagegen als subozeanisch-subkontinenta]
verbreitete Art eingestuft erscheint (s. S.219). Hier liegen dhnliche Differenzierungen vor
wie in der Cirsium acaule-Verwandtschaft, wo nach JAGER (1977) das osteuropiisch-sibi-
rische Cirsium esculentum im Vergleich mit dem west-zentraleuropéischen Cirsium acaule
als die stidrker mesophile Sippe angesehen werden mulf3.

Um diese Verhiltnisse zu verstehen, miissen wir die Verbreitungsbilder aus der
Einpassung der beiden Sippen in den gesamten Standortkomplex und Klimaablauf ihrer
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Abb.123: Die Verbreitung von Carlina vulgaris und C. biebersteinit sowie Klimadiagramme (nach WALTER
& Lier 1967). Die horizontale Reihe der Klimadiagramme von den Nordalpen (Brenner anstelle von
Stubaital) bis Tomsk entspricht dem Verbreitungsraum von C. biebersteinii, die vertikale Reihe Florenz bis
Innsbruck umschreibt das Verbreitungsgebiet von C. vulgaris.

Man beachte die viel lingere Vegetationsperiode (dargestellt durch 10 °-Monats-Mitteltemperatur!) in der
vertikalen gegeniiber der horizontalen Reihe.

Fig.123:  The distribution of Carlina vulgaris and C. biebersteinit, climatic diagrams within these areas. The
horizontal line of climatic diagrams from the northern Alps (Brenner instead of Stubaital) to Tomsk
corresponds to the distribution area of C. biebersteinit, the vertical line Florence to Innsbruck circumscribes
the distribution area of C. vulgaris. Note the longer vegetation period (illustrated by the 10°-monthly
mean-temperature) in the vertical opposite to the horizontal line.
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Siedlungsrdume ins Auge fassen. Als eine submediterran-mitteleuropéische Art ist Car-
lina vulgaris zumindest in den siidlichen, submeridionalen Bereichen ihres Areals den
Einfliissen des Etesienklimas, also sommerlicher Trockenheit regelmiflig ausgesetzt.
Diese Bedingungen haben wahrscheinlich den geschilderten Xerophytencharakter ge-
prégt. Bei ihrer Ausbreitung in das temperate Mitteleuropa war die Art als lichtliebendes
Element von Natur aus auf extrem flachgriindige und leicht austrocknende Sonderstand-
orte angewiesen. Wenn C. vulgaris gelegentlich auch die Fahigkeit zeigt, in schiittere
Geholzvegetation einzudringen, so war in der Naturlandschaft ein Uberdauern unter
Konkurrenzbedingungen sicher nur an stark exponierten waldfreien Standorten moglich.
Hier wire sie jedoch — selbst unter mitteleuropéischen Klimabedingungen — wiederholt
der Gefahr des Austrocknens ausgesetzt gewesen, hétte sie nicht als Xerophyt reagieren
konnen.

Innerhalb Mitteleuropas besiedelt Carlina vulgaris nur die westlichen und mittleren
Sektoren. Wie vielen anderen mediterran-mitteleuropéischen Sippen sind der sommer-
(winter-)griinen Pflanze in den winterkalten und durch Friihlingsfroste gefihrdeten ost-
lichen Gebieten Grenzen gesetzt (vgl. Fagus sylvatica Abb.113a, Fraxinus excelsior
K 364d).

Wenn Carlina biebersteinii viel weiter nach Osten vordringt als C. vulgaris, so liegt
dies sicherlich an ihrer fast vollstdndigen Bindung an die temperate Zone. Als solche ist
sie weniger empfindlich gegen eine lingere Einschréinkung der Vegetationszeit wihrend
des Winters. Wie aus den Klimadiagrammen (Abb. 123) hervorgeht, wichst sie in Gebie-
ten mit kalten bis sehr kalten Wintern und einer verhiltnisméBig kurzen Vegetationszeit.
Insofern erscheint sie C. vulgaris gegeniiber als kontinentales Element. Innerhalb der
verkiirzten Vegetationsperiode im temperat - subkontinentalen und - kontinentalen Be-
reich sind jedoch bei einem steilen Anstieg der Temperaturkurve und bei ausreichenden
Niederschldgen im Sommer gute Moglichkeiten zu einer iippigen Vegetation gegeben.
Infolge ihres starken Wuchses und ihrer reichen Bebléatterung kann C. biebersteinit mit
den meist hohen Grisern und Stauden in der Feldschicht der Waldsteppe konkurrieren.
Ihre Mesophyten-Reaktion in der Blattleitfahigkeit und ihre Fahigkeit zur Stoffproduk-
tion bei eingeschranktem Lichtdargebot erscheinen somit als Anpassungen an ihr Vor-
kommen in der Waldsteppe. Nur durch gesteigertes Wachstum im Sommer gelangt die
Art als hapaxanthe Halbrosettenpflanze hier rechtzeitig zum Blithen und Fruchten. Im
Rosettenstadium dagegen mul sie stirkere Einschrinkungen und Blattverluste in der
Rosette hinnehmen als C. vulgaris.Wollte man in dieser Richtung das unterschiedliche
Verhalten der beiden Arten durch kophysiologische Versuche weiter aufkliren, so wiren
langwierige Beobachtungen iiber die Stoffproduktion unter verschiedenen Winterbedin-
gungen erforderlich. Nur eingehende Studien iiber unterschiedliche Reaktionsweisen im
Jahresablauf konnten hier die Voraussetzungen fiir gezielte Experimente schaffen. Damit
wird deutlich, da} 6kophysiologische Messungen immer nur Teilprozesse aufklidren kon-
nen, wenn wir den Versuch unternehmen, den 6kologischen Charakter einzelner Sippen
moglichst vollsténdig zu umschreiben.

3.5.5. Transpirationsmessungen an Carlina salicifolia und C. diae

Um einen ersten Einblick in den Wasserhaushalt der Kandelaberzwergbdumchen von C. salicifolia und
C. dige zu gewinnen, hat K. HELMECKE (Halle) im Sommer 1979 Transpirationsmessungen mit der Schnell-
wige-Methode nach StockER durchgefiihrt. Untersucht wurden etwa gleichaltrige Topfpflanzen im Kanaren-
haus des Botanischen Gartens. In beiden Fillen handelte es sich um Nachbau-Pflanzen vom natiirlichen
Standort (Tenerife, Kreta).
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Die Ergebnisse der wihrend einer Schénwetterperiode durchgefiihrten Messungen sind in Tab. 34 gegen-
iibergestellt. Danach weist die durch eine glatte glinzende Blattoberseite ausgezeichnete C. salicifolia
gegeniiber C. diae mit beiderseits stark behaarten Blidttern eine hohere Transpiration auf. Inwieweit die
geringere Transpiration bei C. diae als eine fiir Xerophyten charakteristische Einschrinkung verstanden
werden kann, muB} offen bleiben, auch wenn man dies im Hinblick auf die Standortsbindung der beiden
Reliktarten (vgl. Band IT) vermuten kdnnte. An deutlichen Unterschieden im Verhalten der beiden Arten
innerhalb der Versuchsbedingungen ist jedoch kaum zu zweifeln.

Tab.34: Transpirationsmessungen bei Carlina salicifolia und C.diae’

Tab.34: Measurements of transpiration in Carlina salicifolia and C. diae.

Carlina Carlina Verhiltnis
salicifolia diae

1. Wassergehalt 79.80 80.50 0.99
(% Frischgewicht)

2. Transpiration 5.98 4.71 1.27
(Mittel von 6 Minuten, mg/g x min)

3. Transpiration 6.72 4.94 1.36
(Mittel von 2 Minuten mg:g x min)

4. Transpiration 21.23 17.90 1.19
(Mittel von 6 Minuten, mg/dm? x min)

5. Transpiration 23.98 18.82 1.27
(Mittel von 2 Minuten, mg/dm? x min)

! Schnellwigemethode nach STOCKER;
1.10.1979 12.40 —13.40 Uhr, Botanischer Garten Halle.



4. Infraspezifische Variabilitit, Bastarde, teratologische Bildungen

Eine moglichst naturgemafle Abgrenzung der Arten mul die bei fast allen Merkmalen
zu beobachtende Variabilitdat beachten. In vielen Fillen konnen solche Erfahrungen vom
Sammler der betreffenden Sippen im Geldnde gewonnen und bei der Beschreibung beriick-
sichtigt werden. Bei allen stirker variablen Arten und Artengruppen erweisen sich jedoch
gezielte Untersuchungen an lebenden Pflanzen in der Natur und in Vergleichskulturen als
eine notwendige Informationsquelle fiir taxonomische Bewertungen. Die meisten der in
dieser Monographie vorgelegten Beschreibungen griinden sich auf umfangreiche Beobach-
tungen und Aufsammlungen am natiirlichen Standort sowie auf Protokolle iiber das
Verhalten einzelner Naturherkiinfte im Botanischen Garten. Die dabei gewonnenen
Daten ermoglichen die diagnostisch wichtigen Merkmale im Rahmen ihrer Variabilitdt zu
betrachten und damit auch quantitative Merkmalsamplituden in die Sippenbeschreibung
einzubeziehen. Nur so kann vermieden werden, dall Extreme oder Zufilligkeiten, wie sie
in Herbaraufsammlungen oft vorkommen, iiberbewertet werden.

Im folgenden sollen Variationsmodi, die in der Gattung Carlina mehr oder minder
regelméfig wiederkehren, im Hinblick auf die Moglichkeiten einer naturnahen Sippenglie-
derung iiberpriift werden. Besonders sind dabei die Auswirkungen einer modifikativen
und, soweit erkennbar, einer genetisch fixierten Variabilitat auf die Ausbildung von
geographischen oder standortlichen Rassen zu beachten. Aullerdem werden in diesem
Kapitel qualitative Verdnderungen der Sippenstruktur erértert, die durch Bastardierung
ausgelost wurden.

4.1. Modifikative Variabilitiit einzelner Merkmale

Bei einer kritischen Analyse der Sippenstruktur von Carlina erweist sich das Merkmal
Indumentum wegen seiner vom Entwicklungszustand der betreffenden Pflanzen ab-
héngigen Ausbildung in vielen Fillen fiir die Sippengliederung als wenig brauchbar. Alle
vegetativen Pflanzenteile von Carlina sind im jugendlichen Zustand mehr oder weniger
dicht mit Peitschenhaaren bedeckt, flaumig bis filzig behaart (s.S. 100). Im Verlauf der
Entwicklung 16st sich das Haarkleid an fast allen Stellen der Achsen und auf der Blatt-
oberseite weitgehend ab. Auf der Unterseite der Blitter kann es in mehr oder minder
starkem Male erhalten bleiben.

Verschiedentlich haben wir aber beobachtet, daf3 bei manchen Individuen der Abbau
der Behaarung unterbleibt und dann einzelne behaarte Pflanzen zwischen solchen mit
glatten Achsen und Bléttern stehen. In derartigen Fillen (z. B. bei Formen von C. cure-
tum in den Levka Ori auf Kreta) handelt es sich wohl um gelegentlich auftretende,
vielleicht als Entwicklungshemmungen anzusprechende Varianten ohne systematische
Bedeutung. Beim Vergleich von C. biebersteinii ssp. intermedia mit der typischen Unterart
erscheint jene in der Regel etwas stdrker behaart. Es ist aber schwer, den Grad der
Behaarung exakt zu fassen. Nur bei wenigen Carlina-Sippen, wie bei C. diae und C. tra-
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Abb. 124:

Carlina sicula. Obere Stengelblitter von Pflanzep
aus Siidostsizilien (I: Rosolini, HaL) und von dep
Cyrenaika (II. El Gubba, FI) zur Veranschay.
lichung der am natiirlichen Standort zu beob.
achtenden Variationsbreite in den Blattformen
(Unterschiede im S/F-Quotienten).

Fig. 124:

Carlina sicula. Upper stem leaves of plants from
Southeast Sicilia (I, Rosolini, Har) and from Cyre-
naica (II, El Gubba, FI) illustrating the variation
of leaf shapes under natural conditions (differenceg
in the S/F-quotient).

I I1

gacanthifolia wird die persistierende dichte Behaarung zu einem diagnostisch wichtigen
Merkmal. Auch in subgen. Carlowizia und in subgen. Carlina sect. Heracantha erweisen
sich bei einigen Arten und Unterarten Unterschiede in der Behaarung als taxonomisch
auswertbar. In den meisten Fillen sind jedoch in der Literatur angefiihrte Hinweise auf
Unterschiede in der Behaarung einzelner Sippen auf ihre Allgemeingiiltigkeit hin zu
priifen.

Auf grofle Schwierigkeiten stol3t eine exakte Erfassung der vielgestaltigen Blatt-
formen bei Carlina. Zwar bestehen klare Grenzen zwischen den groBbléttrigen Arten
von sect. Heracantha und allen iibrigen Verwandtschaftskreisen mit kleinen und mittel-
groBen Blattern. Hinsichtlich der Teilung der Laub-, Hoch- und Involukralblétter
herrscht aber eine sehr grole Mannigfaltigkeit. In subgen. Carlowizia erschopft sich diese
in einer verschieden stark ausgepridgten Zdhnung bis hin zu Blédttern mit fast oder ganz
glattem Rand (vgl. Abb.40).

In einer iiberwiltigenden, nur schwer zu gliedernden Polymorphie entfalten sich die
Blattorgane bei den verschiedenen Vertretern von subgen. Carlina, was insofern noch
besondere Beachtung verdient, weil weder bei sect. Carlina noch bei sect. Corymbosae auf
eine Beriicksichtigung der Folge verschiedenartig geteilter und bedornter Blitter bei der
Unterscheidung der einzelnen Taxa verzichtet werden kann. Zur Erfassung der hier
vorliegenden Variabilitit wird die Intensitit der Segmentierung den allgemein iibli-
chen Gliederungen folgend mit den Ausdriicken fiederlappig bis fiederschnittig gekenn-
zeichnet. Mit Messungen haben wir versucht, die Stirke der Blattgliederung mit einem
Segment-Flichenindex (S/F-Quotient) zu erfassen (vgl. Abb. 37). Die Vielgestaltigkeit in
der Segmentierung der Carlina-Blitter wird durch die verschiedenartige Bedornung
noch gesteigert. Zwischen flichig lappenférmigen, dreieckig pfriemlichen und dornenfor-
migen Segmenten oder Segmentabschnitten bestehen kontinuierliche Formenreihen. Als
MaB fiir die Intensitéit der Dornbildung wird von uns die Linge des Endzipfels am Ge-
samtblatt (vgl. Abb. 37) verwendet.

Innerhalb sect. Corymbosae bezieht sich die systematische Gliederung weitgehend auf
Merkmalsreihen der Blattformen und Bedornung. Die inter- und infraspezifische Variabi-
litét dieser Charaktere soll deshalb schon in dieser allgemeinen Ubersicht (vgl. auch 1.5.2.)
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Abb. 125:
Carlina graeca. Bliitentriebe einer Popula-

tion aus Kreta (westlich Iraklion, Har). IT:
normale Entwicklung. I: gestorte (in der Be-
dornung gehemmte und an C'. corymbosa er-
innernde) Ausbildung der Blitter im Kopf-
chenbereich. Aufn.: BIRNBAUM.

Tig. 125:

Carlina graeca. Flowering shoots of a popula-
tion from Crete (west of Iraklion, Har). II:
normal development; I: irregular develop-
ment of the leaves in the capitulum area
(formation of spines stunted, reminding of
C. corymbosa).

an einigen Beispielen aufgezeigt werden. Abbildung 124 veranschaulicht die grole Varia-
tionsbreite an oberen Stengelbléttern, wie sie innerhalb C. sicula beobachtet werden
kann. Die dargestellten Unterschiede in der Ausdehnung der Mittelfliche und der Tiefe
der Segmentierung begegnen uns in ziemlicher Streuung innerhalb des Areals, so daf} es
bisher nicht méglich war, sie bestimmten geographischen Rassen zuzuordnen, wenngleich
breitflichige Bldtter bei den Bergformen besonders hdufig beobachtet wurden. Bei Gar-
tenkulturen zeigt sich, daf} stérker flichige Blédtter besonders an lichtdrmeren Standorten
und an Wintertrieben auftreten. Keineswegs darf aber diese Variabilitét lediglich als eine
Standortsmodifikation verstanden werden.

Geringere Bedornung kann auf eine Entwicklungshemmung zuriickgehen. Wir
beobachteten dies an einer Pflanze, die wir inmitten einer typischen C'. graeca-Population
auf Kreta angetroffen haben, bei der die subcephalen Hochbldtter und die dufleren
Involukralblitter wesentlich kiirzer bedornt sind als bei den benachbarten Exemplaren
(Abb. 125). Solche an C. corymbosa erinnernden Abweichungen gehen wohl auf eine im
sommerlichen Trockenstre3 erfolgte Hemmung wihrend der letzten Ausbildungsphase

der terminalen Organe zuriick.

Gelegentlich konnen Modifikationen in der Blattbildung systematische Zusammenhénge aufdecken. So
zeichnen sich die Blédtter der beiden Vertreter von subgen. Lyrolepis durch stark voneinander abweichende
Blattformen aus (Abb.126). In der Regel findet man bei C. diae ungeteilte Blitter. Nur die #uBeren
Involukralblitter bilden einige kleine Zihne aus. Bei einem Bliitentrieb dieser Art in Gewichshauskultur
traten jedoch wihrend der lichtarmen und humiden Winterperiode an der Képfchenanlage und an dem
darunterliegenden Stengelabschnitt gleichmiBig gezihnte Blitter auf. Unter dhnlichen Bedingungen ,,ver-
griinten“ die sonst lang dornfiederschnittigen Blatter von C'. tragacanthifolia. Die Spreitenflichen erweiterten
sich auf Kosten der Dornfiedern, die sich zahnartig verkiirzten. So kann, wie Abbildung 126 zeigt, eine
skonvergente Modifikation“ Merkmalsgegensitze zweier Sippen vermindern.
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Abb.126: Konvergente Modifikation der Blattformen bei Carlina diae (I, IT) und C. tragacanthifolia (111,
1V), beide subgen. Lyrolepis, unter gleichen Bedingungen in Gewiichshauskultur im Botanischen Garten in
Halle. T, ITI: bliihende Triebe in normaler Entwicklung wihrend des Sommers. IT, IV: Achse mit Kopfchenan-
lage bzw. steriler Trieb in der lichtarmen Winterperiode. Durch stéirkere Entwicklung von zihnchenartigen
Segmenten an den Laubbléittern und #uBeren Involukralblittern bei C. diae und durch Verbreiterung der
Rhachis und Verkiirzung der Fiedern bei C. tragacanthifolia bewirkte Annétherung der Blattformen. Aufn.:
HEensLinG.

Fig.126:  Convergent modification of the leaf shapes in Carlina diae (I, IT) and C. tragacanthifolia (I11, IV),
both of subgen. Lyrolepis, under equal conditions in a greenhouse in the Botanical Giarden Halle. I, TIL:
normally developed flowering shoots during summer. IT, IV: shoot with capitulum initial respectively sterile
shoot during the winter period with lower light intensity. Approximation of the leaf shapes caused by an
enhanced development of segments at the foliage leaves and at the outer involucral bracts in C. diae and by
widening of the rhachis and shortening of the pinnae in C. tragacanthifolia.

In der Verzweigung der blithenden Sprosse zeigt sich besonders C. vulgaris als
sehr variabel. Die mit einer in der Regel wenigkdpfigen Synfloreszenz endenden Bliiten-
triebe konnen bei Zwergformen einkopfig werden (f. monocephala), es gibt aber auch
ippige Pflanzen mit vielen Parakladien, die bis hinab in die Rosettenregion reichen
konnen und beinahe die Stéirke der Mutterachse aufweisen (f. polycephala). Meist machen
solche Variationen den Eindruck von Standortsmodifikationen. In sect. Corymbosaé

|
i
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Abb. 127:  Carlina libanotica. I: Pflanze im hochsommerlichen Aspekt mit entbldttertem Stengel. (Nord-
zypern, Kythrea, Havr). II: Zwergpflanzen, die von Davis (in BurtT & Davis 1949) als Bastard C. corymbosa
subsp. graeca x C. pygmaea beschrieben wurden (Kythrea, K). Bei eingehenderem Vergleich und unter
Beriicksichtigung aller Ubergiinge am Standort sind jedoch die durch Pfeile gekennzeichneten Pflanzen mit
den tief geteilten, stark dornigen Laubblittern als Modifikation von C. libanotica, der einzigen auf Zypern
anzutreffenden Sippe der Corymbosae-Gruppe, zu betrachten. Bei den iibrigen Exemplaren handelt es sich um
Pflanzen von C. pygmaea. Aufn.: Blrnsaum, KLETT.

Fig. 127:  Carlina libanotica. I: plant in midsummer aspect with defoliate stem (North Cyprus, Kythrea,
Har). IT: dwarf plants which have been described by Davis (1949 in Burrr & DAvis) as the hybrid
C. corymbosa ssp. graeca x C. pygmaea (Kythrea, K). However, intensive studies, considering all transitions
in natural habitats, allow to recognize the plants with deeply divided, very spiny foliage leaves (marked by
arrows) as modifications of C. libanotica, the only taxon of the Corymbosae group known from Cyprus. The
other samples are C'. pygmaea.

~ findet man mit Kleinkopfigkeit verbundene starke Aufzweigungen der blithenden Triebe
aber oft auf bestimmte Landschaften begrenzt, so z. B. bei reich verzweigten und vielkdp-
figen Populationen von C. corymbosa in der Ligurisch-Latischen Provinz (f. pleiocephala),
die bei genauerer Analyse vielleicht als geographische Rasse eingestuft werden konnen.

In der Gestaltung der Kopfchen erweist sich die Kopfchengrofle als verhaltnis-
milig konstant fiir die einzelnen Arten. Gelegentlich ist eine Variabilitét in der Farbung
der inneren Involukralblitter zu beobachten. UnregelmiBigkeiten sind uns vor allem im
Ostlichen Mittelmeerraum begegnet. Hier fanden wir an einzelnen Pflanzen weiBstrahlige
Kopfchen bei der normal gelbstrahligen C. curetum auf Kreta (Ida-Gebirge) und bei
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Abb.128: Carlina sicula: Einjdhrige Pflanzen mit &hnlichen Wuchsformen in Gartenkultur und in der
Natur. I: Pflanze aus Selbstaussaat im Mediterranhaus von Eltern sizilianischer Herkunft (Oktober 1981,
Aufn.: BirnBaumM). IT: Pflanze aus einem Kalkkarrenfeld in Nordsizilien (Madonie-Gebirge Juni 1956, HAL).
In beiden Fillen zeigen die Pflanzen einen gestreckten Primérsprof3 auf einer riibenartigen Priméirwurzel. Die
iippigere Gartenpflanze hat im Herbst ein schwaches Endképfchen und einen basalen Innovationstrieb
entwickelt.

Fig.128:  Carlina sicula. Plants one year old with similar growth forms in cultivations and in natural
habitat. I: plant sown in the Mediterranean greenhouse originating from Sicilian parents (October 1981). II:
plant from north Sicilia (Madonie-mountains, June 1956, HAL). In both cases the plants exhibit an elongated
primary shoot on at thickened primary root. The garden plant is more vigorous and has formed a weak
terminal capitulum and a basal innovation shoot in autumn.

C. libanotica im siidwestlichen Anatolien (bei Silifke). Andererseits sind bei C'. barnebiana
und C. sitiensis (beide Ostkreta) die inneren Involukralblidtter nicht immer so regelméfig
weill-purpurn wie sonst bei den Vertretern von subsect. Siculae, sondern zeigen eine
Tendenz zu gelbbraun.

Im Hinblick auf die hohe Variabilitdt in vielen Merkmalsgruppen im vegetativen
Bereich und unter Beriicksichtigung der Tatsache, dal sich im Bliiten- und Fruchtbau
nur wenige charakteristische inter- und infraspezifische Merkmale anbieten (vgl.2.7.),
wird der Gesamtwuchs, die¢ Wuchsform zu einer der wichtigsten Grundlagen der
Gattungsgliederung (vgl.2.1.). Die sich innerhalb der einzelnen Untergattungen und
Sektionen abzeichnenden Unterschiede sind nur quantitativer Natur. Dies gilt auch fiir
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Abb.129:  Carlina acaulis ssp. simplex. Pflanzen aus Saatgut gestrecktwiichsiger Rassen des Thiiringer
Muschelkalk-Hiigellandes (Hetschburg, RoBdorf). I: blithender Trieb einer Pflanze aus einem Freiland-
Versuchsbeet. I1: Pflanze in Topfkultur mit Bliitentrieb, dessen Streckung modifikativ (wohl Einfluf} des
begrenzten Wurzelraumes!) unterdriickt ist. Aufnahme: RODEMANN.

Fig. 129:  Carlina acaulis ssp. simplex. Plant grown from seeds of caulescent races of the Thuringian shell
lime hill area (Hetschburg, RoBdorf). I: flowering stem of a plant from an open-air experimental bed. IT:
pot-cultivated plant with flowering stem showing modificatively inhibited elongation (obviously caused by
the limited space for the roots).

Zwergformen im Vergleich mit iippig wiichsigen Exemplaren, wie sie oft in sect.
Mitina zu beobachten sind (vgl. Band I1). Bei ausdauernden Carlina-Arten kann eben-
falls Zwergwuchs vorkommen. An flachgriindigen, exponierten, im Sommer sehr stark
austrocknenden Standorten im nérdlichen Zypern haben wir niedrigwiichsige, manchmal
einkopfige Pflanzen von C. libanotica gesammelt, die man zunéchst als eine eigene Sippe
betrachten méchte. Davis (1949) hat auch, wie sich aus dem Vergleich mit dem Original-
Beleg ergibt (vgl. Abb. 127), entsprechende Pflanzen als Bastarde mit C. pygmaea be-
schrieben. Der Form der Laubblétter sowie der Farbung der inneren Involukralblétter
nach handelt es sich jedoch bei diesen Pflanzen lediglich um zwergférmige Modifikationen
der auf Zypern weit verbreiteten in der Regel sehr iippig wachsenden C. libanotica.

Bei den jungen Zwergbdumchen von C. salicifolia (vgl. Abb. 6 und Abb. 7) unterschei-
det sich die Topfpflanze zwar durch wesentlich schwichere Triebe gegeniiber dem ausge-
pflanzten Exemplar, die Art der Verzweigung bleibt aber unbeeinfluit. Hohe Konstanz
der Wuchsmerkmale zeigt sich auch, wenn wir eine am natiirlichen Standort gesammelte
Jungpflanze von C. sicula mit einem im Mediterranhaus des Botanischen Gartens unter
beachtlich anderen Bedingungen gewachsenen Sémling vergleichen (Abb. 128).

Daf} sich jedoch bei Carlina in einzelnen Fillen auch die Wuchsform als variabel
erweist, geht aus dem Verhalten der in der Regel halbrosettig wachsenden C. acaulis ssp.
simplex hervor, die unter ungiinstigen Bedingungen stengellos werden kann (Abb. 129).

Auffallende Abweichungen von der normalen Wuchsform zeigten Kulturen von
C. oligocephala im Botanischen Garten (Sommer 1986, Abb. 130). Die Art bildet, wie alle
Vertreter von sect. Carlina, eine vielbliittrige Laubblattrosette am Boden. Wie bereits
ausgefiihrt wurde (s.S.41, Abb. 18), weicht C. oligocephala von den iibrigen Arten der
Sektion darin ab, daf sich die Rosette, bevor es zum Schossen kommt, verzweigt. Relativ
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schwach entwickelte Topfpflanzen einer Kultur (Aussaat Frithjahr 1985) zeigten zu-
nichst normales Verhalten (verzweigte Rosetten). Wihrend des Schossens (Sommer
1986) war jedoch eine auffallende Hemmung in der Entwicklung der Bliihtriebe zu
beobachten. Anstelle des Bliitenstandes entstand ein Blattschopf, aus dem heraus erneute
Seitentriebbildung erfolgte. Wir beschreiben diese Anormalitdat deshalb, weil, wie aus
Abb. 130 hervorgeht, damit Wuchsformen entstanden, die an den Dornzwergstrauch
C. tragacanthifolia erinnern, mit dem C. oligocephala nicht nur in den Blattformen,
sondern auch in der Farbung der inneren Involukralblitter iibereinstimmt.

Im allgemeinen gehort aber die Wuchsform zu den am schérfsten differenzierten und
nur wenig variablen Merkmalskomplexen von Carlina. Die oft gedullerte Meinung, dal}
Wuchsformen als Grundlage fiir systematische Gliederungen wenig niitzlich seien, wird
am Beispiel dieser Gattung tiberzeugend widerlegt. Starke Variationen, regelrechte ,,Um-
bauten® in der Gesamtwuchsform haben wir nur bei kiinstlichen Kreuzungen zwischen
verschiedenen, systematisch entfernt stehenden Verwandtschaftskreisen beobachtet (vgl.

4.3.).

4.2. Geographische Formenreihen

Verschiedentlich zeichnet sich bei Carlina-Arten ein mehr oder minder kontinuier-
licher Formenwandel innerhalb ihres Areals ab. Wir kdnnen solche Formenreihen sowohl
in der zonalen als auch in der etagalen Verbreitung beobachten. Aulerdem mochten wir
in diesem Zusammenhang auf die Ausbildung von Litoralrassen aufmerksam machen.

Ein deutliches zonales Merkmalsgefille findet man im Areal von Carlina vulgaris.
Dem submediterran-mitteleuropédischen Areal dieser Art sind zerstreute Vorkommen
nahestehender, aber deutlich abgrenzbarer Sippen (C. nebrodensis im nordlichen Sizilien
und C. frigide im illyrisch + westhellenisch + libanesischen Bergland) siidlich vorgelagert.
Sie zeichnen sich durch stark zerteilte, sehr dornige Bléatter aus (vgl. Abb.41). Aber auch
C. vulgaris unterscheidet sich im Siidteil ihres Areals (im nérdlichen Siideuropa) von den
mitteleuropdischen Herkiinften durch reicher aufgegliederte Blatter. HAUSSKNECHT
(1887) hat diese Pflanzen als C. acanthophylla beschrieben (Abb.41). Bei einer breit
angelegten Uberpriifung im Gelidnde stellt sich aber heraus, da diese Sippe nur schwer
abzugrenzen und am besten als Endpunkt einer geographischen temperat bis submeridio-
nalen Formenreihe zu bewerten ist (vgl. Band II).

Noch schwieriger erscheint es, C. acaulis in ihrer geographischen Differenzierung zu
erfassen. Auf Grund eines vorwiegend mitteleuropéischen Materials hatten wir (MEUSEL
& WERNER 1961) die Gliederung der Art in 2 Unterarten, die westliche schmalfiedrige
C. acaulis ssp. stimplex und die 6stliche breitfiedrige C. acaulis ssp. acaulis befiirwortet.
Neben Unterschieden im Blattschnitt hatten wir die regelmifBige Stengellosigkeit von
ssp. acaulis als diagnostisch wichtiges Merkmal herausgestellt. Ausgedehnte Unter-

Abb.130: I: Carlina tragacanthifolia. 2jshrige Pflanze im Mediterranhaus. II: C. oligocephala. 2jihrige
Pflanzen (ebenfalls im Mediterranhaus) mit anomalem Wachstum infolge Trockenschocks wahrend des
Schossens. Sehr dornige Blitter mit schmaler Rhachis. Anniherung im Habitus der beiden Arten, vgl. Text.
Aufn.: HeNsLING.

Fig. 130: I:. Carlina tragacanthifolia. Plant, two years old, in a Mediterranean greenhouse. II: C. oligo-
cephala. Plants, two years old (also in a Mediterranean greenhouse), with abnormal growth caused by a
dryness stress during the shoot development. Very spiny leaves with narrow rhachis. Note the similar
appearence of both species, see text.



Abb.131: Carlina acaulis, Simplex-Typ. Text siehe 8. 262.

Fig. 131:

Carlina acaulis, Simplex-group. Text see p.262.



Abb. 132: Carlina acaulis, Acaulis-Typ. Text siehe S.262.

Fig. 132:  Carlina acaulis, Acaulis-group. Text see p. 262.
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Abb.131: Carlina acaulis. Geographische Formenreihe des (mediterran)-submediterran—burgundisch_l.hena_
nisch-westhercynischen Simplex-Typs, siehe S. 260, nach folgenden Belegen:

Calabria, Prov. Cosenza, s. Donato, leg.: Rico, 5. 8. 1898, No. 643 (W, HAL).

N-Albanien, Sala 6. iiber Abata, c. 1800 m, leg.: DORFLER, 7.8.1916, No.280 (WU).

Griechenland, Thessalien, Olymp, 2200-2400 m, leg.: MEUSEL, 22.9. 1958 (HAL).

Alpes maritimes, unterhalb Tenda-PaB3, leg.: MEUsEL, 7.7.1982 (HAL).

Italien, Abruzzen, s L’Aquila zw. Ovindoli und Rovere, leg.: SEIFERT, 1.9.1964 (HAL).

Bosnien, Suljaga b. Bugozno, leg.: Sostarig, 1895 (WU); Bjelasnica pl. (sw Sarajevo), 1570 m, leg..
FiscHER & F1scHER, 30.7.1972 (WU). '
7 Pr. Lyon, Decines (Isére), leg.: —, Herb. Jorpan, 12.9.1877 (ZT).

8 TFlora Kanton Schaffhausen, im Krihler, leg.: KELHOFER, 2. 8. 1908 (ZT).

9 Thiiringen, Wittersroda, Reinstiddter Grund, leg.: KAsTNER, 3.10.1982 (HAL).

S U LN =

Fig.131:  Carlina acaulis. Geographical form series in the (Mediterranean-)-Submediterranean-Buyp.
gundian-Rhenanian-West Hercynian Simplea-group. See p.260.

Abb.132: Carlina acaulis. Geographische Formenreihe des nordwestillyrisch—osthercynisch-karpatisch-
polonisch-westsarmatischen Acaulis-Typs, siehe 8.261, nach folgenden Belegen:
1 N-Italien, Friaul, Julisch Venetien, Monte Plananizza b. Chiusaforte, leg.: MELZER, 13.8.1971 (Graz).

2 Kirnten, b. Tigring nw Klagenfurt, leg.: MELZER, 21.9.1972 (Graz).

3 Ruminien, Bucegi, unterhalb Zanoga-Winde, Jalomita-Tal, 1450 m, leg.: MEUSEL, 17. 8. 1967 (HAL).

4 Niedertsterreich, Schneeberg, Saugraben, leg.: RONNIGER, 13.9. 1908 (W).

5 Fl Hungaria orient. (olim: Transsilvania), Petrzseny, in monte Kalvaria, leg.: GYOrrry, 18.8.1900
(ZT).

6 Distr. Kiew b. Belitschi, leg.: Racoczi, 1901, No. 1523 (WU).

7 Schlesien, Landshut b. Zieder, leg.: HELLMANN, 14.8.1892, No. 622 (ZT).

8 S-Polen, O-Beskiden, Pieniny, leg.: MEUsEL, 30.9. 1955 (HAL).

9  W-PreuBlen, Kiefernwiilder, leg.: BoRNMULLER, 1911 (W); N-Polen, S-Slupsk, S-Koszalin-Sulikowo, leg.:

Misiewizc (Herb. Pad. Hochschule Slupsk).
10 Lithuani, Nava, leg.: v. EsENnBECK (W).

Fig.132:  Carlina acaulis. Geographical form series of the Northwest Illyrian-East Hercynian-Car-
pathian-Polonian-West Sarmatian Acaulis-group. See p.261.

Abb.133: Carlina acaulis. Sippen innerhalb der Pyreniien, der Alpen und der Karpaten sowie des Schwarz-
waldes und des Bohmerwaldes, siehe S. 263, nach folgenden Belegen:

1 Catalonien; Pyrenaeis orient., Nuria, 2000 m, leg.: GoNcaL, 8. 8.1924, No. o. (HAL). Sierra prelitorale

Montseny, 1500 m, leg.: FONTQUER, 6.9.1918, No. 32809 (HAL).

2 Flora von Bormio; Altamera, 2100 m, leg.: FURRER, 31.8.1910, No. o. (ZT). Alpen, Grigna-Gruppe,
Comer See, Val die Contra, leg.: GEILINGER, 14.8.1902 (ZT).
Kirnten, s6 Dobratsch b. Oberschiitt, leg.: MELZER, 25. 8. 1964 (GZU).
Savoyen, Dent d’ Oche, leg.: WiLD, 30.8.1893 (ZT).
Flora Raetica, Trimmiser Allmed, leg.: MULLER-SCHNEIDER, 6.7.1961 (HAL).
N-Alpen, Kaisergebirge, Walchsee n6 Kufstein, ca. 700 m, leg.: TicLicH, 1961 (HAL).
O-Alpen, Falkenberg b. Judenburg, leg.: MELZER, 1953 (GZU).
Slowakei, Belanske Tatry, Tatranska Kotlina, iib. d. EdelweiBhiitte, ca.1400m, leg.: MEUSEL,
20.9.1959 (HAL).

9 Schweizer Jura, Aargau, Wasserfluh, leg.: WERFFELI, 3.9.1905 (ZT).
10  Flora Schwarzwald, Triften am Feldsee, leg.: SCHUMACHER, 19.8.1935 (ZT).
11 Bohmerwald (Sumava), Kaspersky Hory, leg.: KASTNER, 11.8.1984 (HAL).

W TR W

Fig.133:  Carlina acaulis. Plants within the Pyrenees, the Alps and the Carpathians, Schwarzwald, and the
Béhmerwald. See p.263.
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Abb. 134:  Carlina corymbosa. I: Ischia, kolline Stufe; IT: graeciforme Sippe, Ischia, Mte. Epomoea, 700m
HAL. s

Fig.134:  Carlina corymbosa. I: Ischia, colline belt; IT: graeciform plant, Ischia, Mt. Epomoea, 700 m, ‘-

suchungen zeigten jedoch, dal derartige Korrelationen nicht bestehen und auch bei der
breitfiedrigen Sippe Rassen mit gestreckter Achse und gelegentlich sogar subcephale

Verzweigungen angetroffen werden. Auch bei C. acaulis erscheint es also geboten, dié
Gliederung in erster Linie auf Unterschiede in den Blattformen zu griinden und die

Unterarten im Rahmen geographischer Formenreihen zu betrachten.

Nach unseren Ermittlungen aus dem Gesamtareal der Art reihen sich die Populationen von C'. aca
in siid-ngrdlicher und west-Gstlicher Differenzierung in einer Weise, wie sie in Abbildung 131 bis 133 d
stellt ist. Tm siidlichen Teil des Areals finden sich nur Sippen mit schmalfiedrigen tiefgeteilten, stark dorni
Blittern und gestreckten Bliitentrieben (ssp. simplex). Die Populationen des Apennin erscheinen beson
hochwiichsig und oft mehrkopfig. Ahnliche Sippen sind auch im siidlichen illyrischen Bergland, in
mittleren und westlichen Siidalpen verbreitet und reichen im Hiigel- und Bergland um den Westalpenr
bis in die Burgundisch-Rhenanische und die westliche Herzynische Provinz (Abb. 131). Vorkommen i
Gebirgen zeichnen sich gelegentlich durch Stengellosigkeit (C'. acaulis ssp. simplex f. nana) aus (Abb. 13

Dieser siideuropiisch-westmitteleuropiischen Formenreihe stehen Populationen gegeniiber, die wenig
aufgegliederte und schwiicher dornige Bliitter mit breiten Segmenten ausbilden (ssp. acaulis). Sie beg £
uns am Siidostalpenrand, in der nordwestlichen Tllyrischen Provinz und in den siidlichen Karpaten. Von ‘f““
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Abb.135:  Carlina libanotica. I: ssp. libanotica von Marasch (W). II, III: ssp. microcephala aus Niedergalilia
(IT, HAL) und Siidanatolien (III, HAL). Aufn.: ViTEx, HONEFELD.

Fig.135:  Carlina libanotica. I: ssp. libanotica from Marasch (W). IT, III: ssp. microcephala from the Lower
Galilaea (II, HAL) and South Anatolia (ITT, HAL).

reichen sie iiber die osthercynischen Mittelgebirge bis ins Riesengebirge und dessen Vorland sowie ins
polnische und westsarmatische Flachland bis Kiew und Litauen. Wie sich aus Abb. 132 ergibt, ist dabei eine
zunehmende Tendenz zur Entwicklung breitflichiger und verhiltnismifig grofler Blitter zu beobachten.
Aber auch bei den breitfiedrigen Sippen kommen im siidlichen Teil des Areals Rassen mit gestreckten
Bliitentrieben vor (vgl. Band II).

Mehr oder minder manifest stengellose Rassen von C. acaulis begegnen uns in den Hochgebirgen. In den
illyrischen Gebirgen und in den Pyrenien sind diese der Blattfolge nach C. acaulis ssp. simplex anzugliedern.
In den Alpen ist aber im stlichen und im mittleren Teil (z. B. in Kirnten sowie in den Nord- und Zentral-
alpen) ein deutlicher EinfluB der breitfiedrigen Rassen zu verspiiren. Allgemein zeichnen sich die Populatio-
nen in den Hochgebirgen durch Blitter mit einem schmaleren Umrifl und weniger aufgeteilten Segmenten
aus. Ohne einem endgiiltigen Gliederungsversuch in Band IT dieser Monographie vorzugreifen, méchten wir
herausstellen, daB wahrscheinlich viele Herkiinfte aus dem Alpenraum als Introgressions-Formen innerhalb
der hier aufgezeigten Formenreihe zu beurteilen sind. Bei vielen alpischen Populationen ist es nicht méglich,
sie ihrer Unterart nach zu bezeichnen. Der Hinweis auf die geographischen Differenzierungslinien erscheint
bei den wohl durch viele junge Introgressionen entstandenen Hochgebirgs-Populationen wichtiger als eine
grofere Genauigkeit vortiuschende Gliederung und Benennung.

Bei der von HELDREICH beschriebenen Carlina actinoloba handelt es sich unseren
Gelﬁnde-Beobachtungen nach um eine meist an das Felslitoral gebundene Rasse von
C. graeca, die in einer fast gleitenden Formenreihe mit der typischen Unterart verbunden

ist. Beim Nachbau im Botanischen Garten blieben die charakteristischen Merkmale in der



Abb. 136: Carlina graeca. I: var. graeca. I1: var. actinoloba. Unterschiede im Blatt- und Kopfchenbau bei
Pflanzen einer Vergleichskultur. Anzucht aus Achiéinen vom natiirlichen Standort (Attika, bzw. Tos, beide
HAL) im Botanischen Garten in Halle.

Fig. 136:  Carlina graeca. 1: var. graeca; 11: var. actinoloba. Differences in the leaf and capitulum structufe
of plants cultivated under equal conditions in the Botanical Garden Halle, grown from achenes collected in
the natural habitat (Attika respectively Ios, both HAL).
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Blattfolge (Abb. 136) zunéchst erhalten. Die Durchsicht eines umfangreichen Materials in
den Sammlungen konfrontiert uns aber mit vielen Zwischenformen von der Kiistenrasse
zu der weiter verbreiteten typischen Sippe, so dall wir am besten von einer flielenden
innerartlichen Differenzierung sprechen mochten, bei der nur die Extreme taxonomisch
fixiert werden sollten.

Besondere Beachtung verdient eine Form konvergenter Variabilitéit in polymorphen
Verwandtschaftskreisen. Bei nahe verwandten, in ihrer Verbreitung benachbarten Arten
sind hier nicht nur in der Grenzzone Uberginge zu beobachten. Vielfach trifft man auch
innerhalb des Areals der einen Art in begrenzten Bereichen eine Variabilitit, die charakte-
ristische Merkmale der Nachbarsippe erkennen lda3t. So findet man bei C. corymbosa
inmitten ihres zentralmediterranen Wohngebietes, besonders auf Inseln (Balearen, Sardi-
nien, Ischia), durch stérker gegliederte und bedornte Blatter an die ostmediterrane
C. graeca erinnernde Populationen. Diese werden als C. corymbosa var. graeciformes (vgl.
Abb. 134 und Bd. IT) bezeichnet und sind hier in einer vollstédndigen Formenreihe mit der
typischen C. corymbosa verbunden. Ganz dhnliche Verhiltnisse trifft man bei C. canarien-
sis auf Gran Canaria, wo in der altomontanen Stufe Varianten (C. canariensis var.
veranthemiformis, vgl. Band II) in ihren Merkmalen zu der teneriffisch/subalpinen
C. xeranthemoides tendieren. Weitere Beispiele fiir eine solche ,Vorwegnahme® von
Eigenschaften in der Variabilitidt benachbarter Sippen (z. B. bei C. vulgaris und C. bieber-
steinti und innerhalb von C.libanotica (Abb. 135) werden im Band II behandelt.

4.3. Bastarde

Von Natur aus treten Bastarde innerhalb der Gattung Carlina nur zwischen nahe
verwandten Sippen auf. So sind uns keine Kreuzungen zwischen den Sektionen des
subgen. Carlina bekannt. Auch innerhalb sect. Mitina wurden keine Hybriden beobach-
tet. Dagegen trifft man bei polymorphen Verwandtschaftskreisen wie sect. Corymbosae
und sect. Carlina oft gleitende Merkmalskombinationen an, die auf Bastardierung in
Grenzgebieten schliefen lassen. In sect. Heracantha gibt es zwischen C. acanthifolia und
C. acaulis ebenfalls Bastarde am natiirlichen Standort. Derartige spontane Kreuzungen
werden in der systematischen Ubersicht (Band IT) im AnschluB an die betreffenden Eltern
behandelt.

Hier soll nur auf Hybriden eingegangen werden, die bei Kultur in Botanischen Girten
(Halle, Patras) spontan entstanden und als Kombinationen weit entfernt stehender Ver-
treter der Gattung nicht nur genetisch, sondern auch morphologisch von Interesse sind.
Es handelt sich um die Hybriden:

C. salicifolia (subgen. Carlowizia) x C. corymbosa (subgen. Carlina sect. Corymbosae),
C. tragacanthifolia (subgen. Lyrolepis) x C. sitiensis (subgen. Carlina sect. Corymbo-
sae) sowie

C. diae (subgen. Lyrolepis) x C. vulgaris (subgen. Carlina sect. Carlina).

Der Bastard Carlina salicifolia x C. corymbosa s.1. entstammte Achéinen von C. sali-
cifolia, die 1965 im Botanischen Garten gesammelt wurden. In der Aussaatschale fielen
einige Pflanzen durch anfangs rosettigen Wuchs und grob gesigte bis schwach fiederlap-
pige Blitter auf. Von diesen konnte eine Pflanze iiber mehrere Jahre beobachtet werden.
Bereits im 1. Jahr streckte sich die Prim#rachse und schloB im 2. Jahr ihr Wachstum mit
einer wenigkdpfigen Synfloreszenz ab. Eine SproBerneuerung erfolgte unterhalb der Syn-
floreszenz und aus der Basis (Tafel XXVII). Das Ausdauern sprach gegen die urspriing-
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Abb.137: Bastard Carlina salicifolia x C. corymbosa s.1. Verzweigungsschemata der Pflanze am Beginn des
4.Jahres (IT) und des abgestorbenen Exemplares im 12.Jahr (I). In beiden Darstellungen zeigt sich die
Tendenz sowohl zu basaler als auch zu akroton geforderter (subcephaler) Verzweigung.

Fig.137: The hybrid Carlina salicifolia x C. corymbosa s.l. Branching diagrams of the plant at the
beginning of the 4th year (II) and of the plant after dying in the 12th year (I). The drawings indicate the
tendency to both basitonous and acrotonous (subcephalous) branching.

lich vermutete C. vulgaris als 2. Elter. Vielmehr wies die Ausbildung von basalen Erneue-
rungstrieben auf C. corymbosa oder C. hispanica, die beide im Garten in der Umgebung
von C. salicifolia kultiviert wurden.

Auch die Hoch- und Involukralblattfolge am Kopfchen (Tafel XX VIITe—g) liel auf
eine Hybridisierung von C. salicifolia mit C. corymbosa s.1. schlieBen. In der breit schiis-
selféormigen Gestalt 148t das Kopfchen deutliche C. salicifolia-Merkmale erkennen. Die
vieltriebige 12 Jahre alte Pflanze (Abb. 137) kann man als das Ergebnis einer iiberwiegend
basalen Innovation betrachten, die zur Ausbildung verléingerter und mehr oder weniger
bogig wachsender Bliitentriebe fiihrte. An diesen entstanden meist subcephal einzelne
oder mehrere iiber die ganze obere Hiilfte der Mutterachse verteilte Seitentriebe (Ta-
fel XXVII). An der alten Pflanze sind demzufolge verschiedene aus basaler Innovation
hervorgegangene SproBsysteme zu finden, die sich bei genauerer Analyse als mehrglied-
rige Sympodien erwiesen (Abb.137). So verbindet sich in der Innovation der Hybrid-
pflanze die Akrotonie und immergriine Beblitterung von C. salicifolia mit der Basitonie
von C. corymbosa. Aus der Kombination eines Zwergbdumchens und einer Pleiokorm-
staude war ein immergriiner Zwergstrauch hervorgegangen.

Achédnen wurden in den Kopfchen der Hybridpflanze meist nur in geringer Zahl
gebildet. Sie waren stets taub. Karyologische Beobachtungen liegen nicht vor. Verml.lf-
lich wiire, hnlich wie bei dem Bastard C.tragacanthifolia x C. sitiensis (s. S.147), ci¢
Chromosomenzahl 2n = 19 zu erwarten.

Der ebenfalls im Botanischen Garten in Halle entstandene Bastard C. diae x C. mfl’
garis s. . ist insofern beachtenswert, als es sich bei den Eltern um Pflanzen sehr verschie-
dener Wuchsweise und Lebensdauer (immergriines Zwergbiumchen, hapaxanthe Halb-
rosettenpflanze) handelt. Wie der C. salicifolia x C. corymbosa-Bastard entstand auch der
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Abb.138: Carlina diae x C. vulgaris. Ubersicht iiber verschiedene Wuchsformen von Fy-Pflanzen (e, B, 2,
A, 3, a; vgl. Tafel XXXI, XXXII).

Fig.138:  Carlina diae x C. vulgaris. Survey of various growth forms of Fy-plants (e, B, 2, A, 3, a; see
pl. XXXTI, XXXII).

von (. diae x C.vulgaris spontan im Botanischen Garten. Er fand sich (1966) in mehreren
Exemplaren bei Aussaat von C. dige-Achinen, die im Botanischen Garten gesammelt
worden waren. Erstes Anzeichen fiir die Hybrid-Natur war die geringere Behaarung und
die randliche Aufgliederung des bei C. diae ganzrandigen Blattes (Tafel XXVIIIa-d). Die
im Sommer im offenen Haus und in Freilandkisten gehaltenen Pflanzen von C. diae
(Saatgut Kreta, Panageia-Bucht auf Dia, 1959) waren wahrscheinlich durch Hummeln
bestiubt worden, die in groBer Zahl im Freiland kultivierte Pflanzen der C. vulgaris-
Gruppe (C. vulgaris s. str., C. biebersteinii, C. frigida, C. macrocephala) besucht hatten.

Die Hybridpflanzen wuchsen lange Zeit, abweichend von den Sdmlingen der miitter-
lichen Elternart, als Rosette. Nur in einem Fall streckte sich bereits im 2.Jahr der
PrimérsproB zu einer kriiftigen, iiber 60 cm hohen Achse mit einer wenigkopfigen termina-
len Synfloreszenz. Durch viele Seitentriebe sowohl aus der Basalrosette als auch aus der
gestreckten Achse wurde die Zahl der Kopfchen jedoch stark vermehrt (Tafel XXX).
_NaCh der Bliite starb die Pflanze ab. Ahnlich verhielten sich die iibrigen Bastardpflanzen
n der folgenden Wuchsperiode als Halbrosetten-Hapaxanthe. Wenn dieser Wuchs nicht
an einem Elter aus der C. vulgaris-Verwandtschaft zweifeln lieB, so zeichnete sich der
Einfluf der Mutterpflanze in dem dichten Indumentum und den fehlenden oder nur
lockerstehenden breiten Zihnen an Laub-, Hoch- und duleren Involukralbldttern klar ab
(Tafel XXIX, XXVIII).



3 A 1 d
Abb. 139: Carlina diae x C. vulgaris. Laubblatter, Hochblatter und duBBere Involukralblidtter von Pflanzen

der I -Generation (I), und verschiedener Formen der Fy-Generation (II: 3, A, 1, d, a).

Fig.139:  Carlina diae x C. vulgaris. Foliage leaves, hypsophylls and outer involucral bracts of the
F|-generation (I) and of different forms of the F,-generation (II: 3, A, 1, d, a).

Versuche, die Bastardierung durch kiinstliche Bestdubung zu wiederholen, fiithrten zu
keinem Ergebnis. Die Achiinen erwiesen sich als taub. Dagegen fanden sich an den
Bastardpflanzen keimfihige, wahrscheinlich auf Geitonogamie zuriickgehende Friichte.
Sie lieferten neben verschiedenen friih eingegangenen Pflanzen auch einige wiichsige
Exemplare (Tafel XX XI). Diese wurden in Tépfen im Versuchshaus gehalten und regel-
miBig kontrolliert. Bei der Vergleichung der F,-Pflanzen der C. diae x C. vulgaris-Kreu-
zung fillt neben der mannigfaltig abgestuften Variabilitét in den Formen der Laub:»
Hoch- und duBleren Involukralblitter (Abb. 139) vor allem die verschiedenartige Kombi-
nation im Wuchsverhalten zwischen einer hapaxanthen Halbrosettenpflanze und einem
pollakanthen immergriinen Zwergbsumchen auf (Abb. 138, Tafel XX XI, XXXII).
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Selten fanden sich Hybridpflanzen, die im Wuchs mit C. vulgaris vollig iibereinstimmten (Tafel XX XTI
Pflanze ,e“). Meist kann man eine zusidtzliche Verzweigung nach dem Abblithen der Endsynfloreszenz
feststellen. Aulerdem erscheint die Ausbildung der vielbldttrigen Basalrosette gestort. Bei fast allen Fy-
pflanzen folgt auf ein kurzes Basalrosetten-Stadium eine Streckung des Primérsprosses und erst in etwa
10-20 cm Hohe eine erneute Internodienstauchung. Dieser mittlere Blattschopf (,,gehobene Rosette, vgl.
Pflanze B auf Tafel XX XT) entspricht wahrscheinlich den Stellen am Primérsprof der Zwergbdumchen, die
einen Quirl von Seitensprossen hervorbringen.

Bei verschiedenen, im Grundaufbau C. vulgaris mehr oder minder #hnlichen Bastardpflanzen ent-
wickelte sich wihrend oder nach der Ausbildung der Terminalsynfloreszenz eine zusitzliche Verzweigung aus
der Basalrosette oder der Zone des mittleren Blattschopfes. Beim Bastard ,,B“ kam es kurz nach dem

Tab.35: Bastarde Carlina diae x C.vulgaris, Fy-Pflanzen, v = C.vulgaris dhnlich, d = C.diae dhnlich,
i = intermedisire Merkmale.

Tab.35: Comparison of Carlina diae x C.vulgaris Fy hybrids; v = closer to C'. vulgaris, d = closer to C.diae,
i = intermediate.

laufende Nr. 1 2 3 14| 5 6 7 8 9 | 10| 11
Bezeichnung der Versuchspflanze e | B| 2 |C c 3| A f d 1 a
Hapaxanth v | + + | +

Pollacanth (+)] + +l+ !+ + !+ +
2—3 Phasen d (+)] + +

4 Phasen d +l+ !+ 41+
Primirachse

basale Rosette v |+ |+ |+ |[(+) () [ ()| ()| (+)
mittelhohe Rosette i + (H) + |+ [+ |+ |+ |+ |+
gleichmaBig gestreckt d +
Innovation

basal i + + |+ |+ [(H))] +
mittlerer Bereich d ++ + | + |+ +
subfloral d (+) + |+ +
Laubblitter

glattrandig d (+) ()| () [ (+)
unregelmifig gezihnt i + | + | + + |+ | +
regelmiflig gezdhnt v + + | + | + (+)
fiederlappig v |+ [(+) (+)| +

griin v+ |+ [(+)] + + | + | +

graufilzig d + ()| + [(+) + |+ | +
Endfloreszenz vili+ |+ ]+ ++]+ ]+ + | +
Reproduktive Parakladien

aus mittlerer Zone d + | (+)]|(+) + |+ ()] + |[(H)]++
aus Basis v (H)] + [(+) + |+ |+ |+ [(+)
AuBere Involukralblitter

verliangert, mehrzahnig v |+ | + + (+)

intermediér i + + | + + +
tkurz, wenigzéhnig d + |+ + 1+ +
Bliihbeginn

1-2 Jahre v |+ |+ |+

3—4 Jahre d + |+ |+ |+ |+ ]+ ]+ |+
Alter

2—-3 Jahre v+ |+ |+

4—5 Jahre d + | 4+

5 Jahre d |+ |+ ]+ ]+
% Anteil der C.vulgaris-Merkmale v [100| 67 | 42 | 45 |24 | 33 |36 | 28 | 15 | 11 | 4
% Anteil der C. dize-Merkmale d 0 1253030 |43 |47 |50 | 58 | 63 | 60 | 80
% Anteil der intermedisiren Merkmale 0 8 [ 28 (25|33 (20|14 |14 |22 |29 | 16
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Abbliithen der Endsynfloreszenz zu einer solchen seitlichen Verzweigung, zunidchst aus der »8ehobenep
Rosette” und einige Monate spéter, nachdem sich die oberen Pflanzenteile schon im Absterben befanden, o
ein Biischel kiimmerlicher ,Angsttriebe” aus der Basis. Die Pflanze ,B“ muf} trotz der verschiedeney
Nachblithphasen noch als hapaxanth bezeichnet werden.

Bei dem Bastard ,,2“ (Tafel XX XI) entstanden aus der Basis kriftigere Seitentriebe. Sie wuchsen nach
der Entwicklung der Endsynfloreszenz stark vegetativ heran, bildeten aber noch am Ende der ersten
Blithperiode Kopfchen aus. Nachdem groBe Teile der Pflanzen bereits abgetrocknet waren, wirkte sich jn,
folgenden Jahr der Faktor ,,ausdauernd” insofern aus, als noch weitere, meist schwache Seitentriebe ap der
Basis der Primirachse und der kriftigeren basalen Zweige als letzte Auszweigung auftraten und zum Bliihen
kamen. Erst nach 4 Wuchsperioden starb die Pflanze ,2“ ab und ndherte sich damit dem Verhalten der
Pollakanthen.

Durch eine noch langer ausdauernde, kriftige zentrale Achse war die Pflanze ,A” (Abb. 138) ausgezeich.
net, an der sich nach vierjéhrigem Wuchs basal und im mittleren Abschnitt noch kriftige, teilweise vegetative
Innovationstriebe befanden. Die Pflanze ist erst nach neun Jahren abgestorben.

Bei allen bisher behandelten Fy-Pflanzen des C. diae x C. vulgaris-Bastards handelte es sich um
Wuchsweisen, bei denen sich wie bei C. vulgaris zundchst der Endbliitenstand entwickelte. Daneben fanden
sich in der Fa-Generation aber auch solche, die im Wuchs C. salicifolia ndher standen. Bei den Zwergbium-
chen dieser Art kommt es in der Regel an einem sich tiber mehrere Perioden erstreckenden PrimérsproB erst
zu einer reichen vegetativen Verzweigung, ehe an einem der Seitentriebe eine erste Synfloreszenz gebildet wird
(vgl. Abb.6). Diese Entwicklung einer pluriennen Astkrone mit akrotoner Verzweigung der Bliitentriebe
zeigte nur die Pflanze ,,a“ aus der Fy-Serie (vgl. Tafel XX XTI, Abb. 138).

Um die groBe Variabilitdt innerhalb der Fy-Generation der C. diae x C. vulgaris-Bastarde zu veran-
schaulichen, sei noch auf Pflanze ,,3“ aufmerksam gemacht (Tafel XXXII, Abb. 138). Sie verhielt sich in der
mehrjihrigen Streckung und vegetativen seitlichen Verzweigung des Primérsprosses ganz wie ein Zwerg-
baumchen. Bereits im 2.Jahr entwickelte sie aber neben einer Terminalsynfloreszenz gleichzeitig mehrere
blithende Seitentriebe aus der Basis und aus dem mittleren Blattschopf, so dal damit bis auf wenige subflorale
Innovationen alle Organreserven aufgebraucht waren (vgl. Schema Abb.138). Sie starb, obgleich sie sich
anfangs wie ein lingerlebiges Zwergbdumchen verzweigte, bereits im 3. Jahr ihrer Entwicklung véllig ab und
niherte sich damit den Hapaxanthen.

Das Schema (Abb.138) soll die vielfidltigen Abstufungen zwischen einer einfach
aufgebauten hapaxanthen Halbrosettenpflanze zu den reich verzweigten und innovieren-
den Zwergbdumchen veranschaulichen, die sich aus dieser beachtenswerten Bastardie-
rung ergeben haben. Fiir eine Reihe der von uns beobachteten Pflanzen der F,-Generation
werden charakteristische Merkmale in Wuchs, Bebldtterung (vgl. Abb. 139), Innovation
und Lebensdauer in Tabelle 35 angefiihrt und dabei die jeweiligen Anteile an vulgaris-
bzw. diae- oder intermedidren Merkmalen herausgestellt. Man kann so die prozentuale

Beteiligung der Eltern am Wuchs der einzelnen Exemplare einschétzen.

Im Verlauf unserer Beobachtungen an den Hybridpflanzen (Sommer 1970) wurde versucht, mit einigen
der Bastarde (a, B) Riickkreuzungen mit C. diae vorzunehmen. Dabei wurden jedoch nur taube Achénen
gefunden. Dasselbe Ergebnis wurde bei Selbstung von Bastard ,,2° erzielt. Bei Wurzelspitzenmitosen der
Pflanzen ,,a“ und ,¢* wurden keine Teilungsstorungen, jedoch groBe Uberlingen einzelner Chromosomen
festgestellt. Die Chromosomenzahl betrug bei beiden Pflanzen 2n = 20 (vgl. auch Tab. 7).

Der Bastard C. tragacanthifolia x C. sitiensis entstand im Botanischen Garten in Patras aus Elternpflan-
zen, die 1976 auf Rhodos und in Ostkreta gesammelt wurden. Bei der Nachzucht aus C. tragacanthifolia, die
neben C. sitiensis ausgepflanzt war, erwies sich eine Pflanze karyologisch als Bastard. Fiir C. sitiensis konnte
die fiir alle Arten von sect. Corymbosae charakteristische Chromosomenzahl 2n = 18 (vgl. KamMaRI in MEUSEL
et al. 1984) ermittelt werden, wihrend der Bastard 2n = 19 aufwies. Die Bastardsippe konnte jedoch nur
unvollstindig untersucht werden. Im jugendlichen Zustand zeigte sie groBere und breiterflichige Blitter als
C. tragacanthifolia. An #lteren Pflanzen war die Behaarung nicht so ausgesprochen weiflfilzig wie bei df"
Mutterpflanze. Uber die Verzweigungsverhiltnisse, die fiir die Beurteilung der Bastardnatur hitten viel
aussagen konnen, fehlen jedoch ausreichende Angaben.
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Abb. 140:

Carlina diae. Verbdnderung eines Bliitentrie-
bes und des Endkopfchens. Subcephale Sei-
tentriebe mit  Cristata-Kopfchen. Aufn.:

HENSLING.

Fig. 140:

Carlina diae. Fasciation of a flowering stem
and the terminal capitulum. Subcephalous
pranches with Cristata-capitula.

~ 4.4. Teratologische Bildungen

Als hidufigste teratologische Bildungen wurden bei Carlina Verbdnderungen am
Haupttrieb von C. vulgaris und verwandter Arten (C. biebersteinii) beobachtet. Diese
Erscheinung kann in einzelnen Populationen mehr oder minder regelméBig auftreten.

Verschiedentlich greift die abnormale Achsenentwicklung in den Ko6pfchenbereich
~ liber und fiihrt zur Entwicklung breiter Hahnenkammformen mit geraden oder ge-
lappten Riindern. Im Zuge solcher teratologischer Veréinderungen konnen anstelle des
verbreiteten Endkopfchens auch eine Vielzahl winziger Kopfchen gebildet werden. Ahn-
liche MiB3bildungen wie bei C. vulgaris haben wir an einer Pflanze von C. diae in Kulturen
- des Botanischen Gartens gefunden (Abb. 140). Besonders auffallend sind Hahnenkamm-
formen der Kopfchen bei Arten von sect. Heracantha. Wir beobachteten solche an
C. acanthifolia in Gartenkultur.

Verschiedentlich wurde bereits auf Monstrositiiten an den Képfchen von C. acaulis
~hingewiesen. In Hecr (1928/29) ist eine ,Verwachsung aus 3 Kopfen® dargestellt. Es
handelt sich dabei aber wohl um ein einziges Hahnenkamm-Kopfchen mit stark gewell-
tem (ausgebuchtetem) Rand. Innerhalb einer Population in einem gestorten Gelinde hat
REiss (1968) , Verbinderungen und Doppelbildungen im Bliitenbereich der Silberdistel
bfBO‘bachtet. Der Autor fand gekriimmte Hahnenkammformen oder auch 2 Képfchen
dicht benachbart innerhalb einer Blattrosette. Man geht wohl nicht fehl, wenn man solche
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Doppelkopf-Bildungen ebenfalls auf abnorme Veridnderungen am Vegetationspunkt zy-
riickfiihrt und damit in den Bereich der Teratologien stellt. Wenn PENzIG (1921) dagegen
das Auftreten von seitlichen Kopfchen unter dem Endkopf von C. acaulis als MiBbildung
anspricht, so ist darauf hinzuweisen, dal} eine solche Verzweigung (ebenso wie die in
diesem Zusammenhang bei PENziG genannte WurzelsproBbildung) den Moglichkeiten
einer normalen Entfaltung der Wuchsform von Carlina acaulis (vgl. Abb. 17d) entspricht,

Als eine weitere teratologische Bildung bei Carlina nennt PENzic (1921) Prolifikatio-
nen in der Infloreszenz von C. lanata. Der Autor bezieht sich dabei auf BARRELIERQ
(1714). Die Abbildung zeigt jedoch keine Sprossung aus der Infloreszenz, sondern lediglich
mehrere seitliche Kopfchen dicht unter dem Endkoépfchen und damit eine Variante
der normalen extrem akrotonen subcephalen Verzweigung dieser Art.
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5. Nomenklatur

In diesem Kapitel werden — um nomenklatorische Probleme zu vermeiden — die im
Conspectus (vgl. 1.2.2.) angefiihrten neuen Namen und Kombinationen validiert. Eine
genaue Beschreibung aller Taxa einschlieBlich ihrer Synonymie ist Bestandteil des zwei-
ten Bandes.

subgen. Lyrolepis ist zu gliedern in:

sect. Lyrolepis MEUSEL & KASTNER sect. nov.

Diagnose: Zwergbdumchen mit gleichférmig lanzettlichen, ganzrandigen Laubbldttern;
Ko6pfchen in Schirmrispen auf verldngerten Achsen.
Arbores nanae, foliis aeque lanceolatis integerrimis; capitula in paniculam corymbo-
sam disposita.

Typus: Carlina diae (REcH. fil.) MEUSEL & KASTNER.

sect. Tragacanthifolia MEUSEL & KASTNER sect. nov

Diagnose: Dornpolsterstrauch; wechselnde Blattfolge von kleinen gezihnten oder gelapp-
ten Laubbldttern und groBeren fiederschnittigen Dornbléattern (mit derb nadelfrmi-
gem Segment); Kopfchen einzeln, endstédndig sitzend.

Frutices pulvinati spinosi; folia parva dentata aut lobata, majoribus pinnatisectis spinosis
(segmentibus robuste acicularibus) alternantia; capitula solitaria, terminalia, sessilia.

Typus: Carlina tragacanthifolia (KLatT) MEUSEL & KASTNER.

Carlina biebersteinit ssp. intermedia (SCHUR) MEUSEL & KASTNER, stat. nov. =
Carlina intermedia SCHUR, Enum. Pl. Transs. 413 (1866).

Carlina frigida ssp. fiumensis (SIMONKAI) MEUSEL & KASTNER, stat. nov. = Carlina
Sfiumensis SiMoNKAI, Magyar Bot. Lap. 6: 15 (1907).

Carlina hispanica ssp. globosa (HuTER) MEUSEL & KASTNER, stat. nov = Carlina
globosa HUTER, Osterr. Bot. Z. 56: 112 (1906).

Carlina hispanica ssp. major (LANGE) MEUSEL & KASTNER, stat. et comb. nov =
Carlina corymbosa L. 8. major LaANGE, Pug. Pl. Hisp. 133 (1861).

Carlina libanotica ssp. microcephala (Post) MEUSEL & DITTRICH, stat. et comb.
nov. = Carlina corymbosa L. var. microcephala Post, Fl. Syria, Palaest. & Sinai, Add. 16
(1896).

Carlina oligocephala ssp. microcephala (Boiss.) MEUSEL & KASTNER, stat. nov =
Carlina oligocephala B. microcephala Boiss., Fl. Orient. 3: 450 (1875).

Carlina oligocephala ssp. pallescens (WETTST.) MEUSEL & KASTNER, stat. nov. =
Carlina pallescens WETTST., Sitzungsber. Akad. Wiss. Wien 98: 371 (1889).

Carlina vulgaris ssp. acanthophylla (Haussk~.) MEUSEL & KASTNER, stat. nov =
Carlina acanthophylla Haussk~., Mitt. Bot. Ver. in: Mitt. Geogr. Ges. (Thiiringen) Jena.
5: 85 (1887).
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Bastard 139, 251, 267, 268+, 269+, 270+, 271-272,
T. XX VII-XXXII

Bedornung 252-253

Befruchtung 133, 160-162

Behaarung 100-101

Berberis aetnensis 186, 203+K, 204-205

Berberis crataegina 203+K
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Berberis cretica 186, 203+ K, 204-205, 233
Berberis hispanica 203+K, 204
Bergphrygana 234

Bestduber 162

Bestdubung 160-162

Betonica grandiflora 187

Bewegung hygrochastische 168+, 169+
Bewegung hygroskopische 171
Bewurzelung 238

Biomasse 238-239, 241

Blatt hypostomatisches 94

Blattbau isolateraler 89

Blattdorn 91, 92+, 93+

Blattepidermis 92

Blattfieder 77+

Blattflichenverteilung 240+

Blattfolge 20, 70+, 71+, 72-73, 86, 108 +
Blattform 252

Blattgrund 73

Blattleitfahigkeit 243, 244+, 245+, 247 +
Blattrosette 34, 37+, 38

Blithdauer 159

Bliihperiode 159

Blithphase 160+

Bliite 23, 118, 121+, 125, 160+, T. VII-XII
Bliitenbau 15

Bliitentrieb 253+

Bombus 161, 162+

Brachypodium 177

Brachypodium distachyon 197, 201 +K
Brachypodium phoenicoides 179+ K
Brachypodium pinnatum 179+ XK, 189, 207, 209, 219
Bremia lactucae 176

Bromus scoparius 185, 197, 201 +K
Bruchideae 175

Bruchidius 175

Bruckenthalia 187

Bupleurum fruticosum 198+K, 227
Bupleurum lancifolium 183

Bupleurum spinosum 190

Cacalia hastata 189

Cachrys 231

Cachrys ferulacea 232

Cachrys sicula 230

Calamintha cretica 234
Calciumoxalat 128

Calluna 188, 235

Calluna vulgaris 235
Calluni-Ulicetalia 223
Calycotome 230

Campanula cervicaria 189, 209, 219
Campanula cretica 234
Campanula glomerata 188, 209
Canarina 185

Cardamine pratensis 189
Cardopatum 17, 21+K, 22, 178
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Cardueae 15, 109, 120, 122
Cardueen 154, 177
Carduinae 134
Carduus 69, 126, 174
Carduus nutans 127
Carlinaoxid 23, 150-151, 152+, 1563+, 154, 157, 177
Carlina 120+ K, 179+ K
C. subsect. Acanthifoliae 25, 30
C. subgen. Carlina 24, 86, 101, 122, 137, 142, 146,
151, 154-155, 252, 267
C. sect. Carlina 24-25, 33-34, 38, 44, 57, 60, 65, 67,
79-80, 89, 94, 97, 99, 101-102, 123-125, 137,
146-151, 154-155, 180, 211, 235, 252, 257, 267
C. subsect. Carlina 24, 146
C. subgen. Carlowizia 23, 25-26, 41, 44, 48, 52, 65,
67, 82, 86, 89, 94, 97, 100, 102, 120, 122-124,
137-138, 142-143, 146-149, 151, 154-156, 178,
196, 210-211, 252, 267
C. sect. Corymbosae 24-25,29-31, 33, 37, 44, 49, 52,
60, 65, 67, 79, 80, 86, 89, 94, 96-97, 99, 101,
102+, 123-125, 137, 142-143, 146-151,
154-155, 173, 178, 180, 181+ K, 182-183, 185,
190, 209-210, 221-222, 230-232, 237, 252,
254-255, 267, 272
C. subsect. Corymbosae 24, 137
C. sect. Heracantha 21, 25, 30, 33, 38, 44, 57, 60, 65,
67, 70, 89, 97, 99, 102, 119, 122-125, 137,
146-149, 151, 154-155, 180, 211, 252, 267, 273
C. subsect. Heracantha 25, 34, 125, 137
C.subgen. Lyrolepis 23, 25-26, 41, 44, 48, 65, 80, 97,
102, 120, 123-124, 137, 142-143, 146-149, 151,
154-156, 178, 196, 211, 220, 253-254, 267, 275
. sect. Lyrolepis 23, 99, 275
. sect. Mitina 24-25, 33, 37-38, 40, 44, 49, 65, 67,
89, 94, 97, 99, 101-102, 120, 123-125, 137, 143,
148-149, 151, 154, 158-159, 178, 182, 185,
209-210, 257, 267
. subsect. Oligocephalae 24, 146
. subsect. Siculae 24, 125, 210, 256
. sect. T'ragacanthifoliae 24, 275
C.acanthifolia 25, 30, 32, 35+, 38, 39+, 40, 42+,
44, 51+, 65-67, 70, 87+, 91+, 98-99, 101,
105+, 106+, 125-127, 154155, 159, 161-162,
165+, 166, 169+, 172-173, 187, 207, 215+,
219, 228-229, 237, 267, 273, T.1V, T. XIII-XV
C. acanthifolia ssp. acanthifolia 25
C. acanthifolia ssp. cynara 25, 36+, 98
C. acanthophylla 259, 275
C.acaulis 25, 30, 38, 39+, 43+, 44, 46,47+, 4849,
51+, 563+, 60, 62+, 63+, 64-67, 68+, 69+,
70+, 72+, 73-74, 76, 80, 95, 99-101, 103,
108+, 109+, 110+, 111+, 112, 113+, 116+,
117+, 118-120, 122, 124-128, 1314, 132,
133+, 134, 137, 139, 144+, 146, 149-150,
154-155, 159, 161-162, 164, 166, 170, 172-174,
176, 187, 208, 217+ K, 219, 230, 235-237, 259,
262, 263+, 264-265, 267, 273-274, T.I1I-1V,
T.VII, T.XV, T.XVI, T.XXIV

QaQ

QaQQ

C.acaulis ssp. acaulis 25,34+,77+,89,91+,96 4
97-98, 259, 261+, 262, 264

C.acaulis ssp. simplex 25, 32+, 33+, 34+, 77+,
91+, 964, 97-98, 257+, 259, 260+, 264-265

C. actinoloba 265

C.atlantica 25, 97-99, 125, 137, 166, 186, 205, 211
215+K, T.IV ’

C.barnebiana 24, 98-99, 126, 154, 185, 190, 210,
217+K, 256

C. bicbersteinii 24,46,77,79+, 94, 95+, 97-98, 101,
150-151, 154-155, 158, 176-177, 209, 218+ K,
238-247, 248 +K, 249, 267, 269, 273, T.V

C. biebersteinii ssp. biebersteinii 24, 99, 126, 219, 251

C. biebersteinii ssp. intermedia 24, 98-99, 126, 155,
176, 186, 204, 219, 275, T. XIX

C.brachylepis 24,98, 123,172,184, 192+ K, 197, 210

C.canariensis 23, 97-98, 121+, 127, 142, 184,
199+ K, 211, 267, T. XII, T. XVI

C.canariensis var. xeranthemiformis 267

C.corymbosa 18+, 24, 29, 30, 31+, 37, 39+, 43+,
50+, 562,53+, 57, 58+, 60, 61 +, 64, 67,79, 80,
81+, 95, 96+, 97-98, 101, 121+, 123+, 126,
137, 154-155, 160+, 168+, 171, 174, 185, 190,
192+ K, 194+K, 210, 221-222, 235-237, 253,
255, 264+, 267-268, T.I, T. XXIII, T. XXV,
T.XXVI

C. corymbosa var. graeciformis 267

C.curetum 24, 79-80, 81+, 98-99, 126, 193+K,
194+ K, 210, 233-235, 237-238, 251, 255, T.V

C. curetum ssp. curetum 24, 186, 205

C. curetum ssp. orientalis 24, 185

C.diae 22-23, 27+, 29, 40, 73, 76, 82-83, 97-100,
126, 138-139, 1404, 142, 147-148, 151,
153-156, 159, 185, 190, 195+ K, 199+ K, 211,
238, 249-251, 253, 254+, 267-268, 270-272,
273+, 275, T.XVII, T.XXI, T.XXVIII,
T. XXTIX

C.diae x vulgaris 139, 145+, 147, 267-268, 269+,
270+, 271-272, T. XX, T. XX VITI-XXXII

C. fiumensis 275

C.frigida 24,41, 67,71,79, 89, 94, 95+, 97-99, 126,
186, 211, 215+ K, 235, 259, 269

C.frigida ssp. frigida 24

C. frigida ssp. filumensis 24, 90+, 275

C.frigida ssp. renatae 24

C.globosa 275

C.graeca 24,79, 98, 126, 185, 190, 193+ K, 194 +K,
210, 233-234, 237, 253+, 265, 266+, 267

C.graeca var. actinoloba 266+

C. hispanica 24, 30+, 92+, 98-99, 126, 139, 141+,
142-143, 154, 185, 190, 192 +K, 210, 221-226,
228-230, 234, 237, 268

C. hispanica ssp. hispanica 24

C. kispanica ssp. globosa 24, 275

C. kispanica ssp. major 24, 221, 223, 275

C.intermedia 275

C.involucrata 24, 98, 123, 155, 185, 176, 192+K

C. kwrdica 24, 98, 185, 210



C.lanata 24, 33, 67, 89, 90+, 98, 102, 105+, 124,
126, 137, 154, 174, 185, 190, 191 + K, 209, 222,
274, T.V, T.XIV, T.XV

C.libanotica 24, 98-99, 126-127, 176, 185, 190,
193+ K, 210, 255+, 256-257, 267, T.V

C. libanotica ssp. libanotica 24, 265+

C. libanotica ssp. microcephala 24, 265+, 275

C.macrocephala 16+, 24, 25, 37+, 79, 98-99, 123,
127, 154-155, 187, 207, 211, 215+ K, 235, 269

C.nebrodensis 24, 67, 89, 94, 95+, 98-99, 101,
138-139, 144+, 150, 186, 205, 207, 211,
215+ K, 230-232, 234, 238, 259, T. XX

C.oligocephala 24-25, 40+, 41, 80, 81+, 98, 101,
120, 122, 125, 138-139, 145+, 146, 149-151,
153-154, 157,162-163, 176, 185, 204, 207, 211,
215+ K, 257, 258+, 259, 275, T. XIII, T. XIV

C. oligocephala ssp. oligocephala 24,

C.oligocephala ssp. microcephala 24, 275

C. oligocephala ssp. pallescens 24, 275

C.pallescens 275

C.pygmaea 24,98-99, 139, 141+, 142-143, 185, 190,
210, 217+ K, 255+, 257

C.racemosa 24,33,36+,37,39+,41,42+,44,45+,
49, 50+, 52, 53+, 55+, 67, 83, 84+, 85+, 86,
87+, 98, 102, 105+, 120, 124, 126-128, 132+,
133+, 136, 139, 140+, 143, 146-147, 149, 154,
173, 176, 185, 190, 191 +K, 209, T.V, T.XV,
T. XVIII, T. XX

C.salicifolia  22-23, 26, 27+, 28+, 29, 37, 4041,
42+, 4849, 50+, 52, 53+, 54+, 56+, 61+,
67, 72+, 73, 74, 1677, 718+, 80, 82+, 83-84,
86, 87+, 88+, 94+, 97-98, 100, 126, 142,
153-156, 158-159, 163, 185, 199+ K, 211, 238,
249-250, 257, 267-268, 272, T. XIII, T. XIV

C.salicifolia x corymbosa 267, 268+, T. XXVII

C.sicula 24, 67,68+, 89,90+, 94, 96+, 98-99, 101,
120, 126, 139, 141+, 142-143, 154, 163+, 185,
217+ K, 230-233, 235, 237, 252+, 253, 256+,
257, T.IV, T. XXI

C.sitiensis 24, 98, 126, 143, 149, 154, 185, 190,
194+ K, 210, 217+K, 256, 267268, 272,
T.XIV

C. tragacanthifolia 24, 29, 40, 78+, 80, 97-101, 126,
142, 149, 154-156, 185, 190, 195+ K, 199+ K,
211, 251-253, 254+, 258+, 259, 267-268, 272,
275, T.IV

C.tragacanthifolia x sitiensis 147, 267-268, 272

C.vulgaris 24,34, 37+, 38, 39+,41,43+, 44,45+,
46, 51+, 53+, 57, 59+, 60, 67, 69, 71+, 72+,
73-74,76+,79, 82, 86, 87+, 89,90+, 92, 93+,
94,95+, 99,101, 103, 104+, 109+, 113, 114 +,
116, 118, 120, 125-128, 129+, 132, 133+, 134,
139, 145+, 146-148, 150, 154-155, 158-159,
161, 162+, 164+, 166, 170-174, 176-177,
179+ K, 187, 207-208, 216 + K, 219, 235-247,
248+ K, 249, 254, 259, 267-273, T.I, T.V,
T. VI, T. VITII-XI, T. XXII, T. XXVIII
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C.vulgaris ssp. acanthophylla 24,77, 79+, 235, 259,
275

C.vulgaris ssp. vulgaris 24, 77, 79+, 98,

C.vulgaris f. polycephala 101

C. zeranthemoides 23, 29, 49, 56+, 61+, 88+, 94+,
97-98, 100-101, 138-139, 140+, 142, 148,
155-156, 162, 186, 199+ K, 205, 211,267, T. VI,
T.XX

Carlineae 15,17, 20, 120, 122, 134, 148-149, 154-155

Carlineen 15, 22, 100, 118, 124, 153-156, 167,
177-178, 197, 204

Carlininae 15, 127, 135

Carlinosid 154-155, 156+

Carthamus lanatus 107

Catananche coerulea 154

Caudex 25

Cedrus libani 186

Centaurea 126, 167, 169, 177

Centaurea idaea 233

Centaurea montana 208

Centaurea solstitialis 185, 197, 201 + K

Centaureen 154

Centaureinae 134

Centaurodendron 126

Cerasus brachypetala 203+K

Cerasus prostrata 186, 203+ K, 204

Cerasus pseudoprostrata 203+ K

Ceratonia 184, 196

Ceratonia stliqua 200 +K

Cercospora carlinae 176

Ceriocera 175

Cerupales 161

Chaetorellia 175

Chaetostomella 175

Chamaerops 184, 210, 225, 231

Chamaerops humilis 191+K, 196, 230

Chamaeropsido-Ulicetum 224

Charakteristik okophysiologische 247

Charakteristik phytocoenologische 220, 221

Chardinia 17, 20, 21+K, 22, 149, 153, 156, 178, 204

Chasmophyt 220

Chondrilla 185, 204

Chondrilla sect. Chondrilla 202+ K

Chromosom akzessorisches 137

Chromosomengrundzahl 148

Chromosomenldnge 136

Chromosomenzahl 17, 23, 268, 272

Cicerbita macrophylla 187

Curstum 69, 70, 126, 171

Cirsium acaule 248

Cirsium ertophorum 80

Cirsium esculentum 248

Cistus 205

Cistus crispus 227

Cistus monspeliensis 227

Cistus salvifolius 221, 223

Clinopodium vulgare 235



288

Coccifero-Lentiscetum 223
Cochylidae 174

Cochylis 174-175

Cockburnia socontrana 213+K
Coelioxys 161

Coelophoridae 174

Colchicum 164+, 205
Coleophora 174

Coleopteren 175

Colpus 126-127

Compositae 66

Compositen 148, 171
Coreopsis 151

Coronilla 205

Corymbosid 154-155, 156 +
Cousiniopsts 15, 17, 20+ K, 22, 100, 178, 204
Cousiniopsis atractyloides 19+
Crataegus 230
Cristata-Kopfchen 273+
Crocus 164+

Cupressus 186, 234

Cupressus sempervirens 233
Curculionidae 174-175
Cyclochorie 166

Cynareae 15, 66, 127, 134-135, 175
Cynareen 118, 119, 154, 162, 167, 175, 177
Cynaroideen 120

Cynipidae 175

Cynosurus cristatus 230
Cytisus purgans 227
C-Glykosylflavone 155, 156+

Dactylis maritima 223

Dahlia 151

Daphne gnidium 223, 227
Daucus 185

Daucus carota 202+ K
Dauerachsensystem 29
Desmazeria rigida 227
Deuteromycetes 176

Dianthus furcatus 187

Dianthus lusitanus 186

Dianthus pinifolius 187
Diaphoreticum 150-151
Dickenwachstum kortikales 65
Dickenwachstum medulliares 65
Dickenwachstum priméres 49, 504+, 51+, 52, 65
Dickenwachstum sekundires 48, 50+, 52, 57, 65
Dictamnus 186

Differenzierung etagale 233, 235
Differenzierung skologische 238
Digitalis 28

Dipteren 174-175, 177
Diureticum 150, 151

Dorn 77, 80, 81+, 91, 92+, 93+
Dornblatt 80

Dorndiade 78

Dornfieder 77+, 78+
Dornlappen 77+
Dornpolsterfluren 234235
Dornpolster-Zwergstrauch 23, 40
Dorntriade 178, 91, 93+
Dornzahn 73, 78+, 84
Doronicum austriacum 188
Driisenhaare 100

Dryas octopetala 189
Drypis 187

Drypis spinosa 215+K
Dysploidie 148-149

Echini 126, 127, T. XVI

Echinopeae 15, 23, 134

Echinopeen 154, 177

Echinops 23,74, 100, 112-114, 115+, 116, 118, 126,
154 N

Echinops sphaerocephalus 115+

Echium 28, 177

Echium italicum 185, 197, 202+ K

Eiapparat 132

Einkopfigkeit 101

Embryo 121+, 122, 127, 1294, 131 +

Embryobildung 162

Embryosack 128, 129+, 131+, 132+, 133-134

Embryosackmutterzelle 128

Enddorn 75+, 113

Endemit 178, 190, 232

Endokarp 122

Endosperm 121+, 133-135

Endosperm nuklesires 134

Endosperm zelluldres 134

Entfaltungshemmung 79

Entwicklungsgeschichte 118

Epiblema 174-175

Epidermis 99, T.IV-VI, T. XXIV

Epidermismuster 94-95

Epidermisstrukturen 94

Epidermiszellnetz 92, 94+, 95+, 96+

Epikarp 122

Epiregma 120

Erica arborea 197, 235

Erica cinerea 223

Erica tetralix 187

Erica umbellata 223

Erinacea 186, 204-205

Erinacea anthyllis 203+ K

Eristalis 161

Erneuerungstrieb 29

Eryngium campestre 185

Erysimum sect. Cheiranthus 199+ K

Erysiphe cichoracearum 176

Eucosma 175, 186

Euonymus latifolia 206

Euphorbia amygdaloides 186, 206

Euphorbia dendroides 196



Euphorbia regis-jubae 184, 197, 211
Euribia solstitialis 177
Eustenopus 175

Exine 126-127, T.XVI

Fadenhaar 100

Fagetum 232

Fagus orientalis 186, 206, 216 + K

Fagus sylvatica 188, 205-208, 216+ K, 219, 231, 235,
249

Fegehaar 120

Feinnervatur 82+, 84, 854

Festigungsgewebe 89

Feulgen-Fiarbung 135

Ficaria 188

Fiederanlegung 72+

Fiederblatt 74

Fiederblatt getarntes 76

Fiedersegment 74, 76+, 77

Filament 119, 125

Flavonoid 150, 154

Flavonoid-Profil 155

Flavonoid-Spektrum 156

Flavonol-Glykoside 154

Foeniculum vulgare 227

Formenreihe 264+, 2654, 266+, 267

Formenreihe geographische 259, 260+, 261+, 262,
263 +

Fraxinus excelsior 188, 249

Fraxinus ornus 230, 235

Frucht 125, 163, 173

Fruchtknoten 120, 1214, 122, 124

Fruchtkérper 165+

Fruktifikation 163+

Fumana 205

Funikulus 120, 122, 124

Furanderivate 153

Galium fruticosum 234

Galium recurvum 233

Garigue 183, 224, 230-232
Geitonogamie 270

Gelechiidae 174-175

Gentiana acaulis 188, 208
Gerbstoff 151

Gesamtblattfliche 238
Gesamtwuchs 256

Geum aleppicum 189

Giemsa C-Binderung 136
Globularia 205

Qlobularia alypum 190, 213+K
Globularia arabica 213+K
Globularia cambessedesii 213+ K
Globularia cordifolia 205, 213+ K
Globularia dumulosa 213+K
Globularia neapolitana 213 +K
Globularia punctata 187, 205-206, 213+ K
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Globularia repens 213+K
Globularia salicina 213+ K
Globularia stygia 213+K
Globularia trichosantha
213+ K
Globularia vulgaris 213+ K
Glykosylluteolin 155
Graphalium supinum 189
Goodyera repens 188
Griffel 120, 121+, T.XIV
Griffelast 120, 160
Gymnosporio-Periplocetum 224
Gypsophila fastigata 188, 208

185, 197, 204, 207, 211,

Hahnenkammform 273

Halbrosette 269

Halbrosettenpflanze 23, 34, 37+, 38, 57, 60, 65, 180,
270, 272

Halbrosettenstaude 34+, 39+, 44, 60

Halbrosetten-Spaltriibenstaude 30

Halbstrauch 29

Halictus 161

Halimione portulacoides 186

hapaxanth 22-23, 25-26, 32, 34, 37-38, 39+, 60,
101, 153, 173, 180, 220, 269-270, 272

Hapaxanthie 49

Hartlaubwald 224

Harzgang 69

Hedera 187, 208-209

Hedera helix 188, 208

Helianthemum 178, 205, 231

Helianthemum apenninum 206

Helictotrichon cycladon 233

Heliophyt 243

Hippocrepis comosa 188, 208

Hochblatt 18+, 84,103, 104+, 105+, 108+, 115+

Holosteum umbellatum 202+ K, 204

Holzelement 56 +

Holzgewichs immergriines 26

Holzkorper 53+, 65-66

Holzriibe 44, 57

Holzriiben-Pleikormstaude 29

Hiillkomplex 15

Huperzia selago 189

Hybride 147, 149

Hydrocharis 189

Hygrochasie 167

Hymenopteren 175

Hyparrhenia 185

Hyparrhenia kirta 197, 200+ K, 230

Hypericum empetrifolium 233

Hypericum montanum 235

Ilex 187, 208

llex aquifolium 188, 208
Indumentum 100, 101, 269
Infloreszenz 274
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Innovation 40, 172, 268, 272

Innovationsknospe 32+, 36+

Innovationstriebe 31+

Insektenbefall 174

Integument 122, 128

Integumenttapetum 128, 131+, 1324, 134

Inulin-Spédrokristall 68+

Involukralblatt 15, 17, 18+, 20, 22, 71+, 72-73.
75+, 103, 104+, 105+, 106+, 107+, 108+
109+, 111+, 112-113, 114+, 117+, 158-159.
161, 162+, 164+, 165+, 167+, 169+, 170+.
171, 245, 246-247, 253, 255-257, 259, 268, 270,
T.VII, T.XXIII, T. XXIV

Involukralblatt-Biegezone 170

Involukralstrahl 25

Involukrum 20, 23, 103, 106-108, 167, 168+, 239.
244

Involukrum-Képfchen-Quotient 75+

Isocolcus 175

Isoétes 189

Isoorientin 155, 156 +

Isoplexis 185, 211

Isoschaftosid 155, 156+

Isovitexin 155. 156+

Jahresringgrenze 48, 61+
Juniperus communis 235
Juniperus excelsa 185, 197, 211+ K
Jurinea 126

Jurinea humilis 232

Kandelaberbusch 28

Kandelaber-Zwergbdumchen 23, 249

Karminessigsdure 135

Karyogramm 136, T. XXI, T. XXII

Karyotyp 135-136, 138-139, 142,
T. XX-XXII

Karyotypformel 136

Karyo-Diagramm 136-138, 140+, 141+, 142-143.
144+, 1454, 148

Keimung 172

Kleinia 185

Klimadiagramm 183+, 223+, 233+, 248+, 249

Kobresia bellardiz 189

Kopfchen 75+, 101, 104+, 105+, 1064, 108+
110+, 111+, 113-114, 158, 159, 162+, 163+
164+, 165+, 167+, 169, 172, 177, 247, 253+
255, 268-269, 273+, 274, T. VI, T. VIII, T.1X

Kopfchenachse 102

Kopfchenbau 18+ 20

Kbopfchenboden 15, 23, 107+, 118

Kopfchenhiille 72, 103

Kombinationen 275

Kompositen 118

Kork perizyklischer 52

Korolle 15. 119. 125

146-150.

Krone {20+

Kronrshre 119
Kugelpolster 29
Kutikularfaltungsmuster 99

Lactuca 231

Lactuca viminea 227

Lactuceen 66

Lamium orvala 186

Lappa 69

Larinus 174-175

Larix 189

Lasioderma 175

Lasioglossum 161

Latex 67, 68+, 158

Latexbildung 64, 70, T.II

Latexlakune 49, 69-70

Latexrohre 69+

Latextasche 48, 55+, 66-67, 68+, 69+, 70

Laubblatt 184,714,724, 75+, 78+, 79+, 81+,
87+, 88+, 90+, 91+, T.III-VI

Laubblattrosette 38, 51 4

Launaea arborescens 184, 197

Laurocerasus 186, 206

Laurus 185, 196, 206, 211

Laurus azorica 48

Laurus canariensis 198+ K

Laurus nobilis 198+ K

Lavandula stoechas 183

Leitgewebe 89

Lepidoptera 161, 174

Leptosphaeria ogilviensis 176

Leuzea 126

Leveillula taurica 176

Libanotis montana 209, 218+ K, 219

Limodorum 185, 196

Limodorum abortivum 214+ K

Linnaea borealis 189

Linum arboreum 234

Linum punctatum 232

Lithodora 181+ K

Lithodora diffusa 223

Lithodora hispida 211

Loiseleurea procumbens 189

Lokalendemit 178, 190, 195+ K, 232

Lolium perenne 230

l.onchaeidae 174

Lorbeerblattstruktur 83

Lorbeerwald 26, 86

Lucenin 155, 156+

Lupeol 156, 157

Lupeylacetat 156, 157

Lupeylpalmitat 156

Lycio-intricatae-Zizyphetum 224

Lygeum 184, 196-197

Lygeum spartum 192+K, 210

Lygos raetum 184



Macchie 230

Mantisalca 126

Markkorper 50+, 53+
Mechanismen hygroskopische 167
Medicago truncatula 183
Megachile 161
Megasporentetrade 128, 129+, 131+
Megasporogenese 128

Melitaea 161

Mesokarp 122

Mesophyt 247-249
Metasphaeria 176

Metzneria 174-175
Mikropylarkanal 128, 133-134
Mikropyle 128, 132+, 135
Milchrohre 66

Milchsaft 23, 66

Milchsaftrohre 67
Milchsaftschlauch 66
Milchsaftzelle 17, 66-67, 69, T.1
Minuartia anatolica 215+ K
Minuartia montana 190, 198+ K
Mitosestorung 137

Modifikation 254+, 255+, 257+, 258+

Momphidae 174-175
Monstrositidt 273

Muscari 205
Mycosphaerella affinis 176
Mycosphaerella carlinae 176
Myelois 174

Myrtus communis 183

Nektarium 120

Neoendemit 210

Nerium 197

Nerium oleander 196
Nervatur 78+, 80, 82-84, 86
Nervaturmuster 80, 84 +
Nervennetz 82+, 91, 92+
Nervillen 83

Nexine 126-127, T. XVI
Nigella 185, 204

Nucellus 128, 129+, 131+, 132+
Nucellusepidermis 128, 131 +

Odontites bocconei 230
Odontites lutea 235

Olea 197, 230

Olea africana 200+ K
Olea aucheri 200+ K
Olea europaea 196, 200+K
Olea ferruginea 200+XK
Olea lapperinii 200+ K
Olea somaliensis 200+K
Oleo-Ceratonion 224
Ononis 178

Ononis ornithopoides 183
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Ononis tridentata 198+ K

Onopordon 69, 151

Onosma 231

Oomycetes 176

Ophiobolus acuminatus 176

Ophrys 178, 205

Ora 126-127

Orchis mascula 208

Orchis militaris 209, 218+ K, 219

Orchis steveniz 218+ K

Orellia 175

Oreophyt 180, 182, 203+K, 204, 209, 215+K,
231-232, 234-235

Orientin 155, 156+

Ostseiten-Element 180

Ozeanitiits-Kontinentalitits-Koeffizient 232

Paedomorphose 66

Pallenis spinosa 183

Palloptera 174

Pappus 15, 16+, 17, 20, 107+, 119, 121+, 123+,
124-125, 164, 166, 168+, 171, 173, T. VII-XI,
T. XXV

Pappusbasalsegment 119, 123-124, 168+, 171,
T.IX-XI, T. XXV, T. XXVI

Pappusborste 125, 161, 163

Pappushaar 160, 172

Pappuskomplex 124

Pappussegment 125, 160

Pappusstrahl 169, 171, 172

Parakladium 34, 254

Peganum harmala 186, 204

Peitschenhaar 100, T.III

Periderm 49, 52

Perikarp 122

Perizykelkork 58+, 59+

Perizykelscheide 49, 52

Persea 187

Phaeopappus 126

Phalaris brachystachys 183

Phalonidae 175

Phillyrea 230

Phyliosticta carlinae 176

Phylogenie 149

Phyteuma orbiculare 208

Phytophagen 173-175, 177

Pilz parasitischer 176-177

Pimpinella 231

Pimpinella cypria 203+K

Pimpinella daghestanica 203+ K

Pimpinella grossheimii 203+ K

Pimpinella idae 203+ K

Pimpinella tragium 186, 203+ K, 205, 232

Pimpinella turcomanica 203+K

Pinus brutia 191+K, 234

Pinus halepensis 183, 185, 190, 191 + K, 209, 224

Pinus nigra 186, 206, 214+ K
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Pinus pinaster 221

Piptatherum coerulescens 230

Pistacia 187, 197

Pistacia atlantica 196

Pistacia lentiscus 227, 230

Pleiokorm 25, 29-30, 32+, 36+, 37-38, 40+, 44, 52,
64

Pleiokormstaude 23, 29, 31+, 37-38, 39+, 65, 153,
268

Pleospora 176

Plurizonaltypen 182

Poa nemoralis 188

Pogonochorie 166

pollakanth 270

Pollen 126, 127, 161, T. XVI-XIX

Pollenschlauch 129+, 133

Polyacetylen 150-151, 153+, 154, 156

Polygonum viviparum 189

Polymorphie 252

Polyploidie 137, 148

Polyterpene 150, 157+

Populus tremula 188, 209

Postfloration 160+, 167+

Primirachse 28, 33

Primérsprofl 27+, 29-30, 31+, 33, 37, 40+, 48,
50+, 51+, 52, 60

Primarwurzel 30, 37, 41, 42+, 43+, 44, 46, 4849,
53+, 60, 64, 67

Primula auricula 188

Primula farinosa 188

Primula hirsuta 188

Proembryo 129+, 131+, 133-134

Prolifikation 274

Prunus laurocerasus 214+ K

Prunus lusitanica 214+ K

Psithyrus 161

Pteridium 187

Pterocarya 187, 208

Pterocarya fraxinifolia 208

Ptilostemon 74

Ptilostemon niveus 230

Puccinia carlinae 176

Puccinia divergens 176

Pyralidae 174

Pyroderces 174-175

Quercetum ilicis 227, 231

Quercetum pubescentis 227

Quercion ilicis 224

Quercus afares 214 +K

Quercus brantiz 185, 197, 210

Quercus castanetfolia 214+K

Quercus cerris 186, 205-206, 214+ K
Quercus coccifera 205, 230, 233

Quercus tlex 181+ K, 183, 185, 205, 227, 232
Quercus petraea 205

Quercus pubescens 205-206, 227, 232, 235
Quercus suber 185, 190, 191+ K, 197, 210, 227

Radikula 122

Ranunculus hybridus 188

Raphe 128

Raphiden 68+

Regionaldiagnose 178

Reliktart 250

Rhamnus alaternus 227

Rhamnus lycioides 233

Rhaponticum 126

Rhinocyllus 175

Rhizom 29

Rhizomstaude 22

Rosa 230

Rosette 25,29-30, 35+, 41, 60, 70+, 714, 89, 244
246, 254, 257, 259, 269, 271, 273

Rosettenblatt 73, 96+, 243, 245

Rosettenparakladium 51+

Rosettenpflanze 32, 57, 65

Rosettenstaude 23, 34+, 35+, 44, 180

Rosetten-Spaltriibenstaude 30

Rosmarinetalia 224

Rosmarinus 185, 190, 197, 227

Rosmarinus officinalis 198+ K, 227

Rubia peregrina 227

Riibe 32, 35+, 424, 43+, 57, 62+, 63+, 64, 66

Riibe fleischige 30, 44, 46, 64

Riibenkopf 30

Riibensegment 32+

Riibenstaude 23, 29-30, 32

Rumex alpinus 188, 208

Ruscus 185, 196, 204

Rutenin 155

Salsola kali 186

Salvia aegyptica 184, 197, 200+ K
Samenanlage 15, 120, 128, 129+, 131+, 132+, 134
Saponaria sicula 230

Sarcopoterium 183, 185, 190, 210, 217
Sarcopoterium spinosum 193 +K
Sarothamnus 235

Satellit 138, 146-147
Satellitenchromosom 136-137, T. XX-XXIT
Satureja nepeta 235

Scabiosa cretica 196, 199+ K

Scabiosa ochroleuca 204, 212+ K
Scabiosa webbiana 2124+ K

Scaligera cretica 233

Scandixz 185, 204

Scandix pecten-veneris 202+ K
Schaftosid 155, 156 +

Schaftpflanze einjihrige 23
Schauapparat 20, 22, 159
Schirmflieger 164

Schirmrispe 102+

Scleropoa rigida 179+ K, 196
Scolymus grandiflorus 230

Scutellaria 231

Scutellaria rubicunda 186, 203 + K, 204

3



Segment 81+

Segment dornférmiges 92+

Segmentabstand 75+

Segmente (Areale) 190

Segmentierung 73, 76, 114, 252-253

Segment-Flichenindex 252

Segment-Flachen-Quotient 75+, 252

Seitenwurzeln 41

Sekretginge 68

Sekretionsgewebe 66, 157

Sekretzellen 158

Sekundirtriebe 36+

Senecio 52, 134

Senecio adonidufolius 227

Senecio candidus 230

Septoria carlinae 176

Serratula 126, 169

Serratula coronata 167+

Sesquiterpen 157

Sexine 126, T. XVI

Sherardia 185, 196, 209

Sherardia arvensis 179+ K

Sideritis 231

Sideritis cabrerae 199+K

Sideritis gomerae 199+ K

Sideritis nutans 199+ K

Sideritis sect. Empedoclea 199 +K

Sideritis sect. Leucophae 199+K

Sideritis syriaca 199+ K

Siebera 17, 20, 21+ K, 22, 178, 204

Silene oreades 215+ K

Silene saxifraga 187, 205, 207, 215+ K, 219

Silene vulgaris ssp. maritima 223

Sileno maritimae-Ulicetum humilis 223

Silybum 69

Sippenanalyse phytocoenologische 220

Solidago virgaurea 235

Sonchus 28

Spaltriibenstaude 30, 32+, 39+, 64

Spaltriiben-Pleiokorm 33

Spartium junceum 227, 235

Spartocytisus 186, 205, 211

Spektrum phytocoenologisches 221, 222

Sphirokristalle 54+

Sphaerotheca fusca 176

Sphegidae 161

Spreublatt 17, 18+, 107+, 110+, 111+, 112,
113+, 114+, 115+, T. VIII, T.IX

Spreublattaggregat 20, 23

Spreublattborste 158

Spreublatthiille 163

Spreublattkomplex 109, 110+, 111+, 112, 113+,
114, 116+, 161, 163+, 165+, T.VII, T.X,
T.XI

Spreublattmuster 117+

Spreublattschuppe 119

Spreublatt-Waben-Aggregat 166

Spreuborste 15
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Sprofl 55+, 58+, 59+, 62+, 63+
Sproflachse 48, 54 +

Sprof3system 268

Stachys recta 187, 207

Staehelina 17, 20, 21 +K, 22, 66, 149, 156, 178
Staehelina arborescens 19+, 195+ K, 234
Staehelina arbuscula 22

Staehelina dubia 155

Staehelina fruticosa 22, 195+K, 211
Standortsbindung 219
Standortsmodifikation 253
Staphylea 186

Staphylea pinnata 206
Staphylococcus aureus 150
Staubblattréhre 160

Staude 25-26, 29, 65

Stengelblitter 252+

Stipa capillata 186, 204, 212+ K
Stomata 98, 238, 241-243
Stomataindex 97-98
Stomatasumme 97
Stomataverhalten 246+, 247
Stomatazahlen 97

Struktur amphistomatische 97
Struktur mesomorphe 84

Struktur xeromorphe 84, 89

Styrax 187

Syncephalium 116, 1174, 118
Synergide 129+, 131+, 132+, 133+, 134, 135
Synfloreszenz 101, 102+, 269, 272
Synfloreszenz razemose 101
Synonymie 275

Syrphidae 161

Syrphus 161

Tanacetum corymbosum 235
Taraxasterol 157

Taraxasterylacetat 156, 157
Taraxasterylpalmitat 156

Tectum 126-127, T. XVI

Teesdalia 188

Telekia speciosa 187

Tephritidae 174-175, 177

Tephritis 175

Teratologie 274

teratologische Bildung 273+

Terellia 175

Terpene 157

Teucrium 231

Teucrium alpestre 233

Teucrium divaricatum 193+K
Teucrium fruticans 230

Teucrium polium 185, 197, 201+ K, 204
Thapsia garganica 230

Therophyten 33, 224, 230, 233
Thero-Brachypodietea 221, 225, 227, 230-232
Thesium alpinum 208

Thevenotia 17, 20, 21+K, 22, 100, 178, 204
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Thiophenderivat 153

Thymus 231

Thymus pulegioides 208, 216+ K
Thymus vulgaris 227

Tilia 187, 209

Tilia cordata 187, 207-208, 218+ K, 219
Tortricidae 174-175

Torus 124

Transpiration 249-250

Trapa 186

Tricholaena 184

Trifolium angustifolium 235
Trifolium repens 230

Trifolium rubens 187, 207, 235
Trifolium spadiceum 189

Trifolium stellatum 181+K, 182, 185, 209

Triterpen 156-157

Trockenbuschgesellschaft 224
Tugarinovia 17, 20+, 22, 204
Tugarinovia mongolica 22, 178

Ulex 187

Ulex europaeus 221, 223
Urginea maritima 182
Urophora 175

Urtica dioica 188

Vanessa 161

Variabilitit 256, 270, 272
Variabilitit infraspezifische 251-252
Variabilitidt konvergente 267
Variabilitit modifikative 251
Vergesellschaftung 219

Veronaea carlinae 176

Veronica saturejoides 187
Verzweigung 254

Vitexin 155, 156+

Wassergehalt 239

Wasserspeicherkapazitit 158

Westseiten-Element 180

Woodwardia 187, 208

Wuchsform 17, 23, 26, 39+, 40, 65, 238, 256 +, 257,
259

Wuchsformenspektrum 22

Wuchsformentypen 38, 53+

Wuchsformen-Differenzierung 37, 40

Wiisten-Rosettenstaude 22

Wurzel 54+, 55+, 58+, 59+, 62+, 63+, 68+

Whurzelknospen 65

Wurzelkopf 30, 32

Wurzelsystem 41, 42+, 43+, 44, 45+, 46, 47+,
239, 241

Xeranthemum 17, 20, 21+ K, 22, 127, 134-135, 149,
153, 154, 156, 167, 178, 197

Xeranthemum annuum 19+, 127, 204

Xeromorphie 78, 84, 97, 211, 247

Xeromorphose 78

Xerophilie 220, 247, 249-250

Xyphosia 175

Zonaldiagnose 178

Zwergbdumchen 19+, 25, 27 +, 28-29, 37, 38, 39+,
49, 57, 257, 268, 270, 272

Zwergform 257

Zwergstrauch 101, 268

Zwergstrauchheide 235

Zwillingshaar 15, 16+, 121+, 122, 123+, 124, 164,
169, 172, T. XXVI

Zwischendorn 76

Zwischenfieder 76

Zwischenfiederbildung 73
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Tafel I:  Carlina vulgaris (a), C. corymbosa (b—d). Milchsaftzellen im SproBquerschnitt (a, c), bogenformig iiber
Phloemsklerenchym-Kappen angeordnet; sowie im Lingsschnitt (b, d) als groBe gestreckte, tonnenformige Zellen in
Nachbarschaft von Phloemfaserzellen; b: an einem ausgebildeten, d: an einem jungen Jahrestrieb (hier mit leicht
getriibtem Inhalt).

Aufn.: MLLer, KistNer (Halle).

Plate I:  Carlina vulgaris (a); C. corymbosa (b—d). a, c: cross section; note latex cells arranged in an arch above the
Phloem sclerenchyma; b, d: lenght section, note elongate barrel-shaped latex cells adjacent to the phloem fibres; b:
fully developed shoot, d: young shoot.



Tafel II:  Carlina acaulis. Basis eines Bliitentriebes. Erste Phasen der Latexbildung. Untereinander angeol‘qn"'te
Zellen im Perizykelbereich (Pe) mit dichtem Inhalt und vergriBerten Kernen oder mit Latextropfen (La). R = Rinde,
Ph = Phloem.

Aufn.: Kist~ER (Halle).

. . . : . : . X 1 rows in the
Plate IT:  Carlina acaulis. Base of a flowering shoot. Primary stages of latex formation. Cells arranged in rows it b

pericycle region (Pe) with dense content and enlarged nucleus or with latex drop.




Tafel TTT:  Carlina acaulis. a) (Bot. Garten Halle) Laubblatt in Entfaltung, Haarbesatz sich teilweise ablosend. b—d)
(Graz, Schockl 1985) Laubblattanlagen der Winterknospe, von oben (b) und von der Seite (c, d). Basipetale Anlegung
der Fiedern. Diese querinseriert, die Seitenfiedern 2. Ordnung demzufolge nach unten (die akroskopen) und oben (die
basiskopen) weisend. Man beachte den starken Besatz mit Peitschenhaaren auf der Blattunterseite.

Aufn.: Sonrac (Wien), Hensning (Halle).

Plate TIT:  Carlina acaulis. a) (Bot. G. Halle) unfolding foliage leaf, indumentum partly peeling off. b-d) (Graz,
Schickl 1985), Young foliage leaf of a winter bud, seen from above (b) and from side (¢, d); note basipetal formation
of the pinnate folioles; because of their diagonal insertion the lateral folioles of 2" order direct downwards (the
acroscopic ones) and upwards (the basiscopic ones) (cf. fig. 36); note also the strong covering of the leaf underside with
whiplike hairs.



Tafel IV:  Blattoberflichen von Laubblittern verschiedener Carlina-Arten. a) C'. atlantica, b) C. sicula, c¢) C. acan-
thifolia, d) C. acaulis, e) C. diae, ) C. tragacanthifolia. — Malistab (fiir a, b, d, f und ¢, e): je 50 pm.

Weitere Erlduterungen vgl. Text.

Aufn.: MorawETZ-WanA (Wien).

Plate IV: Leaf surface of foliage leaves. a) Carlina atlantica, b) C'. sicula, ¢) C. acanthifolia, d) C'. acaulis, e) C'. diae,
f) C. tragacanthifolia. — Bar (for a, b, d. f, and ¢, e): 50 pm.

Tor additional explanations see the text.



Tafel V:  Blattoberfliichen von Laubbliittern verschiedener Carlina—Arten a) C. racemosa, b) C. lanata, ¢) C. vulgaris,
d) C. biebersteinii, e) c. libanotica, f) C'. curetum. — Malstab fiir a, b, f und e, d, e): je 50 um.

Weitere Erlduterung im Text.

Aufn.: MorawETzZ-Wana (Wien).

Plate V: Leaf surface of foliage leaves. a) Carlina racemosa, b) C. lanata, c¢) C. vulgaris, d) C. biebersteinii, e)

C. libanotica, f) C. curetum. — Bar (for a, b, f and c. d. e): 50 pm.




Tafel VI: a, b: Carlina xeranthemoides, Blattoberflichen von Laubblittern: a) abaxiale, b) adaxiale Seite. — MaBstab
50um. c: Carlina vulgaris. Kopfchen, Scheitelgrube mit sich ausgliedernden Bliitenanlagen in 13/21 Parastichen,
Involukralblattanlagen abprépariert, Spreublidtter noch nicht erkennbar.

Aufn.: ErBAR (Heidelberg).

Plate VI: a, b: Carlina xeranthemoides, leaf surface of foliage leaves. a) abaxial, b) adaxial side. — Bar 50 pm. ¢:
C. vulgaris, capitulum; apical groove meristem detaching flower primordia in 13/21 arrangement, involucral leaf
primordia already detached, paleas not visible yet.




Tafel VII:  Carlina acaulis. Querschnitte aus dem Gefiige des Bliiten-Spreublatt-Komplexes (nach Kruse 1987).
Bliiten mit Pappusborsten, Kronrshre (mit Kommisuralnerven), Filamenten bzw. Filamentbiindeln (bei ¢) und
Griffel. a, b) Querschnitte von Bliiten aus dem Inneren des Kopfchens. Vor diesen das zugehorige dreiteilige
Spreublatt, mit Mittelborste (Mb) und Fliigeln (F) sowie das innere (iZ) und dullere Zusatzblatt (#Z). Dieses mit Borste
am Riicken des medianen Fliigels, die von den aufgespaltenen Fliigelrindern der Spreublitter der seitlich davor
stehenden Bliiten umfafit wird. ¢) Querschnitt durch Bliiten am Aullenrand der Képfchenscheibe in den Achseln der
innersten Involukralblédtter (iV), mit seitlich (schriig nach vorn) stehendem Spreublattkomplex. Benachbarte dullere
Zusatzblitter sind verwachsen. Man beachte die Ahnlichkeit im anatomischen Bau der Involukralblattrinder und der
Spreublitter. d) Spreublattorgane (Mb und F) um eine Bliite in der Achsel eines inneren Involukralblattes (iV); vgl.
¢, rechte Hélfte als entsprechenden Querschnitt.

Plate VIT: Carlina acaulis. Cross sections through the capitulum showing the flower/receptaculum scale complex.
Flowers with pappus rays, corolla tube (with commissural veins), filaments or filament bundles (fig. ¢) and style. a, b)
Cross sections of flowers from the central part of the capitulum. The tripartite receptaculum scale with central bristle
(Mb) and wings (I) and the inner (iZ) and outer (8Z) additional scales are visible in front of the flowers. The bristle
of the outer additional scale is embraced by the forked margins of the receptacular scales of the adjacent flowers. ¢)
‘ross section of flowers in the peripheral part of a capitulum. The inner involucral leaves (Iv) represent bracts of the
flowers; the often + linked receptaculum scales are arranged diagonally in front of the flower. d) Lateral view of a
complex like in ¢ (right side).



Tafel VITT:  Carlina vulgaris. Aufsicht auf Kopfchen mit verschiedenen Stadien der Bliiten- und Spreublattentwick-
lung. a) Bliitenanlagen kuppelférmig oder schiisselférmig sowie hervorragende Mittelborste des dreiteiligen Spreu-
blattes. b) Mittelborsten vor Bliitenanlagen. c¢) Bliiten mit Anlage des unterstindigen Fruchtknotens und des Pappus
sowie der Kronrshre mit Kronzipfeln, randliche Bliiten in Achsel von (abpriparierten) Involukralblittern (Iv) und
seitlich stehender, + aufgeteilter Spreublattanlage (F), vgl. Tafel VIIc. 3

Die duBeren Bliiten werden von den eingebogenen inneren Involukralblittern, die inneren zusitzlich von den breit
pfriemlichen Spreublatt-Mittelborsten geschiitzt.

Aufn.: Sontac (Wien), ErRBAR (Heidelberg).

Plate VIII: Carlina vulgaris. Capitulum in different developmental stages with primordia of flowers and receptacu-
lar scales. a) Dome- or cup-like flower primordia and middle bristles of the tripartite receptaculum scale. b) Middle
bristles in front of flower primordia. ¢) Epigynous flowers (with pappus, corolla tube and corolla lobes) in the periphery
of the capitulum. These flowers appear in axillary position of the inner involucral leaves (Iv, removed), the receptact
lar scales (F) in laterial position. The inner flower primordia are additionally protected by the elongated middle
bristles (Mb) of the receptacular scales.
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Tafel IX:  Carlina vulgaris. Einzelne Bliiten (B) und dazugehérige Spreublattanlagen vom AuBenrand eines Kopf-
chens. a) Dreiteiliges Spreublatt, Mittelborste (Mb) und basipetal sich ausgliedernde Segmente (F, vgl. Abb. 66, Fig. 2,
3) seitlich vor junger Bliitenanlage. b) (vgl. Tafel VIT, d) Bliite mit Pappus und schriig seitlich davorstehendem
Spreublatt (mit Mittelborste und in Borsten aufgegliederten Fliigeln). ¢) Bliite einhiillender Spreublattkomplex (von
innen). Bliite abpripariert. Aufsicht auf inneres Zusatzblatt (iZ) und dreiteiliges Spreublatt mit kriiftiger Mittelborste
(Mb) und reich gegliederten Fliigeln (F, vgl. Abb. 66, 7). d) Desgl. inneres Zusatzblatt (iZ) beschidigt.

Aufn.: Sonrag (Wien).

Plate TX: Carlina vulgaris. Individual flowers (B) with associated complex of receptacular scales from the periphery
of a capitulum. a) Primordium of tripartite receptaculum scale with middle bristle (Mb). b) Flower with pappus and
developed receptaculum scales (with middle bristle Mb and wings F). ¢) Flower (removed) enclosed by inner additional
scale (iZ) and tripartite receptaculum scales (Mb, F). d) Similar situation as ¢, inner additional scale damaged.



Tafel X:  Carlina vulgaris, Blittenentwicklung. a) Bliitenanlage mit eingetieftem (eingedelltem) Scheitel. b) Aufsicht
auf Bliitenanlage, mit Kronzipfeln und Staminaanlagen im Inneren der sich verlingernden Kronrshre. ¢) Bliitenan-
lage mit Kronrshre und Kronzipfeln sowie Pappusanlagen am AuBenrand des Achsenbechers. d) Bliitenanlage,
abpriiparierte Krone und freigelegte Stamina; Pappusbasalsegmente mit Borsten sowie Teile des Spreublattkom-
plexes. e) Lingsschnitt durch Bliitenanlage, eingebogenen Kronzipfel und Staminaspitzen. f) Bliitenanlage, aufprapa-
rierte Kronrohre, Griffel mit Griffeldsten.

REM-Aufnahmen: Leins und ErBar (Heidelberg).

Plate X :  Carlina vulgaris, Flower development. a) flower primordia with concave apex. b) Apical view of a flower
primordium with corolla and stamen initials within the elongating corolla tube. ¢) Flower primordium with corolla
tube and petals as well as pappus initials at the margin of the receptaculum. d) Flower primordium, corolla 1'91110.\’ed
to show the stamens; basal segments of the pappus with bristles as well as parts of the palea complex. e) Longitudlnal
section trough a flower primordium with incurved petal tips and stamen tips; f) Young flower bud, corolla tube
dissected to show the forked style (stigmatic branches).



Tafel XI:  Carlina vulgaris. a) Bliitenanlage, Entwicklung des unterstiindigen Fruchtknotens und des Pappus am
oberen AuBlenrand desselben. b) Pappusbasalsegmente, teilweise Aufgliederung in Borsten. ¢) Pappussegmente mit
Borsten; links und rechts davon Teile des Spreublattkomplexes. d) Pappus, Basalsegmente mit Borsten, an denen sich
randlich die Fiederhaare ausgliedern, gestreckte Mittelborsten des Spreublattkomplexes; am linken Bildrand Mittel-
borste mit (kurzen) seitlichen Fliigeln.

REM-Aufnahmen: Lrixs und ErBar (Heidelberg), Sontac (Wien).

Plate XI:  Carlina vulgaris. a) Flower primordium showing the development of the inferior ovary and the pappus
at the upper margin. b) Basal segments of the pappus, partly separated into bristles. ¢) Pappus segments with bristles;
on the left and right: parts of the palea complex. d) Pappus, basal segments with bristles characterized by lateral
pinnate hairs; elongated central bristle of the palea complex; on the left: central bristle with (short) lateral wings.



Tafel XII:  Carlina canariensis. Querschnitte durch Bliite in verschiedener Hohe (vgl. Angaben in Abb. 71).
a) Durch Kronzipfel, apikale Staubblattfortsitze, Griffeléiste. b) Durch oberste Kronrshre, oberste Antherenrohre
und Griffel (mit verholztem Zentralteil und Parenchymmantel sowie Pollenleitgewebe-Kanal). ¢) Durch mittlere
Kronrshre mit Kommisuralnerven, Filamente und zu Rohre verbundene Antheren, Griffel mit Leitbiindeln und
zentralem Pollenleitgang, d) Durch Kronrshre, Filamente und basale Antherenanhéingsel und Griffel. e) Durch
unterste verschmilerte Kronrshre (Tubus) und Griffel. f) Durch Fruchtknoten mit Embryo, Testa und Perik.al‘P
umgeben von einem Mantel anliegend-aufgerichteter Haare. g) Durch untersten Teil des Fruchtknotens mit Funiku-
lus, Perikarp und Haarmantel.

Aus DrrTrICH (1985).

Plate XII: Carlina canariensis. Cross section through a flower in various planes (cf. notes in fig. 71). a) Through
corolla tips, apical stamen appendages, style branches. b) Through the uppermost part of the corolla tube, anther tube
and style (with lignified central part and parenchyma cover as well as transmitting tissue). ¢) Through the C‘?nt.ra’l
corolla tube with veins, filaments and anthers convected as tube, style with vascular bundles and with transmitting
tissue in the centre. d) Through the corolla tube, filaments and basal anther appendages and style. e) Through the
lower tapering corolla tube and style. f) Through the ovary with embryo, testa and pericarp with covering of erect
hairs. g) Through the lower part of the ovary with funiculus, pericarp and hair covering.




. salicifolia (b), C. oligocephala (c).

salicifolia (b), C. oligocephala (c).
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Tafel XIV:  Carlina salicifolia (a, b), C. lanata (c), C. sitiensis (d), C'. acanthifolia (e) und C. oligocephala (f). Diskus
und Griffelbasis sowie Unterschiede in Gestalt der Griffelspitze.

Aus Drrrricn (1985), ergéiinzt durch Drrrrica 1986 (unpubl.).

Plate XIV: Disc and style base, note differences in the shape of the style tips in Carlina salicifolia (a, b). C- lanata
(), C. sitiensis (d), C'. acanthifolia (e) and C'. oligocephala (f).
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Tafel XVI: Carlina acaulis (a—d Grimsula, A. v. HALLER 1817, Gornergrat oberhalb Zermatt, 1986, 2700 m), Carlina
canariensis (e, f, Gran Canaria), Pollen. a, b) Echini und Tectum perforatum, Exine, stockwerkartig gegliedel‘t in
Nexine, innere Sexine aus derben, gegabelten Bacula und dullere Sexine aus feinen knotchenbildenden intratectalen
Bacula. ¢, d) Pollen in Aquatorial- und Polansicht. e, f) Pollen (nicht azetolysiert) in Aquatoria‘lansicht mit ausge-
stitlpter Intine, sowie Echini und Tectum perforatum.

Aufn.: DirtricH (Genf 1986).

r sexine

Plate XVI: Carlina acaulis (a—d), Carlina canariensis (e, f), pollen. a, b) Two-layered exine, nexine; inne
tectum

formed by robust, forked bacula; outer sexine with fine tubercles forming intratectal bacula. b) Echini and ’
perforatum. ¢, d) Pollen grain in equatorial and polar view. e, f) Pollen grain (not acetolysed) in equatorial view, with
protruding intine, echini and tectum perforatum.



Tafel XVII: Carlina diae (Kreta, Dia, Nachbau Botanischer Garten Halle), Pollen. a, c) Aqua‘torialansicht. b, d)
Polansicht. Balken: 10 pm.
Aufn.: BORTENSCHLAGER und TATZREITER (Innsbruck 1980).

Plate XVII: Carlina diae, pollen grain: a, ¢) Equatorial view. b, d) Polar view. Bar: 10 pm.



Tafel XVIIT:  Carlina racemosa (Cagliari, Sizilien 1978), Pollen. a, ¢) Aquatorialansicht. b, d) Polansicht. Balken:

10 pm.
Aufn.: BORTENSCHLAGER und TATZREITER (Innsbruck 1980).

Plate XVIII: Carlina racemosa, pollen grain. a, ¢) Equatorial view. b, d) Polar view. Bar: 10 pm.



Tafel XIX: Carlina biebersteiniz ssp. intermedia (Jugolawien, Novi Sad, 1964), Pollen. a, c) Aquatorialansicht. b, d)
Polansicht. Balken: 10 pm.

Aufn.: BORTENSCHLAGER und TATZREITER (Innsbruck 1980).

Plate XIX: Carlina biebersteinii ssp. intermedia, pollen grain. a, ¢) Equatorial view. b, d) Polar view. Bar: 10 um.
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Tafel XX: Feulgen-Karyotypen a) Carlina xeranthemoides. b) C. racemosa. c) C. nebrodensis. d) C. diae X C. vulga-
718. Balken: 10 um, Pfeile markieren die Satellitenchromosomen.

Plate XX: Feulgen karyotypes: a) Carlina zeranthemoides. b) C. racemosa. ¢) C. nebrodensis. d) C. diae x C- vulgars;
Bar: 10 um, arrows mark satellite chromosomes.
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Tafel XXI: Feulgen-Karyotypen und davon abgeleitete Karyogramme: a, b) Carlina diae (CM 100). a) Karyotyp.
b) Karyogramm (10sm + 2sm? + 2st + 6m). ¢, d) C. sicula. ¢c) Karyotyp. d) Karyogramm (2sm® + 8sm + 2st + 4).
Balken: 10 um, Pfeile markieren die Satellitenchromosomen.

Plate XXI: Feulgen karyotypes and corresponding karyograms: a, b) Carlina diae (CM 100). ¢, d) C. sicula. Bar:
10 pm, arrows mark satellite chromosomes.
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Tafel XXII:  Carlina vulgaris, Karyotypen und davon abgeleitete Karyogramme (10sm + 6st 4+ 4 m): a, b) Feul-
gen. ¢, d) Gimsa. Balken: 10 um, Pfeile markieren die Satellitenchromosomen. Wegen préparationsbedingter Unter-
schiede im Schwellungsgrad wurden a, b und c, d in verschiedenem MafBstab reproduziert.

Plate XXII: Carlina vulgaris, Karyotypes and corresponding karyograms: a, b) Feulgen. ¢, d) Giemsa. Bar: 10 pm,
arrows mark satellite chromosomes. Because of preparation differences (swelling after Feulgen and Giemsa staining)
a, b and ¢, d are reproduced at a different scale.



Tafel XXTIT: Carlina corymbosa (Korsika), inneres Involukralblatt (Biegezone). a) Querschnitt: gleichformige,
schmale und dickwandige Zellen der oberen Epidermis (auch in Aufsicht), weitlumiges Mesophyll mit Leitbiindeln,
Unterseite Quellgewebe aus mehreren Lagen subepidermaler und epidermaler Zellen. b) Ausschnitt aus Blattoberseite
mit dickwandigen Epidermiszellen und Mesophyllzellen, diese mit einzelnen rundlichen Poren. ¢) Quellgewebe der
Unterseite, lings, quer und von unten. Dickwandige subepidermale Zellen mit vielen Querspalten, Ubergang zu
weitlumigem Mesophyll mit kurzen Querporen. d) Querstrukturen der subepidermalen Zellen des Quellgewebes.
Balken a—c: 2 pum, d: 10 pm.

Aufn.: ForRNKRANZ und ScaMIDT (Salzburg 1986).

Plate XXIII: Carlina corymbosa (Corsica), inner bract of involucre (bending zone). a) Cross section: equal, narrow
and thick-walled cells of the upper epidermis (also in apical view), loose mesophyll with vascular bundles, underside
with swelling tissue composed of several layers of subepidermal cells. b) Upper side of leaf with thick-walled epidermal
cells and mesophyll cells with scattered circular pores. ¢) Swelling tissue of leaf underside in length and cross section
and seen from below. Thick-walled subepidermal cells with long transversal slits, transitions to a loose mesophyll with
short transversal pores. d) Transversal structures of the subepidermal cells of the swelling tissue. Bar a—c: 20 um,
d: 10 pm.



Tafel XXIV: Carlina acaulis. a—d) Inneres Involukralblatt. a—d) Aufsicht auf Epidermen aus schmalen, rshrenfor-
migen, regelmiBig angeordneten Zellen an der Oberseite (a; ¢) und dickwandigen Zellen mit Querstrukturen der
Unterseite (b, d). Balken: 10 pm.

Aufn.: Wana (Wien).

e) Durchschnitt durch schmal-rshrenformige, dickwandige Epidermis und anschlieBendes Mesophyll aus abgerunde-
ten Zellen mit regelmiiBig verteilten dreieckigen Interzellularen der Oberseite und durch den an Interzellularen freien
Komplex von Epidermis und subepidermalen Lagen des Quellgewebes der Unterseite der Biegezone.

Aufn.: KisT~ER (Halle).

Plate XXIV: Carlina acaulis. a—d) Inner involucral bract. a; ¢) Epidermal tissue composed of narrow, tubular,
regularly arranged cells. b, d) Thick-walled cells with transversal structures below. Bar: 10 pm. e) Section through a
narrowly tubular thick-walled epidermis and adjacent mesophyll (composed of rounded cells with regularly scattered
triangular intercellular cavities near the upper surface) and through the complex of epidermis and subepidermal layers
of the swelling tissue of the lower surface of the bending zone without intercellulars.



Tafel XXV:  Carlina corymbosa. Pappus, Basalsegmente, Strahlen und Haare. a, b, d) Haare an den aus dickwandi-
gen rohrenformigen Zellen aufgebauten Strahlen, diese einzellig mit Torsion im unteren Teil. ¢, e, f) Durchschnitt
durch Basalsegment mit sehr dickwandigen schmalen, rohrenférmigen, parallel angeordneten Zellen der oberen
Epidermis, Mesophyll und epidermale und subepidermale Zellen mit abgesprengten Wandschichten der Unterseite
(Quellgewebe). Balken: 20 pm.

Aufn.: FORNKRANZ und ScuamIDT (Salzburg 1986).

Plate XXV: Carlina corymbosa. Pappus, basal segments, rays and hairs. a, b, d) Hairs on the rays composed of
thick-walled, tubular cells, which are one-celled and twisted in the lower part. c, e, f) Cross section through a basal
segment with thick-walled, narrow, tubular, parallelly arranged cells of the upper epidermis; mesophyll and epidermal
and subepidermal cells with uplifted wall layers of the lower surface (swelling tissue). Bar: 20 pm.



Tafel XXVI:  Carlina corymbosa. Achéine mit Zwillingshaaren, Basalwulst und Apikalplatte. a) Oberer Teil der
Achiine (nach Ablosung der Apikalplatte), umgeben von einem Kranz iiberstehender Zwillingshaare, von denen die
inneren an ihrer Basis zentripetal eingekriimmt sind (vgl. Abb.72). b, ¢) Blick auf Apikalplatte, Basen der Pappus-
basalsegmente mit handschuhfingerférmig verdickten Zellenden. d, e, f) Basalwulst mit Basen der Zwillingshaare. An
diesen nach innen weisende ,,Kniegelenke“. Weitere Erlduterungen im Text. Balken a, d: 0,9 mm, b, c, e, f: 20 pm.
Aufn.: ForNKRANZ und ScamipT (Salzburg 1986).

Plate XXVI: Carlina corymbosa. Achene with twin hairs, basal torus and apical plate. a) Upper part of the achene
(after removal of the apical plate) surrounded by a corona of projecting twin hairs. The bases of the inner ones are
centripetally inflexed (cf. fig.72). b, ¢) Bases of the pappus segments with digitately thickened ends of the cells. d,
e, f) Basal torus with bases of the twin hairs, provided with inwardly directed ,knee joint“. Bar a, d: 0,Imm, b, ¢,
e, f: 20 pm. For additional explanations see the text.



Tafel XXVII: Bastard Carlina salicifolia x C'. corymbosa s.1. a) Pflanze mit gestrecktem Primérsprof3 und End-
synfloreszenz im 2.Jahr. b) Dieselbe Pflanze im 3. Jahr mit abgestorbenem Terminalbliitenstand und basalen und
subcephalen Innovationstrieben (vgl. Abb. 137). ¢, d) Bliitentriebe der 5jahrigen Pflanze mit akroton (subcephal) bzw.
mesoton geforderter Innovation.

Aufn.: RODEMANN, HEINRICHSDORFF.

Plate XXVII: Hybrid Carlina salicifolia x C. corymbosa s.1. a) Plant with elongated primary shoot and terminal
inflorescence, two years old. b) Same plant, three years old, with perished terminal inflorescence and basal and
subcephalous innovation shoots (cf. fig. 137). ¢, d) Flowering shoot of the plant, 5 years old, with acrotonously
(subcephalous) or mesotonously enhanced innovation.




Tafel XXVIIL:  a) Carlina diae. b) C. vulgaris. ¢, d) Bastarde beider. Kopfchen mit verschieden aufgegliederten
dulleren Involukral- und subcephalen Hochbldttern. Botanischer Garten Halle, 1967, 1968.

Aufn.: HEINRICHSDORFF.

e) Carlina salicifolia. f) C'. corymbosa s.1., g) Bastard beider; Kanarenhaus Botanischer Garten Halle. Man beachte
die Unterschiede in der Képfchenform.

Aufn.: RODEMANN.

Plate XXVIIT: a) Carlina diae. b) C'. vulgaris and ¢, d) hybrids of both species. Capitula with variously divided outer
involueral and subcephalous hypsophylls. Botanical Garden Halle. 1967, 1968. e) Carlina salicifolia. f) C'. corymbosa
s.l., g) hybrid of the two species, Botanical Garden Halle. Note the differences in the shape of the capitula.




Tafel XXIX: a, b) Carlina dia. ¢, d) C. diae x C. vulgaris. 2jihrige vegetative Pflanzen, seitlich und von oben.
Botanischer Garten Halle, 1967.
Aufn.: HEINRICHSDORFF.

Plate XXIX: a,b)Carlina diae and ¢, d) C. diae x C.vulgaris. Vegetative plants, two years old, in lateral and apical
view. Botanical Garden Halle, 1967.



Tafel XXX: a) Carlina diae x C. vulgaris. 2jaihrige blithende Pflanze. Botanischer Garten Halle, 1967.
Aufn.: HEINRICHSDORFF.

b) Carlina diae x C. vulgaris. Fy-Generation, Jungpflanzen. Botanischer Garten Halle, 1969.

Aufn.: RopEMANN.

Plate XXX: a) Carlina diae x C.vulgaris. Two years old, flowering plant. Botanical Garden Halle, 1967. b) Carlina
diae x C. vulgaris. Fy-generation, young plants. Botanical Garden Halle, 1969.



Tafel XXXI: Verschiedene Entwicklung von F,-Pflanzen des Carlina diae x C. vulgaris-Bastardes. C. vulgaris
entsprechender Wuchs als hapaxanthe Halbrosettenpflanze (e); hapaxanthe Pflanze mit basaler und ,gehobener*
Rosette und Verzweigung aus dieser (B); sowie Pflanzen mit wiederholter basaler Verzweigung (2) (vgl. Abb. 133).
Weitere Erlduterungen im Text.

Aufn.: RODEMANN.

Plate XXXI: TFy-plants of the hybrid Carlina diae x C. vulgaris showing different habits. Growth form correspond-
ing to C. vulgaris, representing a hapaxanthous semi-rosette plant (e); hapaxanthous plant with basal and ,.elevated®
rosette and branching from this zone (B); plants with repeated, basal branching (2), cf. fig. 133. For additional
explanations see the text.




Tafel XXXII: Verschiedene Entwicklung von F,-Pflanzen des Carlina diae x C. vulgaris-Bastardes. Pflanzen mit
Kronenbildung (Zwergbdumchenform), aber verschiedener Lebensdauer (3, a, vgl. Abb. 138). Weitere Erlduterung im
Text.

Aufn.: RODEMANN.

Plate XXXII: Development of F,-plants of the hybrid Carlina diae x C'. vulgaris. Plants with crowns (dwarf trees)
but exhibiting different life duration (cf. fig. 138). For additional explanations see the text.




©Akademie d. Wissenschaften Wien; download unter www.biologiezentrum.at



ISBN 3-211-86544-6 Springer-Verlag Wien New York
ISBN 0-387-86544-6 Springer-Verlag New York Wien




