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Bei morphologischen und &kologischen Untersuchungen mittel-
européischer Eichen (JENIE 1957) teilte ich das Wurzelsystem der dikotylen
Holzgewidchse in Skelettwurzeln, Endwiirzelchen und Wurzelhaare auf.

Als Skelettwurzeln bezeichne ich alle Wurzelverzweigungen niedri-
gerer Ordnung mit vorgeschrittenem Dickenwachstum, die keine Sorp-
tionstétigkeit mehr aufweisen; das verzweigte System von Skelettwurzeln
bildet das sogenannte Wurzelskelett. Die Endwiirzelchen sind die
Zweige der hochsten Ordnungen, die sich im Zustand priméren anatomischen
Baues befinden und die organominerale Erndhrung der Holzart versorgen.
Die Wurzelhaare werden von einzelligen Ausstillpungen der Rhizodermis
gebildet. *)

Bei Verfolgung der morphologischen Variabilitit der Endwiirzelchen
unter verschiedenen okologischen Bedingungen wurde ich gezwungen,
mich mit dem Problem der sogenannten Heterorrhizie (frither oft
,,Heterorhizie“ geschrieben) zu beschiiftigen. Den Fachausdruck ,,He-
terorhizie® fithrte in die Anatomie und Morphologie der Holzarten AvTEN
1908, 1909 ein; er bezeichnete damit dhnlich wie vorher Tscuirca 1905
fiir Krautpflanzen die sich wiederholende Erscheinung der quantitativen
und qualitativen Verschiedengestaltigkeit der Endverzweigungen des
Wurzelsystems. Anfangs dieses Jahrhundertes entstand dariiber ein
wissenschaftlicher Streit, dessen Verlauf hier zu schildern nicht angezeigt
ist. Ich beschrinke mich auf zwei historische Hinweise, die mit den nach-
folgenden Angaben zusammenhéngen. Der wirkliche Entdecker der

*) Der Begriff ,,Wurzelhaare* wird leider in der angewandten Botanik
(Land- und Forstwirtschaft) oft falsch fiir Endwiirzelchen beniitzt. In dieser
Arbeit sehe ich davon ab, weitere Synonyme aus dem Schrifttum anzufiihren,
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Heterorrhizie bei Holzpflanzen ist Harrre 1878: 251—252, welcher die
sogenannten Triebwurzeln (spiter von verschiedenen Autoren in Lang-
wurzeln, Bereicherungswurzeln, Zugwurzeln, Haftwurzeln oder Befesti-
gungswurzeln umbenannt) und die sogenannten Saugwurzeln (von
anderen auch Kurzwurzeln, Nebenwurzeln, Erndhrungswurzeln, Nihr-
wurzeln genannt) ganz klar unterschied. Bedeutungsvoll ist der neueste
Standpunkt von Trorr 1941 : 2271 ; dieser Forscher &ulert sich im Rahmen
seiner erschopfenden Behandlung der Wurzeln der Pflanzen negativ und
nimmb an, daB es sich bei gymnospermen und dikotylen Holzarten nur um
den Ausdruck der quantitativen Variabilitit handelt.

Auf Grund von weiterem Studium mitteleuropéischer Eichen (Quercus
petraea, Q. robur und . pubescens) und einiger anderen dikotylen Holzarten
(Fraxinus excelsior, Tilia cordata, T. platyphyllos und Cornus mas), die
unter verschiedenen Boden- und Klimaverhidltnissen aufgewachsen sind,
kann ich begriinden, daf} die Heterorrhizie der Endwiirzelchen bei dikotylen
Holzarten*) ein erblich verankerter Ausdruck der funktionellen Meta-
morphose ist, die sich in jedem Alter und auch unter verschiedensten
Umweltbedingungen wiederholt. Bei allen untersuchten Biumen wurde
eine deutliche Zweigestaltigkeit der Endwiirzelchen festgestellt;
morphologisch lassen sich die beiden Typen als verdickte Endwiirzelchen
und als Endwiirzelchen mit beschrinktem Wachstum bezeichnen
(Abb. la). Die von BiserN 1905, 1917 vorgeschlagenen Begriffe , Lang-
und Kurz-Wurzeln sind nicht ganz am Platze, weil bei manchen Holz-
arten (z. B. bei der Esche und Cornus mas) kein Unterschied in der Linge
bestehen muB. Wenn wir schon im Namen auch die verschiedenen bio-
logischen Eigenschaften verankern wollten, dann wire es angezeigt, die
alten Bezeichnungen von Hawrrig, némlich Trieb- und Saugwurzeln zu
beniitzen.

Die Problematik der Heterorrhizie dréingte bisher nicht in die ver-
héltnisméBig reiche rhizologische Literatur, z. B. in die Arbeiten der
finnischen, deutschen und sowjetischen Forscher, was meiner Ansicht nach
erstaunlich ist. Vielleicht ist es eine Folge davon, dafi die verdickten
Endwiirzelchen bei erwachsenen Biumen immer nur in beschrinkter
Menge und an der #uBersten Peripherie des Wurzelraumes wie z. B. der
unteren Grenze der Bodendurchwurzelung zu finden sind. Auch die voll-
kommene Adhision der Oberfliche der verdickten Findwiirzelchen an den
Bodenteilchen und die hiufige VergroBerung des Querschnittes der Wurzel-
spitze erschwerte die Untersuchung der Heterorrhizie: bei jedem gréberen
Versuche, die Wurzeln aus dem Boden herauszuziehen, werden die pri-
miiren Rindengewebe bis zum Perikambium zerrissen, sodal die Mehrzahl

*)Die Heterorrhizie der gymnospermen Holzarten wurde vom anatomischen
Standpunkt aus von NoErLLE 1910 beschrieben; es diirfte notwendig sein, seine
Angaben in 6kologischer Richtung zu erweitern.
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der verdickten Endwiirzelchen stark beschidigt wird. Deshalb bleibt die
einzige Methode der Untersuchung unter natiirlichen Bedingungen nur
das vorsichtige Priparieren des Bodenprofils (Transektwand), Wir konnen
uns daher nicht wundern, dall ein zufilliges Auffinden von verdickten
Endwiirzelchen bei Holzarten (Scamoxt 1950: 143, Sumaxov 1949:8)
von den Okologen eher als auBerordentliche Erscheinung, denn als gesetz-
licher Ausdruck der morphologischen Ausgestaltung des Wurzelsystems
gewertet wird.

Die Gesetzlichkeit der Heterorrhizie bei mitteleuropdischen dikotylen
Holzpflanzen 146t sich an Quercus robur und Q.petraea am vorteilhaftesten
kléren.

Die verdickten Endwiirzelchen kénnen in allen Waldgesell-
schaften, in welchen die Eiche als Dominante und Determinante vorkommt,
vorgefunden werden.

Im Querceto-Ulmetum (Auenwald) kommen die verdickten KEnd-
wiirzelchen sehr hdufig in den unteren, durch den erhdhten Grundwasser-
spiegel durchndften Horizonten des Bodenprofiles vor. Im Gebiete des
Querceto-Betuletum (auf armen und ausgetrockneten Pleistozinsanden)
bilden die verdickten Endwiirzelchen die Enden von geraden besenartigen
Wurzeln in den unteren trockenen Bodenhorizonten in einer Tiefe von etwa
1 m. Im Gebiete des Querceto-Potentilletum (auf schweren und glei-
artigen Boden mit groflem Schotterinhalte) kommt dieser Wiirzelchentypus
am hiufigsten im gleiartigen und schlecht durchliifteten B-Horizonte vor.
Im Querceto-Carpinetum (seichte und nihrstoffreiche Béden mit Boden-
skelett) herrschen die verdickten Endwiirzelchen in den Diaklasen der
Muttergesteine z. B. des Plinerkalkes vor, wo sie oft bizarre Besen bilden,
die nach der Form der Diaklase flach eingedriickt sind.

Die verdickten Endwiirzelchen bei Eichen sind in den unteren feuchten
Bodenhorizonten des FEichenauenwaldes (Querceto-Ulmetum) am deut-
lichsten entwickelt. Etwa in der Hohe des sommerlichen Grundwasser-
spiegels enden alle vertikalen Skelettwurzeln mit dicken und stumpfen
Zweigchen. Endwiirzelchen dieses Typus mit einem Durchmesser bis 5 mm
sind keine Seltenheit. Diese Wiirzelchen verschmilern sich vorwiegend
in der Richtung zum &lteren Teile der Wurzel. Der Abschnitt der groBten
Verdickung entspricht anatomisch dem voll entwickelten Rindenparenchym
der Wurzel; der verschmailerte Abschnitt entsteht dort, wo die primére
Rinde abstirbt und das Rindenparenchym zu einem diinnen Mantel wird.
AuBer durch ihre GréBe fallen diese Wiirzelchen im Eichenauenwald noch
durch ihre blauschwarze Farbe auf; diese Farbe geht auch in den Boden
iiber und ist eine Folge des Ausscheidens von Gerbstoffen, die in Beriihrung
mit dem Boden zu Eisenverbindungen werden. Das Ausscheiden von
Gerbstoffen bei der Stieleiche ist wahrscheinlich eine Reaktion auf
ungiinstige physikalische Eigenschaften der Bodenhorizonte. Die Gerb-
stoffe dienen als Respirationspigmente und unterstiitzen die Atmung in

1%
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den schlecht durchliifteten Bodenrdumen, z. B. dauernd durchnifiten oder
gleiartigen Horizonten. Dies wirkt natiirlich auf die Bodeneigenschaften
zuriick, weil das Auslaugen von Eisen den ganzen pedogenetischen Prozel3
in den Eichenauenwildern bedeutend beeinflufit. Manche Bodentypen
z. B. marmorierte Boden hingen mit dieser Sekretionsaktivitit der ver-
dickten Endwiirzelchen der Eiche eng zusammen.

Interessant ist auch die Oberfliche der verdickten Endwiirzelchen
im Querceto-Ulmetum. Die Rhizodermis und das Rindenparenchym sind
infolge von angestauten Bodenteilchen (Sandkérnern) reichlich gegliedert.
In anderen Pflanzengesellschaften und Edatopen #ndert sich die Farbe,
der Charakter der Oberfliche, der Durchmesser und die Linge des Ab-
schnittes mit der lebenden priméren Rinde. Die Verzweigung dieses Typus
der Endwiirzelchen ist arm. Von Interesse sind z. B. braune dichotom
verzweigte Endwiirzelchen, die in schotterartigen Boden des Querceto-
Carpinetum selten vorkommen. Selbstverstdndlich dndert sich die Farbe
auch mit dem Jahresablauf; in der Zeit intensiven Léngenwachstums im
Friihling und im Herbst ist die Spitze dieser Wiirzelchen ockergelb (,,Spar-
gelspitzen®), im Sommer und im Winter metadermisiert die Kalyptra und
die Rhizodermis der ganzen Wiirzelchen, wodurch diese dunkel- oder rot-
braun werden.

Bestiindiger sind die anatomischen Merkmale der verdickten End-
wiirzelchen der Hichenarten (Abb. 1b). Die Rhizodermis bleibt in
allen Fillen einschichtig; die #ubBeren Tangentialwinde ihrer Zellen meta-
dermisieren leicht, wodurch die Wurzeloberfliche beim Durchdringen in
den Wurzelraum verstirkt wird. Die Exodermis ist meist nicht sehr
deutlich; nur in den schotterartigen Béden des Querceto-Carpinetum
beobachtete ich eine unterbrochene Verholzung (Reaktion mit Phloroglucin
und HCI) der duBeren Schichten des Rindenparenchyms, wodurch die
Rhizodermis in ihrer Funktion besonders in lkonvexen Ausstiilpungen
unterstiitzt wird. Den Hauptteil der Masse der verdickten Endwiirzelchen
bildet das Parenchym der primé#ren Rinde, dag im Radius durch-
schnittlich zwei Drittel einnimmt. Die kugelférmigen Parenchymzellen
enthalten eine bedeutende Menge von Stéirke und viele firbige Komponenten
im Zellsaft. AuBere und innere Rinde lassen sich nach dem Vorkommen
von Interzellularriumen meist nicht unterscheiden. Die Endodermis
ist aus dilnnwandigen, kleinen, parenchymatischen Zellen von etwa der
Hilfte der ZellgroBe der Rindenparenchymzellen zusammengesetzt,

Unter der Endodermis der verdickten Endwiirzelchen liegt ein mehr-
schichtiges Perikambium (Perizykel), das ein radiales Leitbiindel umgibt.
Dasradiale Leitbiindel ist am hiufigsten pentarch, manchmal hexarch;
es besitzt selten eine hohere Anzahl von Gefil- und Siebteilen (polyarch).
Deren Anzahl dndert sich auch in verschiedenen Querschnitten einer und
derselben Wurzel; hier kommen die Bodenbedingungen, besonders das
Bodenskelett zur Geltung, welche die wachsende Wurzel deformieren.
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Das Mark der verdickten Endwiirzelchen ist umfangreich; es trennt
deutlich in der Mitte der Wurzel die einzelnen Protoxylemgruppen®), was
auch noch nach dem sekundiren Dickenwachstum der Wurzel bemerkt
werden kann.

Nach der Anzahl iiberwiegen unter den Endwiirzelchen der Eichen-
arten die Endwiirzelchen mit beschrinktem Wachstum. Von
den verdickten Endwiirzelchen sind sie leicht durch ihre geringere Dicke

a

Abb. 1: Heterorrhizie der Eichenwurzeln (Quercus robur) im Querceto-Ulmetum

(Auenwald)., — a: Ubersichtsbild, — b und ¢: Anatomischer Unterschied zwi-

schen einem verdickten Endwiirzelchen (b) und einem Endwiirzelchen mit

beschrinktem Wachstum (c). Rh = Rhizodermis, Rp = Rindenparen-

chym, En = Endodermis, Pk = Perikambium, Mk = Mark, Pp = Protophloem-
gruppe, Px = Protoxylemgruppe.

(0,15—0,5 mm) und Linge (0,1—5 mm) zu unterscheiden. Dies ist kein
allgemein charakteristisches Merkmal fiir alle dikotylen Holzarten; fiir ein
golches Merkmal kann man nur dags Fehlen der Wurzelhaube und
ein langandauerndes Verbleiben im Zustand des priméren
Wachstums halten. Die Mehrzahl dieser Wiirzelchen ist in Mykorrhizen
umgewandelt. Es mull daher gleich von Anfang an entschieden werden,
ob die Endwiirzelchen mit beschrinktem Wachstum nicht nur eine defor-
mierte Variante der verdickten Endwiirzelchen infolge der Infektion
durch rhizosphirische Mikroorganismen darstellen. Durch Untersuchung

*) Die Bezeichnung ,,Protoxylem- und Protophloemgruppe‘* schlieft im
Text sowie auf der Abbildung die Metaxylem- und Metaphloemelemente ein.
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der Endwiirzelchen in verschiedenen Jahreszeiten, in verschiedenem Alter
und auf verschiedenen Okotopen stellte ich fest, daB durch Mykorrhiza-
Pilze schon vorher ontogenetisch differenzierte Wiirzelchen mit beschriank-
tem Wachstum infiziert werden; viele von diesen Endwiirzelchen bleiben
lingere Zeit oder dauernd ohne Mykorrhiza-Mantel. Wenn wir die Phy-
logenesis in Betracht ziehen, konnen wir allerdings voraussetzen, daf3 sich
die Endwiirzelchen mit beschrinktem Wachstum als anatomisch und
morphologisch differenzierte Organe gerade unter dem EinfluB der My-
korrhiza-Pilze und anderer rhizosphérischen Mikroorganismen gebildet
haben.

Die Farbe der eben entstandenen Wiirzelchen mit beschrinktem
Wachstum ist wieder ockergelb, spiter kann sie durch braunen Ton der
metadermisierten Rhizodermis oder durch verschiedene Farben der
Mykorrhiza-Hyphen ersetzt werden. Im Vergleiche mit den verdickten
Endwiirzelchen ist dieser Typus im Querschnitte ganz regelmiBig zylin-
drisch; am Ende schwillt er nicht auf, bildet aber immer reich verzweigte
Systeme und Anhdufungen. Auf die diinnwandige Rhizodermis, die niemals
Wurzelhaare besitzt, folgt eine drei- bis fiinfschichtige parenchymatische
Priméirrinde mit Zellen, die oft tangential gestreckt sind. Die Endodermis
wird wieder von einer Schicht kleiner Zellen von etwa halber GriBe der
Rindenparenchymzellen gebildet. Der Zentralzylinder weist eine geringe
Dicke auf (0,06—0,07 mm), weshalb dessen Gewebe auf das geringste
Ausmall reduziert sind. Das Perikambium ist einschichtig, in manchen
Fillen sogar durch Protoxylemgruppen unterbrochen. Die Protoxylem-
zellen bilden meistens zwei bipolar gelegene Gruppen, das radiale Leit-
biindel ist also diarch; oft ist das Mark in der Mitte ganz verwischt und
das Proto- und Metaxylem bildet eine einzige zusammenhiingende Pro-
toxylemgruppe. (Abb. lc).

Die Unterschiede im morphologisch-anatomischen Bau der beiden
Endwiirzelchen der Eichenarten Quercus robur und Q. petraeq sind in der
nachfolgenden Tabelle zusammengestellt.

Nach der Verteilung dieser zwei Typen von Endwiirzelchen im Wurzel-
system des einzelnen Baumes und nach den beobachteten Gesetzlichkeiten
an den Transektwinden nehme ich an, daB die verdickten XEnd-
wiirzelchen an die aktive Erreichung des Bodenraumes, an
die Erndhrung und Atmung in extremen Lagen des Bodenprofiles ange-
pafite Organe sind. Sie sind die wirklichen ,,Pioniere des Wurzel-
systems und sogar der ganzen Pflanzenwelt, welche in der Tat die ganze
Biosphire aktiv erweitern. Die verdickten Endwiirzelchen besitzen ge-
wohnlich eine bedeutende Energie des Léngenwachstums, kénnen aber bei
Erreichung der Grenze der sogenannten physiologischen Tiefe des Bodens
auch zu Organen mit metadermisierter Wurzelhaube und Rhizodermis
werden. Thre physiologische Leistung besteht vorwiegend im Bearbeiten
des Bodens fiir die in ihn wachsenden Organe der Holzpflanze, teilweise
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in der Sorption von Néhrstoffen und in der Unterstiitzung des befriedigenden
Verlaufes der Respiration. Vom Standpunkte des Ern#hrungstypus aus
ist es wahrscheinlich, daf bei den verdickten Endwiirzelchen die Auto-
trophie iiberwiegt. Die Endwiirzelchen mit beschrinktem Wachs-
tum sind vor allem Organe der organomineralen Ernihrung
(Mixotrophie); dies beweist ihre reiche Verzweigung, ihre vergriBerte
Oberfliche und ihre mehrmals bewiesene mutualistische Beziehung zu den

L Endwﬁrz?.lchen mit
ariivelihian, beschréinktem
Wachstum
Dicke 1—5 mm 0,15—0,56 mm
Lénge bis 100 mm 0,1—5 mm
Verzweigung locker reichlich
Oberfliche gegliedert glatt
Rhizodermis einschichtig, niemals einschichtig, oft mit
mit Mykorrhizamantel | Mykorrhizamantel
Wurzelhaare nur ephemer keine
Exodermis manchmal angedeutet keine
primére Rinde mehrschichtig drei bis vierschichtig,
oft mit Hartignetz
durchdrungen
Perikambium mehrschichtig einschichtig, manch-
mal nicht zusammen-
hingend
radiales Leitbiindel pentarch, hexarch diarch
und polyarch
Mark umfangreich fehlt manchmal génz-
lich

Mykorrhiza-Pilzen und anderen Gruppen von rhizosphirischen Organismen.
Auch der Raum, den sie im Boden einnehmen (sie treten vorwiegend in
den oberen Horizonten auf, wo die leicht zuginglichen Nihrstoffe zu
erreichen sind), unterstreicht ihre Leistung im Rahmen des Wurzelsystems.
Die Wiirzelchen dieses Typus haben eine beschrinkte Lebensdauer; nach
5 bis 10 Jahren sterben sie ab und werden durch die Tétigkeit von Mikro-
organismen zersetzt. Nur einzelne Endwiirzelchen mit beschrinktem
Wachstum konnen sekunddr ein Léngenwachstum aufweisen und all-
mihlich die kleinsten Skelettwurzeln bilden. Dagegen sind die verdickten
Endwirzelchen Vegetationspunkte der meisten Hauptskelettwurzeln. Die
Bestindigkeit der beiden Typen von Endwiirzelchen wird auch durch ihr
gemeinsames Vorkommen in verschiedenen Teilen des Bodenraumes
bewiesen (Abb. 1a).



Die beschriebene Ungleichheit der Endwiirzelchen entwickelt sich
ganz #dhnlich bei den meisten dikotylen und gymnospermen Geholzen.
Etwas verschieden von dem Beispiel der Eichenarten ist die Heterorrhizie
bei Fraxinus excelsior, Cornus mas und Liriodendron tulipifera. Bei der
Esche kommen scheinbar keine Wiirzelchen mit beschrinlktem Wachstum
vor. Denn alle Wiirzelchen, die in oberen Horizonten des Bodens iiber-
wiegen, sind ziemlich lang und dick. Die anatomische Untersuchung
iberzeugt uns jedoch davon, dafl diese Wiirzelchen in bedeutender Linge
im Zustand des primiiren Baues verbleiben und daher in der Tat den Typus
der Wiirzelchen mit beschrinktem Wachstum vorstellen. Zum Unter-
schiede von anderen Holzarten besitzen diese Wiirzelchen oft Wurzel-
haare. Hchte verdickte Endwiirzelchen sind bei der Esche nicht zahlreich
und es ist mdglich, sie durch vorsichtige Untersuchung der Transektwand
auf der Peripherie der Hauptskelettwurzeln zu finden. Sie sind stark
verdickt (bis 5 mm im Durchmesser), haben eine mehrschichtige Rinde
und am hdufigsten neun Protoxylemgruppen im Zentralzylinder.*)

Zusammenfassung

1. Unter den Endwirzelchen der dikotylen Holzpflanzen werden zwei
morphologisch und anatomisch verschiedene Typen unterschieden, die sich
im ganzen Wurzelsystem mit groBer Stetigkeit wiederholen. Es sind dies
verdickte Endwiirzelchen und Endwiirzelchen mit beschrinktem
Wachstum. Beide kommen nebeneinander vor und kénnen nicht als
Ausdruck rein quantitativer Variabilitit der Verzweigung des Wurzel-
systems angesehen werden.

2. Diese Unterschiede der Endwiirzelchen treten besonders bei 6ko-
logisch-morphologischer und kologisch-anatomischer Untersuchung der
einzelnen Holzarten eindrucksvoll hervor. Extreme Higenschaften einzelner
Boden unterstreichen den spezifischen Charakter des Typus der verdickten
Endwiirzelchen, der sonst bei oberflichlichen rhizologischen Untersuchun-
gen der Aufmerksamkeit leicht entgeht.

3. Beide Typen der Endwiirzelchen haben gleichzeitig eine verschiedene
biologische Aufgabe; verdickte Endwiirzelchen sind vorerst Pionier- und
Trieborgane, welche die Rhizosphire der Holzpflanze vergréfiern; End-
wiirzelchen mit beschrinktem Wachstum sind vorerst Organe, welche
die organominerale Erndhrung der Holzpflanze besorgen.

4. Anatomische, morphologische und 6kologische Verschiedenheiten
berechtigen dazu, diese Erscheinung bei den dikotylen Holzpflanzen als
Heterorrhizie zu bezeichnen.

*) Mit dem Wurzelsystem der Esche befasse ich mich in einer selbstdndigen
Arbeit; fur die Erkenntnis des Wesens der Heterorrhizie ist gerade die Eschen-
wurzel sehr lehrreich.
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5. Die negative Stellungnahme von Trorv ist dadurch zu erkliren,
daB in seinem umfangreichen Werk Fille von tieferer morphologischer und
funktioneller Variabilitit der Wurzeln héherer Pflanzen behandelt wurden;
im Vergleich damit handelt es sich bei mittelenropéischen dikotylen Holz-
pflanzen natiirlich um eine Heterorrhizie niedrigerer Ordnung. Hs wird
sich vielleicht empfehlen, diese Erscheinung in der Zukunft mit einem
besonderen Wort zu bezeichnen.
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