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I. Einleitung

Die Erforschung der Wuchsformen der Pflanzen ist in neuerer
Zeit fast ausschlieBlich von der Seite der Okologie her in Angriff ge-
nommen worden'). Entsprechend ihrer Problematik und Fragestellung
handelte es sich bei diesen Untersuchungen weniger um eine exakte
Analyse der Entwicklungsgeschichte der Pflanzen und der Art ihrer Ver-
zweigung, als vielmehr um ein Studium ibrer Lebensbedingungen. Man
kam demzufolge zu einer vollkommen einseitigen Auffassung iiber die
Wuchsformen, die als Produkt ihrer Umwelt angesehen wurden. Klima
und Boden sollten formbildend auf die Gestalt der Pflanze einwirken
und Anpassungserscheinungen hervorrufen. Dies trifft jedoch nur in
beschrinktem Mafle zu. Wohl sind Pflanze und Umwelt unlésbar mit-
einander verbunden; doch darf letztere nicht im Vordergrund der Be-
trachtungen stehen, sondern der Primat im Entwicklungsgeschehen
muB der morphologischen Gestalt mit ihren inneren Potenzen zugestanden
werden. So ist es eines der Ziele meiner auf eine vergleichend-mor-
phologische Wuchsformenanalyse eingestellten Arbeiten, den Be-
weis zu erbringen, da8 die Wuchsform weitgehend in einer erblich fest-
gelegten Organisation ‘begriindet ist. Dazu bedarf es aber eines ein-
gehenden Studiums der Entwicklungsgeschichte und der durch die
Symmetriegesetze bestimmten Verzwelgungsverhaltmsse Erst aus der
Kenntnis der Gesamtorganisation einer Pflanze heraus lassen sich riick-
wirkend Schliisse auf gestaltende Einfliisse der Umwelt ziehen.

1) Naheres hieritber vgl. Meusel (1935), S.127ff. und Rauh (1937a), S. 398f.
Hercynia, Bd.T,2. 13
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Nachdem ich derartige vergleichend-morphologische Wuchsformen-
analysen fiir die arktisch-alpinen Spalierstriucher (Rauh, 1937b)
durchgefiihrt habe, sollen sie nunmehr auf eine weitere Gruppe der
Holzgewichse, auf die auslduferbildenden Stréucher iibertragen werden,
deren Wuchsformen in ihren Beziehungen zu krautigen Pflanzen, den
Stauden, Gegenstand der vorliegenden Darstellung sein sollenl).

Nach der Lebensdauer und Blithféhigkeit werden im Bereich der
hoheren Pflanzen hapaxanthe und pollakanthe Gewichse unter-
schieden. Als hapaxanth zu bezeichnen sind alle diejenigen, deren
vegetative Entwicklung nach einmaliger Bliiten- und Frucht-
bildung ein Ende findet. Je nachdem, ob sie ihren Lebenszyklus
innerhalb eines oder mehrerer Jahre durchlaufen, werden sie eingeteilt in:

a) monozyklisch-hapaxanthe Gewichse (Annuelle oder Einjihrige). Kei-
mung, Bliitenbildung, Fruchtreife und Absterben erfolgt innerhalb eines Jahres
(viele Ackerunkrauter).

b) bizyklisch-hapaxanthe Gewichse (Bienne oder Zweijihrige). Die Keimung
erfolgt im Frithjahr des ersten, Blittenbildung, Samenreife und Tod im Sommer
des zweiten Jahres (Rettich, Radieschen, Futterriibe).

c) pleiozyklisch-hapaxanthe Gewichse (Plurienne oder Mehrjihrige). Bliiten-
bildung erfolgt erst nach mehreren bis vielen Jahren. Unmittelbar nach der
Samenreife tritt der Tod ein (Agave, Furcraea gigantea).

Den hapaxanthen Gewichsen werden die pollakanthen oder aus-
dauernden gegeniibergestellt: unterschieden von den ersteren vor allem
dadurch, dafl das Eintreten der Bliitenbildung und Samenreife ihre
Lebensdauer nicht begrenzt, sondern daf sie vielmehr mehrere bis
viele Jahre hintereinander Bliiten hervorbringen kénnen?2).

Zu diesen gehoren die beiden wichtigen Wuchstypen der Stauden
(perennierende Kréuter) und Holzgewidchse (Bdume und Stréucher).
Beide stehen sich aber nicht als voneinander scharf abgegrenzte, in sich
abgeschlossene Gruppen gegeniiber, sondern sind durch zahlreiche
Zwischenformen miteinander verbunden. Eine Gruppe von solchen
Pflanzen, die die morphologische Verbindung zwischen den Stauden
und Holzgewéchsen herstellt, sind unter anderem die ausliduferbildenden
Strducher, die sowohl Merkmale des Staudenwuchses als auch solche
echter Holzgewédchse zeigen. Damit ist das Ziel der vorliegenden Studie
festgelegt: es sollen die Wuchsformen auslduferbildender
Straucher beziiglich der Merkmale, die sie einerseits mit
Stauden, andererseits mit Holzgewédchsen gemeinsam haben,
vergleichend dargestellt werden.

Zu besserem Verstédndnis ist es jedoch notwendig, zuvor die typischen
Merkmale der Stauden und Holzgewéchse in kurzen Ziigen klarzulegen.

a) Stauden
Wie schon einleitend erwidhnt, handelt es sich um perennierende
Kriuter, deren Vegetationsorgane, unabhiingig von ihrer Blithfihigkeit,
jahrlich am Ende jeder Vegetationsperiode bis auf die basalen in oder
kurz iiber dem Boden befindlichen Teile absterben. Diese dienen der
Stoffspeicherung und sind demzufolge in vielen Fillen als besondere

1) Die Untersuchungen wurden mit Unterstiitzung. der Deutschen Forschungs-
gemeinschaft durchgefiihrt, der hiermit herzlichst gedankt sei.
) Vgl. ‘auch Troll (1937), S.58 und Warming-Grabner (1918); S. 1551,
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Speicherorgane wie Knollen, Rhizome, Zwiebeln, Ausldufer oder Riiben
ausgebildet. Die Fortsetzung des Sprofsystems wird von Knospen, die
an diesen erhalten gebliebenen unterirdischen Achsenteilen in den Achseln
von Niederblidttern stehen, ibernommen (Innovations- oder Er-
neuerungsknospen).
Nach der Lage der Innovationsknospen zur Erdoberfliche unterscheidet Raunkiaer
(1934) innerhalb der perennierenden Kriuter:
1. Chamaephyten: die Innovationsknospen liegen in einiger Entfernung (5—30cm)
vom Erdboden.
2. Hemikryptophyten: die Innovationsknospen liegen dicht iiber oder unter
der Erdoberfliache.
3. Geophyten: die Innovationsknospen liegen in der Erde verborgen (Rhizom-,
Knollen-, Zwiebel-, Ritbengeophyten).
Diese Erneuerungsknospen entwickeln sich zu Beginn der nichsten
Vegetationsperiode zu fertilen oder sterilen Trieben, die entweder
orthotrop wachsen oder mit einer plagiotropen, -- langen ausliufer-
artigen, ober- oder unterirdischen Phase geschwidchten Wachstums
beginnen, nach einer gewissen Zeit erstarken und sich verdicken,
womit gleichzeitig Internodienstauchung und Aufrichtung zu ortho-
tropem Wuchs verbunden ist. Erstarkungswachstum plagiotrop
orientierter Sprosse und geotropische Umstimmung sind
also Vorgéinge, die Hand in Hand gehen und bei allen Stauden
anzutreffen sind?).

Charakteristisch fiir viele Stauden ist ferner die Bildung von Er-
starkungssprossen?): der HauptsproB der Keimpflanze und die
Triebe” der ersten Jahrginge sind schwach entwickelt, kommen nicht
zur Bliite und leben rein vegetativ. Sie bilden lenghch Innovations-
knospen, die zu Laubsprossen werden, die gegeniiber denen vorher-
gehender Jahre zunehmend erstarken. Sie werden deshalb als Er-
starkungstriebe bezeichnet. SchlieBlich treten an ibmen Bliiten auf.

Was die Ausbildung -des Wurzelsystems anlangt, so verhilt sich
der grofite Teil der Stauden einheitlich. Mit Ausnahme der Riiben-
geophyten?) (z. B. Gentiana lutea, Bryowia dioica, Phytolacca ameri-
cana usw.)?) und der hochalpinen Polsterpflanzen, fiir die der Be-
sitz einer sehr kriftigen, ausdauernden Hauptwurzel charakteristisch ist,
haben alle Stauden eine sehr schwach entwickelte Hauptwurzel, die
nur auf frithesten Jugendstadien als solche in Erscheinung tritt, dann
aber im Wachstum zuriickbleibt und abstirbt. Sie wird ersetzt durch
zahlreiche kriftige sprofbiirtige Wurzeln, die an unter- oder
oberirdischen Achsenorganen entstehen.

Als wichtigste Merkmale des Staudenwuchses sind also
zusammentassend herauszustellen:

1) Niheres dariiber s. Troll (1937), S. 6731

2) Vgl. Troll (1937), S. 622.

3) Die im gewohnlichen Sprachgebrauch als Rubenpﬂa,nzen bezeichneten Gewéichse,
wie Rettich und Zuckerritbe usw., sind nicht den Stauden zuzuzidhlen, sondern gehéren,
wie erwihnt, in die Gruppe der bizyklisch-hapaxanthen Pflanzen, da sie im “zweiten
Jahr ihrer Entwicklung nach der Samenreife mitsamt ihrer unterirdischen, ritbenartig
verdickten Wurzel absterben.

4) Vgl. Troll (1937), S. 1591t

13*
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1. jahrliches Absterben aller oberirdischen Sprosse bis auf basale,
meist in der Erde gelegene Achsenteile, von denen die Stoffspeicherung
iibernommen wird;

2. Erneuerung durch basale Achselknospen;

3. Auftreten von Erstarkungstrieben;

4. Absterben der Hauptwurzel und Ausbildung zahlreicher sprof3-
biirtiger Wurzeln.

b) Holzgewichse

Wie verhalten sich nun demgegeniiber die echten Holzgewiichse ?
Welche Merkmale haben sie mit den Stauden gemeinsam und worin
unterscheiden sie sich von ihnen ¢

Der augenfilligste Unterschied zwischen beiden besteht wohl in
der Ausbildung der oberirdischen SproBorgane. Diese fallen nicht einem
jahrlichen periodischen Absterben anheim, sondern bleiben vielmehr
in ihrer Gesamtheit erhalten, was ihnen durch den starken Grad
der Verholzung erméglicht wird (Phanerophyten nach Raunkiaer,
1934). Die oberirdischen Organe selbst mit ihrem kréftig entwickelten
Holzkorper iibernehmen die Funktion der Stoffspeicherung.

Auch in der Ausbildung des Wurzelsystems bestehen Verschieden-
heiten. Allen Holzgewichsen ist der Besitz einer kraftigen, aus-
dauernden Hauptwurzel eigen, die bei Biumen stérker als bei
Strauchern hervortritt. Sie sind die besten Beispiele fiir Pflanzen mit
allorhizem Wurzelsystem. Sprofbiirtige Wurzeln fehlen meist voll-
kommen.

Unter den Holzgewichsen lassen sich zwei Hauptformen unter-
scheiden: die des baum- und strauchartigen Wuchses.. Sie sollen im
nachfolgenden kurz charakterisiert werden. ‘

Die Biaume (z. B. Esche, Eiche) haben einen kréftigen, oft mehrere
Meter hohen astlosen Stamm, der sich in eine reichverzweigte Krone
aufteilt. Der Stamm geht aus dem Primérsprofl der Keimpflanze her-
vor, der mehrere Jahre unverzweigt wéchst. Tritt aber nach dieser Zeit
Verzweigung ein, so macht sich von vornherein eine akrotone Forderung
in der Seitenastbildung bemerkbar, d. h. nur die in der Ndhe der Ter-
minalknospe des jeweiligen Jahrestriebes gelegenen Achselknospen ent-
wickeln sich zu Seitendisten. Diese bleiben in den ersten Jahren schwach
und sterben bald ab, wodurch der ,,astlose’ Stamm zustande kommt.
Erst erstarkte Seitendste spéterer Jahrgéinge bleiben erhalten und bauen
die Krone auf.

Basale Achselknospen des Primérsprosses und der jeweiligen
Jahresperioden kommen nicht zur Entwicklung, bleiben in Ruhe und
fallen spdter ab. Den Bdumen fehlt also eine iiber oder in der
Erde gelegene Erneuerungszone.

Anders verhalten sich die Straucher (Ho]lunder Berberltue Stachel-
beere, Rose usw.). Bei ihnen tritt nicht ein kréftiger Hauptstamm in
Erscheinung, sondern mehrere gleichwertig entwickelte Sprosse.
Diese entstehen an der Basis des schwach bleibenden, kiimmernden
Primérsprosses, wachsen wie krautige Triebe als Schoflinge heran und
dringen den Hauptspro8 von der Nahrstoffzufuhr ab, indem sie alle
von den Wurzeln nach oben geleiteten mineralischen Néhrstoffe vorher
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in sich aufnehmen (vgl. Troll; 1937, Abb. 505, S. 645). Diese Sprosse
sind den Erstarkungstrieben der Stauden gleichzusetzen, wenngleich
sie gegeniiber jenen eine reichere Seitenastbildung zeigen. Erst sie
schreiten zur Bliitenbildung. Wenn auch die Schoflinge vieler Stréaucher
(HaselnuB, Pfaffenhiitchen, Stachelbeere usw.) eine akrotone Forde-
rungstendenz in der Verzweigung zeigen, worauf im speziellen Teil noch
einzugehen ist, so stimmen sie mit den Laubsprossen der Stauden doch
im Besitz von basalen Erneuerungsknospen iiberein. Die Achsel-
knospen an der Basis des Primérsprosses und der bereits ausgetriebenen
Schofllinge bleiben zum Unterschied von den Bidumen nicht in Rubhe,
sondern entwickeln sich zu Trieben, die ihre Abstammungsachsen an
Dicke und Linge iberfliigeln. Gegeniiber den Stauden aber bleiben
diese Triebe infolge der starken Verholzung in der Gesamtheit erhalten,
es sel denn, daB ihre SprofBspitze, die bei SchoBlingen bis in den Herbst
hinein fortwichst und somit lange einen krautigen Charakter bewahrt,
der Winterkélte zum Opfer fillt und abstirbt?).

Lassen wir die Bdume, die innerhalb der Holzgewichse eine Sonder-
stellung einnehmen, sich aber leicht mit den Strduchern in morpho-
logische Beziehungen bringen lassen, in dieser Abhandlung auBer Be-
tracht und vergleichen nur diese mit den Stauden, so lassen sich trotz
Verschiedenheiten gemeinsame Merkmale herausarbeiten.

Gemeinsam ist beiden Wuchstypen:

1. der Besitz basaler, zum Teil geophiler Innovationsknospen und
2. der Besitz von Erstarkungstrieben.

Unterschiede zwischen beiden bestehen:

1. in der Lebensdauer der oberirdischen Vegetationsorgane und
2. in der Ausbildung des Wurzelsystems.

Die Gegensitze zwischen den Stauden und Strduchern sind dem-
nach nicht so grofl, wie es auf den ersten Blick erscheint. Sie werden
noch stidrker verwischt durch zahlreiche Zwischenformen, von denen in
erster Linie die Stauden- und Halbstrducher zu nennen wiren.
Diese unterscheiden sich von den echten Striuchern durch eine geringere
Verholzung ihrer Triebe, was zur Folge hat, daf die oberirdischen
Sprosse im Herbst des ersten Jahres ihrer Entwicklung zum Teil, nach
einigen Jahren aber regelmiBig bis zur Erdgrenze absterben. Von den
Stauden- und Halbstrduchern sollen in diesem Zusammenhang aber
lediglich diejenigen behandelt werden, die sich durch Ausliuferbildung
auszeichnen (Cornus suecica, Rubus Chamaemorus R. sazatilis, So-
lanum Dulcamara).

Auch die auslduferbildenden echten Striucher weisen trotz starker
Verholzung noch zahlreiche Staudenmerkmale auf.

Auf Einzelheiten wird im Verlauf der speziellen Darstellung ein-
zugeben sein. Hier soll zuniichst noch eine Ubersicht iiber die ausldufer-
bildenden Striucher und die Moglichkeiten der Auslduferbildung ge-
geben werden. ,

1) Auf weitere Einzelheiten soll hier verzichtet werden, da eine ausfithrliche Be-
arbeitung der Holzgewichse bereits in Angriff genommen ist.
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Wie bei den auslduferbildenden Kriutern sind beziiglich der Aus-
lguferbildung und ihrer Lage zum Boden drei Gruppen zu unterscheiden.
Von jeder sollen einige typische Vertreter behandelt werden.

I. Striucher mit unterirdischen Ausliufern
Die Ausliuferentstehen aus geophilenInnovationsknospen, wachsen
eine Zeitlang hypogéisch fort, richten sich dann an ibrer Spitze auf
und treten als Laubsprosse iiber den Boden.

1. Staudenstriucher
Cornus suecice, Rubus Chamaemorus.

2. Halbstraucher _
Polygala Chamaebuzus, Teucrium chamaedrys, Artemisia rupestris,
Ononis spinosa ssp. procurrens.

3. Echte Striucher
,a) Zwergstrducher
Vaccinium Myrtillus, V. Vidis-Idaea, V. uliginosum, Ledum palustre,
Andromeda polifolia, Daphne striata, Saliz herbacea, S. polaris.
b) Aufrechte Strducher (ein bis mehrere Meter hoch) -

Rosa rugosa, Ribes aurewm, Symphoricarpus racemosus, Syringe
vulgaris, Prunus nane (n. Hegi, IV, 2, S. 1085).

II. Striucher mit oberirdischen Ausliufern
Die Ausldufer entwickeln sich aus dicht iiber dem Boden liegenden
Innovationsknospen, wachsen ein bis mehrere Triebperioden plagiotrop
auf dem Substrat hin und richten sich dann auf.

: 1. Halbstriucher
Solanum Dulcamara, Lycium chinense (Jugendstadium).

2. Echte Striucher
: a) Zwergstriucher
Betula nana.
b) Kriechstrducher

Empetrum nigrum, Vaccinium oxycoccus.

(Diese bilden Ubergangsformen zu den arktisch-alpinen Spalierstriuchern; die
Auslaufer richten sich nicht auf und behalten die plagiotrope Wuchsrichtung bei.)

c) Aufrechte Strducher (ein bis mehrere Meter hoch)

Bvonymus europaea, Symphoricarpus vulgaris, Polarfichte, Betula
tortuosa. '
II. Straucher mit Ausliduferisten

(vergleichbar dem Verhalten von Kridutern wie

Lithospermum. purpureo-coerulewm, Lamium Galeobdolon, Vinca
minor).

Urspriinglich orthotrope Schoflinge wachsen im Bogen dem Boden
zu und erzeugen sproBbiirtige Wurzeln; mit dem Erstarken der Sprof-
spitze erfolgt Umstimmung zu orthotropem Wachstum. .-
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1. Staudenstraucher
Rubus-Arten (Untergattung Hubatus).

2. Echte Striucher -
Ribes Grossularia, R.alpinum; Forsythia-Arten; Cornus sanguines;
Jasminum nudiflorum; Cotoneaster microphylla, C. adpressa.

Die in den Gruppen I und II angefiihrten Beispiele sind als echte
Auslduferstriucher zu bezeichnen, wenn unter Ausliufern Sprofi-
organe verstanden werden, die aus basalen, geo- oder photophilen
Innovationsknospenihren Ursprung nehmen und transversal
geotrop orientiert sind, d.h. mit einer plagiotropen Phase ge-
schwichten Wachstums beginnen und erst nach einiger Zeit bei gleich-
zeitiger Erstarkung zu orthotropem Wuchs umgestimmt werden.

II. Straucher mit unterirdischen Ausliufern?)

1. Staudenstriucher
Als Staudenstraducher sollen diejenigen Gewéchse bezeichnet werden,
deren oberirdische: SproBorgane keinen oder nur einen geringen Grad
der Verholzung zeigen und alljahrlich am Ende der Vegetationsperiode
bis auf ihre unterirdischen Achsen, die allein die Funktion der Er-
neuerung iibernehmen, absterben (Geophyten). Diese verholzen - stark
und dauern demzufolge mehrere bis viele Jahre aus.

Ausgezeichnete Beispiele fiir Staudenstrducher finden sich in der
Gattung Rubus, von denen die zirkumpolare-subarktische Moltebeere
(Rubus Chamaemorus L.)%) den Betrachtungen zugrunde gelegt werden
soll, und ‘in der Gattung Cornus mit dem ebenfalls zmkumpolaren
schwedlschen Hartriegel (Cornus suecica L.).: :

Rubus Chaomaemorus L.

- Eine Vermehrung durch Samen scheint nur in seltenen Fillen zu
erfolgen, da Angaben iiber Jugendstadien der Moltebeere vollkommen
fehlen. Die starke Ausbreitung und das bestandbildende Auftreten auf
Hochmooren, in-Calluneten und Fichtenwildern erfolgt vielmehr aus-
‘giebig durch unterirdische Ausldufer, die auf weite Strecken hin den
Boden durchziehen und die einjahrigen, krautigen, distich beblédtterten
Stengel iiber den Boden senden.

Ein frei pripariertes Ausliufersystem von R. Chaemaemorus, an dem das charak-
teristische Verzweigungsbild deutlich hervortritt, ist in Abb. 1 dargestellt. In den Achseln
der chlorophyllosen Schuppenblitter (Nb) der hypogiischen Sprosse entstehen gemif
der zweizeiligen Blattstellung zwei Reihen von Seitensprossen, die sich morphologisch
ungleichwertig verhalten. Fallen die beiden Blattzeilenin die Mediane des radiar gebauten
Auslé.ufers, so entwickeln sich die Obenseitenknospen (0) von vornherein zu orthotropen,
in ihrem- oberirdischen Abschnitt unverzweigten Laubtrieben. Sie beginnen mit einer
Reihe von Niederblattern (Nb), auf die je nach der Kraftigkeit des Sprosses ohne Uber-
gangsformen 1—4 Laubblitter (L ) folgen. Eine terminale Bliite ( B) beschlieBt das Léngen-
wachstum..

1) Das Untersuchungsmaterial wurde teilweise auf Exkursionen der Botanischen
Vereinigung Mitteldeutschlands . gesammelt, teilweise stammt es aus den reichen Be-
sténden der Botanischen Gérten Halle und Berlin. :

2) Weitere Rubus-Arten werden in Abschnitt 1V behandelt.
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Die auf der Unterseite des Auslaufers gelegenen Knospen (u) dagegen beginnen mit
einer auslduferartigen plagiotropen Phase verlangerter Internodien. Sie wachsen im
ersten Jahr in dieser Richtung fort und gehen im zweiten bei gleichzeitiger Erstarkung
und geringer Internodienverkiirzung zu orthotropem Wuchs iiber.

Im Herbst sterben alle oberirdischen Triebe bis auf die schwach verholzten hypo-
gaischen Teile ab, an denen allein die Innovationsknospen (Ek) angelegt werden. Die
Fortsetzung der plagiotropen Ausldufer erfolgt immer von unterseitigen,
hypoton geférderten Achselknospen.
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Abb. 1. Rubus Chamaemorus L. Auslaufersystem mit Laubsprossen. Nb Nieder-, L Laub-

blatter; B terminale Bliite; El: Erneuerungsknospen; ab bis zur Erdgrenze abgestorbene

vorjahrige Laubtriebe, u unter-, o oberseitige Achselsprosse des Auslaufers 4; sw sproS-
biirtige Wurzeln.

. R. Chamaemorus zeigt also ein:Verhalten, das in allen Ziigen mit
dem krautiger Auslduferpflanzen iibereinstimmt. Awuch in der -Aus-
bildung des Wurzelsystems bestehen keinerlei Unterschiede. Ein
allorhizes Wurzelsystem fehlt. Dagegen besitzen alle unter-
irdischen Achsenteile kriftige sprofbiirtige Wurzeln (sw), die unterhalb
eines jeden Knotens, meist seitlich von der Knosp# inseriert, entspringen
und die Ausldufer unabhingig vom Hauptwurzelsystem machen. Sie
leben somit als selbstéindige Organe im Boden und kénnen daher in
besonderem Mafe mechanischen Zerstorungen Trotz bieten, indem jedes
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Stiick des Ausldufers, das mindestens eine Achselknospe besitzt, seiner-
seits zu einem neuen Individuum heranwachsen kann.

Cornus suecica L.1)

. Ahnliche Verhiltnisse zeigt auch die zirkumpolare Cornus suecica,

von der Abb. 21 einen Eindruck im Herbstzustand vermitteln soll.
Wie bei Rubus Chamaemorus sind die perennierenden Vegetations-
organe, die als Ausldufer mit verldngerten Internodien ausgebildet sind,
in den Boden verlagert, den sie auf weite Strecken durchziehen. Sie
sind mit wirtelig-dekussierten Schuppenblittern (Nb) besetzt und zeigen
wiederum die Differenzierung in eine schwache plagiotrope und
eine erstarkte orthotrope Phase (4), die dem Wachstum zweier
Jahrginge entsprechen, aber nicht sichtbar voneinander abgegrenzt
sind. Es tritt uns hier ein Merkmal entgegen, auf das wiederholt hin-
zuweisen ist, ndmlich daf unterirdische Ausldufer die Erscheinung
der Periodizitét, die an allen oberirdischen SproBorganen in aus-

Abb. 2. Cornus suecica L. 1. Auslaufersystem im Herbstzustand. L1937 biszur Erdgrenze
(N—N) abgestorbene Laubtriebe, an deren Basis in den Achseln transversaler Nieder-
blatter Erneuerungsknospen (E%) angelegt worden sind: 4 priméarer Auslaufer, an dessem
erstarktem, orthotropem Abschnitt als Fortsetzungssprosse die Ausliaufer 4, angelegt
worden sind; 4, Anlage eines jungen Ausldufers; ak Knospen in den Achseln von Nieder-
bliattern Nb; o orthotroper Achselsprof. II Erneuerungsknospen vergr. III blithender
Laubtrieb. J terminale Infloreszenz, unterhalb der zwei Paar von Hochbliattern H stehen;
Lb Laubblatter; ak Seitensprosse in den Achseln des obersten Laubblattpaares. IV
Stiick eines Ausldufers vergr. In den Achseln der Niederblitter Nb sind Knospen ak
angelegt, iiber denen eine sproBbiirtige Wurzel sw erzeugt wird.

1) Die Angaben iiber Rubus Chamaemorus und Cornus suecica sind nur als vorlaufige
Mitteilungen zu- betrachten, da entwicklungsgeschichtliche Untersuchungen aus Mangel
an keimfahigen Samen noch nicht ausgefiihrt sind.
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geprigter Form vorhanden ist, vermissen lassen. Grenzen des
Wachstums beziiglich des Jahresrhythmus sind also nicht festzustellen.

Die Verzweigung der Ausliufer erfolgt wie bei den Stauden hauptséchlich aus dem
evstarkten orthotropen hypogéischen Abschnitt. Alle Knospen dieser Zone des Aus-
lgufers A (Abb. 2 I) haben sich zu Ausléufern 4, entwickelt, die ihrerseits mit einer lingeren
plagiotropen Phase beginnen und sich nach zweijihrigem, gelegentlich auch nach ein-
jahrigem Wachstum als krautige Laubsprosse iiber den Boden erheben. Diese beginnen
mit Niederbldttern, auf die allmhlich an GroBe und Lange zunehmende Laubblitter
folgen, von denen gewohnlich' drei bis vier Paar vorhanden sind (Abb. 2, III L)., Eine
terminale, regelmiBig dichasial verzweigte Infloreszenz (IIT1 J), unterhalb der zwei Paar
lebhaft gefirbter Hochbléitter (H) stehen, die infolge Internodienstauchung einen vier-
zihligen Wirtel vortduschen, beschliefit das Lingenwachstum der Laubsprosse. Sie sind
wie diejenigen von Rubus Chamaemorus zunichst unverzweigt. Erst nach der Bliite,
zur Zeit der Fruchtreife, entwickeln sich aus dem obersten Laubblattpaar zwei mit einem
verlingerten Hypopodium beginnende und zwei bis drei Paar von Laubblattern entfaltende
Achselsprosse (Abb. 2, I11, ak), die aber selbst nicht zur Bliite gelangen und lediglich als
Bereicher ungstrlebel) anzusehen sind. Es sind hier bereits die Verzweigungsverhélt-
nisse holziger Cornus-Arten (Cornus sanguinea) angedeutet, worauf schon Buchenau
(1859) hingewiesen hat. So beschlieBfen auch die Sprosse von Cornus sanguinea (vgl.
S. 224) ihr Lingenwachstum durch Awusbildung einer terminalen Infloreszenz, worauf
die beiden Achselknospen des obersten Laubblattpaares sympodial-dichasial das Sprof-
system fortsetzen. Wahrend dieses aber in seiner Gesamtheit erhalten bleibt und die sich
entwickelnden Achselknospen als wirkliche Fortsetzungsprosse zu bewerten sind, stirbt
es bei Cornus suecica im Herbst bis zur Erdgrenze (N—AN) ab. Es wird fortgesetzt durch
zwei unmittelbar unter der Bodenoberfliche liegende Knospen, die in den Achseln von
Niederbliattern stehen und meist in die Transversale der Abstammungsachse fallen (Abb. 2,
I, II, Ek). Diese Knospen sind bereits zur Blittezeit angelegt und voll entwickelt. Sie -
treten im Frithjahr des niichsten Jahres als Erneuerungssprosse iiber die Erde, die einen
Abschnitt plagiotropen Wachstums vermissen lassen und sofort die orthotrope Richtung
einschlagen (Abb. 2, III). Auf diese Weise entsteht an der Ubergangszone Erde — Luft
(N—N) eines Ausliufers eine biischelige Haufung von a,bgestmbenen (L 1937) und leben-
den Sprossen.

Bezogen auf die Gesamtlinge des Ausliufers ist die Verzweigung
mesoton gefordert. Hs lassen sich deutlich zwei voneinander getrennte
Zonen gehiufter Seltenastblldung unterscheiden:

1. in dem erstarkten Abschnitt des zu orthotropem Wachstum
iibergegangenen Auslédufers,.

2. in der Ubergangszone Erde — Luft.

Die erste Zone ist als eigentliche Fortsetzungszone zu bewerten,
auf deren Ausbildung die starke vegetative Ausbreitung von Cornus
suecica beruht, die zweite dagegen als Innovationszone, da von ihr
die a]l]ahrhche Neubildung von Laubsprossen erfolgt. Nach dem Raun-
kiaerschen Wuchsformensystem nimmt Cornus suecica demnach eine
Zwischenstellung ein zwischen den Geophyten und Hemikryptophyten.

Zu dieser Mesotonie kommt noch eine allerdings nur andeutungs-
weise wahrnehmbare akrotone Forderungstendenz der Seitenastbildung,
die erst bei holzigen Cornaceen stérker ausgeprégt ist und dort das Ver-
zweigungsbild der oberirdischen Triebe beherrscht. :

Auch an dem plagiotropen Abschnitt der Ausldufer stehen in der Achsel eines
jeden Schuppenblattes I\nospen doch’ verharren diese im Ruhezustand. Nur selten
treibt eine oberseitige (Abb. 2,1, o) zu einem orthotropen Laubsprofl aus. - Sie treten
als Ersatzknospen erst dann in Funktlon, wenn das Auslaufersystem zerrissen oder

zerstort wird.

1) Uber-deren hiiufiges Auftreten bei Stauden vgl. Tfoll (19387), S. 621.
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Kriftig ausgebildet ist das sprofbiirtiger Wurzelsystem. Oberhalb
jeder Achselknospe entsteht eine, sich in feine Veréstelungen aufteilende
Wurzel (Abb. 21, IV, sw), so daf} ein dichtes, unentwirrbares Geflecht
-sproBbiirtiger Wurzeln die Wasserversorgung und mineralische Er-
ndhrung der Ausldufer besorgt.

Die Entwicklungsgeschichte ist wie jene von Rubus Chamaemorus vollig unbekannt.
Sie wird aber wahrscheinlich mit den Ausliuferstauden iibereinstimmen; es wird sich also
im ersten Jahr nur ein schwacher HauptsproB bilden, dessen basale Achselknospen zu
unterirdischen Ausliufern werden. Der Primérsprofl diirfte im Herbst, ohne geblitht zu
haben, absterben. Auch die priméren Ausliufer werden rein vegetativ leben und erst
Erstarkungstriebe spiaterer Jahrginge diirften die Blitenbildung iibernehmen.

Wir stehen hier somit an der Grenze zwischen krautigen und holzigen
Pflanzen; noch iiberwiegen Merkmale, die als charakteristisch fiir
Staudenwuchs angegeben worden sind. Diese treten aber mit stérkerer
Verholzung zuriick, wie an den folgenden Beispielen gezeigt werden soll.

B 2. Halbstriucher ‘
Uber Halbstraucher mit unterirdischen Ausliufern vgl. S. 215.

3. Echte Straucher
a) Zwergstrducher

Unter den Zwergstriauchern gibt es zahlreiche Pflanzen mit unter-
irdischen Ausldufern (vgl. S. 192), von denen aber nur die Heidelbeere
(Vaccinium Myrtillus L.) ausfithrlicher behandelt werden soll, da den
iibrigen, abgesehen von geringen auf Verschiebung der Groflenpropor-
tionen beruhenden Unterschieden, auf die hinzuweisen sein wird, der
gleiche Bauplan zugrunde liegt.

Vaccinium Myrtzllus L.

In der Entwicklungsgeschichte der Heidélbeere bestehen noch enge
Beziehungen zu den Stauden, die sich vor allem in der Schwiiche des
Prlmarsprosses iuBern. Dieser wird im ersten Jahr selten grofer als
5 cm. Er beginnt an seiner Basis mit zerstreuter Beblatterung, die nach
Entfaltung von 2—3 kleineren Laubblittern in Distichie iibergeht?).
Am Ende der ersten Vegetationsperiode stellt er durch Rudimeéntieren
der Endknospe sein Lidngenwachstum ein.. . Er stirbt aber nicht ab,
sondern wird im nichsten Jahr von zwei bis- drei Achselknospen sym-
podial fortgesetzt (Abb. 3 I, Hp II). Trotzdem bleibt er, wie in dem
Schema Abb. 3 II, Hp zum Ausdruck gebracht ist, zeitlebens schwach
und geht nach einigen Jahren regelméfig zugrunde. Weit grofere Be-
deutung erlangen die aus den Achseln der Kotyledonen entspringenden
Seiteniste, die den Hauptsprofl an Linge und Dicke iiberfliigeln (Abb.3 T,
II, Cok). Sie wachsen entweder beide gleichwertig zu orthotropen
Trieben heran, oder der eine von ihnen beginnt mit einer kurzen plagio-
tropen unterirdischen Phase, um sich erst nach einer gewissen Zeit auf-
zurichten. Beide verzweigen sich zu Beginn des néchsten Jahres wie der
Hauptsprof§ akreton-sympodial. Trotz dieser akrotonen Forderungs-
tendenz an den einzelnen Laubsprossen ist die Verzweigung der Gesamt-
pﬂa,nze ausgesprochen bas1ton da auch an der Basis der Kotyledonar-

1) Deren Ebene fallt mit der gemeinsamen Medhane der Kotvledonen zusammen.’
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sprosse in reichlicher Anzahl Erneuerungstriebe entstehen (Abb. 31,
II, A,). Diese wachsen unterirdisch mit verlingerten Internodien
monopodiall) ein bis mehrere Jahre fort und erreichen eine Linge von
iiber 1 m, ehe sie als Laubsprosse iiber die Erde treten. Fiir Vaccinium

Abb. 3

1) Fiir Vaceintum Myrtillus gibt Du Rietz (1931, S. 68) sympodiale Ausliufer an
(sympodial subole-geocorm). s ist aber gerade charakteristisch, daB unterirdische
Ausliaufer, die an der Basis sympodial verzweigter Laubsprosse stehen, stets mono-
podiales Wachstum haben, solange sie noch nicht iiber den Boden getreten

sind.
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Vitis Idaea gibt du Rietz (1931) monopodial wachsende Auslédufer von
iiber 2 m Lénge an.

Die Ausldufer, auf deren kriftiger Ausbildung die starke Ausbreitung
der Heidelbeere, die in Kiefern- und montanen Fichtenwildern das
vorherrschende Unterholz bilden kann, beruht, sind mit héutigen,
braunen Niederbldttern besetzt, die der radisiren Achsenstruktur zufolge
zerstreut (nach 2/5) stehen. Auch werden reichlich sprofbiirtige Wurzeln
erzeugt: oberhalb einer jeden Knospe entspringt eine feine, reich sich
verzweigende Wurzel (Abb. 31V, sw), die das iippig entwickelte Aus-
laufersystem unabhingig von der spéter zugrunde gehenden Haupt-
wurzel macht.

Wie bereits fiir Cornus suecica erwdhnt worden ist, zeigen die Aus-
liufer keinen Rhythmus nach Jahresperioden. Durch Internodien-
stauchung veranlafite Jahresgrenzen sind also nicht festzustellen?).
Lediglich an der weilen Farbe ist der Neuzuwachs zu erkennen, der sich
von den bereits verkorkten, braunen, in vorhergehenden Jahren ge-
bildeten Teilen deutlich abhebt. Die Ausléufer wachsen fast wihrend
des ganzen Jahres und bewahren lingere Zeit einen krautigen Charakter;
nur in einer kurzen Winterpause ruht der Léngenzuwachs voriiber-
gehend. Nach einer gewissen Zeit — unabhiingig vom Jahresrhythmus
und wahrscheinlich auch von #uBeren Einfliissen — erfolgt dann eine
mit kréftigem Erstarkungswachstum wund Internodien-
stauchung verbundene geotropische Umstimmung (Abb. 3 II):
der Ausldufer tritt als Laubsprofl iiber die Erde. Seine radiire
Struktur wird zu einer dorsiventralen (Abb.3V), womit die
2/5 Blattstellung in eine Distichie iibergeht. -Gleichzeitig tritt- durch
Verkiimmern der Terminalknospe (Abb. 3 II, ) sympodiale Verzweigung
ein. Die geforderte oberste Achselknospe stellt sich in die Richtung
des orthotropen Abschnittes und setzt diesen fort (monochasiale
Verzweigung). Die nichstfolgenden Triebgenerationen (im Schema
Abb. 3 IT durch schwarze und weile Ténung voneinander unterschieden)
zeigen eine deutliche Erstarkung, die sich darin #uBert, daf nicht nur
eine Achselknospe, sondern mehrere austreiben, von denen die oberste

1) Ich muB es mir vorbehalten, an anderer Stelle in einer eingehenden Untersuchung
iiber Auslduferpflanzen auf die Rhythmik und Periodizitit der Auslauferbildung und des
Ausléduferwachstums niher einzugehen.

Erklirung zu Abb. 3
Abb. 3. Vaccinium Myrtillus L. I junge Pflanze; II Wuchsform schematisch. W Haupt-
wurzel;” H Hypokotyl; Co Kotyledonarnarben; Hp HauptsproB mit den zwei Trieb-
perioden I u. I1; Cokl, Cok?2 Kotyledonarsprosse; A 1, A 2 deren basale, ausliuferartige
Seitensprosse 1. und 2. Ordnung, die sich an ihren Enden aufrichten und sympodial ver-
zweigte oberirdische Triebe liefern (Sympodialglieder in IT abwechselnd schwarz und
weill gehalten); E verkiitmmerte Triebspitze; 2 Jahresgrenze eines Auslaufers. III Stiick
eines Ausldufers; b Niederblitter bzw. deren Narben, in deren Achseln Knospen stehen,
itber denen in Einzahl sproBbiirtige Wurzeln sw angelegt werden. IV Seitenast eines
oberirdischen Sprosses mit akroton geférderter Knospenbildung; %I—§5 Achselknospen,
deren untere ruhend bleiben (R in IT). V ‘Querschnitt durch einen zweizeilig beblitterten
LaubsproB. M Mark; sX sekundires Xylem (schraffiert); sP sekundires Phloém; Sk
Sklerenchymring; R primére Rinde; Ep Epidermis. VI Vaccinium Vitis Idaea L. Stiick
eines monopodial wachsenden Laubtriebes, drei Jahrginge (1—3) umfassend mit akroton
geforderter Seitenastbildung; Nb Niederblitter, die am Beginn eines jeden Jahrestriebes
" stehen; J terminale Infloreszenz.

et
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- kriiftigste (Abb. 31V, k;) den direkten FortsetzungsprozeB bildet, die
riickwiértigen sich zu Seiteniéisten entwickeln, die basalwérts an Linge
und Dicke abnehmen (pleiochasiale Verzweigung). Die basalen
Knospen (Abb. 3II, R) einer Triebperiode bleiben jeweils in Ruhe.
Diese Art der Verzweigung bedingt den charakteristischen bdumchen-
artigen Wuchs der Heidelbeertriebe. KEin 10—20 cm hoher ,,unver-
zweigter’, bis zu 0,5 cm dicker Stamm geht in eine reich verzweigte,
sparrige Krone tiber (Abb. 31II, 4,). Die Sparrigkeit beruht darauf,
daf die urspriinglich der zweizeiligen Blattstellung zufolge in einer
Ebene angelegten Seitensprosse Torsionen ausfithren und eine zer-
streute Stellung vortduschen.

Die Bliiten stehen seitlich in der mittleren Region einer Triebperiode ‘oder an der
Basis von Seitendsten. Sie beeinflussen also in keiner Weise das Verzweigungsbild.
Anders liegen die Verhéltnisse bei sonstigen Ericaceen, wie Vaccinium Vitis Idaea, V. uli-
ginosum, Andromeda polifolia und Ledum palustre. Diese wachsen bis zur Bliihreife
monopodial; erst dann tritt infolge terminaler Infloreszenzstellung Sympodienbildung ein.

An den unterirdischen Auslduferabschnitten, die den Symmetrie-
gesetzen viel weniger unterworfen sind, ist' die Verzweigung nicht so
regelmiBig. Wenig ausgeprigt ist die longitudinale Symmetrie, stérker
die laterale. Infolge der zerstreuten Bebldtterung und der radifiren
Struktur der Ausliufer wire zu erwarten, daBl allseitige Verzweigung
herrscht. Das ist aber nicht der Fall. Die oberseitigen Knospen
bleiben vielmehr in Ruhe; lediglich laterale und unterseitige ent-
wickeln sich abermals zu plagiotropen Ausldufern (Abb. 311, 4,), die
diinn beginnen, erstarken und sich aufrichten. Eine Haéufung der Aus-
lauferbildung zweiter Ordnug 146t sich auf der Unterseite der er-
starkten Ubergangszone von plagiotropem zu orthotropem Wuchs fest-
stellen (Hypotonie). Es findet diese Héufung ihre Erkldrung darin,
daB in diesem Abschnitt erhohte Stoffspeicherung stattfindet. Der Aus-
ldufer in seiner Gesamtheit (ober- und unterirdischer Abschnitt) 148t
also wie bei Cornus suecica zwei Forderungszonen in der Seitenast-
bildung erkennen:

1. eine unterirdisch-mesotone (Ubergangszone von plagio-
tropem zu orthotropem Wuchs): unterseitige Achselknospen werden
zu Fortsetzungssprossen; .

2. eine oberirdisch-akrotone, bedingt durch Absterben der
Terminalknospe: Knospen in den Achseln der obersten Laubblitter
werden zu Seitendsten.

Was die Gesamtverzweigung der Heidelbeere anlangt, so ist, wie
schon an anderer Stelle (Rauh 1937, b) betont wurde, scharfzuunter-
scheiden zwischen der Verzweigung der einzelnen Triebe
und der des Primérsprosses. Krstere zeigt eine ausgesprochen
akrotone, letztere eine basitone Forderung in der Seitenastbildung.

-Daphne striata Tratt., Ledum palusire L., Salixz herbacea L.

Extremer als bei Vaccinium Myrtillus tritt die akrotone Verzweigung
der Laubtriebe bei anderen auslduferbildenden Zwergstrduchern wie
Daphne striata und Ledum palustre in Erscheinung. Sie zeichnen sich
dadurch aus, dafl sie auf Jugendstadien monopodial wachsen und sich
erst nach erlangter Blithreife infolge terminaler Infloreszenzstellung
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sympodial verzweigen. Die Seitenastbildung ist in beiden Féllen akroton
gefordert. Im ersteren Fall setzen Terminalknospe und zwei bis drei
obere, im letzteren nur die unmittelbar unterhalb der Infloreszenzregion
gelegene  Achselknospen das SproBsystem fort.

Beil Daphne striata erfolgt nach der Bliite regelmafig gabelige (di- bis trichasiale)
Verzweigung?); die Seiteniste weisen einen gleichmiBigen Langenzuwachs auf, so daf
ein Zwergkugelbusch mit fast einheitlicher Oberfliche resultiert. Der HauptsproB und
die kraftige, bis zu 30 cm lange Hauptwurzel bleiben zeitlebens erhalten. -

Eine Sonderstellung nimmt der Sumpfporst (Ledum.palustre L.) ein, von dem
Lindmann (1914) ,,Miniaturbdume*’ von 0,5 bis 1 m Héhe angibt. Es sind organisations-
typisch auch wirkliche Baume, die in Stamm und Krone gegliedert sind. Ihr biumchen-
férmiger Wuchs kommt auf folgende Weise zustande: die Jugendstadien wachsen mono-
podial, in den ersten Jahren keine oder nur schwache, bald absterbende Seiteniste bildend.
Tritt dann aber zur Zeit der Blithreife Verzweigung ein, so entwickelt sich zunichst nur
eine obere Achselknospe, die sich in die Richtung des Primirsprosses stellt [vgl. iiber
den Boden getretene Ausldufer von Vaccintum Myrtillus (Abb. 3, II)]. Es entsteht so
ein scheinbar einheitlicher Stamm, dessen monochasialer Aufbau bei der sekundiren
Verdickung génzlich verwischt wird. Erst mit zunehmender Erstarkung setzt pleio-
chasiale Verzweigung ein: mehrere Achselknospen unterhalb der Infloreszenzregion
werden zu Fortsetzungssprossen, die ihrerseits durch reiche Verzweigung die Krone
aufbauen.

Fir Ledum palustre geben Grevillius und Kirchner (1923) das Auftreten von
Wurzelsprossen an. Doch diirfte es sich dabei um Auslédufer-handeln; mir selbst wenigstens
ist die Feststellung von Wurzelsprossen nicht gelungen. "

In der Entwicklungsgeschichte stimmen die oben erwihnten Arten
vollkommen mit der von Vaccinium Mytrillus iiberein, so dafl hierauf
Bezug genommen werden kann?).

Ein niedriger auslduferbildender Zwergstrauch, dessen SprofBsystem vollkommen
in die Erde geschliipft ist und der nur die verholzten, sympodial verzweigten Triebe
iiber die Erde sendet, die sich 2—3 Zentimeter tiber diese erheben, ist die alpine Kraut-
weide, Saliz herbacea L. Ihre Entwicklungsgeschichte und Verzweigungsverhéltnisse,
die nach dem Vorausgegangenen nichts Neues bieten, habe ich vor kurzem (Rauh 1937b)
an anderer Stelle behandelt, woauf hiermit verwiesen sei. \

Worin gleichen nun die behandelten Zwergstraucher den Stauden
und welche Merkmale haben sie mit den echten .Holzgewdchsen ge-

meinsam *?

Wie die Stauden zeichnen sie sich aus: _ ,

1. durch den Besitz eines schwach entwickelten, spédter zugrunde
gehenden Hauptsprosses (Ausnahme: Daphne striata),

2. durch das Auftreten von Erstarkungssprossen und

3. durch die Bildung geophiler Innovationstriebe. Diese weisen
wi(;,‘ die Stolonen krautiger Pflanzen eine ausgeprigte Dickenperiode
auf.

Auf das Verhalten der Holzgewidchse weist hin:

1. das Erhaltenbleiben oberirdischer Sprosse, die zum Teil stark
verholzen,

2. die akrotone Verzweigung der Laubtriebe,

3. die kriftige Ausbildung der Hauptwurzel (Daphne .stnata)

1) Vgl. Rauh 1937b, Taf. VII, Fig. 2.
2) Abbildungen von Jugendstadlen von Ledum palustre und Andromeda polifolia
— allerdings sehr schlechte — finden sich bei Sylven, 1906.



202 Werner Raubh,

b) Aufrechte Strducher

Als Vertreter dieser Gruppe soll eine Schneebeerenart, Symphori-
carpus racemosus Michx., behandelt werden, iiber die bereits Angaben
von Voéchting (1884) vorliegen. Wir lernen an diesem Beispiel gleich--
zeitig die typischen Verzweigungsverhiltnisse bogig gewachsener
SchoBlingsstrducher kennen, die in neuester Zeit von Troll (1937)
fiir Rosa, Berberts und Sambucus nigre eingehend erértert worden sind.

Als charakteristische Merkmale strauchartigen Wuchses haben wir
schon eingangs das ¥ehlen eines physiognomisch hervortretenden
Hauptsprosses hervorgehoben. Dieser bleibt in der Entwicklung zuriick
und stellt nach wenigen Jahren, oft schon nach dem ersten, sein Wachs-
tum ein. Er wird von basalen Achselsprossen iibergipfelt. Diese wachsen
ganz wie krautige Triebe schoflingsartig heran und kénnen in einem
Jahr betrdchtliche Dimensionen erreichen: So sind beispielsweise bei
Sambucus nigre Schoflinge von 4 m Linge keine Seltenheit; bei Sym-
phoricarpus erreichen sie immerhin eine Linge bis zu 2 Metern. Sie
weisen ein bis in den spiten Herbst hinein andauerndes Spitzenwachstum
auf, was zur Folge hat, dafl die Triebspitzen nicht geniigend verholzen
und den Herbstfrosten zuom Opfer fallen. Im zweiten Jahr tritt Ver-
zweigung ein, die aber nicht akroton, sondern mesoton gefordert ist.

Symphoricarpus racemosus Michx.

Diese soeben fiir viele Schoflingsstréucher allgemein geschilderten
Verhiltnisse treffen nun auch, wie in dem Schema Abb. 4 zum Ausdruck
gebracht ist, fiir Symphoricarpus zu. Im ersten Jahr entfaltet sich ein
10—30 cm groBer HauptsproB (Hp), der als Bereicherungstriebe in seiner
mittleren Region schwache Seitenidste ausbildet. Im Herbst stellt er
durch Vertrocknen oder Absterben der Triebspitze sein Léngenwachstum
ein. Er wird aber in der nichsten Vegetationsperiode nicht durch
spitzenstdndige Achselknospen fortgesetzt, sondern Kotyledonarknospen
und basale Achselknospen, die hemikryptophytisch den Winter iiber-
dauert haben, gelangen als Innovationstriebe zur Entwicklung. Die
Verzweigung der Gesamtpflanze ist also deutlich basiton gefordert.
Diese Knospen wachsen zunichst zu orthotropen SchoBlingen heran,
die den HauptsproB an Lange und Dicke iiberfliigeln und den Er-
starkungstrieben krautiger Gewéchse gleichzusetzen sind.
Sie behalten aber nicht lange diese Wuchsrichtung bei, sondern gehen
in ihrem oberen Teil zu plagiotropem Wuchs iiber. Es ist dies jedoch
keine bloBe Lastkriimmung, sondern ein aktiver Vorgang, bedingt
durch ungleichmifBiges Dickenwachstum des Holzkorpers. Die Ober-
seite zeigt, wie ein Schnitt durch einen zweijahrigen SchoBling (Abb. 5 IV)
erkennen laBt, eine deutliche Forderung des Dickenzuwachses (Epitonie).
Diese Epitonie ist schon frith von Kny (1882) und Wiesner (1892)
an den horizontalen Asten von Laubholzern beobachtet worden. Nicht
in den Kreis ihrer Betrachtungen gezogen haben sie aber die Verschieden-
beiten in der Organbildung auf Ober- und Unterseite, die diese Epitonie
zur Folge hat?). .

1) Welches die tieferen Ursachen sind, die diese Umkrimmung auslésen — ob es

sich ausschlieBlich um eine geotrophe Erscheinung handelt oder ob auch das Licht
maBgebende Einfliisse hat — miissen experimentelle Untersuchungen zeigen. Der Vor-
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Die SchoBlinge sind im ersten Jahr ihrer Entwicklung normaler-
weise unverzweigt; nur wenn sie kréftig genug sind, weisen sie ein
proleptisches Austreiben mittlerer Achselknospen auf.

Symphoricarpus zeichnet sich durch dekussierte Blattstellung aus.
Es fallen zwei Blattzeilen in die Median- und zwei in die Transversal-
ebene des Schoflings. Untersucht man nun einen bogigen, unver-
zweigten SchoBling im Herbst auf die Ausbildung seiner Achselknospen,
so kann man feststellen, daB die basalen zwar die kréftigsten sind und

V4

Co

Sw

Abb. 4. Symphoricarpus racemosus Michx. Verzweigung schematisch. Hw Hauptwurzel; .

Hp HauptsproB, an dessen Basis sich Kotyledonartriebe (Cok) sch6Blingsartig entwickelt

und epiton verzweigt haben; punktiert: die jeweils im Herbst absterbenden Triebspitzen;

El Erneuerungsknospen, von denen einige zu unterirdischen Auslautern (4 7, 4 2) aus-

treiben, die nach 1—2 Jahren als Laubtriebe iiber die Erde treten; N—N Bodenniveau;

sw sproBbiirtige Wurzeln. In dem Sghema sind nur die medianen, nicht die transversalen
Seiteniste zum Ausdruck gebracht.

- die Knospen nach der abgestorbenen Spitze an GroBe abnehmen, daf
aber transversale und mediane Knospen gleichwertig entwickelt sind.
Es besteht vor allem kein Unterschied in der KnospengrofBe zwischen
der morphologischen Ober- und Unterseite, d. h. alle medianen Knospen
— ober- wie unterseitige — sind vollig gleich ausgebildet. Eine Ver-
schiedenheit macht sich erst bemerkbar, wenn diese Knospen im zweiten
Jahr auszutreiben beginnen: die transversalen wachsen ndmlich
zu gleichwertigen, die medianen zu ungleichwertigen Seiten-

gang als solcher tritt jedenfalls ein und beeinfluBt das Verzweigungsbild, doch nicht
derart tiefgreifend, daB Riick- oder Umbildungen von Organen vorgenommen werden,
sondern dafl nur eine Forderung bzw. Hemmung von Organanlagen erfolgt.

Hercynia, Bd.I, 2. vtk 14



204 Werner Rauh,

dsten heran. Es tritt deutlich eine epitone Foérderung in der
Seitenastbildung zutage; nur die auf der Oberseite gelegenen, in Abb. 4
und 5 II, V mit m bezeichneten Knospen werden zu kriftigen Seiten-
dsten; die unterseitigen, m’, bleiben in Ruhe oder treiben doch nur
selten zu schwachen Seitenisten aus, die bereits am Ende der Vegetations-
periode wieder absterben. Fiir- die weitere Verzweigung sind sie be-
deutungslos (Abb. 511, V).

Diese Epitonie scheint nicht in der inneren Organisation der Pflanze
begriindet, sondern vielmehr eine Folge duBlerer Reize zu sein, vor allem
von negativer Geotrophie. Bleibt ein Schofling orthotrop, was
gelegentlich der Fall ist (Abb. 4, rechte Seite), so erfolgt eine all-
seitig gleichwertige Seitenastbildung.

In der Verzweigung treten am Schofling zwei Zonen geforderter
Seitenastbildung hervor, einer mittleren (Ubergang zu bogigem Wachs-
tum) und einer basalen. Zu Beginn einer Vegetationsperiode ent-
wickeln sich zunéchst nur Knospen der oberen und mittleren Schof8lings-
region, von denen die der letzteren zu den kriftigsten Seitenisten
werden.

Diese Mesotonie ist auch ersichtlich aus der Blattgrofle und Blattform. Abb. 5, ITL
zeigt die Blattfolge eines noch unverzweigten krautigen Schoflings. Er beginnt mit
chlorophyllosen Niederblattern, die den Knospenschuppen entsprechen, auf die kleine
ganzrandige, eiférmige Laubblatter folgen (Abb. 5, III, a), die in der Mitte, zu Beginn
der Umkriimmung die Gestalt von Abb. 5, III, b zeigen und im oberen Teil wiederum an
GrofBle abnehmen (Abb. 5, IT1, ¢).

Zu Beginn des Sommers aber tritt zu der mittleren noch eine basale
Forderungszone. In der Nihe der Erde (Abb. 4, N—XN) gelegene Achsel-
knospen (#%) wachsen zu krautigen Schoflingen heran, die ihren Mutter-
sprof jeweils an Linge und Dicke iiberfliigeln (Abb. 4, 5 II, in,) (ver-
zogerte Basitonie). Sie sind als die eigentlichen Innovationstriebe zu
bezeichnen. Awuch, an ihrer Basis treten Knospen auf, die in nichsten
Jahren abermals zu kriftigen orthotropen SchoBlingen heranwachsen.
Auf diese Weise entstehen etagierte Strducher, wie sie wohl in
schonster Ausbildung bei Sambucus nigra anzutreffen sind. Jede Etage
entspricht einem Jahrgang, der mehrere Vegetationsperioden erhalten
bleibt.

Einige dieser basalen Knospen aber, die unmittelbar unter der
Bodenoberfliche liegen, sind nicht negativ, sondern transversal
geotrop. Sie werden demzufolge zu hypogéischen, plagiotropen Aus-
ldufern von ,,spargelihnlicher Gestalt™ (Vochting, 1884, S.74) mit
wirtelig dekussiert stehenden Niederbldttern (Abb. 5I). Sie bewahren
lange Zeit einen krautigen Charakter und sind auch spéter nur wenig
verholzt. Sie erzeugen allseitig sproB8biirtige Wurzéln, von denen die
kraftigsten unterhalb eines Knotens auf der Unterseite stehen, was auf
einen leicht dorsiventralen Bau des Ausldufers hinweist. Auch in der
Verzweigung kommt dieser zum Ausdruck; sie ist amphiton-hypoton,
d. h. nur Knospen der transversalen und unterseitig medianen Blétter
werden zu Fortsetzungssprossen (Abb. 51, u). Es besteht hierin ein
Gegensatz zu den epigéischen Abschnitten, bei denen im wesentlichen
nur oberseitige und seitliche Knospen zur Entwicklung gelangen.

Die Ausldufer leben im ersten Jahr unterirdisch und stellen im Herbst
ihr Langenwachstum ein. Sie scheinen gegeniiber denen aller bisher
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behandelten Beispielen Jahresrhythmen zu zeigen. So 146t der in
Abb. 5 I dargestellte Ausldufer eine deutliche Jahresgrenze bei der mit

Abb. 5. . Symphoricarpus racemosus Michx. I unterirdischer zweijahriger (Jahresgrenze
bei z) zu orthotropem Wuchs iibergehender Ausldufer; v unter-, o oberseitige Knospen
in den Achseln von Niederbldttern Nb; L Laubblitter; sw spro8biirtige Wurzeln; N—N
Bodenniveau. II Verzweigung des epigéischen Abschnittes eines Auslaufers. im mediane,
t transversale Seiteniste; die auf die Unterseite fallenden Knospen m’ verharren in Ruhe;
ab abgestorbene Triebspitze. III Blattfolge eines SchoBlings: a basale, b mittlere, ¢ obere
Region. IV Querschnitt durch einen bogig gewachsenen zweijihrigen (1-—2) SchoBling.
0 die geférderte Ober-, U die geminderte Unterseite; M Markhohle (schratfiert der er-
halten gebliebene Teil des Markes); sX sekundires Xylem; sP sekundires Phloém;
Phe Phellem. V Stiick eines bogigen SchoBlings, die epitone Forderung der medianen
Knospen zeigend; v Vorblattknospe. VI—VII Verzweigung der oberseitigen, medianen
Seitenéste; va, vf Knospen in den Achseln der transversalen Vorblitter des Seitensprosses
m; va', vf’ Vorblattknospen von va und vf.

14*
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X bezeichneten Stelle erkennen, bis zu der er im Sommer des ersten
Jahres gewachsen war. . Der Neuzuwachs des zweiten Jahres, der sich
durch seine weiBle Farbe von der braunen, bereits verkorkten ersten
Triebperiode abhebt, beginnt mit einer Zone gestauchter Internodien
die .der Knospenschuppenregion einer austreibenden Laubknospe
entspricht. Er wichst nur kurze Zeit in dieser Richtung fort und richtet
sich dann, ohne sich merklich zu verdicken, auf; den Niederblittern
folgen allmdhlich an GroBe zunehmende Laubblitter (Abb. 51, II, L).
Der epigdische Abschnitt erreicht im ersten Jahr eine Héhe von 0,5 bis
1 m und geht sehr bald zu bogigem Wachstum iiber. Verzweigung tritt
erst im zweiten Jahr in der bereits geschilderten Weise ein (Abb. 5 IT).

Die Seitenzweige der mittleren und oberen Schéflingsregion sind ziemlich kurzlebig.
Nach 2—3 Jahren, vor allem nach der Fruchtreife — die Bliiten stehen terminal —
sterben sie bis zur Abgangsstelle ab. Die Fortsetzung iibernehmen Triebe, die in den
Achseln der transversalen Vorblitter, va und 98 (Abb. 5, VI, stehen und ihrerseits wieder
durch die Vorblattknospen, va’ und 8" (Abb. 5, VII), fortgefithrt werden, so daB in jeder
Blattachsel, besonders den oberseitigen, ein Biischel von z. T. lebenden, z. T. abgestorbenen
Seitendsten steht. Diese Art der Erneuerung ist aber nur eine beschrankte Zeit moglich,
da der SchoBling nach einigen Jahren bis zur basalen Innovationszone abstirbt.

Trotz der mesotonen Forderung in der Seitenastbildung der epi-
géischen SchoBlinge ist die Gesamtverzweigung von Symphoricarpus
als basiton zu bezeichnen, da an der Basis des Primérsprosses sowohl
die Kotyledonar- wie alle spiteren Erstarkungssprosse, die die Fort-
setzung und Innovation iibernehmen, angelegt werden.

Ribes aurewm
Ahnlich unterirdische Ausliufer hat Ribes aurewm, bei dem aber der
HauptsproB stérker hervortritt als bei Symphoricarpus.

Dieser bleibt weder schwach, noch stellt- er sein Wachstum am Ende des ersten
Jahres ein; er kriftigt sich vielmehr und wichst unter akrotoner Verzweigung mono-
podial fort. Wire dies der alleinige Verzweigungsmodus, so wiirde schon nach kurzer
Zeit ein baumartiger Wuchs resultieren. Dem ist aber nicht so, da im zweiten bis dritten
Jabre basale Knospen an ihm zur Entwicklung gelangen (verzogerte Basitonie), von
denen einige zu orthotropen Schéflingen heranwachsen, einige nahe unter der Erdober-
fliche liegende aber Transversalgeotropismus zeigen und in horizontaler Richtung
wachsen. Sie werden zu bleichen unterirdischen Auslaufern, die nach’ einer lingeren
Phase plagiotropen Wachstums sich als orthotrope Laubtriebe iiber die Erde erheben
und das Verzweigungsbild des Hauptsprosses wiederholen.

Syringa vulgaris L.

Ein schones Beispiel, bei dem in klarer Weise die Symmetriegesetze,
die in erster Linie fiir die Verzweigung der Holzgewéchse verantwortlich
zu machen sind, zum Ausdruck kommen ist der Flieder, Syringa vul-
garis L.

Sein Verz'welgungsbﬂd wird vor allem von der longitudinalen Symmetrie beherrscht.
Es ist bekannt, daB der Flieder sich durch gabelige (dichasiale) Verzweigung auszeichnet,
die an die Dichotomie vieler Pleridophyten (Lycopodium) erinnert und auch heute noch
von schlechten Beobachtern als solche beschrieben wird. Sie ist die Folge einer extrem
akrotonen Foérderung der Seitenastbildung. Solange die Triebe vegetativ leben, stirbt
regelmafig im Herbst, oft schon im Hochsommer, die Terminalknospe ab und wird von
den beiden obersten Achselknospen sympodial fortgesetzt. Nur diese kommen zur Ent-
wicklung, wahrend alle riickwirtigen eines Jahrestriebes in Ruhe bleiben. Auch zur
Bliitezeit erfahrt die Verzweigung keine Anderung, da die bisher funktionslose Terminal-
knospe zum Aufbau einer Infloreszenz verbraucht wird. Diese regelmiBige Verzweigung
wiederholt sich in jeder Vegetationsperiode, so daf die Krone von Fliederbiumen die
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Gestalt einer lockeren Halbkugel (vgl. Daphne striata, S. 201) annehmen kann.- Ich ge-
brauche absichtlich den Ausdruck ,,Fliederbdume‘, da Syringa vulgaris haufig nicht in
strauchiger Ausbildung, sondern als Baum mit deutlichem Stamm anzutreffen ist. Worauf
diese Stammbildung beruht, mufl die Entwicklungsgeschichte zeigen, iiber die leider keine
Angaben vorliegen. Grundsitzlich bestehen zwei Méglichkeiten, die durch das Verhalten
der monopodialen und sympodialen Baume vorgezeichnet sind?). In beiden Féllen wiirde
die Verzweigung selbst akrotone Férderung zeigen. .

Zu dieser Akrotonie kommt noch basale Innovation, indem verspétet basale Knospen
der PrimérsproBregion zu hypogiischen Ausliufern werden, die in der Literatur falschlich
als Wurzelsprosse beschrieben worden sind. Solange sie unterirdisch leben, bleibt ihre
Terminalknospe erhalten; sobald sie aber als Laubtriebe iiber den Erdboden treten,
setzt sofort sympodiale Verzweigung ein (vgl. Vaccintum Myrtillus, Saliz herbacea).

Im Gegensatz zu Symphoricarpus verholzen die epigéischen Abschnitte der Aus-
laufer sehr sclmell was nicht Wunder nimmt, da_Syringa vulgaris eine ausgesprochene
Holzpflanze ist und kaum noch Merkmale von Stauden besitzt.

Die oben behandelten Pflanzen werden hédufig als Zierstrducher
kultiviert. Die Ausliduferbildung hat daher fiir die gértnerische Praxis
eine groB3e Bedeutung, indem die Vermehrung ausschlieflich durch Ab-
stecken von Ausldufern erfolgen kann. Diese konnen mit Hilfe ihrer
sproBbiirtigen Wurzeln zu neuen Individuen heranwachsen. Eine
natiirliche Loslosung der Ausldufer von ihrer Mutterpflanze erfolgt nur
in seltenen Fillen.

Mit den Stauden gemeinsam hat diese Gruppe von Strduchern
lediglich den Besitz basaler Innovationsknospen und schwach verholzter
Ausldufer.

HE. Striucher mit oberirdischen Auslidufern
Die Ausldufer dieser Gruppe von Striduchern unterscheiden sich
von gewohnlichen Laubtrieben nur durch ihre plagiotrope Wuchs-
richtung. Wie jene lassen sie eine deutliche Periodizitdt, bzw. Jahres-
rhythmen erkennen insofern, als am Ende jeder Vegetationsperiode
das Wachstum durch Ausbildung einer von Knospenschuppen um-
hiillten Terminalknospe voriitbergehend eingestellt wird.

1. Echte Striucher
a) Aufrechte Strducher

Es soll mit der Schilderung aufrechter Striucher begonnen werden,
da diesen weitgehend die Darstellungen von Abschnitt II, 3b zugrunde
gelegt werden konnen.

Symphoricarpus vulgaris Michx.

S. vulgaris besitzt im Gegensatz zu S. racemosus oberirdische Kriech-
sprosse. Das Verzweigungsbild der orthotropen Triebe beider Arten
dagegen stimmt vollkommen iiberein. .

Auch iiber 8. vulgaris liegen bereits gute Angaben von Vochting
(1884) vor. ,,Haben die Hauptaxen eine gewisse Stirke2) erreicht, so

1) Vgl. dariiber die Darstellung bei Troll (1937, S. 636)! Es sei bemerkt, da8 bei
Syringa reflexa die Verzweigung eine rein monopodiale ist und als solche auch nach Eintritt
der Blithreife beibehalten wird. Bei S..vulgaris dagegen kime monopodialer Wuchs nur
in der Jugend in Frage; es bestiinde in diesem Fall grundsitzliche Ahnlichkeit mit Rhamnus
pumila, dem bekannten alpinen Spalierstrauch, an dem ich feststellen konnte (Rauh,
1937b), daB nach anfinglich monopodialem Wachstum mit eintretender Verzweigung
Sympodienbildung beginnt.

2) Wahrscheinlich im 2. oder 3. Jahr.
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erzeugen sie an ihren Basen, meist dicht iiber der Erdoberfliche, Inno-
vationssprosse, welche nicht aufwirts, sondern horizontal
auf dem Boden hinwachsen. Dieselben sind mit stattlichen, in
zweigliedrigen alternierenden Quirlen stehenden Laubbléittern besetzt,
haben lang andauerndes Spitzenwachstum und erreichen ge-
wohnlich eine betrdchtliche Liange* (1884, 2, S. 73)1). Als Ursache fiir
diese Wuchsrichtung fiithrt Vochting Horizontal-Geotropismus
an. Denn ,,befestigt man kurze, noch in raschem Wachstum begrifiene
Zweige in aufrechter Stellung, so kriimmen sie sich, bis sie die horizontale
Lage erreicht haben. In dieser wachsen sie oft bis zur Léinge eines Fufles
in gerader Richtung fort, um sich dann aber, offenbar unter der Last
ihres Eigengewichtes, zu senken, bis sie den Boden erreicht haben und
an der Oberfliche desselben fortsprossen (Vochting, 1884, 2, S. 73).
Auch ich habe beobachten kénnen, daBl hoher, bis zu 10 cm iiber dem
Boden inserierte Innovationsknospen aktiv dem Boden zuwachsen.

An- diesen Kriechsprossen kommt in klarer Weise die laterale
S§m1netrie zum Ausdruck. Infolge ihrer leicht dorsiventralen Struktur
ist die Organbildung auf Ober- und Unterseite eine verschiedene. Auf
der letzteren entstehen an den Knoten dichte Biischel kriftiger, reich
verzweigter Wurzeln, die eine knollenfésrmige Anschwellung der Knoten
bewirken. Auf der Oberseite entspringen orthotrope Schoflinge, die
sich aus Knospen der transversalen und oberseitigen medianen Laub-
blatter entwickeln; die Knospen der unterseitigen medianen verbleiben
in Ruhe. Die Verzweigung ist also amphiton-epiton, ganz wie an den
orthotropen bogigen Schéflingen (s. S. 204).

Die Ausldufer sind im ersten Jahr unverzweigt und erreichen eine
Lénge bis zu einem Meter. Im Herbst stellen sie ihr Wachstum ein, und
die Triebspitze stirbt infolge zu geringer Verholzung meist ab. Erst im
zweiten Jahr tritt Verzweigung ein. Sie kann aber nach Vochting
schon im ersten hervorgerufen werden, wenn das Spitzenwachstum des
Ausldufers durch Verletzung unterbrochen wird.

Bvonymus europaea L.

Oberirdische Ausldufer besitzt auch das Pfaffenhiitchen, Zvonymus
europaes L., dessen Wuchsform schematisch in Abb. 6 II dargestellt
ist. Es ist zugleich ein Beispiel fiir einen monopodial wachsenden
Strauch mit akroton verzweigten Trieben und ausdauerndem Haupt-
sprofl (Abb. 6 II, Hp).

Die Jugendstadien von Evonymus (Abb. 6 I) zeigen grofe Anklinge
an die baumartiger Gewéchse wie Fraxinus und Acer. Sie haben ein
langes (3—5 ecm) Hypokotyl (Hy) und eine kriftige, reich verzweigte
Hauptwurzel (Hw), die wie bei Bdumen der Entwicklung des Haupt-
sprosses vorauseilt. Dieser weist in den ersten Jahren nur einen geringen
Lingenzuwachs auf und bleibt unverzweigt. Erst mit zunehmender
Erstarkung tritt Seitenastbildung ein, die von vornherein akroton
gefordert ist. Nur die in der Nachbarschaft der Terminalknospe
liegenden Achselknospen werden zu Seitenéisten, von denen die obersten
zu den groBten und stérksten werden, die riickwértigen an Lénge ab-

1) Sperrungen von mir! (Rh.).
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nehmen, um an der Basis eines jeden Jahrestriebes in Ruhe zu verbleiben
(Abb. 6 IT, Hp). Erst an blithreifen Pflanzen werden diese zu Bliiten-
kurztrieben.

Aufler dieser auf die einzelnen Triebperioden beschrinkten akro-
tonen Forderung ist gemifB dem Schema Abb. 6 II, 7—4 ,noch eine
iibergreifende Akrotonie zu beobachten, derart, daf die grofiten Seiten-
dste aufeinanderfolgender Jahrgéinge in &hnlicher Weise an Linge zu-
nehmen (Ii—4), wie es sonst innerhalb einer Triebperiode der Fall ist‘
(Troll, 1937, S.640). Hs kommt auf diese Weise durch sekundires

Abb. 6. Evonymus europaea L. I zweijahrige Pflanze; z—x Jahresgrenze; Hyp Haupt-

sprof3; Cok Kotyledonarknospen; C Kotyledonarknoten; Hy Hypokotyl; Hw Haupt-

wurzel. II Verzweigung schematisch; 7—4 die einzelnen Jahrginge des Hauptsprosses

Hp; a—x deren Jahresgrenzen; Al primére, 4 2 sekundére Ausliuter; Ek Erneuerungs-
knospen; sw sproBbiirtige Wurzeln; N—N Bodenniveau.

Absterben der Seiteniiste fritherer Jahrginge ein deutlicher Stamm
zustande. Wenn dieser spéter als solcher nicht mehr hervortritt, so hat
das seinen Grund darin, dafl inzwischen die kotyledonaren und basalen -
Achselknospen des Piimirsprosses sich entwickelt haben. Basale
Knospen dieser Triebe aber werden wie bei Symphoricarpus vulgaris zu
oberirdischen, stark verholzten Kriechsprossen. Diese erreichen eine
betrichtliche Liange und richten sich erst nach mehreren Jahren auf
(Abb. 6 II, A1). Sie verzweigen sich in der fiir Symphoricarpus an-
gegebenen Weise. Eine Fortsetzung dieser Ausldufer erfolgt aus seitlichen
und unterseitigen Knospen der erstarkten Aufrichtungszone (Abb. 6 II,
A2), in der gleichzeitig Innovationsknospen (Ek) ausgebildet werden,
die ihrerseits zu + orthotropen Schoflingen heranwachsen.

Die sprofibiirtige Bewurzelung findet nicht nur an den Knoten
statt, sondern erstreckt sich auch auf die Internodien.
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Wachst Evonymus als Unterholz in Laubwildern, so werden die oberirdischen
Ausléufer infolge des alljahrlichen Laubfalls und der daran sich anschliefenden Humus-
bildung in die Erde verlagert. Sie erzeugen in diesem Fall allseitig sprofbiirtige Wurzeln.

In Nieder- und Bauernwildern ist F. ewropace oft nur als Kriechstrauch an-
zutréffen, da die orthotropen Triebe, sobald sie erstarkt sind, abgeholzt werden. Das hat
zur Folge, daf die Kriechsprosse sich kréiftigen und oft «roBe Smecken des Waldbodens
iiberziehen.

Als weiteres Beispiel fiir einen Strauch mit wurzelnden ober-
irdischen Ausldufern sei Betula nana angefithrt. Die Ausldufer bilden sich
besonders dann, wenn die basalen Teile der Triebe von Moospolstern
iiberwachsen werden, also geniigend Feuchtigkeit zur Wurzelbildung
vorhanden ist. Im Norden, an der polaren Baumgrenze, soll Beiula
nana oft nur als Kriechstrauch in Erscheinung treten, in &hnlicher
Weise, wie ich es kiirzlich (Rauh, 1937b) fiir Betula pubescens (Ehrb.)
var. tortuosa (Ledeb.) Koehne beschrieben habe. Auch die Polarfichte
neigt in starkem Mafle zur Bildung von auslduferartigen Trieben, die an
der Basis des kurzen Hauptsprosses entstehen, ein bis zwei Meter plagio-
‘trop fortwachsen und sich dann unter gleichzeitiger Erstarkung auf-
richten?).

b) Kriechstréducher

Diese sind dadurch charakterisiert, daBl ein ausgeprigtes ortho-
tropes SproBsystem fehlt und fast alle Triebe auslduferartig entwickelt
sind.

Wihrend bei Symphoricarpus und Evonymus Hauptspro und Haupt-
wurzel erhalten bleiben und die Ausldufer als Innovationssprosse zu be-
trachten sind, die ihre Verbindung mit der Mutterpflanze nicht losen,
geht bei den Kriechstrauchern das Hauptwurzelsystem sehr bald zu-
grunde. Die einzelnen Kriechsprosse werden, wie schon Du Rietz
(1931) betont hat, isoliert; aus einer Mutterpflanze entstehen so- mehrere
Individuen.

Ausgezeichnete Beispiele fiir diesen Typ von Strduchern sind die
Krihenbeere (Empetrum nigrum L.) und die auf Hochmooren ver-
breitete Moosbeere (Vaccinium oxycoccus L.). Beide sind Pflanzen, die
mit den arktisch-alpinen Spalierstriuchern, Arctostaphylos wva wursi,
Salix retusa und S. reficulaia sowie Rhamnus pumila wuchsformen-
mifig in enger Beziehung stehen. Auch letztere haben oberirdische,
wurzelnde Kriechtriebe, unterscheiden sich aber von jenen erstens
dadurch, dafl das gesamte Sprofisystem dem Boden aufliegt, zweitens
durch die Kiirze der Jahrestriebe, die auf einer starken Internodien-
stauchung beruht, und drittens durch die Ausbildung einer kréiftigen
Hauptwurzel, die, von Arctostaphylos wva ursi abgesehen, zeitlebens
erhalten bleibt.

Bei Empetrum lassen sich plagiotrope Langtriebe und orthotrope
Kurztriebe unterscheiden. Erstere konnen ein betrédchtliches Alter er-
reichen, letztere sind nur von beschrinkter Lebensdauer. Sie stehen
an ganz bestimmten Stellen im SproBsystem, ein Zeichen dafiir, daBl
auch hier die Symmetriegesetze einen mafBgebenden Einfluf auf die
Verzweigung ausiiben.

1) Vgl. hieriiber die ausfithrliche Darstellung bei Kihlmann (1890) und Rauh
(1937D).
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Empetrum nigrum L.

Die starke Ausbreitung und das teppichbildende Auftreten von
Empetrum auf Hochmooren, in den arktisch-alpinen Zwergstrauch-
heiden und in den Kiistengebieten beruht auf einer ausgiebigen Bildung
oberirdischer Ausldufer. Eine Vermehrung durch Samen geschieht nur
in wenigen Fillen, da diese nach Hagerup (1922) nur in beschrinktem
MaBekeimfiahigsind. Die Keimungerfolgtim September; die Sprofknospe
entfaltet sich jedoch erst im Frithjahr darauf zu einem dekussiert be-
bldtterten Primérsprof, der im ersten Jahr nur ein geringes Léngen-
wachstum aufweist. Die Hauptwurzel dagegen zeigt wie bei Bvonymus
eine kriftige Entwicklung; sie dringt + tief in den Boden ein und ver-
iistelt sich reich. Erst im zweiten oder dr"ltten Jahr tritt Verzweigung des
Primérsprosses ein; seine basalen Knospen (Abb. 71, ak) werden zu
plagiotropen Kriech‘uriebenl), die sich nach allen Seiten ausbreiten;
,,the growth becomes decidedly espalier-like” (Mentz, 1909, S. 159).
Wie der HauptsproB sich in den folgenden Jahren verhélt, ob er eine
geotropische Umstimmung erfihrt und zu plagiotropem Wuchs iiber-
"geht wie bei den hochalpinen und arktischen Spalierweiden, oder ob
er schwach bleibt und nach kurzer Zeit sein Lingenwachstum einstellt,
wie es bei der Silberwurz (Dryas ociopetala L.) der Fall ist, dariiber liegen
leider keine Angaben vor. Er wird aber weiterhin fiir die Verzweigung,
die, bezogen auf die Gesamtpflanze, eine basitone ist, keine wesentliche
Rolle spielen, da er frither oder spiter mitsamt der Hauptwurzel zu-
grunde geht. Die plagiotropen Triebe unterbrechen am Ende der Vege-
tationsperiode ihr Lingenwachstum durch Ausbildung einer von Knospen-
schuppen eingehiillten Terminalknospe. Tritt zu Beginn des nichsten
Frithjahres Verzweigung ein, so ist diese im Gegensatz zu der des Primér-
sprosses ausgesprochen akroton geférdert: nur unmittelbar unter der
Triebspitze gelegene Achselknospen seitlicher und oberseitiger
Bliatter werden zu Seitendsten, die nun aber meist nicht plagiotrop,
sondern orthotrop heranwachsen. Lediglich die austreibende Terminal-
knospe, die jene an Linge und Dicke iiberfliigelt, und unterseitige
Achselknospen, sofern sie zur Entwicklung gelangen, setzen die plagio-
tropen Triebe fort (Abb. 7 II). Da sich dieser Verzweigungsmodus jin
jedem Jahr wiederholt, charakterisieren reihenweise angeordnete
Biischel orthotroper Kurztriebe, die durch ein 4 langes plagiotropes,
unverzweigtes SproBstiick voneinander getrennt sind, das Verzweigungs-
bild von Empetrum nigrum (Abb.7II). Auch die orthotropen. Triebe
zeigen eine akrotone Forderung der Seitenastbildung.

Jeder Jahrestrieb beginnt mit einigen chlorophyllosen Nieder-
blittern, auf die Laubblitter von zunehmender GroBe folgen, die sich
als extreme Rollblitter darbieten. Je nach den Standortsverhéltnissen
und den klimatischen Bedingungen ist ein Jahrestrieb verschieden lang.
Die in Abb. 7 II dargestellten, auf den Hochmooren des Erzgebirges -
gesammelten Exemplare hatten in ihren plagiotropen Abschnitten einen
durchschnittlichen Léngenzuwachs von 4—20 cm; an den Kurztrieben
war er bedeutend geringer und betrug nur 2—6 cm. Fiir die arktischen

1) ,,The lateral shoots of the young plant are transversely geotropic in somewhat
degrees (Mentz, 1909, S. 158).
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Regionen gibt Mentz (1909) an
Langtrieben einen Zuwachs von nur
1—4 cm an, was einen gedriingten,
flachpolsterartigen Wuchs zur Folge
hat. Dieser wird noch dadurch ver-
stirkt, daBl die Triebspitzen der
Winterkélte und -trockenheit zum
Opfer fallen, wodurch in erhohtem
MaBe ein Austreiben seitlicher Knos-
pen veranlaft wird.

An Pflanzen der diénischen Heiden hat
Hagerup (1922) zwei Triebperioden fest-
stellen konnen: einen ersten Trieb, aus der
Winterknospe erfolgend, im Mérz und April
und einen zweiten im Juni (Johannistrieb).
Beide beginnen mit Niederblittern, doch
sind die des letzteren chlorophyllhaltig.
Ahnliches konnte ich auch an Pflanzen des
Erzgebirges beobachten, aber nur an den
orthotropen Sprossen (Abb. 7, II, ;).

Die Bliiten, die an stark redu-
zierten Kurztrieben angelegt werden,
stehen an orthotropen Sprossen in
der mittleren Region eines Jahres-
oder Johannistriebes, falls ein solcher
vorhanden ist. Oberhalb der Bliiten-
region erfolgt Verzweigung (Abb. 7
III—V). Empetrum wichst somit
zeitlebens monopodial.

Die Kurztriebe sind von beschrinkter
Lebensdauer; die Langtriebe dagegen kénnen
ein betrichtliches Alter erreichen. So hat
Kihlmann (1890) an Exemplaren aus
Russisch-Lappland bei einem Durchmesser
von 7—8 mm 79 Jahresringe zéhlen kénnen.
Auf diesem Stadium ist die Verbindung mit
dem Primérsprofl, wie eingangs schon ange-
deutet worden ist, gelost. Die Sprosse ster-
ben von hinten her ab, wachsen aber an der
Spitze stéindig weiter. Sie konnen unab-
héngig von der Hauptwurzel leben, da zahl-
reiche fein veréstelte sproBbiirtige Wurzeln
erzeugt werden (Abb. 7, II, sw).

\

Abb. 7. Empetrum nigrum L. I Keimpflanze.
Hp HauptsproB; ak Achselknospe; Co Koty-
ledonen; Hw Hauptwurzel (n. Mentz).
IT Stiick einer alteren Pflanze, sieben Jahr-
ginge (1—7) umfassend; z—x ihre Jahres-
grenzen; z 1 Johannistrieb; sw sproBbiirtige
Wurzeln. I1T Zweig einer weiblichen Pflanze;
BQ weibl. Blitte; Nb Niederblatter zu Be-
ginn eines Jahrestriebes. IV Zweig einer
méannlichen Pflanze mit Bliitenknospen BJ.
V fruchtender Zweig mit Beeren (F); aB ab-
’ getrocknete Q@ Bliiten.
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Empetrum ist, wie aus den Angaben iiber seine Lebensdauer hervor-
geht, eine echte Holzpﬁanze die kaum noch Merkmale des Stauden-
wuthses besitzb. Krautige Stolonen werden nicht ausgebildet, sondern
die oberirdischen Ausldufer verholzen von vornherein. Auffallend ist
aber vor allem das Fehlen einer Innovationszone an der Basis der ortho-
tropen Sprosse; nur der PrimérsproBl zeigt andeutungsweise eine solche.
Ist dieser aber zugrunde gegangen und haben sich die einzelnen Triebe
isoliert, so sind sie nicht mehr in der Lage, aus basalen Knospen zu
innovieren. Hierin ist es auch begriindet, dall Zmpetrum nach Brinden
nur sehr schwer wieder regeneriert!).

Vaccinium oxycoccus Li.

Nach den Erérterungen iiber Empeirum ist iiber die Wuchsform
von Vaccinium oxycoccus nur noch wenig zu sagen. Warming (1891)
stellt die Moosbeere zu den Pflanzen mit oberirdischen Wandersprossen
und bald absterbender Hauptwurzel.

Uber die Entwicklungsgeschichte, besonders iiber das Verhalten
des Hauptsprosses, liegen nur unsichere Angaben vor, sq daf nicht
feststeht, ob er ein lang andauerndes, plagiotropes Wachstum hat, oder
ob er kurz bleibt und nach wenigen Jahren abstirbt. Mit Empetrum
scheint Ubereinstimmung darin zu herrschen, daf basale Knospen des
Primérsprosses zu Kriechtrieben werden. Dlese haben stark verlingerte
Internodien und konnen je nach den Standortsverhiltnissen einen
Jahreszuwachs bis zu 60 cm erreichen. Thre Verzweigung erfolgt gleich-
falls in der fiir Hmpetrum angegebenen Weise: akroton geforderte
Knospen der Oberseite werden zu schrig aufsteigenden Kurztrieben,
wahrend die Terminalknospe langtriebartig fortwéchst. Hin und wieder
konnen spater auch riickwirtige Knospen austreiben, vor allem bei
Verletzungen, da alle Blitter, mit Ausnahme der Niederblitter, die zu
Beginn jeder Jahresperiode stehen, eine Achselknospe ausbilden.

Nach einigen Jahren vegetativen Wachstums erfolgt die Anlage der
Bliiten. Thre Stellung ist bei den einzelnen Typen?) von V. oxycoccus
nicht ganz einheitlich: sie stehen entweder in den Achseln der obersten
Laubblitter (Abb. 81, IV) oder in denen von Hochblittern (H) eines
terminalen floralen Triebes (Abb. 8 II), der damit das Lingenwachstum
der vorausgegangenen Triebperiode abschlieit. Die Fortsetzung wird
dann von meist unterseitigen Achselknospen der obersten Laubblidtter
iibernommen. FEine von ihnen stellt sich in die Richtung des voraus-
gegangenen Jahrestriebes, eilt den iibrigen in der Entwicklung voraus
und wird zu einem direkten FortsetzungssproB (Abb. 8 I, 1936).

Hin und wieder kommt es, wie bereits Warming (1908) beobachtet hat, vor, daB
das sterile Ende des floralen Triebes zu einem Laubtrieb auswéchst (Abb. 8 IT). Es wird
dadurch der Eindruck erweckt, als ob die Bliiten an der Basis eines Jahrestriebes in den

Achseln von Niederblittern stehen. Das ist aber nicht der Fall, sondern es handelt sich
morphologisch um Hochblitter.

1) Die Wuchsform von Cassiope hypnotides diirfte sich ahnlich wie die von Empetrum
verhalten.

%) Gleisberg (1922) teilt die Art Vaccinium oxycoceus nach Wuchs und Bliiten-
stellung in mehrere Typen auf (z. B. groBe Myrtenblattrige; groBe Punktierte; apfel-
friichtige Rote).
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Im Gegensatz zu Empelrum stehen die Bliten weniger an den
Kurz- als vielmehr an den Langtrieben. Erstere sind radidr gebaut,
letztere dorsiventral. Die Dorsalseite zeigt eine deutliche Forderung des
Holzzuwachses, was nach Schlicke (1908) auf eine Wirkung des Lichtes
zuriickzufiihren sein soll (positive Phototrophie). Auf der abgeflachten
Ventralseite entsteht, wie bei den iibrigen Hricaceen, oberhalb jeder
Achselknospe eine diinne, reich veréstelte sproBbiirtige Wurzel (Abb. 8 1,
sw), die die mineralische Erndhrung der Ausldufer tibernimmt, wenn
Isolierung von der Hauptwurzel eingetreten ist.

Die Kriechsprosse von V. oxycoccus besitzen eine sehr grofle Regenerationsfahigkeit.
Jedes kleinste Stiick ist, auch wenn es nur eine Achselknospe enthilt, bei Zerstorung des
Sprofisystems in der Lage, zu einem neuen Individuum heranzuwachsen.

Abb. 8. Vacctnivm oxycoccus L. T SproBstiick, drei Jahrginge 1935—1937 umfassend;
a—zx Jahresgrenzen.  Der Jahrgang 1935 hat sein Lingenwachstum mit einer terminalen
Infloreszenz abgeschlossen und ist von einer hypoton geférderten Achselknospe (1936)
fortgesetzt worden; hy hypoton geforderter Fortsetzungsproze8 fiir 1938; £ Endknospe;
Nb Niederblatter; o orthotrope Seiteniste; sw sproBbiutige Wurzeln. II die vegetative
Endknospe des terminalen floralen Triebes ist zu einem Laubspro ausgewachsen; H
Hochblatter; ak Achselknospen. ITI—V Triebspitzen mit seitlichen Bliiten, die teils in
den Achseln von Hoch- (III), teils in denen von Laubblittern (IV, L) stehen (IV ent-
bliattert). V a Laubblatt, b Hochblatt.

Zu den Kriechstriuchern kann auch der Efeu, Hedera Helixz L.
gerechnet werden. Ist keine Stiitze vorhanden, an der er mit Hilfe von
Haftwurzeln emporklettert, so iiberspinnt er weite Strecken des Sub-
strates, sich nur wenige Zentimeter erhebend. Auf seine Wuchsform
soll hier nur in wenigen Worten eingegangen werden.

Der kraftige Hauptsprofl wichst bis zur Blithreife monopodial fort. Zunéchst
orthotrop, "erfihrt er schon auf frithen Entwicklungsstadien plagiogeotropische Um-
stimmung und wiichst weiterhin in horizontaler Richtung auf dem Boden hin, an dem er
mit sprofBbiirtigen Wurzeln befestigt wird. Die Seiteniiste, die der distichen Bebléitterung
zufolge in zwei Zeilen ohne besondere Forderungstendenz angelegt werden?'), wachsen wie
der Hauptspro8 zu plagiotropen Trieben aus. Erst die Bliitensprosse, die nur an kletternden
Exemplaren auftreten, zeigen orthotropen Wuchs, der mit einem Ubergang in die zer-
streute Blattstellung verbunden ist. Die Hauptwurzel bleibt zeitlebens erhalten und
kann eine betrichtliche Lange und Dicke erreichen.

1) Blithreife Pflanzen aber verzweigen sich streng akroton; entweder sympodial-
akroton, wenn eine terminale Infloreszenz das Lingenwachstum des Sprosses beschliet,
oder monopodial-akroton, wenn ihre Ausbildung unterbleibt.
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Fassen wir die Hauptmerkmale der Kriechstrducher zusammen, so
konnen wir feststellen: Hauptwurzel und Primérspro8 haben meist eine
nur beschrinkte Lebensdauer und gehen bald zugrunde (Ausnahme:
Hedera Heliz). Basale Achselsprosse des Primérsprosses sind trans-
versal-geotrop orientiert und werden zu Kriechtrieben. Diese verzweigen
sich streng akroton und lassen dabei eine Differenzierung in plagiotrope
Lang- und orthotrope Kurztriebe erkennen. Erstere gehen aus der
Terminalknospe (Empetrum) oder, sofern diese zur Bliitenbildung auf-
gebraucht wird, aus unterseitigen Knospen (Vaccinium oxycoccus) her-
vor; letztere entwickeln sich aus seitlichen und oberseitigen Knospen
der oberen Region einer Triebperiode.

Eine basale Innovationszone tritt uns nur am PrlmarsproB entgegen,
den Kriechsprossen fehlt sie.

2. Halbstrducher ;

Als Halbstraucher werden alle Pflanzen von strauchartigem Wuchs
bezeichnet, deren SproBsystem an sich dem der Stauden gleicht, diesen
gegeniiber aber einen stérkeren Grad der Verholzung zeigt und somit
mehrere Vegetationsperioden ausdauert. Nur die krautigen Triebspitzen
sterben im Herbst ab. Unterhalb dieser und dicht iiber der Erde ge-
legene, in den Achseln von Niederblédttern entstehende Innovations-
knospen setzen das SproBsystem fort.

Auslduferbildende Halbstraucher gibt es in grofer Zahl. . Ich er-
wihne aus der heimischen Flora nur, gleichzeitig als Nachtrag fiir Ab-
schnitt I, folgende Arten:

-a) mit unterirdischen Ausldufern:

Teucrium chamaedrys, Polygala chamaebuxus, Artemisia rupestris,
Ononis spinosa Ssp. Procurrens.

Die oberirdischen Sprosse sterben nach 2—3 Jahren bis zur
Erdgrenze ab.

b) mit oberirdischen Ausldufern:

) mib 4 orthotropem, sich 0,5—1 m iiber denBoden erhebendem
SprofBsystem:
Solanum Dulcamara, Genista sagitialis und Genista sericea ;

B) mit plagiotropem, sich nur 5—20 cm iiber den Boden er-
hebendem SproBsystem (kriechende Halbstrducher):
Thymus serpyllum, Linnaea borealis?).

Der HauptsproB geht zu plagiotropem Wuchs iiber, die
Hauptwurzel ist meist kurzlebig, so daf eine Isolierung der
einzelnen Triebe erfolgt. :

Von allen diesen Pflanzen, deren Verzweigungsverhé}ltnisse infolge
ihrer Zwischenstellung auBerordentlich interessant, zum Teil aber noch
nicht gekldrt.sind, soll an dieser Stelle nur Solanum Dulcamara behandelt

1) Giger (1913) stellt Linnaea zu den echten Striuchern; doch haben die Triebe
trotz ihrer Verholzung nur eine geringe Lebensdauer, so daf sie nach wenigen Jahren
ganz oder teilweise absterben. Es ist also richtiger, Linnaco den Halbstrauchern zu-
zurechnen
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werden?). Wir greifen diese Pflanze, die als fakultative Liane an Fliissen,
in Erlenbriichen und an sumpfigen Waldstellen verbreitet ist, gerade
deswegen heraus, weil wir an ihr eine Erscheinung finden, durch deren
Besitz sich auch viele echte Striucher auszeichnen. Gemeint ist die
Fihigkeit der Wurzelspro8bildung, die den auslduferbildenden Strauchern
fehlt. S. Dulcamara ist iiberhaupt eine der wenigen Pflanzen, bei denen
Ausldufer und Wurzelsprosse nebeneinander auftreten. Sonst schlieBt,
wie ich frither (Rauh, 1937a) an anderen Beispielen gezeigt habe, die
Entstehung von Stolonen die Erzeugung von Wurzelsplossen gewohnlich
aus und umgekehrt.

Die Verzweigung von Solanum Dulcamara ist_basiton. Knospen der Kotyledonar-
1evlon werden zu langen, dem Boden aufliegenden Asten, die erst nach 1—2 m zu ortho-
tropem Whuchs iibergehen. Auf jhrer Unterseite werden zahlreiche sproBbiirtige Wurzeln
erzeugt, die mehr oder weniger tief in das Substrat eindringen. Sie und die Hauptwurzel
der Keimpflanze sind die Entstchungsorte von Wurzelknospen, die in grofler Menge
angelegt werden (vgl. Rauh, 1937a, S.516) und von denen zahlreiche auch zur Ent-
wicklung gelangen. Auf ihrem Austreiben beruht die starke vegetative Vermehrung von
Solanum Dulcamara. Sie wachsen krautig heran, verholzen nur in den basalen Teilen,
wahrend die Triebspitzen den Winterfrésten zum Opfer fallen. Die Erneuerung des
Sprofisystems erfolgt aus den erhalten gebliebenen Abschnitten der Laubsprosse und aus
Wourzelknospen.

IV. Striucher mit Ausliduferisten:

Einen interessanten Fall der Auslduferbildung zeigen viele Rubus-
Arten, Forsythia, Cornus sanguinea, Ribes-Arten und Jasminum nudi-
florum. Es sind keine Ausldufer im eigentlichen Sinne, d. h. von vorn-
herein plagiotrop orientierte Sprosse, sondern urspriinglich orthotrope
Schofllinge gehen zu bogigem Wachstum iiber und kriimmen sich derart,
dafl ihrve Triebspitzen den Boden erreichen und Wurzeln schlagen.
Damit verbunden ist eine Verdickung der SproBspitze, die bei Rubus-
Arten zu einer Art von Knollenbildung fithren kann, und eine gleich-
zeitige negativ geotropische Umstimmung der Triebspitze.

Diese Art der Auslduferbildung ist nicht allein auf die Holzgewichse
beschrinkt, sondern findet ihre Parallelen im Bereich der Stauden-
gewichse. Sie ist dort bei Lithospermum purpureo-coeruleum, Lamium
Galeobdolon, Vinca-Arten, Heleocharis palustris und Scirpus proliferum
verwirklicht. Raunkiaer stellt diese Pflanzen teils zu den aktiven
Chamaephyten (Vinca), teils zu den Protohemikryptophyten (Rubus-
Arten) und Rhizomgeophyten (Heleocharis palustris).

1. Staudenstriucher
Gute Beispiele fiir Staudenstriucher mit Auslduferdsten finden
sich in der Gattung Rubus, vor allem in den Untergattungen Cylactis
(Rubus saxatilis) und Eubatus, die im mitteldeutschen Gebiet durch
die Sektion Moriferi, zu der alle echten Brombeeren gehoren, ver-
treten ist.
Rubus sazatilis L.
Die Steinbeere, eine beziiglich ihres Standortes sehr wenig wihle-
rische Pflanze — sie ist sowohl in der Krummbholzregion der Alpen, auf

1) Eine umfassendere Untersuchung iiber Halbstraucher wird an anderer Stelle
verdffentlicht werden.
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Heiden und Mooren als auch in den verschiedenartigsten Wildern an-
zutreffen — ist ein ausgesprochener Geophyt; denn die Innovations-
knospen ihrer Triebe liegen in der Erde verborgen. Das oberirdische
Sprofsystem iiberdauert wie das echter Stauden nur eine Vegetations-
periode und stirbt jeweils im Herbst bis zur Erdgrenze ab. Lediglich die
stark verholzten, unterirdischen, rhizomartigen Achsenteile perennieren.

Das oberirdische Sprofsystem weist eine interessante Dif-
ferenzierung in fertile und sterile Triebe auf, die sich nicht nur durch
ihre Funktion, sondern auch in der Wuchsrichtung unterscheiden.
Wie in Abb. 9 IT zum Ausdruck gebracht ist, wachsen die 10—20 cm
hohen Infloreszenzsprosse orthotrop und schlieBen mit einer Terminal-
blitte (£) ihr Léngenwachstum ab. Sie beginnen mit einigen zweizeilig
gestellten Niederblittern (Nb), auf die ohne Ubergangsformen wenige
Laubblédtter (L) folgen. Die vegetativen Triebe dagegen (Abb. 91)

- gehen schon nach einer kurzen orthotropen Phase zu bogigem Wachs-
tum iiber; strecken ihre Internodien (20—30 cm lang) und konnen eine
Linge — besonders in der alpinen Krummbholzregion — von iiber 3-m
erreichen. Sie liegen dann natiirlich, da Festigungselemente kaum aus-
gebildet werden, wie oberirdische Ausldufer von Stauden dem Boden
auf. SproBbiirtige Wurzeln werden zunichst nicht erzeugt?!).

In der BlattgroBe dieser Ausliufer ist eine deutliche Mesotonie festzustellen. Die
grofiten Laubbldtter finden sich in der mittleren, zu bogigem Wachstum iihergehenden
Sproﬁreorlon und nehmen nach der Spitze sukzessiv an Groéfe ab, bis sie uns nur noch
als Hochblatter mit reduzierter Spreite éntgegentreten (Abb. 9, IV a—f), die die fort-
wachsende Terminalknospe einhiillen.

Im Laufe des Sommers, im August bis September, tritt auch Ver-
zweigung ein. Knospen aus den Achseln der Hochblitter treiben zu
bleichen, mit Schuppenblittern besetzten Sprossen aus, die positiv-
geotropisch dem Substrat zu wachsen (Abb. 9 IIT). Sobald sie aber die
Erdoberfliche erreicht haben, wird die SproBspitze negativ-geotropisch
umgestimmt und richtet sich auf. Gleichzeitig brechen auf ihrer Unter-
seite, unterhalb eines jeden Knotens, ein bis zwei kriftige, wenig ver-
zweigte sproBbiirtige Wurzeln hervor (sw), die, wie schon Wiesner
(1883) fir Rubus dumentorum festgestellt hat, durch Kontraktion die
Knospe in den Boden ziehen, so dafl diese, je nach der Beschaffenheit
des Substrates, im Oktober bereits 2—3 cm unter die Bodenoberfliche
zu liegen kommt. - Spiter wurzelt auch die Endknospe ein.

Im Herbst stirbt dann das gesamte oberirdische SproB8system bis
auf die eingewurzelten Knospen ab, die dadurch von der Mutterpflanze
isoliert werden. Hs entstehen auf diese Weise in jedem Jahr so viel
neue Pflanzen, als Knospen eingewurzelt sind. Diese wachsen zu Beginn
der nichsten Vegetationsperiode zu Laub- oder Bliitentrieben aus;
Achselknospen des verdickten hypogiischen Abschnittes tragen zur Be-
stockung bei.

Der unterirdische SproBabschnitt, der sich von nun an

-thizomartig verhilt, ist sehr lange lebensfdhig?) und bildet eine groBe

1) Die gleiche Differenzierung in orthotrope fertile und in plagiotrope ausléufer-
bildende, an der,Spitze einwurzelnde Triebe zeigh der krautige Blaurote Steinsame (Litho-
spermum purpureo-coeruleum). Vgl. Meusel (Hercynia I, 1, S. 27).

?) An einer 0,3 cm dicken unterirdischen, dicht mit Innovationsknospen besetzten
Achse konnten beispielsweise 9 Jahresringe gezahlt werden.
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Zahl von Innovationsknospen (9, II, k), die wiederum zu fertilen und
sterilen Laubtrieben werden.

Abb. 9. Rubus saxatilis L. I vegetativer Trieb mit beginnender Ausliuferbildung (4);

Nb Nieder-, L Laubblatter; ab abgestorbene Sprosse vorjahriger Jahrginge; sw sproB3-

biirtige Wurzeln. II blithender, orthotroper Trieb; E Terminalbliite; £l Erneuerungs-

knospen. III eingewurzelte Achselknospe, die mit verlangerten Internodien dem Boden

zugewachsen ist, sich im unterirdischen Abschnitt verdickt und aufgerichtet (K) hat;
N—N Bodenniveau. IV Blattfolge eines Ausliufers.
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Rubus-Arten aus der Untergattung Eubatus, Sektion Morifers.

Alle hierher gehorigen Arten sind gleichfalls. als echte Stauden-
striucher anzusehen, wenn sie in ihrer  Wuchsform auch erhebliche
Abweichungen von R. saatilis zeigen.

Es unterbleibt vor allem die Differenzierung in sterile und fertile
Sprosse. Die Bliitentriebe sind orthotrope Seitensprosse bogiger SchoB-
linge, die im Gegensatz zu denen von R. saxatilis bizyklisch sind, d. h.
erst im zweiten Jahr nach der Bliite bis auf die eingewurzelte Terminal-
knospe absterben; im ersten leben sie vegetativ als Assimilationssprosse
und dienen der vegetativen Vermehrung.

Die Keimpflanze entwickelt eine krittige Hauptwurzel (Abb. 11, Hw), die zeit-
lebens erhalten bleibt. Der orthotrope HauptsproB8 geht nach kurzer Zeit zu bogigem
Wachstum iiber. Auch die Kotyledonarsprosse (Cok) treiben friith zu bogigen SchoBlingen
aus, die den HauptsproB iibergipfeln. Ihre Trlubspxtze kommt infolge starker Uber-
kriitmmung im Hochsommer in die Néhe der Erdoberflache zu liegen. Schon zu einer Zeit,
wo sie sich noch etwa 30—50 cm iiber dieser befindet, beginnt sie sich zu verdicken. Die
Anlagen sprofibiirtiger Wurzeln (sw) treten schon jetzt als duBerlich sichtbare Hocker
hervor. Es bedarf nur noch geniigender Feuchtigkeit, um sie zum Austreiben zu ver-
anlassen. Offenbar erfolgt die Wurzelbildung am Ausliufer unter dem EinfluB der
Schwerkraft, und zwar so, dal sie einsetzt, sobald das/Auslauferende infolge
starker Uberkrimmung dem Boden zuwachst!). Das Lingenwachstum der
Waurzeln tritt aber normalerweise erst bei Beriihrung des Auslduferendes mit diesem ein.
Sorgt man jedoch fiir geniigend Feuchtigkeit, so wachsen die Wurzelanlagen auch un-
abhéngig vom Boden zu reich verzweigten Wurzeln aus.

Sie entstehen wie bei R. saxafilis unterhalb eines Knotens, zunichst nur auf der
Unterseite und erreichen innerhalb weniger Wochen eine Léinge bis zu 20 cm. Thre Kon-
traktion (Abb. 10, ko) bewirkt, dal die Winterknospe bis zu 5 cm in den Boden gezogen
wird. Es erfolgt eine Riickbildung des Chlorophylls; der eingewurzelte Teil nimmt die
Farbe etiolierter Sprosse an und ist mit. bleichen Schuppenblittern besetzt. Mit der
Einwurzelung geht eine bereits fiir R. saxafilis angegebene Internodienstauchung und
Verdickung des hypogiischen SproBabschnittes Hand in Hand (Abb. 12, I, II), welch
letztere oft das Dreifache der Dicke des unmittelbar iiber der Erde befindlichen SproB-
abschnittes erreichen kann (Abb. 10, IT). Wiesner (1883) fiihrt diese Verdickung auf
eine Umkehr des Wasserstromes, ,,eine — im Vergleich zur normalen Richtung — ent-
gegengesetzte Bewegung der plastischen Stoffe* (S. 17) zuriick. Die Assimilate, die von
den Bléttern des absteigenden SchoBlingsbogens gebildet werden, werden nicht riick-
wiirts, sondern abwirts der eingewurzelten Terminalknospe zugeleitet. Legt man durch
sie einen Schnitt, so kann man sich leicht davon iiberzeugen, daBl Mark, Markstrahlen
und sekunddre Rinde mit Starke vollgepfropft sind, wihrend im epigéischen Teil des
SchoBlings solche kaum nachzuweisen ist. Die so durch sekundére Verholzungsvorgéange
entstandene knollenférmige Anschwellung dient daher als Speicherorgan. fiir die im
néchsten Jahr fortwachsende Terminalknospe und fiir die zahlreichen, in den Achseln
der Schuppenblitter angelegten Innovationsknospen.

Erst im zweiten Jahr tritt Verzweigung der Ausliduferdste ein, die in &hnlicher
Weise wie bei Symphoricarpus (S. 204) erfolgt

Die Schéflinge sind zerstreut (nach 2/5) beblittert. Es werden zwar in allen Blatt-
achseln Knospen von gleicher GroBe angelegt; sie entwickeln sich aber zu ungleichwertigen
Seitenésten. Nur oberseitige und seitliche namlich werden zu Infloreszenzkurztrieben,
wiahrend die unterseitigen in Ruhe verbleiben. Die Férderung der Oberseite kommt
auch darin zum Ausdruck, daB seriale Beiknospen in absteigender Folge, die in allen
Blattachseln angelegt werden, nur dort zur Entwicklung gelangen. Die grofBten und
starksten Seitenaste stehen, wie nach den bisher behandelten Beispielen zu erwarten ist,

1) Es kommt dies besonders deutlich an den bogigen Asten von Cornus sanquinea
zum Ausdruck, bei denen schon in einer Entfernung von 1 m und mehr von der Erd-
oberfliche sproBbiirtige. Wurzeln zum Durchbruch gelangen. Fiir die Innovation von
Rubus ist es aber notwendig, daB die Triebspitzen auf den Boden gelangen, da dieser
die lFeuchtlgkelt zur Entwicklung der Wurzeln liefert, die die Terminalknospe in den Boden
verlagern

Hercynia, Bd.I, 2. 15
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stets in der Region der starksten Kriimmung (mesotone Férderung). Zu dieser mesotonen
kommt aber noch eine akrotone Férderungszone, die nur nicht so auffillig wie bei Laub-
trieben holziger Gewéchse hervortritt, da sie unterirdisch liegt. Aus ihr entwickeln sich
-sowohl Terminalknospe als auch einige Achselknospen der. verdickten Zone, die mit ver-
lingerten Internodien abermals zu photophilen bogigen SchéBlingen heranwachsen,
gegeniiber denen vorausgegangener Triebperioden eine deutliche Erstarkung aufweisen
und sie an Linge und Dicke iiberfliigeln (Abb. 11). Fir R. thyrsanthus hat Krause (1880)

~-golche Erstarkungstriebe bis zu 6 m Linge beobachtet. Am Ende des Jahres wurzeln
auch sie wieder ein. Jeder SchéBlingshogen entspricht also einer Triebperiode.

=

Abb. 10. Kubus spec. Eingewurzelte Triebspitze (K) eines bogigen SchoBlings im No-

vember; ko ISontraktionszonen der sproBbiirtigen Wurzeln sw; L Laubblatter; H Hoch-

blatter; N—XN Bodenniveau. II Kurve der Internodiendicken einer eingewurzelten
Triebspitze (iiberhoht); gestrichelt die entsprechenden Internodienlingen.

Die SchoBlinge von Rubus gewihren das gleiche Verzweigungsbild, wie es die Laub-
triebe von Lmpetrum (Abb. 7), Salia-Arten und Ulmus zeigen (vgl. Troll, 1937, Abb. 484;
Rauh, 1937a, Abb. 3): An dem mittleren Teil einer . Jahresperiode stehen Bliitenkurz-
triebe, oberhalb denen akroton geférderte Knospen, die bei Rubus in die Erde verlagert
sind, zu Fortsetzungssprossen werden.

Nach der Bliite sterben die SchoBlinge bis auf die eingewurzelten, stark verholzten
Achsenteile ab. Die ehemals akrotone Verzweigungszone wird zu einer basalen
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Innovationszone dadurch, daf vor allem Erneuerungsknospen (Abb. 11, Ek), die an
der Basis der lebenden bzw. bis zur Erdgrenze abgestorbenen SchoBlinge des verdickten
Achsenabschnittes entstehen, zum Austreiben gelangen. Dieser Verzweigungsmodus
diirfte im Bereich der Holzgewichse wohl ziemlich einzig dastehen.

Auch die SchoBlinge anderer Rubus-Arten, namentlich die von R. Idaeus zeigen den
Ubergang zu bogigem \Vachatum erreichen aber nicht den Boden!). Auch sie leben im
ersten Jahr vegetativ, sterben dann aber nach der Bliite bis zur Erdgrenze ab. Die In-
novation erfolgt aus hypogaischen Achselknospen, vor allem aber aus Wurzelknospen,
die an den reich verzweigten Wurzeln entstehen und die ungeheuer schnelle Ausbreitung
der Himbeere auf Kahlschligen bewirken.

Die oben behandelten Rubus-Arten lassen sich nur schwer in ein &kologisches
Whuchstormensystem, wie es das Raunkiaer’sche ist, einordnen. Beziiglich der Lage
der Innovationsknospen sind es Geophyten. Dagegen spricht aber, da8 bei den Arten
der Untergattung Eubatus die oberirdischen Sprosse lénger als eine Vegetationsperiode
ausdauern. Man faBt sie besser als Ubergangsformen zwischen Geophyten und Hemi-
kryptophyten auf. Rubus Chamaemorus und R. saxatilis dagegen sind echte Geophyten.

Al
Vi '
M B
Siv d
Abb. 11. Wuchsform von Rubus aus der Untergattung Eubatus schematisch. Jeder
SchofBlingsbogen entspricht einem Jahrgang (1—3), die mit zunehmendem Alter der
Pflanze eine Erstarkung aufweisen. Der 1. Jahrgang (punktiert) ist abgestorben, der
2. hat Blittenkurztriebe (J) entwickelt, der 3. lebt vegetativ und ist unverzweigt. Hw
Hauptwurzel; Hp HauptsproB, der bei 2—x weggeschnitten gedacht ist, um die Zeichnung
zu vereinfachen; Cok Kotyledonarsprosse; sw sproBbiirtige. Wurzeln; EX Erneuerungs-

knospen; N—N Bodenniveau.

2. Echte Striucher

Die Bildung von Auslduferdsten bei den echten -Strduchern unter-
scheidet sich von denen der Staudenstrducher darin, daf diese nicht
regelmiflig und rhythmisch am Ende jeder Vegetationsperiode eintritt;
sie ist vielmehr als eine sekundédre Erscheinung zu betrachten und
kommt nur dann zustande, wenn bogig gewachsene Aste, die oft viele
Jahrgéinge umfassen konnen, auf den Boden treffen. Es wurzelt dann
meist nicht die Triebspitze ein, sondern das Triebende erzeugt, sobald
es den Boden erreicht hat, reichlich sprofbiirtige Wurzeln worauf
sich die Spitze nach einer mehr oder weniger langen plagiotropen,
oberirdischen Phase des Wachstums wieder aufrichtet. Wohl ist eine
gewisse Erstarkung der wurzelnden Zone festzustellen, doch. tritt diese
nicht deutlich hervor, da sie sich auf ein ldngeres SproBstiick verteilt,
an dem keine Internodienstauchung erfolgt.

Als Beispiel fiir diesen Typ soll Forsythia suspensa dienen, an der
noch einmal die charakteristische Verzweigung bogig gewachsener
SchoBlingsstraucher iiberhaupt vor Augen gefithrt werden soll.

Alle Forsythia-Arten haben einen strauchigen Wuchs, der dadurch
zustande kommt, daf ‘an der Basis des schwachen Primérsprosses

1) Ije kann dies als Beweis dafiir angesehen werdeﬁ, daf} die ﬁber]uummung der
wurzelnden SchoBlmge anderer Arten cin aktiver Vorgang ist und keine blofie Last-
krimmung. .

15*
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Knospen der Kotyledonen und Primérblitter frith zur Entwicklung
gelangen und bis zu 1 m langen orthotropen Schofilingen heranwachsen,
deren Triebspitzen im Herbst abfrieren. Auch an ihrer Basis treiben in
den nichsten Jahren als Innovationssprosse Schofllinge aus, die gegen-
iilber denen vorausgegangener Vegetationsperioden erstarkt sind. Ihre
Achselknospen, die gemiB der wirtelig dekussierten Bebldtterung in
vier Zeilen angelegt werden, von denen zwei in die Median- und zwei
in die Transversalebene des SchoB8lings fallen, lassen in der GroBe eine
mesotone Forderung erkennen; ober- und unterseitige der Medianen
sind aber, was betont werden mull, vollkommen gleich grofl ausgebildet.

Im ersten Jahr sind' die Schoflinge orthotrop, radiér gebaut und
unverzweigt ; nur besonders kriiftige zeigen ein der Mesotonie der Knospen-
bildung entsprechendes proleptisches Austreiben von Knospen der
mittleren Region. Normalerweise erfolgt Seitenastbildung aber erst
im zweiten Jahr. Gleichzeitig damit verbunden ist eine Umkriimmung
des urspriinglich orthotropen Schofllings. Sein bogiger Teil nimmt
dorsiventrale Struktur an, die sich in einer epitonen Foérderung
des Holzzuwachses (Abb. 121IV) und in der Organbildung duBert.

Wie bei Symphoricarpus werden die transversalen Knospen zu
gleichwertigen, die medianen zu ungleichwertigen Asten, indem die
jeweils auf die Ventralseite fallende Knospe eines Wirtels im Austreiben
gehemmt wird, vertroeknet und abfillt (Abb. 12 I, I m,). Die Férderung
der Dorsalseite ist auBerdem auch daraus ersichtlich, daB8 seriale Bei-
knospen in absteigender Folge zur Entwicklung gelangen (Abb. 12,
I—II, B). Obwohl diese in allen Blattachseln angelegt werden, ver-
bleiben sie mit Ausnahme der oberseitigen in Ruhe (IL, B’).

Die Verschiedenheit in der Ausbildung der Seitendste auf Dorsal-
und Ventralseite ist eine Folge negativer Geotrophie. Das geht
nicht nur daraus hervor, daf orthotrope Schoflinge sich allseitig gleich-
mifig verzweigen, sondern auch aus folgenden Beobachtungen. Erfihrt
der SchéBling eine Torsion, so daBl die transversalen Knospen aus der
Horizontalebene herausgedreht werden, so reagieren sie sofort mit einer
ungleichwertigen Seltenastblldung Die jetzt nach der Ventralseite
hin fallenden Knospen liefern kiirzere und schwichere Aste, auch wenn
sie urspriinglich auf der Oberseite lagen.

Die Seitendste der mittleren Region besitzen lange Internodien und
wachsen flagellenartig (Abb. 12, I, ¢,") dem Boden zu. Sobald sie ihn er-
reicht haben, brechen an den Kanten schwache Seitenwurzeln hervor,

Erklirung zu Abb, 12
Abb. 12. Forsythia suspensa Vahl. X oberer Teil eines bogigen, zweijihrigen SehoBhngs,
die transversalen Seiteniste ({1—t 5) sind gleichwertig entwickelt; ¢ 1’ ist flagellenartig
verlangert, wichst dem Boden zu und wurzelt ein. Von den medianen Knospenpaaren
sind nur die oberseitigen (m 1—m 5) ausgetrieben, wihrend die unterseitigen (m I'—m §’)
in Ruhe bleiben; B Beiknospen; ab abgestorbene Triebspitze. II medianes Seitenastpaar
vergr. J lnﬁoreszenzkumtnebe Ek vegetative Endknospe, die in ITI den Trieb fortgesetzt
hat; z—ax Jahresgrenze; J, Narben der abgefallenen Bliitenkurztriebe des 1. Jahres;
al vegetative Knospen in den Achseln des obersten Laubblattpaares. IV Querschmtt
durch den bogigen Abschnitt eines zweijihrigen (1—2) SchoBlings; M Markhohle (schraf-
fiert der erhalten gebliebene Teil des Markes); sX sekundéres Xylem, sP sekundéres
Phloém; pR primare Rinde; K Kork; o geférderte Ober-, u geminderte Unterseite.
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die das Triebende, dessen Spitze im Herbst abstirbt, am Boden be-
festigen (vgl. auch Abb. 13 I—II). Achselknospen dieses Abschnittes
werden im néchsten Jahre zu orthotropen SchoBlingen, an deren Basis
kriftige, fleischige Wurzeln erzeugt werden. Eine Abloésung der
wurzelnden Triebe von der Mutterpflanze findet aber nicht statt. :

Der Unterschied zu Rubus besteht also darin, dafl nicht die Spitze
des Schoflings einwurzelt — so stark ist die Uberkrummung nie —,
sondern Seltenknospen seiner mittleren Region (vgl. Rubus saxatilis)
iibernehmen die Auslduferbildung. Diese erzeugen nun aber selbst keine
oder nur sehr schwache Wurzeln, sondern ihre Bildung wird vielmehr
von den basalen Teilen der austreibenden Knospen des der Erde auf-
liegenden Ausliuferabschnittes iibernommen.

Die Bliiten, die an dreijahrigen SchoBlingen zur Anlage kommen, stehen seitlich an
Seitendsten hauptsidchlich der oberen Schoflingsregion. Alle Achselknospen, mit Aus-
nahme der vegetativen Terminalknospe, werden zu Bliitenkurztrieben, die mit 9 Paaren
von Niederblattern beginnen.

Nach der Bliite verzweigen sich diese Seltensprosse, indem die Terminalknospe,
eventuell auch ein vegetatives Knospenpaar in den Achseln der obersten Laubblatter
die Fortsetzung tibernimmt (Abb. 12, ITI). Es kommt also im Verzweigungssystem von
Forsythta trotz der basalen I_nnovation und der mesoton-epitonen Verzweigung noch eine
akrotone Forderungstendenz zum Durchbruch, die bei anderen Oleaceen, z. B. der Esche,
das normale Verhalten ist.

Cornus sanguinea L.

In der Entwicklungsgeschichte und in der Verzweigung zeigt
Cornus sanguinea dhnliche Verhiltnisse wie Forsythio. Unterschiede,
auf die im folgenden einzugehen sind, bestehen nur in der Ausldufer-
bildung.

Das vegetative SprofBsystem von C.sanguinea ist wie bei For-
sythia charakterisiert durch bogige Schofilinge mit mesoton-epitoner
Forderung der Seitenastbildung. Zur Zeit der Bliihreife aber — die
Infloreszenzen stehen terminal — verschiebt sich die Mesotonie
zugunsten einer Akrotonie. Unterhalb der Infloreszenzregion
gelegene Achselknospen werden zu den groBten und stirksten Seiten-
dsten, die das Sprofsystem sympodial-dichasial fortsetzen (vgl. Abb. 2
ITT). Fallen nun diese Knospen in die Medianel) des bogigen Sprosses,
so tritt nicht etwa, wie man annehmen konnte, epitone, sondern hypo-
tone Forderung der Verzweigung ein, analog den Verhiltnissen, die im
floralen SproBsystem vieler Bdume (z. B. der RoBkastanie) anzutreffen
sind. Die auf die Ventralseite fallende Knospe wéchst stark heran,
wihrend die oberseitige kiimmert oder ganz in Ruhe bleibt. Da sich nun
nach jeder Bliihperiode der gleiche Vorgang wiederholt und die unter-
seitigen Aste schrig abwirts wachsen, trefien sie nach einigen Jahren
auf den Boden, bilden auf der Unterseite zahlreiche Wurzeln und richten
sich nach eim'ger Zeit wieder auf.

Wie schon an fritherer Stelle (S. 219) erwihnt wurde, erfolgt die Anlage der sprof3-
biirtigen Wurzeln nicht erst, wenn die Ausliuferiiste den Boden erreicht haben, sondern
bereits in mehr als 1 m Entfernung von diesem brechen sie als sichtbare Anlagen hervor.
Sie treten auf der Ober- und Unterseite in so groBSer Zahl auf, daB sie den E Eindruck von
Lentizellen erwecken. Um solche aber kann es sich schon deshalb nicht handeln, weil

1) Die Blattanordnung an den SchéBlingen ist die gleiche wie bei Forsythia, namlich
wirtelig dekussiert.
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zu der Zeit der Wurzelbildung noch keine Korkbildung an den Zweigen erfolgt ist. Erst
in Bodennihe, wo geniigend Feuchtigkeit vorhandenist, treibendie unterseitigen Wurzel-
anlagen zu reich verzweigten Wurzeln aus, die den Ausliuferast am Substrat befestigen.

AuBer der Bildung von Auslduferdisten zeichnet sich Cornus son-
guinea noch durch den Besitz von Wurzelknospen aus.

: . W : o
Abb. 13. I Ribes Grossularia L. Triebspitze, die dem Boden zugewachsen ist, sproB-
biirtige Wurzeln (sw) erzeugt und sich nach einer kiirzeren Phase plagiotropen Wachs-
tums wieder aufgerichtet hat; x—x Jahresgrenze. II Jasminum nudiflorum Lindl. das-

selbe; J. Infloreszenzkurztriebe; ab abgestorbene Triebspitze. I

Weitere Beispiele fiir Strducher mit Auslduferdisten sind Ribes
Grossularia (Abb.13,I) und Ribes alpinum, bei denen diese Erscheinung
in der girtnerischen Praxis zur Vermehrung der Pflanzen ausgewertet:
wird, ferner Jasminum nudiflorum (Abb. 13 1I) und Cotoneaster micio=
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phylla. Letztere Pflanze unterscheidet sich von den behandelten Arten
darin, dal die Triebspitze der Schoflinge zu Boden geht und ein-
wurzelt und alle Seiteniste infolge transversal disticlier Bebldtterung
in eine Ebene fallen.

Zusammenfassend ist festzustellen: Die Bildung von Ausldufer-
dsten erfolgt, wie einleitend schon betont wurde, nicht rhythmisch am
Ende jeder Vegetationsperiode, sondern nur dann, wenn bogige SchoS-
linge auf den Boden treffen. Doch ist dies keine zufillige, sondern eine
in der Organisation dieser Pflanzen begriindete Erscheinung. Damit
hingt zusammen, dafl sproBbiirtige Wurzeln bereits in gréferer Ent-
fernung vom Boden angelegt werden. Wachsen diese bei Beriihrung des
Auslduferastes mit der Erde aus, so erfolgt keine Kontraktion. Die End-
knospe des Auslduferastes wird daher nicht wie bei den Staudenstrduchern
in den Boden versenkt, sondern nur oberflichlich an ihm befestigt; sie
und Achselknospen der wurzelnden Zone iiberwintern somit hemi-
kryptophytisch. Die dem Boden aufliegenden Tricbenden verdicken
sich zwar stirker als die riickwirtigeh; zu einer der von Rubus ver-
gleichbaren Knollenbildung kommt es aber schon deshalb nicht, weil
keine Internodienstauchung erfolgt. Da ferner die Auslduferdste sich
vom MuttersproBsystem nicht loslésen, entstehen zusammenhingende
Verbinde von -Mutter- und Tochterindividuen.

V. Zusammenfassung

Das Ziel der vorliegenden Arbeit war, die morphologischen Be-
ziehungen zwischen zwei physiognomisch und organisationstypisch ver-
schiedenen Wuchsformengruppen, den Stauden und Holzgewéchsen,
an Hand von Ubergangstypen aufzuzeigen und deren Wuchsformen
einer eingehenden vergleichenden Analyse zu unterziehen.

Diese Ubergangsformen sind gegeben in den ausliuferbildenden
Strauchern, unter denen zwischen Strauchern mit Auslduferdsten und
solchen mit echten Ausldufern unterschieden worden ist. Letztere
treten uns beziiglich ihrer Lage zur Bodenoberfliche als unterirdische
(geophile) oder oberirdische (photophile) Ausldufer entgegen.

Nach dem Grad der Verholzung und. des Perennierens oberirdischer
Sprofiteile sind die Bezeichnungen Stauden-, Halb- und echte
Strducher verwendet worden. .

1. Staudenstriucher

Diese stehen den Stauden morphologisch sehr nahe und unter-
scheiden sich von ihnen nur durch Verholzung der perennierenden unter-
irdischen Achsenorgane. Die’ oberirdischen Teile des Sprofisystems
dauern in der Regel nur eine Vegetationsperiode aus (Rubus Chamae-
morus, R. saxatilis, Cornus suecica), in seltenen Féllen auch zwei (Rubus-
Arten aus der Untergattung Eubatus). Die oberirdischen Triebe leben
in diesem Fall im ersten Jahr vegetativ, gelangen im zweiten zur Bliite,
um anschlieBend abzusterben. Die Innovationsknospen stehen in den
Achseln von Niederblittern und befinden sich entweder im Boden
(Geophyten) oder an der Erdgrenze (Hemikryptophyten, z.B. Cornus
suecica).  Wie die Stauden zeichnen sich die Staudenstrducher durch die
Ausbilding von Erstarkungstrieben aus. HauptsproB und Primérspro
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sind schwach entwickelt und leben vegetativ als -Assimilationstriebe.
Erst erstarkte Achselsprosse nichstjahriger Triebperioden iibernehmen
Bliiten- und Fruchtbildung. Das Hauptwurzelsystem ist nur schwach
ausgebildet und von kurzer Lebensdauer. Die Ausldufer isolieren sich
und leben als selbstindige Individuen weiter.

‘ 2. Halbstriucher
Das oberirdische Sprofisystem zeigt gegeniiber den Stauden-
striuchern einen stirkeren Grad der Verholzung, wenigstens in seinen
basalen Teilen. Diese bleiben erhalten und dienen der Erneuerung
(Chamaephyten).  Auch Halbstrducher besitzen Erstarkungstriebe.
Das Hauptwurzelsystem ist meist kriftig entwickelt und ausdauernd.

3. Echte Striucher

Das oberirdische SproBsystem bleibt der starken Verholzung zu-
folge in seiner Gesamtheit erhalten (Phanerophyten). Nur die Spitzen
krautiger, bis in den Herbst hineinwachsender SchoBlinge sterben ab.

Mit den Stauden gemeinsam haben die echten Striducher a) eine
basale Innovationszone, aus der orthotrope Schoflinge und plagio-
trope, photo- :oder geophile Ausliufer hervorgehen und die nur den
Kriechstrauchern fehlt; b) den Besitz von Erstarkungssprossen. Das
Primérsproflsystem kann schwach bleiben.und nach kurzer Zeit zu-
grunde gehen (Vaccinium Myrtillus, V. oxycoccus, Empetrum nigrum),
oder es ist kriftig ausgebildet und ausdauvernd (Ewvonymus europaea,
Cornus sangwinea, Forsythia, Ribes). Die Verbindung der Ausldufer mit
der Mutterpflanze wird dann normalerweise nicht gelost.

Was die Verzweigung anlangt, so herrschen, obwohl systematische
Verwandtschaft zwischen den behandelten Pflanzen nicht besteht, inner-
halb dieser drei Gruppen von Stréuchern sehr einheitliche Verhalt-
nisse. Diese treten besonders klar zutage, wenn die Verzweigung auf
die- in der longitudinalen Symmetrie der Pflanze liegenden typischen

. Moglichkeiten bezogen werden.

Die Gesamtverzweigung aller auslduferbildenden
Straucher ist basiton. Da die Ausldufer und die aufrechten Triebe
Verschiedenheiten in der Verzweigung zeigen, sollen beide getrennt von-
einander zusammenfassend besprochen werden.

1. Verzweigung der Ausliufer :

a) Die unterirdischen Ausldufer sind in einen plagiotrop-
geophilen, allseitig wurzelnden und in einen orthotrop-photo-
philen Abschnitt, der als Laubtrieb iiber den Boden tritt, gegliedert.
Im ersten Jahr leben sie hypogdisch; erst im zweiten erfolgt Um-
stimmung zu orthotropem Wuchs. Damit verbunden ist eine Inter-
nodienstauchung und eine Erstarkung der sich aufrichtenden
Auslduferspitze. 'In dieser erstarkten Zone werden die Fortsetzungs-
sprosse angelegt, die in der Regel aus unterseitigen Knospen (Vacci-
nium - Myrtillus, Daphne striata, Symphoricarpus) hervorgehen, ein bis
mehrere Vegetationsperioden plagiotrop wachsen, um sich. dann als
Laubtriebe tiber die Erde zu erheben. Die Verzweigung der geophilen
Abschnitte der Ausldufer ist also mesoton-hypoton gefordert; ihre
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photophilen dagegen lassen eine allseitig akrotone (Vaccinium
Myrtillus, V. uliginosum, V. Vitis Idaea, Ledum palustre, Andromedn
polifolia, Daphne striata, Syringa vulgaris) oder — sofern sie zu bogigem
Wachstum iibergehen (Symphoricarpus racemosus) — eine mesoton- =
epitone Forderungstendenz der Seitenastbildung erkennen.

Treiben auch oberseitige Knospen des Ausldufers aus, so wird bei
ihnen die plagiotrope Phase unterdriickt; sie entwickeln sich von vorn-
herein zu orthotropen Laubsprossen (Rubus Chamaemorus, Cornus
suecica).

Der geophile Abschnitt des Auslidufers, an dem keine Jahresgrenzen
ausgebildet sind, behilt lange Zeit krautlge Beschaffenheit bei und ver-
holzt iiberhaupt weniger als der orthotrop-photophile. Die Folge davon
ist eine baldige Isolierung von der Mutterpflanze (Vaccinium Myrtillus,
V. Vitis Idaea, Salizx herbacea). Die Ausldufer leben dann als selbstéindige
Individuen weiter, was ihnen durch die Bildung sproBbiirtiger Wurzeln
ermoglicht ist.

b) Die oberirdischen Ausldufer sind entweder wie die geo-
philen in einen schwachen, mit Laubbladttern besetzten, plagiotropen
und in einen erstarkten orthotropen Abschnitt gegliedert (Hvonymaus
europaea, Betula nana, Polarfichte), oder sie behalten dauernd ihre
plagiotrope Wuchsrichtung bei (Vaccinium oxycoccus, Empetrum
nigrum). Sie weisen dann in der Lingenperiode Ubereinstimmung mit
den Jahresthythmen auf und stellen jeweils am Ende einer Jahres-
periode ihr Léngenwachstum durch Ausbildung einer von Knospen-'
schuppen umhiillten Terminalknospe ein. Jeder Jahrestrieb beginnt
daher mit einer Zone chlorophylloser Niederblitter, auf die an GrofBe
zunehmende Laubbldtter folgen.

Tritt Verzweigung der plagiotropen Ausléduferabschnitte ein, so ist
diese akroton gefordert: nur die in der oberen Region einer Trieb-
periode gelegenen oberseitigen und seitlichen Knospen entwickeln
sich zu Seitenisten, die nun aber nicht plagiotrop, sondern orthotrop
heranwachsen (Vaccinium oxycoccus, Empetrum). Die unterseitigen
Knospen des Ausliufers verbleiben in Ruhe. Sie entwickeln sich aber zu
plagiotropen Fortsetzungssprossen, wenn der Ausliufer zu
orthotropem Wuchs umgestimmt (Bvonymus europgea) oder seine
Triebspitze zur Infloreszenzbildung (Vaccmwm oxycoccus) aufgebraucht
wird.

SproBbiirtige Wurzeln werden nur auf der Unterseite der Ausldufer
erzeugt.

Eine Folge des photophilen Wachstums der Ausldufer ist eine von
vornherein stérker einsetzende.Verholzung, die dazu fiihrt, daB eine
Isolierung vom Primérspro normalerweise nicht erfolgt. Eine Ausnahme
bilden Empetrum und Vaccinium oxycoccus, da bei ihnen das Haupt-
sproBsystem schon auf Jugendstadien zugrunde geht.

¢) Die Ausldufersdste sind umgebildete orthotrope SchoBhnge'
Diese gehen -schon frith zu bogigem Wachtum iiber und kriimmen sich
derart, daB ihre Triebspitze die Erdoberfliche erreicht und sproBbiirtige
Wurzeln erzeugt. - Sie wird entweder durch Wurzelkontraktion in den
Boden verlagert (Rubus) oder nur oberflichlich an ihm befestigt (Ribes
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Grossularia, Cornus sanguinea, Cotoneaster adpressa, C. microphylia). Im
ersteren Fall (Rubus) umfafBt der Auslduferast nur-eine, im letzteren
(Ribes Grossularia, Cornus, Cotoneaster) mehrere Tnebpenoden '

Ist die Uberkriimmung des SchoBlings nicht so stark, daf seine
Triebspitze nicht in Bodenndhe gebracht wird, so iibernehmen Seiten-
dste seiner mittleren Region die Auslduferbildung (Forsythia, Jasminum
nudiflorum). Diese wachsen flagellenartig dem Boden zu und erzeugen
in ihren Spitzenteilen Wurzeln.

Nach einer -+ langen Phase plagiotropen Wachstums erfolgt eine
mit Erstarkung verbundene geotroplsche Umstlmmung der wurzelnden
Triebspitzen.

Die Verzweigung der Ausliduferdste ist, da es sich um normale
Laubtriebe handelt, entweder akroton (Rubus; Cornus sanguinea
zur Zeit der Blithreife; Ribes Grossularia) oder mesoton (Forsythia,
Jasminum) gefordert. Niaheres hieriiber im folgenden Abschnitt!

2. Verzweigung des orthotropen SprofBisystems
In der Verzweigung des oberirdischen, orthotropen SprofBsystems
kommen die SymmetriegesetzméBigkeiten viel stdrker zum Aus-
druck als bei den Ausldufern. Die Organbildung wird hier weit-
gehend von der longltudmalen und lateralen Symmetrie
diktiert.

a) Longitudinale Symmetrie

Die Verzweigung der Gesamtpflanze ist basiton, worauf
der strauchige Wuchs beruht. Sie bestockt sich und innoviert aus
Knospen der Kotyledonen und basalen Blitter des Primérsprosses.
Einige von ihnen, meist dicht unter der Erdoberfliiche gelegene, werden:
zu plagiotropen Auslaufern andere zu orthotropen SchoBlingen. Diese
verzweigen sich aber nun ihrerseits, sofern sie orthotrop wachsen,
streng akroton (Evonymus europaea, Ribes Grossula,rm) « Nur die
obersten Achselknospen einer Triebperiode werden zu Seiteniisten, die
riickwérts an Lénge und Dicke abnehmen. Basale Knospen eines J. ahr-
ganges verbleiben in Ruhe. Mit fortschreitender Erstarkung der SproB-
generatlonen nehmen die Seiteniste aufemanderfolgender Jahre in
dhnlicher Weise an Lénge zu, wie es sonst, innerhalb einer Triebperiode
der Fall ist, so daB eine ubergrelfende Akrotonie zustande kommt
(BEvonymus). Es ist von untergeordneter Bedeutung, ob sympodiales
(Vaccinium Myrtillus; Syringa wvulgaris; zur Zeit der Blithfihigkeit:
Ledum palustre; Andromeda polifolia; Daphne striata; Vaccinium Vitis
Idaea; Vaccinium uliginosum) oder monopodiales Wachstum (Bvonymus
europaea ; Empetrum; Ribes Grossularia) erfolgt; immer ist die Seiten-
astbildung akroton gefordert.

Bei einer Reihe von Striuchern aber, deren SchoBlinge meist zu
bogigem Wachstum iibergehen, herrscht keine akrotone Forderungs-
tendenz der Verzweigung, sondern eine mesotone: die kréiftigsten und
groBiten Seiteniiste stehen in der mittleren Region des Schoflings, meist
in der Zone der stirksten Kriitmmung (Forss Jthm Jasminum n’udzﬂomm
Symphoricarpus).
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b) Laterale Symmetrie

Die Auswirkung der lateralen Symmetrie ist abhang1g von der
Achsenstruktur eines SproBorganes, je nachdem ob es radiliren oder
dorsiventralen Bau zeigt. Da dieser nun in enger Beziehung zur Wuchs-
richtung des Organes steht, tritt die laterale Symmetrie an orthotropen
und bogigen SchoBlingen in verschiedener Form entgegen.

Erstere sind entsprechend ihrer Wuchsrichtung radidr gebaut.
Sie erzeugen demzufolge allseitig gleich grofle Seiteniste
(BEvonymus europaea, Ribes Grossularia). ,

Anders verhalten sich die zu bogigem Wachstum {ibergehenden
Triebe (Forsythia, Symphoricarpus, Rubus), deren Achsen dorsiventral
gebaut sind und eine fir Laubholzer charakteristisch geférderte
Ober- und eine geminderte Unterseite erkennen lassen (Epitonie).
Diese Epitonie hat zur Folge, daBl Achselknospen, die auf die geforderte
Oberseite zu liegen kommen, 'zu sehr kriftigen Seiteniistéen heran-
wachsen, wihrend die der Unterseite in Ruhe bleiben oder schwache,
nur kurze Zeit lebensfiahige Triebe liefern (Cornus sanguinea, Forsythia,
Symphoricarpus). Die in die Transversalebene des bogigen Schofilings
fallenden Knospen werden zu morphologisch gleichwertigen Seitenédsten.

Dorsiventraler Bau der Laubsprosse orthotroper Striucher
duBert sich also in einer epitonen Forderung der Seitenast-
bildung. Hierin besteht ein Gegensatz zu einer morphologisch ein-
heitlichen Gruppe von Striuchern, denarktisch-alpinen Spalierstréuchern.
Bei ihnen werden trotz epitoner Forderung des Holzzuwachses die
kriftigsten Seitendste gerade auf der Unterseite angelegt, worin sie
mit den Bdumen iibereinstimmen, wihrend die oberseitigen Knospen
nur zu schwachen Seiteniisten austreiben. Der grofite Teil der Spalier-
striucher steht deshalb organisationstypisch den Bdumen auch viel
niher als den echten Striuchern. _

“Mit der vorliegenden Darstellung ist die Bearbeitung der Holz-
gewiichse keineswegs abgeschlossen; es bedarf noch zahlreicher Unter-
suchungen, um nur ein einigermafien vollstindiges Bild ihrer Wuchs-
formen zu erhalten. Gerade die Biume und Striducher sind von der
Morphologie bisher sehr stiefmiitterlich behandelt worden, wie eine ver-
gleichend-morphologische Erforschung der Wuchsformen iiberhaupt
noch in ihren ersten Anfingen steckt. Es ist aber auflerordentlich
wichtig, dieses Gebiet der Botanik zu fordern, da erst eine genaue
Kenntnis der Wuchsformen der Pflanzen die Losung vieler 6kologischer
‘und pflanzengeographischer Probleme erleichtert und ermoglicht.
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