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Abstract

BARNISKE, A.-M., HEKLAU, H., JAGER, E. J.: Growth form and biology of Hercynian vascular plants. 8.
Armoracia rusticana G. GAERTN., B. MEY. & SCHERB. (horseradish, Brassicaceae). - Hercynia N. F. 49
(2016): 1 —25.

Horseradish was studied with special emphasis on its enigmatic origin, affinity, variation, dispersal (by
detached roots only), ecology (soil, plant communities), worldwide distribution and climatic enve-
lope; morphology (seedling, structure and sequence of leaves, heterophylly indicating its origin on sites
flooded in spring: long petiolate rosette leaves with very large blade, small pinnatisect leaves at the base
of the flowering stem, further up lanceolate leaves, the uppermost sessile), brochidodromous nervature,
hydathodes, seasonal development of shoots, leaf rhythm, inflorescence, sterile fruits, flower galls, root
system, regenerative root sprouting after damage), life history (germination, clonality, flower initiation,
flower visitors, demand of cold, shoot innovation), anatomy (aequifacial, amphistomatic, subsucculent
structure of rosette leaves; anisocytic stomata apparates, structure of petiole as reason of its bending
strength, root system and structure). The dispersal is only by root cuttings (or by roots teared off), not by
root suckers in intact plants. The petiolate rosette leaves are developed on one ramet only in the year(s)
before flowering. The reason of sterility is not a consequence of hybridization or of self-incompatibility
alone, but of a whole complex of irregularities in the progamic and postzygotic phase.
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1  Einleitung

Der Meerrettich ist nicht nur eine wichtige Gewiirz- und Heilpflanze, tiber deren Namen, Anbau, Verarbei-
tung, Lagerung und Verwendung, Schidlinge und Krankheiten sehr viel geschrieben worden ist (KRUGER
1921, NEBEL 1987, SAMPLINER & MILLER 2009). Er gibt auch den Biologinnen und Biologen einige
Ritsel auf, die bis heute nicht gelost sind. Seine Heimat und Entstehung sind immer noch unbekannt.
Die Heterophyllie, die sich in zerschlitzten Friihjahrsblédttern am Grund des Bliitentriebes, dariiber un-
geteilten, sitzenden Stdngelblittern, aulerdem aber sehr grofen, lang gestielten Rosettenblittern dufert,
ist schon im vorigen Jahrhundert als ein Hinweis auf die Herkunft von zeitweilig iiberfluteten Standorten
gedeutet worden. Solche Standorte werden aber nur von den beiden anderen Arten der Gattung Armoracia
besiedelt. SchlieBlich ist sehr friih schon aufgefallen, dass die Pflanze trotz ihrer attraktiven Bliitenstinde
(mit Duft und Nektar-Angebot) keinen Samen ausbildet. Hieronymus Bock schreibt in seinem ,,Neuw
Kreuterbuch* schon 1546 (Seite CCLXXX = 544 im Netz):

,ist auch der art / das jre bliiet on samen oder on frucht abfallen / gleich wie die blumen an der pestilentz-
wurtzel. Im ende des hornungs thut sich der Meerrhettich auf / und stoft kleine krause zerspaltene bletlin
/ die seind in der ersten anzusehen als die kleine bletter am Farnkraut / werden mit der zeit lang unnd breit
/ alsdann verschwinden die Kerben an gemelten blettern ... (Bliitenknospen)...“und werden zu kleinen
weillen bliimlin / welche so sie widerumb abfallen / wachsen seer kleine schotlin daraus / nit gréfer dann
des kleinen seckelkrauts / darin ich nie kein samen funden.*
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Die Herkunft der Art und die Ursache ihrer Sterilitéit konnen hier nicht aufgekldrt werden. Die Hypothe-
sen dazu und auch die vorliegenden Kenntnisse der systematischen Stellung der Art und ihrer Variabilitét
werden zusammengefasst. Eigene Untersuchungen ergénzen die Kenntnis der Standortsverhiltnisse, des
Ausbreitungsmodus, des Areals, der Spross-Morphologie, der Heterophyllie, der Bewurzelung, der jah-
reszeitlichen Entwicklung, der Bliitenbesucher, der Regeneration und der Blatt-Anatomie.

2 Systematische Stellung und Gliederung der Gattung Armoracia

Die Gattung Armoracia G. GAERTN., B. MEY. & SCHERB. (nomen conservandum) wird innerhalb der
Brassicaceae zur Tribus Cardamineae DUMORT. gestellt (WARWICK et al. 2010, KocH in <brassibase.cos.
uni-heidelberg.de> 2016). Diese Tribus umfasst 12 Gattungen mit insgesamt etwa 340 Arten. Die meisten
Gattungen sind auf der Nordhemisphire verbreitet, vor allem auf den Westseiten der beiden Nordkonti-
nente, viele in mediterranoiden Klimaten. Armoracia (drei Arten) ist urspriinglich auf das geméBigte und
kalte Eurasien beschrinkt, Barbarea W. T. AiToN (22 Arten) kommt aufer auf der Nordhemisphire mit
zwei Arten auch in Australien vor, Aplanodes MARAIS (zwei Arten) nur in Stidafrika, Rorippa Scop. (86
Arten) und Cardamine L. (incl. Dentaria L., 200 Arten) sind nahezu weltweit verbreitet. Als sechste der in
Mitteleuropa vorkommenden Gattungen gehort noch Nasturtium W. T. AITON (fiinf Arten) zur Tribus. Mit
Armoracia besonders nahe verwandt ist Rorippa Scop. (WARWICK et al. 2010, FUKusHIMA et al. 2014,
KocH in <brassibase.cos.uni-heidelberg.de> 2016).

Viele Arten der Tribus stimmen mit der Gattung Armoracia in der Bindung an feuchte, wechselnasse oder
nasse Standorte liberein (Rorippa, Nasturtium u. a.). Viele sind auch wie der Meerrettich zu extremer
Regeneration (z. B. Brutblittchen bei Cardamine) und Wurzelsprossbildung (Rorippa, Nasturtium) in der
Lage, auch Heterophyllie kommt oft vor (Rorippa austriaca, R. aquatica). Wie Armoracia rusticana ist
auch Cardamine bulbifera in unserem Gebiet zur fast ausschlieBlich vegetativen Reproduktion iiberge-
gangen.

Zu Armoracia gehoren auller A. rusticana noch zwei Arten, Armoracia macrocarpa (WALDST. & KIT. ex
WILLD. Sp. pl. ed. 4 1800) Kit. ex BAUMG. und Armoracia sisymbrioides (DC.) CAJANDER!. Gemeinsam
ist allen Arten die Lebensform Geophyt (nicht Hemikryptophyt, da Uberwinterungsknospe etwa 2cm
tief im Boden), die dicke (1 bis > 3cm) Pfahlwurzel, die fehlende Behaarung, die Heterophyllie, der
doppeltraubige Bliitenstand mit 100 bis iiber 300 Bliiten, die duftenden Bliiten mit etwa 8 —12 mm langen,
spatel- bis loffelformigen weillen Kronblittern, die unbegrenzte Lebensdauer und die wohl tetraploide
Chromosomenzahl 2n = 32.

Armoracia sisymbrioides ist von A. rusticana durch wenige lanzettliche, allmidhlich in den Stiel ver-
schmilerte Grundblitter und zahlreiche hell bldulichgriine, stingelumfassende Stingelblitter unterschie-
den. Die 10-30 x 3—8 mm grofen Friichte sind walzenformig mit 15 bis 25 Samen. Der Sténgel ist wie
bei A. rusticana 50-150cm hoch, die Pfahlwurzel nur etwa 1cm dick. Verbreitet ist diese Art in den
Stromtilern vom temperaten bis zum borealen West- und Zentralsibirien und Jakutien bis an die untere
Lena, isoliert in Burjétien und Nord-Sachalin (Abb. 1). Die Standorte sind im Friihjahr iiberflutete Auwie-
sen an Ufern von Fliissen und Seen (MALYSEV & PESKOVA 1994).

Armoracia macrocarpa dhnelt dem Kultur-Meerrettich stirker. Sie wird als Ausgangsart von A. ru-
sticana angesehen (MILLER et al. 2010). Nach Flora Europaea (1963) soll sich A. macrocarpa neben
Frucht-Merkmalen durch die gewohnlich ungeteilten unteren Blitter von A. rusticana unterscheiden.
Dieser Unterschied trifft aber nicht zu, die unteren 5-7(-?) Blitter von A. macrocarpa sind genauso

1 Als Armoracia lacustris (GRAY) AL-SHEBAZ & BATES wurde von AL-SHEBAZ & BATES (1987) auch die in den Ost-
lichen USA und SO-Kanada, besonders in den Pririe-Gebieten verbreitete Rorippa aquatica (EATON) PALMER &
STEYERMARK (Syn.: Neobeckia aquatica (EATON) GREENE, Cochlearia aquatica EATON) zu Armoracia gestellt.
Molekulartaxonomische Daten belegen aber eindeutig die Zugehorigkeit zu Rorippa (NAKAYAMA et al. 2014).
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fiederschnittig wie die von A. rusticana (Herbarbeleg in HAL). Nach der griindlichen Beschreibung in
Flora Slovenska (2002) sind die Schotchen 9-11(-13) x (4—)5—6mm groB, sie enthalten 10-25 reife
Samen, diese sind 2,0 x 1,2—1,8 mm grol3 (A. rusticana: Schotchen 4—6(-7) x (2-)2,5-3,5 mm grof} mit
0(—4) Samen, diese 1,0 x 0,4—0,6 mm grof3). AuBerdem sind bei A. macrocarpa die Grundblattspreiten
ofter spitz und gehen allméhlich in den Blattstiel tiber, die Stdngelblitter sind weniger zahlreich (ohne
den Bliitenstand etwa 5 statt 25-50 bei A. rusticana), der Bliitentrieb ist niedriger und am Grund schwi-
cher (50-90 x 0,5-1cm) als bei A. rusticana (0,50-150 x 2,0 bis etwa 5,0cm), aber doppelt so hoch
wie die Grundblitter (bei A. rusticana etwa ebenso hoch wie die Grundblitter oder wenig hoher, SCHEEL
1976). Gegen Albugo candida, eine wichtige Krankheit von Armoracia rusticana, ist A. macrocarpa
vollkommen resistent (SCHEEL 1974).

. Armoracia rusticana
i Areal
() Unscharfe
e Punktnachweis
2 fraglich
A. sisymbrioides
A. macrocarpa

Abb. 1 Gesamtverbreitung von Armoracia sisymbrioides (DC.) CAJAND., A. macrocarpa (WALDST. & KIT. ex
WIiLLD.) KiIT. ex BAUMG. und A. rusticana G. GAERTN., B. MEY. & ScHERB. auf der Nordhemisphire. A.
rusticana iiberall nur synanthrop, ohne genaue Fundortsangabe auch in China (Hebei, Heilongijang, Jilin,
Jiangsu und Liaoning), nach Bajkov (2005) auch in Westsibirien, im Altai-Jenissej-, Tunguska-Lena- und
Baikalsee-Gebiet, auf der Siid-Hemisphire in Neuseeland und Tasmanien. (Entwurf: A.-M. Barniske, E. J.
Jager, E. Welk).

Fig. 1  General distribution of A. sisymbrioides, A. macrocarpa and A. rusticana in the northern hemisphere; without
exact locality also in China (Hebei, Heilongijang, Jilin, Jiangsu und Liaoning), after BAskov (2005) Western
Siberia, regions of Altay-Yenissey, Tunguska-Lena and Lake Baykal. In the southern hemisphere in New
Zealand and Tasmania.

Die Standorte von A. macrocarpa sind nach So6 (1968) basiklin, miBig thermophil, hygrophil bis hy-
datophil und kaum nitrophil, die besiedelten Pflanzengesellschaften gehoren zum Phragmition (Scirpo-
Phragmitetum austro-orientale, Phalaridetum arundinaceae), aber auch zu den Bidentetea und zu feuchten
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Weiden (Agrostio-Alopecuretum pratensis). Im Unterschied zu A. rusticana vertriagt A. macrocarpa auch
Salz. Thr Areal erstreckt sich von der Donau-Niederung in Ungarn (im Thei3-Gebiet nicht selten) bis in
die Ebene der Siidost-Slowakei, nach Transsilvanien, zum Tal der unteren Donau in Ruménien und Bul-
garien (wenige Vorkommen, vgl. STEVANOVIC et al. 2011), bis nach Kroatien und Serbien, iiberall kaum
iiber 200m N.N. (Abb.1). Die Vorkommen in Serbien sind fast alle erloschen (so bei Belgrad, PozZarevac,
Fruska Gora, Deliblatsker Sand, evtl. noch existent in der Wojwodina), die in Kroatien, Ruménien, Bul-
garien und in der Slowakei sind gefihrdet. Deshalb wurde die Art in die [UCN Red List gefihrdeter Arten
aufgenommen (STEVANOVIC et al. 2011), und in der Slowakei steht sie unter gesetzlichem Schutz (HoLUB
1999). Eine anthropogene Areal-Ausweitung ist nicht bekannt. Eine Bastardierung mit A. rusticana ist
bisher wohl nicht gegliickt.

3  Variabilitit von Armoracia rusticana

Obwohl vom Meerrettich keine Unterarten oder Varietiten unterschieden werden, ist die Art nicht ein-
heitlich. In Mitteleuropa werden nach der Stirke des Wuchses, der Hérte des Wurzel-Gewebes und der
Schirfe des Geschmacks mehrere lokale Selektionen unterschieden (VOGEL 1996):

Bayerischer Meerrettich (Baiersdorfer M.): weich, mild; Hamburger M.: weich, scharf; Spreewilder
M.: sehr scharf; Badischer (Laufener) M.: weich, mild; Steirischer und Jugoslawischer M. (Edelko-
fener, Nederling, Novi Sad, Bulgarischer): starkwiichsig, scharf, besonders hart, mit viel Trockensub-
stanz.

Konstante Merkmale fiir die Unterscheidung von 10 mitteleuropidischen Klonen sind die Form der Roset-
tenblatt-Spreiten (spitz/stumpf, Basis herzformig/in den Stiel verschmélert), ihre Struktur (glatt/ runzelig)
und das Verhéltnis ihrer Linge zu der des Blattstiels (SCHEEL 1977).

Fiir Finnland, Schweden, Norwegen und Déinemark wurde der Glucosinolat-Gehalt verschiedener Her-
kiinfte untersucht (WEDELBACK-BLADH 2014). Die genetisch fixierten Unterschiede waren besonders bei
den finnischen Herkiinften bemerkenswert groB, sie korrelierten jedoch nicht mit morphologischen Merk-
malen. Die Verschiedenheit der Herkiinfte wird auf die unterschiedliche Herkunft bei der friihen Ein-
schleppung (iiber Kloster) zuriickgefiihrt. Die lokalen Selektionen wurden durch die ausschlieBlich vege-
tative Vermehrung fixiert. Auch bei den in Siiditalien kultivierten Herkiinften gibt es grof3e Unterschiede
im Glucosinolat-Gehalt (AGNETA et al. 2014). In Amerika wird aufer dem ,,Normaltyp* (Common), ,.Big
Top Western* und ,,Swiss“ (RHODES et al. 1965, 1969) ein Bohmischer Typ unterschieden, der nur einen
geringen Glucosinolat-Gehalt hat. Bei diesem Typ fand WEBER (1949) pollenfertile Pflanzen und nach
Selbstbestidubung auch eine (seltene) Ausbildung fruchtbarer Samen.

Die in HEGI (1986) erwihnten f. integra (HERM.) MARKGRAF (alle Blitter ungeteilt) und f. pinnatifida
Opriz (alle Blitter fiederspaltig) sind Ausdruck natiirlicher (altersbedingter und jahreszeitlicher) Variabili-
tit und haben keinen taxonomischen Wert.

4  Standortsbedingungen und Pflanzengesellschaften von Armoracia rusticana

Zur Charakterisierung der Standortsamplitude und der Gesellschaftsbindung wurden 30 eigene Vegetati-
onsaufnahmen aus der Umgebung von Halle und Brandenburg sowie 15 aus Mecklenburg-Vorpommern
ausgewertet. Die Zuordnung zu Pflanzengesellschaften erfolgte nach SCHUBERT et al. (2001). Nach den
Zeigerwerten (ELLENBERG et al. 1991) der Arten in diesen Aufnahmen wurde die 6kologische Amplitude
und der Mittelwert angegeben (Tabellen bei BARNISKE 2002). Die Gesellschaften mit Armoracia rusti-
cana waren meistens ruderal oder ruderal beeinflusst, Standorte waren vor allem Griaben, Wegridnder und
Frischwiesen, auch Schuttpldtze und dorfliche Ruderalstellen, nach BRANDES & SANDER (1995) auch
Flussufer (Elbe):
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Verb. Arrhenatherion elatioris
Asso. Dauco-Arrhenatheretum elatioris,
Tanaceto vulgaris Arrhenatheretum elatioris;
Verb. Cynosurion cristati
Asso. Lolietum perennis;
Verb. Dauco-Melilotion
Asso.Tanaceto-Artemisietum vulgaris,
Dauco-Picridetum;
Verb. Convolvulo-Agropyrion repentis
Asso. Calamagrostis epigejos-Gesellschaft,
Poetum pratensis- compressae,
Agropyretum repentis,
Convolvulo arvensis-Brometum inermis;
Verb. Sisymbrion officinalis
Asso. Hordeetum murini;
Verb. Arction lappae
Asso. Arctio-Rumicetum obtusifolii (Kennart);
Verb. Malvion neglecta
Asso. Urtico-Anthemidetum cotulae,
Chenopodium rubrum-Facies (Schlammteich-Ufer),
Helianthus tuberosus-Facies (Damm-Krone).

Fiir Westdeutschland nennt OBERDORFER (1979) A. rusticana als Verbands-Charakterart des Arction,
auferdem Vorkommen im Aegopodion, also in meist beschatteten Wald- und Gebiischrindern. Solche
Vorkommen konnten fiir unser Gebiet nicht bestétigt werden, sie sind fiir die lichtliebende Pflanze sicher
nicht typisch. Auch Vorkommen im Convolvulion sepium konnten wir nicht beobachten. Nach Wisskir-
chen und Adolphi (mdl. Mitteilungen) wurden solche Standorte aber im Rhein-Gebiet gefunden.

Die Zeigerwert-Mittel dieser Gesellschaften liegen
fiir die Lichtzahl bei 6,9-7,6,
fiir die Temperaturzahl bei 5,5-6,3,
fiir die Feuchtezahl bei 4,3-5,6,
fiir die Reaktionszahl bei 6,5-7,3,
fiir die Stickstoffzahl bei 5,9—-8,4 und
fiir die Salzzahl bei 0,1-0,3.

Das heifit, dass alle Standorte gut belichtet, etwas wirmebegiinstigt, deutlich basiklin, stickstoffreich,
frisch bis feucht und nicht versalzt sind. Die Boden sind gewohnlich tiefgriindig und feinerdereich, meist
lehmig, seltener sandig. Verwilderter Meerrettich fehlt in Trockenrasen, Halbtrockenrasen, Magerrasen,
in Wildern, Forsten und Gebiischen, in Mooren und stindig nassen Uferzonen wie auch an Salzstellen.
Auch im Bergland tiber 500(=750) m N.N. tritt die Art stark zuriick, wie die Florenatlanten der Bundes-
lander zeigen (Erzgebirge, Thiiringer Wald, Harz, Schwarzwald, Bayerischer Wald, Alpen und Vorland
usw.), ausnahmsweise wird eine Verwilderung in den Nordkarpaten (KeZmarska chata) aus 1620 m N.N.
genannt. Nur zerstreut siedelt die Art in den Lockersandgebieten Brandenburgs und Bayerns, in Nie-
dersachsen und Schleswig-Holstein auflerhalb dicht besiedelter Gebiete.

Wihrend A. rusticana also feuchte bis frische Standorte bevorzugt, sind die beiden verwandten Arten eher
an zeitweilig nassen, tiberfluteten Ufern zu finden.

Die héufigsten Begleiter des Meerrettichs waren in Mecklenburg Urtica dioica (Stetigkeit > 90 %), Rumex
obtusifolius, Arctium tomentosum, Heracleum sphondylium, Ballota nigra, Anthriscus sylvestris und Arte-
misia vulgaris (mit Stetigkeit > 50 %); Aegopodium podagraria, Potentilla anserina, Carduus crispus,
Cirsium arvense (mit Stetigkeit > 33 %).
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In Brandenburg und Sachsen-Anhalt gehorten zu den Arten mit den hochsten Stetigkeitswerten (> 50 %):
Dactylis glomerata, Elytrigia repens, Poa trivialis, Poa pratensis, Cirsium arvense, Artemisia vulgaris,
Lolium perenne, Festuca rubra, Urtica dioica und Taraxacum sect. Taraxacum; in > 30 % der Fliachen
traten auf Brachythecium rutabulum, Lactuca serriola, Convolvulus arvensis, Arrhenatherum elatius,
Daucus carota und Achillea millefolium; > 20 % Stetigkeit hatten Rubus caesius, Solidago canadensis,
Diplotaxis tenuifolia, Ranunculus repens, Sisymbrium loeselii, Capsella bursa-pastoris, Polygonum avi-
culare, Cerastium holosteoides und Tanacetum vulgare.

5  Areal und Ausbreitungsweise von Armoracia rusticana

Fiir Armoracia rusticana wurden frither oft urspriingliche, natiirliche Vorkommen im Siiden des europi-
ischen Russlands, auf der Krim, in der Ukraine oder in der Moldau-Republik vermutet, aber die neuen
Floren geben auch fiir diese Gebiete nur kultivierte und verwilderte Vorkommen an. Es handelt sich viel-
leicht um einen anthropogen entstandenen Andkophyten (Pflanze ohne Heimat). Das europidische Areal
(Abb. 1) ist in den Grundziigen schon archidophytisch ausgefiillt worden, d. h., es ist vor iiber 500 Jahren
durch Verwilderung aus der in Mitteleuropa tiber 1000-jdhrigen, in Skandinavien iiber 700-jahrigen Kul-
tur entstanden (WEDELBACK BLADH 2014). Nach Nordamerika ist der Meerrettich mit den ersten Siedlern
gelangt. In Quebec wurde er spétestens 1850 auch verwildert beobachtet, seine Verbreitung stimmt dort
recht gut mit den im 19. Jh. besiedelten Gebieten iiberein (ROUSSEAU 1968). Wie schon Bock (1546)
feststellte, besiedelt die einmal eingeschleppte Pflanze ihren Wuchsort sehr konstant und ist kaum wie-
der auszurotten. Mit ihrer Konkurrenz-Strategie ist sie als Agriophyt in Mitteleuropa fest eingebiirgert
(LoHMEYER & Sukopp 1992). Das europiische Areal zeigt trotz der nur durch Wurzelstiicke erfolgten
Ausbreitung (s. unten) ein ausgefiilltes Bild und eine erstaunliche Ahnlichkeit mit dem anderer subozea-
nisch—subkontinentaler Arten der submeridionalen bis subborealen Zone Europas, also z. B. Acer plata-
noides, Asarum europaeum, Campanula persicifolia, C. rapunculoides, Geranium palustre und anderer
Arten des Asarum europaeum-Arealtyps (Karten bei MEUSEL & JAGER 1992), aber auch Nordamerikas
(dort wegen der Sommerniederschlige besonders im Osten). Im Zuriicktreten in den hochozeanischen
Gebieten von Irland und NW-Frankreich, sowie im Fehlen in NW-Spanien und Portugal duf3ert sich bei
diesen Arten eine Kiltebediirftigkeit fiir die Auflosung der Winterruhe (fiir Armoracia: Englische Wiki-
pedia 2016). Alle zeichnen sich durch einen festen Belaubungs-Rhythmus aus, auch wenn einige tiber-
winternd griin sind (z. B. Asarum, Campanula persicifolia). Wegen hoher Anspriiche an sommerliche
Feuchtigkeit fehlen die Arten im sommertrockenen siidlichen Mediterrangebiet. Im Norden reichen ihre
Vorkommen wenig iiber die Laubwaldgrenze hinaus und entsprechen der Bindung an eine mindestens
vier Monate dauernde frostfreie Zeit im Jahr. In Sibirien verwildert der Meerrettich nach Baskov (2005)
auch in Westsibirien, im Altai-Jenissej-Gebiet, im Tunguska-Lena-Gebiet und im Baikalsee-Gebiet. Bei
MALYSEV & PESKovA (1994) finden sich fiir diese Gebiete keine Angaben von Verwilderungen. Auch
aus China (Provinzen Heilongjiang, Jilin, Liaoning, Hebei, Jiangsu, also im ganzen humiden Nordosten)
liegen keine genaueren Fundortsangaben vor. — Das Kulturareal reicht wenig iiber die verwilderten Vor-
kommen hinaus (z. B. Siiditalien: AGNETA et al. 2014, Israel, S-Afrika).

Die Ausbreitung der Pflanze erfolgt durch Wurzelstiicke, die beim Ausgraben zu grof3 gewordener
Pflanzen im Garten oder beim Stralen- und Wegebau, beim Reinigen von Griben oder Bichen und bei
Uferschutz-MafBnahmen unbeabsichtigt verschleppt werden (Anthropochorie, agochore Hemerochorie,
BonN & PoscHLOD 1998; ,,Linien-Migration®, Abb. 2). Moglich ist auch der Wasser-Transport von Wur-
zeln, die an Fliissen durch Stromung und Eisgang freigelegt und abgerissen wurden (Hydrochorie). Ohne
den Transport von Waurzelstiicken kann sich der Meerrettich nicht {iber grolere Strecken ausbreiten, an-
ders als viele Wurzelsprosspflanzen, bei denen neue Pflanzen spontan an langen, horizontal streichenden
Auslduferwurzeln entstehen (z. B. Prunus spinosa oder Populus tremula). Ein Bestand von etwa 100
Meerrettich-Pflanzen, der vor tiber 50 Jahren durch Transport von Erde aus Kleingérten bei der Anlage des
Hochwasserschutz-Dammes an der Siidost-Grenze von Halle-Neustadt begriindet wurde, hat sich seitdem
an dem einheitlich feuchten, kilometerlangen Damm nicht weiter ausbreiten konnen (s. auch Kap. 7).
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Abb. 2 Ausbreitung des Meerrettichs an einem Koppelzaun infolge des Transportes von Wurzelstiicken bei der Gra-
benreinigung 1995, auch nach 20 Jahren keine weitere Ausbreitung (,,Linienmigration*, Bennstedt 20.10.2016,
Blitter bis 1,15 m hoch; Foto: E. J. Jiger).

Fig.2 ,Line migration“ by root fragments along a wire fence due to the clearing of a ditch; even after 20 years no
expansion of the stand. Bennstedt near Halle (Saale). Leaves up to 1,15m high.

6  Morphologie und Entwicklungszyklus

Keimling: Nach Aussaat von etwa 300 frisch gesammelten, unfruchtbar scheinenden Friichten entwi-
ckelten sich Ende Juni nach vier bis fiinf Tagen in Topfkultur auf gedéimpfter Einheitserde drei Keimpflan-
zen (Abb. 3), sie starben aber bald darauf wieder ab. Das Hypocotyl war kurz, die Keimblitter waren etwa
6mm lang gestielt, ihre in den Stiel verschmilerte Spreite 12 x Smm grof3, verkehrteiférmig und oben
breit abgerundet oder etwas ausgerandet. Die Spreite des ersten Primirblattes war rundlich, am Grund
gestutzt, beiderseits mit drei Kerbzihnen, das zweite Primérblatt hatte eine elliptische Spreite und beider-
seits sechs Kerbzéhne, die Nervatur war brochidodrom (s. unten). Abbildungen von dhnlichen Keimlingen
finden sich auch bei WEBER (1949). Eine bei MULLER 1978 abgebildete Keimpflanze stammt sicher nicht
vom Meerrettich, weil sie behaart ist, auch entspricht der Blattrand nicht unserer Art.

Rosettenblitter2: Uber das Jugendstadium (vegetative, juvenile Stadium) und seine Dauer im Freiland
ist nichts bekannt. Wahrscheinlich wird es mehr als ein Jahr dauern, denn fiir die Bliitenanlage ist eine
Erstarkung mit wenigstens vier grolen Rosettenblittern notwendig, die wahrscheinlich im Jahr der Kei-
mung nicht mehr ausgebildet werden.

Eine mindestens einjihrige Erstarkung fiir den Beginn der generativen Phase geht auch aus der Entwick-
lung schwacher Wurzel(Kallus)sprosse hervor, die mit < 4 Rosettenblittern keinen Bliitenstingel anlegen.
Im vegetativen Stadium und an schwachen, nicht bliihreifen Bodensprossen (Wurzel-, Kallus- und Inno-
vationstrieben) werden nur die lang gestielten Rosettenblitter entwickelt.

2 Obwohl die wenigen groBlen basalen Laubblitter des Meerrettichs nahezu senkrecht stehen und dem Bild
einer Rosette ebenso wenig wie die Rosetten von Horstgrasblittern entsprechen, wird der Begriff (auch
Halbrosettenpflanze) beibehalten, um die an der gestauchten Sprossbasis stehenden Blitter von den Stidngelblittern
zu unterscheiden.
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Abb. 3  Keimpflanzen von A. rusticana (Topfkultur, Juni 2001; Foto: E. J. Jager).

Fig.3  Seedlings of A. rusticana (pot culture, June 2001).

Der am Grund auf etwa 4-5 x 3—4cm kegelmantel-formig erweiterte, weiter oben fast ganz unifazial
gebaute, (7-)9-11(-12) mm dicke, im Querschnitt rundlich-elliptische und ldngs geriefte Blattstiel ist
durch seine Konstruktion (,,Verbund-Bauweise®) sehr fest und biege-elastisch (ringférmiger Mantel aus
4-5 Kollenchym-Schichten, um die 13-17 peripheren Leitbiindel-Gruppen jeweils 2-5 Stringe langer
Sklerenchymfasern, s. Abb. 5 und 22). Die Basis des Blattstiels ist scheidenférmig erweitert, sie um-
schlieBt die nichsten, spirodistich (also fast zweizeilig) angeordneten jiingeren Blattanlagen. Bei den
unter 25 cm langen ersten Blittern ist der Stiel etwas ldnger als die Spreite, bei grofen, bis 1,25m langen
Rosettenblittern ist das Verhiltnis umgekehrt (z. B. Stiel 42cm, Spreite 68 cm).

Die Blattspreiten der Rosettenblitter gehoren (zusammen mit der von Rumex hydrolapathum, Petasites
hybridus und Arctium) zu den grofiten in der mitteleuropdischen Flora. Die grof3ten im Bestand Abb. 2 ma-
Ben 68 x 24cm und wogen 65 g. Die Spreite ist ldnglich-elliptisch, oben gewohnlich stumpf, am Grund
gestutzt, ein Saum lduft aber einigecm am Stiel herab. Wenn die Mittelrippe bereits ausgewachsen ist,
wachsen die Spreitenhélften noch weiter in die Breite und Linge. Dadurch werden sie stark wellig (un-
dulat). Eine Messung nahe dem Blattrand ergab eine fast um die Hilfte groflere Linge als die der Mit-
telrippe. Die senkrecht stehenden Spreiten konnen so durch den Wind weniger geschidigt werden. Die
(2-)3-7(-9) Rosettenblitter eines Sprosses sind bis zum Juli vollzéhlig und vollkommen ausgewachsen.
Neue kommen bis zum Jahresende nur dann dazu, wenn die Rosette abgeméht wird (Kap. 7). Anfang
November vergilben die Rosettenblitter auch ohne Frosteinwirkung, nach kurzer Zeit vertrocknen sie und
zerbroseln bald. Die nach Mahd ausgetriebenen Ersatz-Rosetten bleiben bis Mitte Dezember griin, auch
nach mehreren Néchten mit -8° C.

Nervatur: Vom Mittelnerv entspringen beiderseits (15-)25-30(-34) fischgritenartig parallel angeord-
nete Seitennerven 1. Ordnung. (Dazwischen treten oft schwache Zwischennerven auf.) Nach etwa 2/3 bis
3/4 der Spreitenhilften-Breite verzweigen sie sich dichotom in zwei Aste, die mit denen des vorigen und
des ndchsten Seitennervs 1. Ordnung eine Schlinge bilden (brochidodrome = schlingldufige Nervatur,
Abb. 6, 7). Aus dem Gipfel der so entstandenen Schlinge entspringen Seitennerven 2. Ordnung, die ihrer-
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Abb. 4 Schema der Wuchsform von A. rusticana. Links: Oberer Teil des Bliitenstandes. Signaturen: offene Quadrate:
abgefallene Bliiten(knospen); durchkreuzte Kreise: verbliihte Bliiten und junge, sterile Friichte; offene Kreise:
offene Bliiten; Dreiecke: Bliiten-Gallen von Dasineura armoraciae; schwarze Punkte: Bliitenknospen. —
Rechts: Wuchsformschema ohne den links dargestellten oberen Teil des Bliitenstandes. Gestrichelt: vorjdh-
riger Trieb und abgestorbene Blitter; durchstrichen: fiederschnittige Blétter. Beachte die Konkauleszenz und
Rekauleszenz der Seitentrauben und ihrer Tragblitter und die absteigend serialen Beiknospen (Zeichnung:
A.-M. Barniske).

Fig.4 Growth form pattern of A. rusticana. Left: Upper part of the inflorescence; open quadrats: flowers or buds
fallen off; crossed circles: faded flowers and sterile fruits; open circles: open flowers; triangles: flower galls
of Dasineura armoraciae; points: flower buds. — Right: Growth form pattern without the uppermost part of
the inflorescece; dashed: shoot of the last year and decayed leaves; crossed lines: pinnatifide leaves. Note the
concaulescence, recaulescence and accessory buds in the inflorescence.

Abb. 5 Sklerenchymfaser-Gruppen des Blattstiels (vgl. Abb. 22), die bei der Mahd im September stehenblieben
(Foto: E. J. Jager, 30.10.2016).

Fig. 5 Groups of sclerenchyma fibers that were not cut when plants were mowed in September.



10 BARNISKE et al.: Wuchsform und Biologie von Armoracia rusticana (Meerrettich)

seits mit den Nachbarnerven 2. Ordnung Schlingen bilden. Auch Schlingen 3. (und 4.) Ordnung werden
noch ausgebildet. Die Seitennerven 4. oder 5. Ordnung miinden in einen Kerbzahn und bilden dort eine
Wasserspalte (Hydathode), die fliissiges Wasser absondern kann (Abb. 7). Da die Nerven oberseits einge-
senkt sind und unterseits hervortreten, ist die Spreite stark runzelig.

Abb. 6 (links) Junge Rosettenblitter, Ober- und Unterseite. 26.04.2016. (Foto: E. J. Jdger).

Fig. 6  (left) Young rosette leaves, upper and lower side.

Abb. 7 (rechts) Rand eines Rosettenblattes (Oberseite). Die Seitennerven 1., 2. und 3. Ordnung bilden Schlingen
(brochidodrome Nervatur), die der 4. Ordnung enden in den Kerbzihnen in Hydathoden (Foto: E. J. Jager).

Fig. 7  (right) Crenate margin of a rosette leaf (upper side). The veins of the first, second and third order form loops.
(brochidodromous nervature), those of the 4th order end in hydathodes.

Sobald die Pflanze etwa vier bis fiinf groBe Rosettenblitter ausgebildet hat, ist sie kriftig genug, um
einen Bliitentrieb anzulegen. Das ist an der am Grund sitzenden Sprossknospe schon im August daran
zu erkennen, dass nun nicht mehr wenige distich angeordnete Blattprimordien ausgebildet werden, son-
dern zahlreiche in zerstreuter (disperser, schraubiger) Stellung. Im September ist in der Sprossknospe
deutlich zu sehen, dass die Spreiten der ersten 8 —12(-20) Blitter fiederschnittig, also bis zur Mittelrippe
geteilt sind (Abb. 8). (Bei der nahe verwandten Rorippa aquatica fanden NAKAYAMA & KiMuURra (2015),
dass die Temperatur der Rosettenblittern das Signal fiir die Anlage von fiederschnittigen Blittern ist.)
Die Segmente sind bei den voll entwickelten ersten Blittern fast fadenférmig und 4—8cm lang, bei den
ndchsten ldnglich und nur 2cm lang (Abb. 9, 10). Nach dem 12. bis 20. Blatt erfolgt ziemlich plotzlich
der Ubergang zu unzerteilten, lanzettlichen Blittern. Die Spreite der unteren von ihnen ist in einen bis
4cm langen Stiel verschmilert, ihr Rand ist kerbzédhnig, die oberen sind ungestielt und als Tragblitter der
unteren Seitentrauben des Bliitenstandes schlielich ganzrandig.
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Abb. 8 Knospe des Bliitensprosses mit der Anlage fie-  Abb. 9 Junger Bliitentrieb mit 14 fiederschnittigen und
derschnittiger Blitter. 25.09.2016 (Foto: E. J. > 20 ungeteilten lanzettlichen Blittern, die ober-
Jager). sten sitzend und ganzrandig. Links: Die beiden
(ersten) Rosettenblitter eines Innovationstriebes
neben dem Bliitentrieb. 25.04.2016 (Foto: E. J.
Jdger).

Fig. 8 Bud of the flowering shoot with primordia of
pinnatisect leaves.

Fig.9  Young generative stem with 14 pinnatisect and
> 20 undivided lanceolate leaves, the lower ones
petiolate and crenate-dentate, the uppermost
sessile and entire. Left: Two first leaves of a
sympodial innovation rosette close to the gene-
rative stem. 2016 April 25.

Der Bliitenstand, der Mitte April noch kugelig zusammengezogen ist (Abb. 11), streckt sich im Mai
schnell und wird zu einer breiten Doppeltraube (TROLL 1964). Einige der unteren Zweige konnen sich zur
2. Ordnung (Tribotryum), selten bis zur 3. Ordnung (Pleiobotryum) verzweigen. An den (6—)10—-19cm
langen Trauben stehen je etwa (15-)20(-30) Bliiten auf diinnen, beim Fruchten 10—17(-20) mm langen
Stielen (Abb. 12). Viele der basalen Bliitenknospen fallen ab, ohne sich zu 6ffnen, und auch die 3 x 1 mm
groflen unfruchtbaren Schotchen fallen mit den (4 —)6—7 unfruchtbaren Samenanlagen bald ab. Bei Anga-
ben von kugelig angeschwollenen Friichten kann es sich um Verwechslungen mit Gallen von Dasineura
armoraciae VIMMER handeln, in denen die verdickten Bliitenhiillblitter eine griine, kugelige Hiille von
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Abb. 10 Blattfolge an der Basis eines jungen Bliitentriebes (Blatt 2, 6, 9, 10, 11, 12, 13, 14). 25.04.2016. (Foto: E. J.
Jdger).

Fig. 10 Sequence of leaves at the base of a young generative stem (leaf 2, 6, 9, 10, 11, 12, 13, 14). 2016 April 25.

4 -7 mm Durchmesser um die zwei bis fiinf etwa 2 mm groBen gelblichen Larven der Gallmiicke bilden)3.
Wenn aber in seltenen Fillen Friichte ausgebildet werden, so erfolgt die Befruchtung der Bliiten 18-30
Stunden nach der Bestdubung und die Friichte reifen in drei bis vier Wochen (STOKES 1959).

In der Feldkultur kommt der Meerrettich nicht zur Bliite, da die erstarkten Wurzelstiicke vor der Bliitezeit
geerntet werden.

Die Bliitenbesucher wurden an einem sonnigen Tag (17. Mai 2000) iiber 10 Stunden in Halle, Peifnitz-
Insel, an einer grof3en Pflanze registriert (einige zusitzliche Finge an drei benachbarten Pflanzen). In dem
unspezifischen Spektrum tiberwiegen Kifer, kleine Fliegen, Kleinschmetterlinge und Ameisen. Die Zahl
der Besuche ist hinter dem Namen angegeben:

Kifer: Scheinbockkifer (Oedemera lurida) 1, Gemeiner Stachelkéfer (Mordella brachyura) 1, Riissel-
kifer (Protapion apricans) 1, Ceutorhynchus floralis 3, Zacladus affinis 1, Kohl-Erdfloh (Phyllotreta

3 Eine zufillig im Internet unter <pflanzengallen.de/gallenerzeuger.php?letter=D> bei der Suche nach der
Gallmiicke Dasineura armoraciae gefundene Abbildung eines Meerrettich- Fruchtstandes zeigt aber viele
vergroferte (etwa 4 x 6mm), nicht abfallende Friichte, wie sie bei den von uns untersuchten Pflanzen
nicht beobachtet wurden. Ob an dem Ort der Aufnahme (Ullersdorf/Sachsen) auch fruchtbare Samen
gebildet werden, wire zu priifen. Vielleicht ist das der auch von WEBER (1949) fiir Kreuzungen verwendete
Bohmische Meerrrettich, und vielleicht steht dieser der Ausgangsart A. macrocarpa noch nahe.
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Abb. 11 Bliitenstands-Knospe. Die terminale Traube ist durch einen Kranz groerer Bliitenknospen abgesetzt. Aufer
den Tragblittern der Seitentrauben sind die Sténgelblitter entfernt. 25.04.2016. (Foto: E. J. Jdger).

Fig. 11 Inflorescence bud. Stem leaves removed (with exception of those supporting the side racemes). The terminal
raceme set off by a circle of greater flower buds.

Abb. 12 Blithende Seitentraube mit gedffneten Bliiten, mit ungedftnet abfallenden Bliitenknospen und mit einzelnen
sterilen Schétchen. Aufbliihfolge akropetal. 20.05.2016. (Foto: E. J. Jédger).

Fig. 12 Lateral raceme of the inflorescence with open flowers, with flower buds falling off, and with some infertile
siliculae.
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Abb. 13 Bliitensprossknospe mit Infloreszenz-Anlage, umgeben von sieben Innovationsknospen. 45 Stidngelblatt-Anlagen
entfernt. Die undifferenzierten Bliitenanlagen als kleine Buckelchen erkennbar. 30.10.2016. (Foto: E. J. Jdger).

Fig. 13 Bud of inflorescence surrounded by seven innovation buds. 45 stem leaves removed. The flower primordia
recognizable as small knobs.

undulata) 1, Kurzdeckenfliigler (Staphylinidae) 1, Glanzkifer (Nitidulidae) 2, Florfliege (Chrysopi-
dae) 1, Florfliegenlarve 1, Fransenfliigler (Thysanoptera) und Blattlduse (Aphidina) nicht gezéhlt, Graue
Fleischfliegen (Sarcophaga carnaria) 2, kleine Fliegen (Diptera) 25, Schwebfliegen (Syrphidae) 6, Fliege
(Coremacera tristis) 1, Kleinschmetterlinge (Lepidoptera) 63, Weilllinge (Pieridae) 2, Ameisen (Formi-
cidae) 30, Erzwespen (Chalcididae) 3, Schlupfwespen (Ichneumonidae) 2, Bienen (Andrena) 4.

Die Innovation erfolgt nach der Biite sympodial aus einer (oder zwei, selten mehr, Abb. 13, 14) unteren
von etwa sechs Seitenknospen der Basis des Bliitentriebes, wieder mit gestielten Rosettenblittern. Durch
die sympodiale Erneuerung stehen die Triebe in dicht nestférmigen Gruppen (Abb. bei KLIMESOVA &
KLiMES 2016). Die zunéchst wieder distiche Stellung der Blitter geht bald in disperse Stellung iiber,
wenn die Sprossbasis rasch erstarkt. Zur Bliitezeit des Erneuerungstriebes ist die Narbe des vorjdhrigen
Bliitentriebes noch gut zu erkennen, oft auch die des vorvorjdhrigen Jahrestriebes. An den Narben der
Rosettenblatt-Scheiden erkennt man noch punktférmige Spuren der Leitbiindel-Stringe (Abb. 14), so dass
sie nicht mit Kontraktionsrillen verwechselt werden konnen. Obwohl Sprosse mit mehr als drei Zuwachs-
Jahren nicht beobachtet wurden (auch nicht in den Abbildungen von KLIMESOVA & KLIMES 2016), kann
kein Zweifel an der potentiellen Unsterblichkeit der Pflanze bestehen, da sie sich iiber Jahrhunderte ve-
getativ vermehren konnte.

7  Bewurzelung, Wurzelsprossbildung (Klonalitéit), Wiederaustrieb nach Mahd

Das Wurzelsystem des Meerrettichs ist kriftig, reicht tief und ist weit ausgedehnt. Nach KUTSCHERA &
LICHTENEGGER (1992, Foto) reicht es bis 240cm Tiefe, nach SMALL (1997) war die grofite gemessene
Tiefe sogar 500cm. Abb. 17 zeigt ein Profil bis in 75 cm Tiefe, das auf sandigem Boden in Brandenburg
freigelegt wurde. Der horizontale Radius der Bewurzelung betrug 90 cm. Die verdickte Hauptwurzel (die
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Abb. 14 Sprossbasis mit 2 kréftigen Innovationstrieben, dazwischen
die Narbe des Bliitentriebes vom Mai desselben Jahres. Ro-
settenblattnarben ringférmig mit punktfomigen Narben der
Leitbiindel-Gruppen. 30.10.2016. (Foto: E. J. Jdger).

Fig. 14 Rosette axis with 2 thick innovation rosettes, between them
the scar of the decayed flowering stem from May of the same
year. Circular scars of the rosette leaves with dark points at the
place of the groups of vascular bundles.

Abb. 15 (links) Sprossbasis Ende Oktober mit zwei nach Mahd im September regenerierten Rosetten, ein Blatt der
kleinen Rosette unzerteilt, alle iibrigen fiederteilig (aus Anlagen der basalen Bliitenspross-Blitter fiir das
néchste Jahr). (Foto: E. J. Jiger, 30.10.2016)

Abb. 16 (rechts) Ausschnitt aus Abb. 15. Seitennerven 1. Ordnung bilden Schlingen, Seitennerven 2. Ordnung verlau-
fen in die Spitzen der Blattzipfel. (Foto: E. J. Jager).

Fig. 15 (left) Rosette axis with 2 rosettes regenerated after mowing. Pinnatisect leaves developed from primordia of
lower leaves of the generative stem for the next year. 2016 Oct. 30.

Fig. 16 (right) Detail of Fig. 15. The side veins of st order form loops, those of second order run into the tip of the
leaf segments.
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nicht der gar nicht vorhandenen Primérwurzel entspricht) ist eine 2—-3 cm dicke Pfahlwurzel, deren Zel-
len im Winterhalbjahr von kugeligen Stirkekornern erfiillt sind. Aus dickeren basisnahen Seitenwurzeln
werden die etwa 20-30 x 0,8cm messenden ,,Kopffechser* geschnitten. Sie werden im Friihjahr (sel-
tener schon im Herbst) schrig in den Boden gelegt und ergeben im Anbau die dicken Wurzeln, die als
»Stangen® in den Handel kommen. Das Dickenwachstum dieser (relativen) Hauptwurzel erfolgt durch
mehrfache Bildung von Kambien (Abb. bei CArRLQUIST 2016). Die Verzweigung der Wurzeln reicht bis
zur 5. Ordnung. Seitenwurzeln an nicht verdickten Wurzeln entstehen im Perizykel tiber den meist 3(—4)
Xylemstrahlen, sie stehen daher in drei Orthostichen (SCHEEL 1966). Im Wurzelholz sind die Gefifie
von Scheiden aus dickwandigen Zellen umgeben, die an das Speicherparenchym angrenzen (CARLQUIST
2016). Das Xylem der Seitenwurzel schlieit sich an die dufieren Teile des Xylemstranges an, das Phlo-
em nimmt Verbindung mit den rechts und links liegenden Phloemteilen der Mutterwurzel auf. Bei den
sekundir verdickten Wurzeln entstehen die Seitenwurzeln im Kambium, unabhéngig von der Lage der
Markstrahlen. Solche Seitenwurzeln treten oft zusammen mit Wurzelknospen auf (Abb. bei RAUH 1941).
Ihre Anordnung ist regellos.

AuBer Wurzelknospen bildet A. rusticana an abgeschnittenen Wurzeln auch Kallusknospen. Am Rand
des Kallus der abgeschnittenen Hauptwurzel bilden sich zwei bis drei Kallusknospen. An den basalen
Sprossteilen der Pflanze, also an Wurzel- und Kallusknospen, aber auch an den reguldren sympodialen Er-
neuerungssprossen, entstehen exogen sprossbiirtige Wurzeln. An ihrer Bildung sind auBer der Epidermis
noch zwei Zellschichten der Rinde beteiligt (charakteristisch fiir die Brassicaceae). Schliellich konnen
sich auch Wurzeln an akzessorischen Sprossknospen in den Blattachseln am gestreckten Spross bilden.
Sie entstehen dann median und rechts und links vom Beispross aus Kallusgewebe.

15cm =

20cm ==

35cm
-

Abb. 17 Wurzelprofil auf sandigem, im
Untergrund steinigem Lehm in
Brandenburg. Tiefe: 75cm, Breite
90cm. Zeichnung: A.-M. Barniske.

55cm m

Fig. 17 Root system, soil loamy sand,
{ | 1N in the underground stony loam.
il Depth: 75 cm, breadth: 90 cm.
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Die Fahigkeit zur Wurzelsprossbildung ist auch bei kleinen Wurzelstiicken des Meerrettichs beeindru-
ckend. In eigenen Untersuchungen (Toptkultur) an je fiinf Wurzelstiicken von 2mm Dicke entstand bei
einer Linge von 15— 20mm 7 X je 1 Wurzelspross, 3 x waren es deren 2, bei einer Lange von 5 und 10 mm
nur noch 2 x und 3 x je 1 Wurzelspross. Bei Wurzelstiicken von 1,5 mm Dicke und 2,5 mm Lénge blieb
die Wurzelsprossbildung aus. Der Austrieb erfolgte in einer Bodentiefe bis 10 cm, in einem Fall sogar bis
15 cm. Bei horizontaler Lage von 15 x 9 mm groflen Wurzelstiicken verteilte sich der Austrieb auf die gan-
ze Linge der Wurzel, bei senkrecht umgekehrter Lage sowohl auf das proximale als auch auf das distale
Ende des Wurzelstiickes. Die Polaritit hat also nur geringe Auswirkungen.

AufBer Kallusknospen werden endogen Wurzelsprosse gebildet, an diinneren Wurzeln aus dem Kambium
an den Austrittsstellen der Seitenwurzeln, an stark verdickten regellos aus dem Phellogen (SCHEEL 1975,
RaAuH 1937).

Kallusknospen konnen auch an der Spreitenbasis abgeschnittener Rosettenblitter gebildet werden.
ScHEEL (1972) erzielte, allerdings nur unter Gewichshaus-Bedingungen, bei der Hilfte der Blatt-Steck-
linge die Bildung junger Pflanzen.

Eine wohl nicht oft realisierte Moglichkeit zur vegetativen Reproduktion und kleinrdumigen Ausbreitung
ist die Loslosung von bewurzelten akzessorischen Achselsprossen im Bereich der Infloreszenz, die sich
mit dem Bliitentrieb nach dem Fruchten umlegt. So konnen theoretisch Ausbreitungs-Distanzen von eini-
gen Dezimetern/Jahr erreicht werden.

Sowohl die Untersuchung des Wurzelsystems als auch Ausschnitt-Kartierungen konnten eine Ausbrei-
tung durch Wurzelsprosse an unterirdischen Auslduferwurzeln, die HEGI (1986) fiir moglich hilt, nicht
bestitigen. Auch nach DoRE (1955, 1956) erfolgt der Austrieb der Wurzelknospen an Seitenwurzeln erst
nach deren Abtrennung von der Mutterpflanze. An Pflanzen mit unbeschéddigtem Wurzel- und Erdspross-
System kommt es zur Hemmung des Austriebs durch die oberirdischen Teile.

Wiederaustrieb nach Mahd. Die Mahd- Vertriglichkeit des Meerrettichs ist wegen der grolen Assimilat-
Reserven in den Speicherwurzeln nicht verwunderlich. Selbst nach regelmiflig zweimal jahrlicher Mahd
Anfang Juni und September behaupteten sich die Pflanzen eines grofien Bestandes in Halle iiber mehr als
50 Jahre. Beim ersten Wiederaustrieb werden schnell (2—)3—4(-8) gestielte Grundblitter gebildet. Sie
sind zwar kleiner als die verlorenen und stehen nicht aufrecht, aber sie tiberragen schnell die umstehenden
Griser und Kriuter der gemihten Wiese. Im nichsten Monat kommen noch ein bis drei weitere Blitter
dazu. Fiir den Austrieb nach der zweiten Mahd im Friihherbst stehen an bliihreifen Pflanzen nur die fie-
derschnittigen basalen Blattanlagen des néchstjdhrigen Bliitensprosses zur Verfiigung. Aus diesen werden
nun aber durch stirkere Forderung 2-3(—4) abenteuerlich fiederteilige, stark undulate Blitter mit bis >
4cm langen Zipfeln, in denen die Seitennerven 2. Ordnung bis in die Spitze reichen. Die Seitennerven
1. Ordnung deuten noch mit Schlingen die brochidodrome Nervatur der unzerteilten Rosettenblitter an
(Abb. 15, 16). Das Auftreten geteilter Blitter im Herbst wurde in der Literatur wiederholt erwihnt, es ist
aber an unbeschédigten Pflanzen nicht zu beobachten.

8 Anatomie der Rosettenbliitter

Die Rosettenblitter des Meerrettichs stehen nahezu senkrecht, so ist es erklérlich, dass sie fast dquifa-
cial sind, wenn auch die Nerven oberseits eingesenkt sind und unterseits hervortreten. Auch die obere
und untere Epidermis unterscheiden sich nur wenig voneinander. Die Form und Grofle der Zellen beider
Epidermen ist unregelméBig lidnglich, oft gekriimmt, aber kaum verzahnt. Mit 65-235 x 17-100 um sind
die Zellen der oberen Epidermis iiber 50 % grof3er als die der unteren Epidermis, Beide Epidermen haben
Spaltoffnungen, d. h. das Blatt ist amphistomatisch (Abb. 18, 19). Die Stomatadichte ist auf der Unter-
seite nur geringfiigig hoher als auf der Blattoberseite (Oberseite: ca. 117, Unterseite ca. 140 Stomata
promm?). Die Stomatadichte und die StomatagroBe (vgl. Tab. 1) ordnen sich in die Angaben fiir Kriduter
sonniger Standorte ein (vgl. LARCHER 2001, Tab. 2.2., S. 96). Die Schlieizellen sind in der Regel von drei
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Abb. 18 Anisocytische Stomata der Blattoberseite von Armoracia rusticana. (Foto: H. Heklau).

Fig. 18 Anisocytic stomata of the upper surface of the leaf (adaxial side) of Armoracia rusticana.

Abb. 19 Anisocytische Stomata der Blattunterseite von Armoracia rusticana. (Foto: H. Heklau).

Fig. 19 Anisocytic stomata of the lower surface of the leaf (abaxial side) of Armoracia rusticana.
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ungleich groBlen Nebenzellen umgeben, die sich durch die geringere Grofie von den iibrigen Epidermis-
zellen unterscheiden. Dieser Stomata-Typ ist der fiir die Brassicaceae typische anisocytische ,,crucife-
rous® (METCALFE & CHALK, 1950, INAMDAR et al. 1986).

Tab. 1 GroBe der Stomata von Armoracia rusticana.

Table 1 Stomata size of Armoracia rusticana.

Blattoberseite (n=10) Blattunterseite (n=10)
Stoma-Lénge Stoma-Breite Stoma-Linge Stoma-Breite
23,1 um +/- 2.7 13,6 um +/-0.61 23,02 pm +/- 1,4 153 um +/- 1,9

Blattquerschnitt. Im Querschnitt ist das Meerrettich-Blatt mit Mesophyll ausgefiillt, das keine Gliede-
rung in Palisadenparenchym und Schwammparenchym zeigt. Bei den Brassicaceae zeigt sich undifferen-
ziertes Mesophyll u.a. auch bei Crambe maritima (vgl. METCALFE & CHALK 1950). Die Blattdicke von
Armoracia rusticana betréigt ca. 160 bis > 200 um (Abb. 20). Es handelt sich dabei um ein relativ dickes
Blatt mit einer Méchtigkeit, die z.B. subtropische Gehdlze aufweisen, die an Trockenperioden angepasst
sind, u. a. die Blitter von Kampfer (vgl. Tab. 2). Bei Armoracia rusticana kann diese subsukkulente Blatt-
Struktur als Erinnerung an Salz-Standorte angesehen werden, wie sie unter den Brassicaceae von den
Kiistenpflanzen Brassica oleracea subsp. oleracea und Crambe maritima besiedelt werden, die ebenfalls
sukkulente Blitter haben. Armoracia rusticana meidet zwar Salz, aber die beiden Wildarten A. macrocar-
pa und A. sisymbrioides siedeln oft auf kontinentalen versalzten Wiesen.

Tab. 2 Blattdicke von subtropischen Geholzen (Nr. 1 — 3) sowie von einem Geholz (Nr. 5) und einer annuellen Pflan-
ze (4.) der gemiBigten Breiten.

Tab.2  Leaf thickness of subtropical trees (No. 1 — 3), of one tree (No. 5) and one annual plant (No. 4) of temperate

zone.
Species Blattdicke inpum
1.Koelreuteria bipinnata 160,7 +/- 46,5
2.Cinnamomum camphora (Kampfer) 157,8 +/- 26.5
3.Nerium oleander 389,7 +/- 18,1
4.Atriplex tatarica 97,7 +/- 2,7
5.Fagus sylvatica 93,1 +/- 6,6

Im Blattquerschnitt (Abb. 20, 21) ist eine einschichtige, 13,1 +/- 1,4 um michtige obere Epidermis mit
dicker Kutikula zu erkennen. Darauf folgt das Mesophyll (8§ —10 Lagen von rundlichen bis ovalen Zellen).
Zwischen ihnen sind unterschiedlich grofie Interzellular-Rdaume vorhanden (Abb. 21), als Atemhohlen
insbesondere unter den Stomata. Die untere Epidermis ist ebenfalls einschichtig mit dicker Kutikula,
jedoch etwas weniger dick als die obere Epidermis (ca. 10,72 um +/- 2,3).

Die Leitbiindel der Blatt-Mittelrippe sind kollateral mit zur Blattoberseite weisendem Xylem und zur
Blattunterseite weisendem Phloem. Die Erhebungen der Mittelrippe sind durch Kollenchyme verstirkt
(Abb. 20). Die auftillig groBen, runden, dickwandigen Zellen der oberen Epidermis und die darunterlie-
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Abb. 20 Blattquerschnitt von Armoracia rusticana (vergrofiert) mit einem grofien Leitbiindel in der Mittelrippe. (Foto:
H. Heklau).

Abb. 20 Leaf cross-section of Armoracia rusticana (enlarged) with a vascular bundle of the leaf midrib.

Abb. 21 Blattquerschnitt von Armoracia rusticana mit Intezellularrdumen. (Foto: H. Heklau).

Fig. 21 Leaf cross-section of Armoracia rusticana with intercellular spaces and undifferentiated chlorophyllose par-
enchyma (mesophyll).
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genden drei bis fiinf Kollenchymschichten enthalten keine Chloroplasten. Helle zentrale Spalten in den
Zellen sind moglicherweise durch Trockenrisse eines gelartigen Zellinhaltes zu erkldren.

Der (7-)9-11(-12) mm dicke Blattstiel, der bis auf einen V-formigen Rest der Oberseite unifacial gebaut
ist, triigt aulen etwa vier Kollenchymlagen. Daran schliefit sich grofizelliges, dickwandiges Parenchym
und ein Ring von etwa 15-17 Leitbiindel-Gruppen an (Abb. 22). Die zwei bis fiinf kollateralen Leitbiin-
del in jeder Gruppe werden aufien von ebensovielen Stringen von langen Sklerenchym-Fasern umgeben.
Fiir diese wurde sogar eine wirtschaftliche Nutzung vorgeschlagen (Faserpflanze, Abb. 5).

Abb. 22 Querschnitt des Blattstiels von Armoracia rusticana mit Gruppen von Leitbiindeln und randlichem Kollen-
chym. (Foto links: H. Heklau; Foto rechts: E. J. Jiger).

Fig. 22 Cross-section of the petiole of Armoracia rusticana with groups of vascular bundles and marginal collenchym.

9  Sterilitit

Die weitgehende Sterilitdt von Armoracia rusticana hat zu vielen Untersuchungen veranlasst, nicht nur
wegen der ritselhaften Ursachen, sondern auch wegen der wirtschaftlichen Bedeutung. Die Ausbildung
keimféhiger Samen wire fiir die Pflanzenziichtung wichtig, aber auch fiir den Pflanzenschutz, ndmlich
fiir die Gewinnung von virusfreiem Pflanzenmaterial. Die angebauten Herkiinfte sind alle von dem Tur-
nip Mosaic Virus (TMV) befallen. Zusammen mit anderen Krankheiten (z. B. Albugo candida, Falscher
Mehltau, ,,Weilirost*) und Schidlingen kann dieses einen 40 %igen, mitunter fast volligen Ertragsausfall
verursachen (UCHANSKI 2002). Als Ausweg wird die in vitro-Zellkultur aus Blattgewebe erprobt.

Schon Bock (1546) schreibt “darin ich nie kein Samen funden”, und DAvis (1893) betonte fiir die USA ,,a
careful examination of a large amount of material failed to show such mature seeds”. In der Umgebung
verwilderter, aber auch kultivierter Pflanzen wurde von niemandem jemals ein Keimling beobachtet.
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Die von Davis vermutete Ursache, dass ein wichtiger Bestéuber nicht mit nach Amerika eingeschleppt
worden sei, scheidet aus, weil die Pflanze auch in Europa (fast) ganz steril ist, so dass sie nur vegetativ
vermehrt wird. AuBerdem ist das Spektrum der Bliitenbesucher (Kap. 6) und auch der Bliitentyp ganz
unspezifisch (duftende Schalenblume, leicht zugingliche Nektarien am Grund der Staubblitter, 6kolo-
gischer Typ: Kiferblume, KNuTH 1898), die Bestdubung ist also nicht an bestimmte Insekten gebunden.
Unsere Bestellungen von Samen im Samentausch der Botanischen Girten ergab von allen Giérten, die
die Art im Samenkatalog auflisteten, hochstens die Zusendung eines Wurzelstiickes. Diese Situation hat
sich auch nicht geédndert, nachdem WEBER (1949) beim bohmischen Meerrettich zwei Klone fand, die
nicht pollensteril waren und nach Selbstbestdubung oder nach Kreuzungen mit pollensterilen Klonen
fruchtbaren Samen entwickelten, allerdings auch nur in geringer Menge und nur bei weniger als 3 % der
Pflanzen. Andere mogliche Ursachen der Sterilitét sind das Vorliegen einer Unvertréiglichkeit hybridogen
kombinierter Genome oder das Vorliegen einer Selbst-Inkompatibilitit der ausschlielich vegetativ ver-
mehrten, also zum selben Genet gehorenden Pflanzen. Eine hybridogene Entstehung ist aber nach MILLER
et al. (2010) nach den Befunden der Genom-Analyse unwahrscheinlich. Diese Autoren untersuchen viel-
mehr die Annahme, dass eine jahrhundertelange vegetative Vermehrung bei Kulturpflanzen schlief3lich
zum Verlust der generativen Vermehrung fiihren kann. Es gibt aber auch bei Arten der natiirlichen Flora
am Rande und jenseits der klimatischen Toleranzgrenzen fiir die generative Vermehrung den Ubergang zu
ausschlielich klonaler Reproduktion (Pseudoviviparie bei Poa bulbosa und P. alpina, Brutknollchen bei
Cardamine bulbifera, Saxifraga-Arten, Allium paradoxum, Persicaria vivipara u. a.).

Eingehende Untersuchungen iiber die Entwicklung des Pollens und des Pollenschlauch-Wachstums zei-
gen, dass fertiler Pollen selten ist, dass die meisten Pollenkorner auf der Narbe gar nicht quellen konnen,
und dass von den wenigen gekeimten Pollenkornern wieder nur wenige Pollenschlduche die Samenanlage
erreichen. Andererseits schliagt die Entwicklung der meisten Samenanlagen vor der Befruchtung fehl.
WEBER (1949) bildet eine Diakinese mit sehr unregelmifligen Chromosomen-Paarungen ab. In jeder In-
floreszenz waren es nur wenige Frucht-Anlagen, die nicht nach etwas iiber einer Woche abfielen, und auch
diese wenigen waren meistens deformiert und verschrumpft. Pro Frucht wurden hochstens 1(-2) Samen
mit Kotyledonen, Hypokotyl und Radikula ausgebildet. Von etwa ein Dutzend Pflanzen (d. h. etwa 3000
Bliiten) gewannen WINIARCZYK & BEDNARA (2007) 150 Samen, die nach einer Ruheperiode im Friihjahr
in Petrischalen bei 20 °C zum Keimen angesetzt wurden. Von diesen Samen keimten aber nur 5, die iib-
rigen vertrockneten und verschrumpften.

In unserem Ansatz keimten aus etwa 300 Friichten, die alle unfruchtbar erschienen, drei Samen. Ein
Keimling war missgestaltet (keine Kotyledonen, zwei winzige einférmige Blittchen, Abb. 3), alle starben
nach ein bis drei Wochen ab.

Aus der Kreuzung der Sorte ,,Bohemian* (zwei Klone mit etwa 25 % bzw. 50 % funktionell erschei-
nenden Pollenkdrnern) und ,,Common* (vollkommen pollensteril, aber in 5% der Samenanlagen mit
normal erscheinenden Gametophyten) konnte WEBER (1949) im Gewichshaus kréftige, mehrblittrige
Jungpflanzen heranziehen, allerdings auch nur aus 11 Samen. Die Entwicklung auch dieser Keimlinge
war z. T. irregulér.

10 Zusammenfassung

BARNISKE, A.-M., HEKLAU, H., JAGER, E. J.: Beitrag zur Wuchsform und Biologie der Gefd3pflanzen des
hercynischen Raumes: 8. Armoracia rusticana G. GAERTN., B. MEY. & SCHERB. (Meerrettich; Brassica-
ceae). - Hercynia N. F. 49 (2016): 1 —25.

Themen der Arbeit sind der rétselhafte Ursprung des Meerrettichs, die Standortsbedingungen und der
Gesellschaftsanschluss in Mitteleuropa, die Gesamtverbreitung, ihre klimatische Nische und der Ausbrei-
tungsmodus, die gesetzmifBige Abfolge der verschiedenen Blattformen in der jahreszeitlichen Entwick-
lung und in der Lebensgeschichte (lang gestielte, dquifaziale, spirodistich angeordnete Rosettenblétter im
vegetativen Stadium, fiederschnittige, dispers angeordnete Blitter am unteren Abschnitt des Bliitentriebes,
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ungeteilte, kurz gestielte oder sitzende, bifaziale [noch zu bestitigen], disperse im oberen Abschnitt). Die
Heterophyllie weist auf eine Herkunft des Meerrettichs von Uferstandorten hin, die zu seiner Bliitezeit
Anfang Mai tiberflutet sind. Solche Standorte besiedeln zwar die beiden verwandten Wild-Arten Armora-
cia macrocarpa und A. sisymbrioides, aber A. rusticana nur ausnahmsweise. Langjdhrige Beobachtungen
zeigen, dass A. rusticana sich nur durch anthropochoren oder hydrochoren Transport abgerissener oder
abgeschnittener Wurzeln ausbreiten kann, und dass an intakten Pflanzen Wurzelsprosse nicht austreiben.
Die Ursache der hochgradigen Samen-Sterilitét ist weder in hybridogener Entstehung noch in ausblei-
bender Bestdubung, noch in einer Selbstinkompatibilitidt nach langzeitlicher vegetativer Reproduktion
allein zu sehen, aber der Pollen ist hochgradig steril, die Entwicklung der Samenanlage schligt oft fehl
und die Chromosomenpaarungen in der Diakinese sind gestort. Anatomische Untersuchungen der nahe-
zu dquifazialen Rosettenblitter illustrieren die Kombination eines Kollenchym-Mantels mit ringférmiger
Armierung durch Sklerenchymfaser-Gruppen als Ursache der hohen Biege-Elastizitét des Blattstiels, das
Fehlen eines Palisaden-Parenchyms in dem interzellularenreichen, rundzelligen Mesophyll und die fast
gleichmifige Verteilung der anisozytischen Stomata auf die obere und untere Epidermis der Blattspreite.
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