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(Aus dem Botanischen Institut der Universitit Rostock.)

UNTERSUCHUNGEN UBER
DIE ANATOMIE UND WASSEROKOLOGIE EINIGER
OSTSEESTRANDPFLANZEN.
Von

WiLLtl HUSER.
Mit 6 Textabbildungen.
(Eingegangen am 8. April 1930.)

Bei einem Besuch der didnischen Insel Bornholm im Jahre 1926 fand
Herr Professor v. GurTENBERG auf den Kiistenfelsen Exemplare von
Matricaria inodora, die gegeniiber der gewohnlichen Ackerform dieser
Art auffallende morphologische und habituelle Unterschiede zeigten.
Es handelte sich um die von den Systematikern als var. oder subsp.
maritima* beschriebene Form, die sonst meist auf Sand gedeiht. Der
Standort ist schon von WARMING 2 angegeben worden. Es erschien loh-
nend, die so auffiallig verschiedenen Formen von Matricaria inodora einer
genauen vergleichenden anatomisch-zytologischen und wasserckologi-
schen Untersuchung zu unterziehen. Die Ergebnisse dieser Arbeit, die
dann auch auf die Strandform von Senecio vulgaris und einige Halophyten
ausgedehnt wurde, sollen in folgendem kurz beschrieben werden.

1. Matricaria inodora.
a) Standortsikologie und Morphologie.

Die erste Form, die im folgenden als Felsenform bezeichnet werden
soll, wachst an der duBersten Nordwestkiiste der Insel Bornholm. Be-
sonders reichlich wurde sie bei Hamershus und Johns Kapell angetroffen.
Sie gedeiht hier, manchmal als einzige Pflanze neben Flechten, zwischen
Granitblocken und in den Spalten der Felswiande in mindestens 2—5 m
Hohe iiber dem Wasserspiegel der Ostsee. Eine Uberflutung durch See-
wasser ist selbst bei sehr starker Brandung nicht méglich, doch liegen
die tiefsten Exemplare noch in der Spritzzone.

Diese Felsenform ist durch ausgesprochene Sukkulenz gekennzeichnet
und erreicht eine Hohe von 20—50 em (Abb. 1). Der eigenartige Habitus
der Pflanze wird dadurch bedingt, dafl die Hauptachse eine schwache

1 Vgl. Hee1, Hlustr. Flora 6, H. 2, 589.
2 WARMING u. GRABNER, Lehrbuch der okologischen Pflanzengeographie.
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Entwicklung zeigt und sich knapp iiber dem Boden oder auch darunter

mehrfach verzweigt. Die so gebildeten Seitenachsen kriechen zunichst

am Boden, klemmen sich zwischen die Spalten des (testeins und befestigen

sich mit Adventivwurzeln. Von ihnen gehen weitere Seitenachsen aus,

die sich ebenso verhalten. Auf diese Weise entsteht ein rhizomartiges,

vielfach verzweigtes Gebilde, jeder Ast trigt am Ende einen michtigen

Blattschopf. Die Pflanzen stellen also groBe Biische dar, aus denen eine

ganze Anzahl Infloreszenzachsen entspringt. Diese Achsen erheben sich

senkrecht aus den Blattschopfen, werden nur 20—30 cm hoch (ebenso

die Hauptachse) und tragen nur

wenige, aber sehr grofle Bliiten-

koérbehen. In diesen ist die An-

zahl der Strahlenbliiten gegen-

iber der Ackerform vermehrt, ihr

Durchmesserist erheblich vergro-

Bert. Die Blattfiedern sind kurz

und dick, fleischig und stark glin-

zend. Die Infloreszenzachsen sind

nurschwach beblittert. Die Pflan-

zen sind mindestens zweijihrig.

Es hat aber den Anschein, als ob

sich Seitenachsen nach dem Zu-

grundegehen der Hauptachseselb-

stdndig machten und weiterwiich-

sen, wozu sie durch die Adventiv-

wurzeln befithigt sind. Die Acker-

form von Matricaria inodora

Abb. 1. Matricaria inodora, Felsenform. junge wiichst am Saum von Getreidefel-

Pflanze in einer Felsspa‘lt"e. Bornholm. dern und findet sich in der Um-

Biwa te mat, Grote. gebung von Rostock iberall. Im

Gegensatz zur Felsenform ist sie nur einjiahrig, sie entwickelt eine, bis

zu 70 em hohe, aufrechte Achse, die sich oben mehrfach verzweigt, unten
in die kurze Pfahlwurzel iibergeht.

Neben beiden genannten Formen fand ich noch eine dritte Form der
Pflanze, die morphologisch eine Mittelstellung zwischen der Felsen- und
Ackerform einnimmt. Diese Form wiichst fast iiberall an der mecklen-
burgischen Ostseekiiste auf Seesand und soll daher als Sandform bezeich-
net werden. Es ist die typische M. inodora var. maritima WAHLBG. Da
der Strand sehr flach ist und die Pflanze in sehr geringer Intfernung
(2—4 m) vom Wasserspiegel auftritt, wird sie bei starkem Wellengang
vom Seewasser iiberflutet. Begleitpflanzen, die auf dem durchschnittlich
4 m breiten Sandstrand wachsen, sind Cakile maritima, Artemisia mariti-
ma, Salsola Kali, Honkenya peploides und mehrere andere Halophyten.
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Die Sandform wichst meistens in Gruppen zusammen, ihre Sukkulenz ist
nicht so stark wie bei der Felsenform. In Bezug auf den Blattbau nimmt
sie eine Mittelstellung zwischen Ackerform und Felsenform ein (Abb. 2).
Die Hauptachsen lagern oft in ihrem unteren Teil am Boden, sind ver-
kiimmert und reich verzweigt. Dadurch wird diese Form noch buschiger
als die Felsenform und erreicht eine Héhe von 40—50 cm. SchlieBlich
sollen noch Pflanzen beschrieben werden, die im Rostocker Botanischen
Garten aus Friichten der Felsenform gezogen wurden. Sie sollen zur
besseren Ubersicht als Zwischenform bezeichnet werden. Die Kultur

Abb. 2. Matricaria inodora, Sandform am Kieler Ort.

erfolgte seit 1926 in Topfen auf Gartenerde, um festzustellen, welche
Einwirkung die veranderten ¢kologischen Bedingungen auf die Pflanze
haben. Bei meiner Untersuchung der zweiten Generation im Jahre 1929
lie3 sich folgendes feststellen.

Die Sukkulenz der oberen Blatter der Infloreszenz war zuriickge-
gangen oder ganz verschwunden. Dies ist zweifellos auf die verédnderten
okologischen Bedingungen zuriickzufiithren. Die sonstigen charakteristi-
schen morphologischen Merkmale der Felsenform waren aber erhalten
geblieben. Die im Frithjahr entwickelten groflen unteren Blatter waren
stets sukkulent, der niedrige buschige Wuchs, die basale Verzweigung,
die GroBle der Korbehen blieben erhalten.
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b) Anatomie.

Meine anatomischen Untersuchungen von Matricaria inodora be-
schrianken sich auf die beiden extremen Formen der Pflanze, die Felsen-
form und die Ackerform. Kin Querschnitt durch das fast isolaterale
Blatt der Felsenform zeigt auf der Ober- wie Unterseite eine einschichtige
Epidermis (Abb.3a). Das Palisadengewebe der Blattoberseite ist drei-
schichtig, wiahrend sich auf der Unterseite nur eine doppelte Palisaden-

Abb. 3. Blattquerschnitte von Matricaric
inodora. o Felsenform, b Ackerform bei
gleicher VergroBerung photographiert.

schicht befindet. Diese stark chlorophyllhaltigen Zellen umschlieBen ein
parenchymatisches Gewebe, das von einem Hauptnery und 6—3 Neben-
nerven durchzogen wird. Die Dicke der EpidermisauBenwand betrigt
auf der Ober- wie Unterseite 6,75 u. Die Spaltoffnungen befinden sich
auf beiden Blattseiten, aber auf der Oberseite in groBerer Anzahl. Sie
sind meist etwas eingesenkt oder befinden sich in gleicher Héhe mit der
Epidermisaulenwand. Die Messungen der (iréBenverhiltnisse des Spalt-
offnungsapparates ergaben folgende Durchschnittswerte: Linge der
SchlieBzellen 36 4, Breite der SchlieBzellen 9 4 und Linge des Spaltes
23 u. Die Stengelquerschnitte zeigen in 5 em Hohe iiber dem Boden Ge-
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faBbundel, die bereits durch interfaszikulires Kambium verbunden sind
und sekundédres Dickenwachstum aufweisen. Von den Tracheen und
Siebrohren wurden bei beiden Formen die groften herausgezeichnet. Sie
stehen im Flidchenverhiltnis 3 : 1 zueinander. Die gréBeren Tracheen
und Siebrohren hat die Felsenform. Der Bastbelag ist bei dieser doppelt
so dick wie bei der Ackerform. Der Querschnitt durch das Blatt der
Ackerform, der zehnmal kleiner als jener der Felsenform ist, zeigt auch
hier beiderseits eine einschichtige Epidermis (Abb. 3). Die Palisaden-
zellschicht ist an der Blattoberseite doppelt und an der Blattunterseite
einfach. Sie umschlieBt auch hier ein parenchymatisches Gewebe, das von
einem Hauptnerv und nur zwei Nebennerven durchzogen wird. Die
Dicke der Epidermisauflenwand betrigt beiderseits nur 4 u; sie ist also
erheblich diinner als bei der Felsenform. Auch bei der Ackerform be-
finden sich auf der Blattoberseite mehr Spaltéffnungen als unterseits.
Das Verhaltnis der Anzahl der Spaltoffnungen fiir beide Formen ist 3 : 1
pro Flacheneinheit, wobei der Ackerform die gréBere Anzahl zukommt.
Die GroBenverhiltnisse des Spaltéffnungsapparats, der bei der Ackerform
oft nach auflen vorgewdlbt ist, sind: Linge der Schliefizellen 31,5 u,
Breite der SchlieBzellen 10,5 u und Lénge des Spaltes 18 u; dieser ist hier
also kleiner. Stengelquerschnitte, die in gleicher Héhe wie bei der Felsen-
form gefithrt wurden, zeigten, daB hier die GefaBbiindel noch deutlich
abgegrenzt waren und nur Anfinge zu einem Dickenwachstum zu er-
kennen sind. SchlieBlich sei noch auf die Gré8enunterschiede der Pali-
sadenzellen hingewiesen. Das Volumenverhéltnis einer Palisadenzelle
der Felsenform zur Ackerform betragt 5:1. In Anzahl und GréBe der
Chlorophyllkérner steht die Ackerform hinter der Felsenform ebenfalls
stark zurick.
¢) Zytologie.

Diese habituellen und anatomischen Unterschiede zwischen der
Felsenform und Ackerform gaben Anlafl zu der Frage, ob mit den anato-
mischen Unterschieden auch Unterschiede im Chromosomensatz der
beiden Formen verbunden wiren, und ob sich diese beiden Formen in
ihrem Chromosomensatz wieder von der Sandform unterschieden. Fir
diese Untersuchungen wurden Bliittenknospen der drei Formen am Stand-
ort in BouiN-ALLaNscher Losung fixiert. Die Mikrotomschnitte von 20 g
Dicke wurden mit Eisenalaun und Hématoxylin nach HEIDENHAIN ge-
farbt. Untersucht und verglichen wurden die Metaphasen der hetero-
typischen Teilung der Pollenmutterzellen. Die haploide Anzahl der Chro-
mosomen betrigt bei allen drei Formen 9. Die Chromosomensitze der
drei verschiedenen Formen zeigten klare GroBenunterschiede, und zwar
derart, daB} die Felsenform die gréften Chromosomen hatte, die Sandform
etwas kleinere, wihrend die Chromosomen der Ackerform wesentlich
kleiner als die der beiden genannten Formen waren. Die Chromosomen

Planta Bd. 11. 32
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jeder Form zeigten untereinander gleichfalls klare Gréfenunterschiede.
Von samtlichen drei Formen wurden je 10 Kernplatten untersucht und
gezeichnet.

Bei der Bornholmform lief} sich in Bezug auf GroéBe, Form und Lage-
rung der Chromosomen folgende RegelmiaBigkeit feststellen (Abb. 4):
Acht Chromosomen bilden einen Ring um ein zentral gelagertes. In
dem Ring fallen zwel Dreiergruppen auf, eine mit drei groflen, eine mit
drei kleinen Chromosomen. Diese beiden Gruppen werden beiderseits
durch ein Chromosom ge-
trennt. Die beiden letztge-
nannten liegen einander mehr
oder minder deutlich gegen-
iber. Das mit 1 bezeichnete
Chromosom ist in jeder Kern-
platte durch seine bedeu-
tende Grofe und seine lang-
gestreckte, kantige Form ge-
kennzeichnet. Die Chromo-
somen 2 und 3 sind, parallel
liegend, gleich grof3 und lie-
gen immer bei 1. Sie sind langgestreckt, kleiner als 1 und ihre Ecken
abgerundet. Das Chromosom 8, das kleinste der Platten, ist kugelig und
liegt stets neben 1. Das gegeniiberliegende Chromosom 4 ist gréBer und

manchmal etwas gebogen.

Vonderzweiten Dreiergruppe

sind die Chromosomen 6 und

7 dem 8. dhnlich. 8 und 6 sind

gleich grof}, wihrend 7 etwas

groBer und nicht ganz kugelig

ist. Eine weitere RegelmiBig-

keit 1a8t sich fir das Chro-

Abb. 5. M. inodora. Ackerform, Kernplatten der mosom 5 feststellen. Es zeigt

Pollenmutterzellen. Gleiche VergroBerung wie Abb. 4. unklare, gelapp te Form, lieg £

nicht in einer Ebene mit den anderen. Das zentrale Chromosom ist meist
etwas gebogen.

Bei den kleineren Chromosomen der Ackerform laBt sich nicht in
allen untersuchten Platten eine solche RegelmiBigkeit erkennen (Abb. 5).
Deutlich ist auch hier wieder die grofle Dreiergruppe, doch ist jetzt
eines der parallelen Chromosomen das groBte des Satzes. Das dritte ist
oft auch noch parallel dazu, aber etwas entfernt. Auch die zweite kleinere
Dreiergruppe ist in manchen Platten zu erkennen, sowie die gegeniiber-
liegenden Chromosomen 4 und 8. Das zentrale Chromosom 9 wurde
auch hier meist gebogen gefunden. Die Ringanordnung ist aber oft ge-

Abb. 4. M, irodora. Felsenform, Kernplatten der
Pollenmutterzellen.
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stért und dann die Deutung nicht mehr sicher. Das Chromosom 5 ist bei
der Ackerform auch gelappt, liegt aber nicht immer an der gleichen Stelle.

Bei der Sandform fiel in allen Kernplatten besonders deutlich die
Gruppierung vonacht Chromosomen um daszentral gelagerte Chromosom 9
auf (Abb. 6). Deutlich tritt die kleinere Dreiergruppe hervor, sowie das
kugelige Chromosom 8 und die mitihm wieder eine Dreiergruppe bildenden
Chromosomen 9 (zentral) und 4. Die grole Dreiergruppe weicht erheb-
lich ab, indem stets das mittlere dieser drei Chromosomen viel kleiner
ist und mit dem Chromosom 1 verbunden bleibt. Letzteres ist an seiner
GroBe und an seiner Stellung neben 8 erkennbar. In zwei Platten war
allerdings das neben 1 liegende Chromosom 8 etwas gestreckt, das nun-
mehr folgende (7) dagegen kugelig. Das Chromosom 5 war manchmal
etwas gebogen. Die Chromosomen der Sandform zeigten im Vergleich
zu denen der Felsenform unregelméfBige, lappige Formen.

Aus den vorstehenden Angaben ergibt sich also, daBl die Chromo-
somensitze der drei Formen verschiedene GroBen aufweisen, insbeson-
dere die Felsenform die
Ackerform weit ubertrifft.

Das Fliachenverhiltnis die-

ser beiden Chromosomen-

typen ist ungefahr 1:2,5.

Daneben traten aber auch

in Form und Lagerung bei

jedem der dreierlei Sitze Abb. 6. M. inodora. Sandform, Kernplatten der
Besonderheiten auf. Man Pollenmutterzellen. Gleiche VergroBerung wie Abb. 4 u. 5.
ersieht daraus, daBl den phinotypischen Verschiedenheiten auch chro-
mosomale Unterschiede entsprechen. Damit stimmt iiberein, daf sich
fiir die Felsenform ein erhebliches Festhalten gewisser Charaktere auch
bei vollig veranderten AuBenbedingungen feststellen lie(3.

Beim Durchsehen der Literatur zeigte sich, dall CEERMEZON (1910)
bereits Angaben iiber die Blattanatomie von ,, Matricaria maritima'® ge-
macht hat. Es kann nicht genau gesagt werden, ob es sich um Pflanzen
handelte, die unserer Sandform oder um solche, die der Felsenform ent-
sprachen, da keine Vergleichswerte mit der Ackerform angegeben werden.
Jedenfalls entsprechen seine Angaben im wesentlichen den von mir ge-
machten Untersuchungen an den Blittern der Felsenform.

WarMIiNG und GRABNER (1918) berichten iiber die Standorte der
»Matricaria maritima‘. Sie geben an, daBl die Standorte der Pflanzen
salzhaltig seien, da bei der Brandung genug Salzwasser durch den Wind
zu der Pflanze gelangte. Das trifft nur fir die Sandform zu, nicht aber
fir die Bornholmer Felsenform. Diese findet sich oft in mindestens
50 m Hohe iiber dem Wasserspiegel der Ostsee und geht auf den Felsen
ziemlich weit landeinwérts. Auch kann sich in den Spalten der Granit-

32%
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felsen kaum Salz ansammeln, da diese stets durch Regenwasser aus-
gewaschen werden.

Uber die Verinderungen einer Pflanzenart durch die Einwirkung der
Umweltsfaktoren und die Erblichkeit dieser Merkmale sind wir durch die
Studien von TuressoN (1922) unterrichtet. Er unterschied an einer
Reihe von Pflanzenarten, die an 6kologisch verschiedenen Standorten
wachsen, verschiedene Typen, die er Okotypen nannte. Da er ins-
besondere Inlands- und Kiistenformen unterschied und auch M. inodora
behandelte, ist seine Arbeit fiir uns wichtig. Im allgemeinen konnte er
fiir Inlandstypen einen mehr aufrechten Wuchs feststellen, wihrend die
Kiistentypen zumeist kleiner, buschiger und nicht selten sukkulent
waren; aullerdem konnte er beim Inlandstyp meist Einjahrigkeit fest-
stellen, wihrend die Kiistentypen mehrjahrig waren. Anatomische Unter-
suchungen an den Blittern verschiedener Pflanzenarten zeigten beim
Inlandstyp stets eine geringere Blattdicke als beim ausgesprochenen
Kiistentyp. Dieser Unterschied beruhte hauptsichlich auf VergroSerung
der Zellen des Blattgewebes, insbesondere der Palisadenzellen, seltener
auf Anlage von weiteren Palisadenzellschichten. Dafl die Verschieden-
heiten der Okotypen einer Pflanzenart erblich sind, beweist er durch
Kultur- und Kreuzungsversuche. Er sammelte Pflanzen der verschie-
denen Okotypen einer Art und kultivierte sie im Versuchsgarten unter
gleichen 6kologischen Bedingungen. Dabei konnte er mehrere Jahre hin-
durch das Bestehenbleiben der morphologischen und anatomischen Merk-
male der Okotypen feststellen.

Insbesondere sei an dieser Stelle auf die Angaben TUREssoNs iiber
Matricaria inodora verwiesen. Bei dieser Pflanze unterscheidet er drei
Okotypen, die von verschiedenen Standorten der Halbinsel Schonen ge-
sammelt wurden. Er bezeichnet sie je nach ihrem Standort als Inland-,
Ostkiisten- und Westkiistentyp. Der Inlandtyp wird von ihm nicht niher
beschrieben, es handelt sich um die nicht sukkulente Ackerform, die sich
auffillig von dem sukkulenten Typ, der die Ost- und Westkiistentypen
umfallt, unterscheidet. Die Unterschiede der beiden Kiistentypen be-
stehen darin, dafl der Westkiistentyp vom Inlandstyp noch stirker ab-
weicht als der Ostkiistentyp. Beim Westkiistentyp fand er bei der Mehr-
zahl der Pflanzen niedrigeren Wuchs, kiirzere und dickere Blattsegmente
als bei der Pflanze der Ostkiisten. Die Grenze zwischen beiden Typen
war aber nicht scharf zu ziehen, da die einzelnen Individuen an Gré8e und
Sukkulenz variierten.

Kreuzungen des Westkiistentyps mit dem Inlandtyp gaben in der F,-
Generation intermediire Bastarde. Die Nachkommen der F,-Generation
zeigten die MENDELsche Aufspaltung. Diese drei von TUrEssoN aufge-
stellten Okotypen von Mairicaria inodora sind im wesentlichen den von
mir bezeichneten drei Formen (ohne die Zwischenform) gleichzusetzen.



und Wasserdkologie einiger Ostseestrandpflanzen. 493

Bei der Ackerform unterliegt es keinem Zweifel, daf sie mit dem Inlands-
typ identisch ist. Der Ostkiistentyp wiirde dann ungefihr der Sandform
und der Westkiistentyp der Felsenform entsprechen. Feste Schliisse
lassen sich nicht ziehen, da TURESSON keine genaue Standortstkologie
fir die beiden letztgenannten Typen angibt. TurESsSONs und meine
Kulturversuche, die Kreuzungsexperimente des Genannten und die Ver-
schiedenheit der Chromosomensitze beweisen, daB die verschiedenen
Okotypen als besondere erbliche Variationen von Matricaria inodora auf-
zufassen sind.
d) Die osmotischen Verhiltnisse.

Weitere Untersuchungen an Matricaria inodora wurden dariiber ge-
macht, wie sich bei den verschiedenen Formen an ihren natiirlichen, 6ko-
logisch grundverschiedenen Standorten die osmotischen Verhaltnisse ge-
stalten.

Uber die osmotischen ZustandsgroBen sind fiir Mesophyten in der
Literatur eine Menge von Angaben zu finden, wihrend iiber xerophile,
sukkulente und halophile Pflanzen nur wenige Untersuchungen vorliegen.
GEssNER (1920) beschrankt sich in seinen Studien darauf, den grenz-
plasmolytischen Wert in den Epidermiszellen des Blattes bei Strand- und
Diinenpflanzen festzustellen. Er fand, daB Pflanzen, die direkt am Strand
wuchsen, sehr viel hohere osmotische Werte hatten, als solche, die weiter
landeinwarts gedeihen. Er fihrt die Erhchung des osmotischen Wertes
bei Grenzplasmolyse auf die Einwirkung des salzhaltigen Seewassers zu-
rick. Diese Annahme fand er im wesentlichen dadurch bestatigt, daB er
bei verschiedenen Pflanzen durch kinstliche Erhéhung des Salzgehaltes
der Bodenlésung meist eine Erhohung des osmotischen Wertes in den
Blattepidermiszellen erreichte. v. FABEr (1913, 1923) stellte Unter-
suchungen iiber den osmotischen Wert bei Grenzplasmolyse an den
Blattern und Wurzeln von Mangrovepflanzen an und konnte feststellen,
daB der osmotische Wert in den Blittern der Pflanzen sich bei Ebbezeit
gegeniiber der Flutzeit verdoppelte. Damit parallel ging eine Erhéhung
der Konzentration der Bodenlosung von 3% auf 8—12%. Zu diesen
Arbeiten ist zu bemerken, daB sich aus der bloBen Bestimmung des
grenzplasmolytischen Wertes noch keine bestimmten Angaben iber die
tatséchliche Zellsaugkraft ableiten lassen. Diese allein ist aber fiir die
Wasserversorgung mafigebend. Auch bei hohem grenzplasmolytischem
Wert kann, wie spater naher ausgefiihrt werden wird, infolge groBer Dehn-
samkeit der Zellen sich der Zellsaft verdiinnen und so eine Erhéhung der
Inhaltskonzentration wieder ausgeglichen werden. Auch ein hoher Wand-
druck wirkt auf die Saugkraft mindernd. Da bei den Versuchen v. Fa-
BERs aber der Wassergehalt der Blatter zur Zeit der Konzentrationser-
héhung abnahm und diese sehr hoch war, ist in diesem besonderen Fall
an einer starken Erhohung der Zellsaugkraft gar nicht zu zweifeln.



494 W. Hiiser: Untersuchungen iiber die Anatomie

Zur Feststellung der osmotischen Verhiltnisse wurden bei allen vier
Typen die Palisadenzellen der Blitter, die bei den sukkulenten Formen
der Wasserspeicherung dienen, auf ihren grenzplasmolytischen Wert,
Turgor, Saugkraft im Normalzustand, Elastizitit der Zellmembranen
und Wasserspeicherung untersucht. Die Messungen an der Felsenform
wurden am Standort der Pflanze in Bornholm ausgefiihrt. Als Plasmo-
Iytikum wurde eine 1 Mol. KNO,-Losung angesetzt und fiir die Messungen
Lésungen in Abstinden von je 0,02 Mol. von 0,18 Mol. bis 1 Mol. verdiinnt.
Bei allen Messungen wurde zur Kontrolle mit einer entsprechenden Rohr-
zuckerlosung gearbeitet. Zur Bestimmung wurde die Methode von Ur-
SPRUNG und Brum (1924) verwendet. Nach UrRsPRUNG und Brum ist
8ig:8in =Vn Vg, das heillt: Das Volumen einer Zelle im Normalzustand
verhélt sich zu dem Volumen bei Grenzplasmolyse umgekehrt wie die In-
haltssaugkraft der beiden Volumina. Die Volumina der Zelle bei Grenz-
plasmolyse und im Normalzustand konnten durch die Mittelflichen der
beiden Volumina ersetzt werden, da bei den Palissadenzellen eine Ver-
kiirzung nur in der Lingsrichtung auftrat. Die Formel konnte deshalb,
da die dritte Dimension fortfiel, auch Sin : St g = Fg : Fn geschrieben
werden.Zur Bestimmung von Fgund Fn wurden die mit dem Rasiermesser
ausgefithrten Blattquerschnitte zunéchst in Paraffinol gebracht und unter
dem Mikroskop mit dem Zeichenapparat gezeichnet. Dann wurde ein
Plasmolytikum, das etwas stirker war als das Plasmolytikum, das die
Grenzplasmolyse herbeifiihrte, hinzugesetzt, und die Zellen nach 10 Mi-
nuten Einwirkung gezeichnet. Diese Messungen wurden an 25-—30 Zellen
von verschiedenen Schnitten ausgefithrt. Die gezeichneten Stellen wur-
den aus dem Zeichenpapier herausgeschnitten und dann gewogen. Das
Verhiltnis Fg : Frn = Vg : Va der einzelnen Zelle ist gleich dem Gewichts-
quotienten der ausgeschnittenen Zeichnungen der Zelle. Dieser Gewichts-
quotient, der in den spiateren Messungen durch Vg : Vn bezeichnet wer-
den soll, ist jeweilig der Ausdruck fiir die Wasserspeicherung der be-
treffenden Zelle. Aus der Formel: Sig : Sin = Vn : Vg ist dann Sin
zu bestimmen, da die iibrigen drei Werte bekannt sind. Die Bestimmung
der Saugkraft einer Palisadenzelle im Normalzustand erfolgte nach der
ZellmeBmethode von UrSPRUNG und BLum. Danach ist die Saugkraft
einer Zelle dem Plasmolytikum gleich, bei dessen Einwirkung keine
Volumverinderung der Zelle hervorgerufen wird. Auch diese Saugkraft-
messungen wurden mit Hilfe des Zeichenapparates mikroskopisch ausge-
fithrt. Da nun nach Ursprung und Brom Wa = Sin — Sz n ist, worin
Wn der Wanddruck der Zelle im Normalzustand und Sz n die Saugkraft
der Zelle im Normalzustand ist, kann der Wanddruck nach den voraus-
gegangenen Messungen ermittelt werden. Die Elastizitit der Zellmem-
bran wurde durch den Quotienten Vg : Vs bestimmt. Vg ist das Zell-
volumen bei volliger Entspannung und Vs das Volumen bei Sittigung
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der Zelle durch Wasser. Die Messung erfolgte so, dafl die Zelle zuerst
plasmolysiert und bei Grenzplasmolyse gezeichnet wurde. Das Plas-
molytikum wurde abgesaugt und destilliertes Wasser zugegeben. Die
Zelle wurde bei Sattigung ebenfalls herausgezeichnet und aus den heraus-
geschnittenen Zellen der Gewichtsquotient und somit Vg : Vs bestimmt.
Da Vg:Vs = Sis:Sig ist, worin Sis die Inhaltssaugkraft bei Sattigung
ist, 1aBt sich auch dieser Wert berechnen. Da nun Sz n bei Wassersatti-
gung gleich 0 ist, so ist 8t s = Ws = Wanddruck bei Wassersattigung.

Der osmotische Wert bei Grenzplasmolyse in den Palisadenzellen der
Felsenform erwies sich bei verschiedenen untersuchten Pflanzen als
konstant. Er betrug 0,37 Mol. Die Bestimmung von Vg : Va ergab
0,905 als groBten und 0,853 als kleinsten Wert; ersterer fiir die weniger,
und letzterer fiir die stark wasserspeichernden Zellen. Die iibrigen, an
verschiedenen Schnitten und Pflanzen ausgefiihrten Messungen ergaben
mit den beiden genannten Werten einen Durchschnittswert von 0,884.
8i n wurde aus den angefithrten Werten mit 0,327 Mol. ermittelt. Fur
Szn wurde der Wert von 0,26 Mol. gefunden. Bei Hinzugabe eines
Plasmolytikums von 0,24 Mol. vergrofierten sich die Zellen, und bei
0,28 Mol. fand eine Verkleinerung statt. Aus der FormelWn =Sin —S8zn
ergab sich fiir den Wanddruck der Wert von 0,067 Mol. Die durch
destilliertes Wasser erzielte Sattigung der vorher plasmolysierten Zellen
ergab fir Vg : Vs den Wert 0,781. Wanddruck und Inhaltssaugkraft
der Zelle, die im Sattigungsfalle gleich grof} sind, wurden mit 0,289 Mol.
ermittelt. Ws = Si s = 0,289 Mol.

Die aus Friichten der Felsenform seit 1926 gezogene Zwischenform
wurde im Sommer 1929 untersucht. Die Pflanzen bilden zunichst grund-
stindige Blitter aus, die ebenso stark sukkulent sind wie die der Born-
holmform. Bei den spéteren kleineren Blittern der Infloreszenzachsen
verzichtete die Pflanze auf Sukkulenz; die Blitter wurden hier denen
der Ackerform ahnlich. SchlieBlich, zur Bliitezeit der Pflanze, waren die
unteren Blitter gewelkt und zum Teil abgefallen, wihrend die oberen
erhalten blieben. Die folgenden Messungen wurden zuerst an den unteren
sukkulenten Bliattern ausgefithrt; spiter wurden dann die nicht mehr
sukkulenten oberen Blitter untersucht. Der grenzplasmolytische Wert
betrug fiir die unteren Blitter 0,36 Mol. Vg : Vn hatte mit 0,853 den
kleinsten, mit 0,930 den groBten gefundenen Wert. Die Zellen hatten also
viel Wasser gespeichert. Aus den weiteren, zwischen 0,853 und 0,93
liegenden Werten ergab sich ein Durchschnittswert von 0,898. Aus Si g
und Vg : Vn ergab sich 8¢ » mit 0,323 Mol. Leider konnte die Saugkraft
der Zelle im Normalzustand bei den unteren Blittern nicht genau er-
mittelt werden, da wihrend meiner Versuche das eben beschriebene Wel-
ken der unteren Blitter eintrat. Bekannt ist nur, daB der Wert unter
0,3 Mol. liegen muBte, da bei einem Plasmolytikum von 0,3 Mol. bereits
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eine Verkleinerung der Zelle eintrat. Hiernach miissen also Szn < 0,3 Mol.
und Wn > 0,023 Mol. angenommen werden. Aus demselben Grunde
konnte der Wert von Vg : Vs, Ws und 8i s hier nicht ermittelt werden.
Der Wert von Vg : Vn vergroBert sich allmihlich von den unteren
zu den oberen Blittern. Er erreichte schlieflich in den oberen, nicht
mehr sukkulenten Blittern den Wert 1. Ob dieser Wert ganz genau
erreicht wurde, 148t sich mit Bestimmtheit nicht sagen. Jedenfalls fand
in der Zeichnung keine Voluminderung der bei Grenzplasmolyse ge-
zeichneten Zellen gegeniiber der Gréfe im Normalzustand statt. Be-
merkenswert ist noch, daB der osmotische Wert bei Grenzplasmolyse in
den oberen Blittern nur 0,34 betrug. Die Bestimmung von Sz n ergab
bei einem Wert von 0,32 Mol. konstantes Volumen. Bei 0,3 Mol. dehnten
sich die Zellen bereits aus; da Vg : Vs etwa = 1 war, so warSi g = Sin
und somit W = 0,02 Mol. Fiir die oberen Blatter konnte der Sattigungs-
quotient Vg : Vs mit 0,856 und hieraus und aus Sig, Sis = Ws mit
0,291 Mol. ermittelt werden.

Die Pflanzen der Ackerform wurden am Standort ausgegraben, dort
eingetopft und zum Institut gebracht. Dort wurden sie bis zur Unter-
suchung 2 Tage stehen gelassen, um etwaige Welkungserscheinungen
withrend der Messungen zu vermeiden. Der osmotische Wert bei Grenz-
plasmolyse ergab sich mit 0,26 Mol. Vg : V= hatte fiir alle Messungen
den Wert 1. Bei keiner Zelle zeigte sich bei der Plasmolyse eine Volum-
anderung gegenitber dem Normalzustand. Sin ist, da Vg : Ve =1,
ebenfalls 0,26 Mol. DaB die Zellen aber doch etwas gedehnt sind, und
daher eine, wenn auch sehr geringe, Saugkraft besitzen, ergibt sich daraus,
daB Szn bei direkter Bestimmung = 0,24 Mol. war. Der Wanddruck
berechnet sich daraus mit 0,02 Mol. Viel Wasser vermogen die Zellen
nicht zu speichern, das beweist der Elastizitatsquotient Vg : Vs = 0,915.
Ws und §7 s wurden dann mit 0,238 Mol. berechnet.

Die vierte Form, die Sandform, wurde an der mecklenburgischen
Ostseekiiste, auf dem Kieler Ort an der Wismarschen Bucht, am Stand-
ort untersucht. Der osmotische Wert bei Grenzplasmolyse erreicht hier
den groBten Wert unter den vier Formen. Er betrug 0,47 Mol. Diese
Ostseeform zeigte, wie die Zwischenform, keine einheitliche Sukkulenz
in allen Bliattern. Wahrend Si g stets 0,47 Mol. betrug, war Vg : Vn in
den unteren Blittern gleich 0,961, mit 0,973 als grotem und 0,955 als
kleinstem Wert. In den oberen Blittern war Vg:Vn = 1. Die oberen
Blatter hatten die hohere normale Zellsaugkraft von 0,45 Mol. gegeniiber
den unteren von 0,42 Mol. Der Elastizititsquotient I% war in den
unteren Bliattern mit 0,808 etwas kleiner als der in den oberen Blattern
mit 0,812. Als Werte fiir Ws und 87 s ergaben sich entsprechend fiir die
unteren Blatter 0,38 und fiir die oberen Blitter 0,382 Mol. Die Zusam-
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menstellung der gefundenen Werte fiir alle verschiedenen Formen zeigt
uns die folgende Tabelle.

Tabelle 1. Matricaria inodora. Osmotische Werte.
a) In Mol. KNO;.

! [
Sig Szn Sin w Vg:an Sis ‘ Ws | Vg:Vs

1. Felsenform 0,37 | 0,26 | 0,327 | 0,067 o,ssj 0,289 = 0,289 | 0,781
2. Zwischenform 0,36 | 0,3 |03230,023/0898 — | — | —
b| 034 032 034 002 |bisl,0|0,201 0,291 0,856
3. Ackerform 026 | 0,24 026 002 |10 0,238 0,238 0,915
047 | 0,42 | 0,452 | 0,032 | 0,961 | 0,38 | 0,38 | 0,808

®

4. Sandform a
b | 0,47 “ 0,45 | 0,47 |0,02 | 1,0 0,382 ! 0,382 | 0,812
a untere, b obere Blitter.
b) In Atmosphéren.
Sig Szn Sin i w Vg:Vn| Sis | Ws | Vg:Vs
1. Felsenform 12,95 9,10 1145 235 | — |10,12 10,12 | —
2. Zwischenform a | 12,60 | 10,50 | 11,31 | 0,81 — — — —
b | 11,90 11,20 | 11,90 0,70 | — | 10,19|10,19 | —
3. Ackerform 910 | 840 9,10| 0,70 | — 8,33 | 833 | —
4. Sandform a | 1645 14,70 | 1582 | 1,12 | — 13,30 {1330 —
b | 16,45 | 15,75 | 16,45 0,70 | — |[13,37 13,37 | —

a untere, b obere Blitter.

2, Senecio vulgaris.

Ahnlich wie Matricaria inodora bildet Senecio vulgaris zwei ver-
schiedene Formen aus, je nachdem die Pflanze am Ostseestrand auf
Sandboden oder auf dem Acker wichst. Das duBerlich auffallendste
Merkmal der Sandform ist eine stark ausgebildete Sukkulenz, die der
Ackerform fehlt. Die Wuchshohen der beiden Formen zeigen keine
Unterschiede. Beide Formen kommen am Kieler Ort an der Ostsee fast
nebeneinander vor. Die Ostsee hat an der Kiiste der Halbinsel Wustrow
eine Steilkiiste ausgebildet. Dieser Steilkiiste ist ein 3—5 m breiter
Strandwall vorgelagert. Auf diesem Strandwall wichst die Sandform
und auf dem 3 m dariiber gelegenen Acker, der mit der Steilkiiste seewérts
abschneidet, die Ackerform. Die Sandform wichst an der ganzen Kiiste
nur an dieser einen Stelle, wo der Acker bis an die Kiiste herantritt. An
andern Orten, wo landeinwirts Diinengebiete sind, kommt sie nirgends
vor. Es unterliegt demnach keinem Zweifel, dafl die Sandform sich aus
Friichten der dort wachsenden Ackerform gebildet hat. Die osmotischen
Untersuchungen der beiden Formen wurde am Standort ausgefiihrt.

Die anatomischen Untersuchungen erstreckten sich auf Feststellung
der Hauptunterschiede beider Formen. Im wesentlichen liefen sich die-
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selben Unterschiede wie bei Matricaria tnodora finden. Die Blattdicke
der Sandform betrug das Fiinffache der Ackerform. Der Blattquer-
schnitt —bei Senecto vulgaris wurden Mikrotomschnitte gemacht —zeigte
bei der Sandform eine dreischichtige Palisadenzellreihe; diese war bei der
Ackerform nur doppelt. Ferner lie§ sich eine VergroBerung der Palisaden-
zellen an sich gegeniiber der Ackerform feststellen. Die Anzahl der Spalt-
offnungen war bei beiden Formen an der Blattoberseite groBer als an der
Blattunterseite. Auch hier besitzt die Ackerform dreimal so viel Stomata
als die Sandform pro qmm. Bei beiden Formen schlossen nach auBen die
Spaltoffnungen mit der EpidermisauBenwand ab. Unterschiede in Bezug
auf die Lage lielen sich also nicht feststellen. Stengelquerschnitte, die bei
beiden Formen in gleicher Hohe von der Erdoberfliche gefiihrt wurden,
zeigten bei der Sandform eine stirkere Verholzung und gréBere Durch-
mesger. Siebréhren und Tracheen standen im Verhiltnis 1: 3, die groferen
hatten die Sandform. Die Bastbelege waren bei dieser doppelt so dick.

Die osmotischen Messungen zeigten erhebliche Unterschiede. Im
einzelnen sind die Werte folgende. Bei der Ackerform wurde der osmoti-
sche Wert bei Grenzplasmolyse mit 0,3 Mol. bestimmt. Da bei der Plas-
molyse keine Volumeninderung der Zelle gegeniiber dem Normalzustand
erfolgte, multe Vg:Vn =1 und Sin = 0,3 Mol. gesetzt werden. Die
Saugkraft der Zelle im Normalzustand Sz# war 0,28 Mol. Eine Elastizi-
tét der Zellmembranen lieB sich auch bei der Ackerform feststellen.
Vg : Vs war 0,869 und Sis = Ws = 0,261 Mol. Fir die Sandform sind
der hohe osmotische Wert bei Grenzplasmolyse mit 0,55 Mol. und die
trotz der starken Wasserspeicherung — Vg : Vn = 0,899 — noch hohe
Saugkraft im Normalzustand zu beachten. Die iibrigen Einzelwerte fiir
beide Formen lassen sich aus der folgenden Tabelle ersehen.

Tabelle 2. Senecio vulgaris. Osmotische Werte. a) In Mol. KNO,.

Sig } Szn Sin ; w ‘ Vg:Vn | Sis Ws | Vg:Vs
1. Ackerform 03 | 028103 [002 [1,0 [0261]0261]0869
2. Sandform 0,55 | 0,44 | 0,494 | 0,054 | 0,899 | 0,375 | 0,375 | 0,682
b) In Atmosphiren.
Sig Szn Sin w Vg:Vn, 8Sis Ws Vg:Vs
1. Ackerform 10,60 | 9,84 110,50 | 0,7 — | 9,135 9,1351 —
2. Sandform 19,25 | 15,40 | 17,29 | 1,89 | — }15,05 1505 | —

8. Sukkulente Halophyten.
Zum Schluf wurden noch einige Halophyten vom Kieler Ort, die
neben den Sandformen von Matricaria inodora und Senecio vulgaris auf
dem Strandwall der Kiiste wuchsen, auf ihre osmotischen Zustands-
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groflen untersucht. Die Untersuchungen wurden gemacht, um fest-
zustellen, inwiefern die Sandformen der beiden Pflanzen in ihren osmoti-
schen Zustdnden und ihrem Wasserhaushalt mit den reinen Halophyten
in Beziehung zu setzen sind. Fir die Untersuchungen wurden Cakile
maritima, Honkenya peploides und Artemisia maritima gewdhlt. Die
beiden erstgenannten Pflanzen sind als typische Vertreter der sukku-
lenten Halophyten bekannt. Sie sind in Bezug auf ihre osmotischen Zu-
standsgréBen der Sandform von Senecio und der Bornholmform von
Matricaria durchaus dhnlich. Bei Artemisia maritima erscheint die Tat-
sache bemerkenswert, daB die jungen Pflanzen ihre Blitter sukkulent
ausbilden, wihrend dltere Pflanzen nicht mehr sukkulente, sondern diinne
Bliatter mit starkem Haarfilz anlegen. Bei vollstindig ausgebildeten
Pflanzen sind die unteren sukkulenten Blitter abgestorben und die
Pflanze sieht dann einer nicht halophilen Form &hnlich. Diese Tatsache
ist deshalb bemerkenswert, weil sich dieselbe Entwicklung bei der
Zwischenform von Matricaria feststellen liel. Die fiir die Messungen
an den drei Halophyten gefundenen Werte lassen sich aus folgender Ta-

belle ersehen.
Tabelle 3. Sukkulente Halophyten.
Osmotische Werte. a) In Mol. KNO;.

Sig Szn Sin W | Vg:Vn| S8is ’ Ws | Vg:Vs

| |
1. Cakile maritima 0,48 | 0,31 | 0,406 | 0,096 | 0,846 | 0,329 r 0,329 ) 0,686
2. Honkenya peploides | 0,59 | 0,46 | 0,526 | 0,066 | 0,891 | 0,408 | 0,408 ‘ 0,692
3. Artem. maritima s | 0,68 : 0,52 | 0,601 | 0,081 | 0,807 ‘ 0,54 | 0,54 10,794
b| 068 064068 | 004 |10 0,60 | 0,60 | 0,882

a untere, b obere Blitter.
b) In Atmosphéiren.

1 Sig Szn Sin w ! Vg-.Vni Sis Ws Vg:Vs

| i ]

1. Cakile maritima 16,8 10,85 | 14,21 | 3,36 ° ; 11’5151 11,515

2. Honkenya peploides | 20,65 | 16,10 | 17,92 | 2,81 | 14,28 | 14,28 |

3. Artem. maritima a} 23,80 | 18,20 | 21,04 ‘ 2,84 \ ,‘ 18,90 ; 18,90 ‘

b “ 23,80 | 22,40 | 23,80 | 1,40 | 1 21,0 l 21,0

a untere, b obere Blitter.

4, Schlusifolgerungen.

a) Die Abhiingigkeit der osmotischen Verhiltnisse von den
Standortsbedingungen.

Aus der Tabelle 1 laBt sich fiir die verschiedenen Formen von Matri-
caria inodora eine besondere Anpassung der osmotischen Zustandsgréfien
je nach den verschiedenen Standorten erkennen. Die Felsenform hat
einen grenzplasmolytischen Wert von 0,37 Mol. ; dieser reicht vollkommen
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aus, da der Pflanze bei der Wasseraufnahme kein hoher osmotischer
Wert der Bodenlésung entgegensteht. Die stark ausgepragte Sukku-
lenz ist bei der Felsenform durch das rasche Austrocknen ihrer Unter-
lage und die damit verbundene unregelmifBige Wasserzufuhr bedingt.
Die Pflanze hat infolge der hohen Dehnsamkeit ihrer Zellen die Moglich-
keit, diese bei starkem Niederschlag mit reichlichem Wasser aufzufiillen,
so lange, bis die Saugkraft der Zellen den Wert O erreicht. Der von mir
gefundene Saugkraftwert von 0,26 Mol. entsprach den damals herrschen-
den klimatischen Verhiltnissen; es fehlten wéhrend lingerer Zeit Nieder-
schlige. Bei langer Trockenheit muf sich der Saugkraftwert erhthen, bei
Regen vermindern. Die Grenzen sind durch den grenzplasmolytischen
Wert und den Wert 0 gegeben. Mit der Wasserabgabe der ,,sukkulenten‘
Zellen bei Trockenheit ist also automatisch eine Erhohung ihrer Saugkraft
verbunden. Infolgedessen vermag die Pflanze dem Boden weiteres Was-
ser zu entziehen.

Bei der Zwischenform verschwindet die Sukkulenz in den oberen
jungeren Blattern. Diese Erscheinung ist als Folge der regelmifigen
Wasserversorgung der Pflanze verstindlich. Es werden keine Wasser-
speicher mehr benétigt und damit mag auch das frithe Zugrundegehen
der unteren Blitter zusammenhéngen. Die osmotischen GroBen der letz-
teren sind, soweit sie ermittelt werden konnten, denen der Felsenform
fast gleich. Mit dem Aufhéren der Sukkulenz ist bei den oberen Bliattern
starke Verminderung der Zelldehnsamkeit verbunden. Die Zellen speichern

wenig Wasser (%: 1), sind wenig gespannt nnd besitzen daher eine

héhere Zellsaugkraft, obwohl der grenzplasmolytische Wert auf 0,34 Mol.
(Felsenform 0,37 Mol.) gesunken ist. Die geringere Speicherfahigkeit der
Zellen hiingt wieder mit der regelméBigen Wasserversorgung zusammen.
DaB der grenzplasmolytische Wert der Felsenform hoher ist, 148t sich
auch leicht verstehen. Da die Zellen dieser Form sich bei Wasserauf-
nahme infolge ihrer Dehnsamkeit stark vergroflern, findet dabei eine
Verdiinnung der osmotischen Substanz statt. Soll trotzdem die Saug-
kraft des Inhalts und damit auch der Zelle im Normalzustand, also bei
teilweiser Wassersittigung, ausreichen, so muBl die Inhaltssaugkraft bei
Grenzplasmolyse ziemlich hoch sein. Andernfalls miiite die Pflanze
die Menge der osmotischen Substanz vermehren, um bei der Zellver-
gréBerung ihre Saugkraft nicht zu sehr einzubiiBen. Die Felsenform ist
fir Wasserspeicherung eingerichtet und auf diese wegen der unregel-
miBigen Wasserversorgung angewiesen; sie braucht daher, um eine volle
Fillung der Zellen zu erreichen, einen hoheren grenzplasmolytischen
Wert, der noch eine starke Verdiinnung vertriigt, ohne unter das wirk-
same Maf} zu sinken. Die Zwischenform ist auf die Wasserspeicherung
nicht mehr angewiesen, liBt somit den Wert sinken.
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Noch deutlicher wird dies bei der Betrachtung der Ackerform, bei
welcher der grenzplasmolytische Wert auf 0,26 Mol. (gegeniiber 0,36 Mol.
der Felsenform) sinkt. Diese Pflanze ist der regelmaBigen Wasserver-
sorgung vollig angepalBt, Wasserspeicherung findet nicht mehr statt,
ist auch wegen der minimalen Dehnsamkeit der Zellen nicht moglich.
Die normale Zellsaugkraft ist der der Felsenform fast gleich und dem
grenzplasmolytischen Wert sehr ahnlich; letzteres wegen der fast fehlen-
den Zelldehnung. Dall die Zellsaugkraft nicht sinken darf, ist klar; es
wiirde sonst die Wasserversorgung der Pflanze gefahrdet, besonders
wenn man bedenkt, dal der Leitungsweg bei der Ackerform ein gréferer
ist als bei der Felsenform. Die Zellen sind im Normalzustand fast ent-

spannt II;Z = 1). DaB Sz n, 8% ¢ und 87 n nicht auf einen Wert zusam-
menfallen, liegt daran, daB die Zellen noch eine geringe Dehnsamkeit
besitzen, was sich auch durch den Elastizitétsquotienten (%z 0,915)

feststellen lief3.

Bei der Sandform fillt gegeniiber den erwihnten drei Formen der
hohe osmotische Wert bei Grenzplasmolyse und damit verbunden die
hohe Saugkraft der oberen wie unteren Blitter auf. Diese hohen Zell-
saugkrifte von 0,45 Mol. in den oberen und 0,42 Mol. in den unteren
sukkulenten Bliattern sind durch den vom Meerwasser erhohten Salz-
gehalt der Bodenlosung bedingt. Die Saugkraft der Zellen im Normal-
zustand mufB den hohen osmotischen Wert der Bodenlosung iiberwinden.
Fiir die Beurteilung sukkulent-xerophytischer Formen genugen die An-
gaben iiber die osmotischen Werte bei Grenzplasmolyse keinesfalls, denn
eine Pflanze kann einen sehr hohen osmotischen Wert bei Grenzplas-
molyse haben und es kann trotzdem die allein ausschlaggebende Normal-
saugkraft der Zellen niedrig sein, wenn die Zellen infolge groBer Dehnsam-
keit der Winde viel Wasser speichern. Und letzteres ist bei allen suk-
kulenten Pflanzen der Fall. Infolge der starken Dehnsamkeit der Zellen

( ;'Z = 0,808—0,812) sinkt die Normalsaugkraft deutlich unter den grenz-

i)lasmolytischen Wert, behilt aber trotzdem einen viel hoheren Wert
als bei der Felsenform. Bei reinen Halophyten wird dieses Absinken, wie
wir gleich héren werden, noch viel stirker. Wegen der gleichmiBigen
Wasserversorgung im Sandboden des Ostseestrandes gegeniiber den
Granitfelsspalten auf Bornholm ist die Sandform weniger auf Wasser-
speicherung in den Blittern angewiesen als die Felsenform, daher sind die
Blatter weniger sukkulent und ist die Zelldehnsamkeit geringer. Dal3 sie
iberhaupt sukkulent sind, steht sicher mit der geringen Wasserkapazitat
des Sandbodens zusammen. Bei unbewegtem Wasser und starker Be-
sonnung trocknet dieser sehr schnell aus, so daf die Halophyten vor-
ibergehend der Trockenheit ausgesetzt sind und Wasserspeicher brauchen.
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Noch mehr gilt dies fiir jene Meere, die Ebbe und Flut aufweisen. Die
Verschiebung der osmotischen ZustandsgroBen bei der Sand- und der
Ackerform von Senecio vulgaris verlaufen im gleichen Sinne wie bei
Matricaria. Die Zellen der sukkulenten Blitter sind noch dehnsamer

(%= 0,682 !), daher ist die Wasserspeicherung grofl, und dies bewirkt

zusammen mit dem Salzgehalt des Bodens den hohen grenzplasmolyti-
schen Wert. Es wird dadurch erméglicht, dal die Zellsaugkraft im Nor-
malzustande noch 0,44 Mol. betriagt. Die Unterschiede gegeniiber der
Ackerform sind hier noch gréfer. Bei dieser finden wir entsprechend der
Ackerform von Matricaria inodora verhiltnismaBig geringe osmotische
Werte. Infolge der fehlenden Wasserspeicherung der Zellen liegen die
Werte von Szn, Sig und Sin ziemlich nahe beieinander. DaB die Zellen
auch hier noch etwas dehnsam sind, ist dadurch bewiesen, daf Sz n nicht
mit S¢ g zusammenfillt, und daB sich die Zellen bei Wassersittigung noch
etwas vergroflern. Bei den sukkulenten Halophyten Cakile maritima
und Honkenya peploides, die mit der Sandform von Senecio vulgaris unter
gleichen 6kologischen Bedingungen wachsen, finden sich im wesentlichen
auch dieselben osmotischen Verhiltnisse. Die beiden erstgenannten
Pflanzen sind auch hier durch hohe Zellsaugkraft, einen hohen grenz-
plasmolytischen Wert und durch eine starke Wasserspeicherung gekenn-
zeichnet, die durch besonders starke Dehnsamkeit der Wande ermoglicht
wird. Bei Artemisia marittma schwindet in den jiingsten oberen Blat-
tern die Sukkulenz. Ob das mit der im Laufe der Entwicklung eintreten-
den Verstirkung des Wurzelsystems in Zusammenhang zu bringen ist,
oder ob der Haarfilz der Bliatter die Pflanze vor der starken Transpira-
tion schiitzt, der kahle Halophyten ausgesetzt sind, ist nicht untersucht
worden. Bemerkenswert ist, daB, trotzdem suBerlich von Sukkulenz kaum
mehr etwas zu bemerken ist, die oberen Bliatter doch noch sehr dehn-
same Zellen besitzen. Der Mangel an Wasserspeichern steht aber offen-
sichtlich im Zusammenhang mit den sehr erhéhten Werten fiir Sz n, Sg n
und 8in. Die Pflanze ist durch ihre hohere Saugkraft befiahigt, auch
relativ trockenem Boden Wasser zu entziehen, infolgedessen braucht
sie keine besonderen Wasserspeicher. Die sukkulenten Halophyten da-
gegen, mit geringerer Saugkraft, haben solche nétig.

b) Sind die Halophyten Xerophyten?

Die Frage, ob die Halophyten als xerophytische Pflanzen aufzufassen
sind, ist sehr verschieden beantwortet worden. ScHIMPER bezeichnete
sie als Xerophyten schlechthin, indem er bei ihnen mehr oder weniger
alle diejenigen Einrichtungen zu finden glaubte, die anderen typischen
Xerophyten zukommen. Sie wiren wie diese ,,mit Vorrichtungen zum
Schutz der Transpiration“ versehen. Als Ursache des Xerophytismus
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betrachtet er bei Halophyten und Mangrovepflanzen den hohen Salz-
gehalt des Bodens. Beziiglich der Mangrove ist v. FABER der Auffassung
SCHIMPERS entgegengetreten, indem er zeigte, dall die von SCHIMPER
als ,,xerophil*‘ betrachteten anatomischen Merkmale auch vielen Baumen
des Regenwaldes zukommen, wie z. B. Wassergewebe, eingesenkte Sto-
mata, starke Cutinisierung usw., und daf die Transpiration der Mangrove-
pflanzen eine ausgiebige sei.

Uber die Halophyten liegen ausfiihrliche Untersuchungen besonders
von STOCKER vor. Dieser hat die Blattanatomie zahlreicher Strand-
halophyten untersucht und konnte bei diesen keine Einrichtungen zur
Herabsetzung der Transpiration feststellen. Die meist dinnwandige
Epidermis mit nicht eingesenkten Spalttffnungen lasse vielmehr auf
eine sehr lebhafte Transpiration schlieBen. Eine solche hat STockER
auch durch Transpirationsversuche an einer Reihe von Halophyten nach-
gewiesen.

Ich selbst habe mit den untersuchten Pflanzen keine Transpirations-
versuche gemacht. Gerade bei Matricaria wire es sehr schwierig, die bei
solchen Versuchen erhaltenen Werte auf eine Einheit zu beziehen. Es
wird kaum moglich sein, die Oberfliche des fein zerschnitzten Blattes
auch nur annihernd richtig zu bestimmen, und das Frischgewicht ist bei
den sukkulenten Formen je nach dem Wasservorrat sehr groen Schwan-
kungen unterworfen.

Die Grofle der Wasserdampfabgabe allein ist tiberdies kein MaBstab
dafiir, ob eine Pflanze als Xerophyt zu bezeichnen ist oder nicht. Schon
1907 hat v. GuTTENBERG den Nachweis geliefert, dall die Hartlaub-
blatter der Mediterranflora sehr stark transpirieren, wenn ihnen reichlich
Wasser zur Verfiigung steht, daB sie sogar stiarker transpirieren kénnen
als Mesophytenbdume. Solche Beobachtungen sind in den letzten Jahren
an verschiedenen Xerophyten gemacht worden.

ScHIMPER hat diese zweifellos zu eng als jene Pflanzen definiert,
,»die mit Mitteln zur Férderung der Absorption und zur Verzégerung der
Transpiration* ausgestattet sind *, um so mehr, als er die Transpirations-
herabsetzung in den Vordergrund schiebt. Diese Fassung laBt es freilich
selbst heute noch zu, die Mangrovepflanzen unter die Xerophyten ein-
zureihen, denn sie besitzen in ihrer weiten osmotischen Regulations-
fahigkeit zweifellos ein der Mehrzahl der Pflanzen fehlendes ,,Mittel zur
Forderung der Absorption*. Mittel zur Herabsetzung der Transpiration
fehlen ihnen aber nach v. FABER. Die vorlaufigen Mitteilungen des Ge-
nannten sagen nichts daruber aus, inwieweit die Blatter der Mangrove-
pflanzen bei sistierter Wasserzufuhr, also bei geschlossenen Spaltéffnun-
gen, ihre Transpiration herabsetzen konnen. Das ist aber gerade das

1 So wenigstens verstehe ich den nicht ganz eindeutigen Schlufisatz des zwei-
ten Absatzes S. 4 bei SCHIMPER.
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Entscheidende; die Mediterransklerophyten z. B. transpirieren unter
diesen Umsténden nach v. GUTTENBERG minimal. Letzteres scheint fiir
Mangrovepflanzen allerdings nicht zuzutreffen, da sie nach v. FaBEr
und v. GUTTENBERG (miindliche Mitteilung) abgeschnitten rasch welken;
von Wichtigkeit ist aber, daB sie haufig machtige Wassergewebe besitzen,
daher das Welken zunichst nur in einer Schrumpfung dieses Gewebes
besteht, was die Pflanze ohne Schiadigung iberstehen kann. Es ist anzu-
nehmen, daf die xeromorphen anatomischen Einrichtungen bei Man-
grove- und bei Urwaldpflanzen darauf hinzielen, die Blatter wdhrend
kurzer Zeit vor stirkerem Welken zu bewahren. Im allgemeinen ist die
Wasserversorgung besonders im Regenwald sehr giinstig. An sonnigen
Tagen findet aber nach v. GUTTENBERG mittags eine sehr starke Kr-
hitzung der Blatter statt. In diesem Augenblick treten die xeromorphen
Schutzeinrichtungen in Funktion, beginnt vor allem die Ausniitzung des
Wassergewebes. So wie die ,,Xerophilie®“ der Mediterranhartlaubblatter
nur fir eine Jahreszeit, den Sommer, berechnet ist, so ist die der lederigen
Blatter des Regenwaldes fir die kurzen Zeiten stirkster Erhitzung er-
forderlich, besonders natiirlich in Gebieten, wo es auch ausgesprochene
Trockenzeiten gibt.

Auch die Halophyten diirfen nicht einseitig nach ihren Transpira-
tionswerten betrachtet werden, vor allem hat es keinen Zweck, sie, wie
dies STOCKER tut, darin und in ihren anatomischen Einrichtungen mit
Kakteen zu vergleichen. Diese stellen die extremste Gruppe der Xero-
phyten dar, die gleicherweise fir Wasserspeicherung und Herabsetzung
der Transpiration eingerichtet sind. Gegeniiber den benachbarten Land-
pflanzen erscheinen die Halophyten relativ xerophytisch, was am besten
aus dem Vergleich der Land- und Strandformen gleicher oder nichst-
stehender Arten hervorgeht. Ein xerophytisches Merkmal ist zweifellos
die Sukkulenz, verbunden mit der starken Dehnsamkeit der Membranen.
Die gesamten Parenchyme werden wassergewebsartig und bilden so ein
erhebliches Wasserreservoir fiir Stunden der Trockenheit. Daf es sich
um die Trockenheit handelt und nicht um den Salzgehalt des Substrates,
beweist deutlich die Felsenform von Matricaria, die stirkere Sukkulenz
aufweist als die Strandform. Die geringe Teilung der Blitter und die
Sukkulenz ihrer Segmente verringert die Oberfliche; die Spaltéffnungs-
zahl ist auf éin Drittel reduziert, die Aulenwand um mehr als 30% dicker.
Im Vergleich zur Landform ist die Strand- und Felsenform also xero-
phytisch, und ebenso sind es andere Halophyten im Vergleich zu benach-
barten Landformen, besonders durch ihre Sukkulenz, teils auch durch
betrichtliche Erhohung der Saugkraft, letzteres z. B. bei Artemisia
maritima.

Die Annahme ScHIMPERs, dafl der Salzgehalt des Bodens ursichlich
die Ausbildung transpirationshemmender Einrichtungen bedingt, muf}
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fallen gelassen werden, seit man weill, dafl diese Erschwerung der Ab-
sorption durch Erhohung der Zellsaugkraft kompensiert wird. Die Er-
hohung der Salzkonzentration im Boden verursacht vielmehr nur diese
Saugkrafterhéhung, die aber ,,ein Mittel zur Férderung der Absorption‘
darstellt, wie es SCHIMPER gefordert hatte. Da nur bestimmt angepalite
Pflanzen zu einer solchen Regulation befahigt sind, haben diese im Ver-
gleich zu den anderen eine ,,xerophile®, richtiger xerophytische Eigen-
schaft. Ebenso haben halophile Pflanzen xerophytische Eigenschaften
schon durch ihre Sukkulenz und ihre osmotische Regulationsfahigkeit.
An seinem Standort (DarB, Ostsee) hat STockER freilich geringe Salz-
werte im Boden angetroffen. Es ist aber gar nicht daran zu zweifeln,
daB diese am Strande anderer Meere, die salzreicher, bewegter sind und
Ebbe und Flut zeigen, viel héher werden koénnen.

Den Wassergehalt der Pflanzen in g auf 1 qdm transpirierende Ober-
flache als Kriterium ihrer Sukkulenz zu betrachten, wie dies DELF und
STOCKER tun, halte ich nicht fiir richtig. Eine Pflanze kann sehr viel
Wasser pro Flicheneinheit enthalten und nicht sukkulent sein, wofiir
ja STocKER selbst Beispiele angibt. Zur Sukkulenz gehort die Dehnsam-
keit der Zellen, die eine weitgehende Regulation des Wassergehaltes er-
moglicht und bei ausreichender Wasserzufuhr zu einer starken Spannung
der Zellen fithrt; dies allein verleiht ihnen das ,,saftstrotzende‘‘ Aussehen.
Infolgedessen haben sie einen erhdhten Wanddruck und Turgor. Dies
geht aus meinen Messungen klar hervor. Die Landformen von Matricaria
und Senecio haben normal die Turgorwerte 0,7 und 0,7 Atm., die Felsen-
form von Matricaria 2,35 Atm., die Strandform von Senecio 1,89 Atm.
Bei volliger Wassersittigung erreichen die Strandformen die Turgor-
werte von 13,3 und 15 Atm., die Ackerformen nur 8,33 und 9,13 Atm.
Der Wanddruck der reinen Halophyten betrigt im Normalzustand 1,40
bis 3,36 Atm. Bei Wassersittigung 11,5—21 Atm. Fir die Sukkulenz
ist also nicht allein der Wassergehalt entscheidend, sondern ein hoher
Wanddruck und hohe Dehnsamkeit der wasserspeichernden Gewebe.
Diese wird durch die Quotienten Vg : Vn und Vg : Vs dargestellt. Bei
den nichtsukkulenten Formen sind diese Quotienten dem Wert 1 nahe
oder gleich, bei sukkulenten Formen sinken sie erheblich tiefer. Somit
ist besonders der Quotient Vg : Vs ein sehr gutes Maf fur die Sukkulenz
einer Pflanze oder eines Gewebes, jedenfalls ein besseres, als das von
DELF vorgeschlagene. Diese Kontraktilitit der Zellen ist eine aus-
gezeichnete Anpassung, da sie nicht nur dem Welken entgegenarbeitet,
sondern auch mit einer starken Erh6hung der Inhalts- und Zellsaugkraft
verbunden ist, ohne da8 die Pflanze gezwungen ist, neue osmotische Sub-
stanz zu bilden. Gerade bei Halophyten, bei welchen die Austrocknung
des Substrates mit einer Erhohung der Salzkonzentration im Boden ver-
bunden ist, ist dies von groBer Bedeutung.

Planta Bd. 11. 33
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Die Beschriankung der Begriffe Xerophilie und Xerophytismus auf
Pflanzen geringer Transpiration und von xeromorphem Bau hat Ver-
wirrung hervorgerufen. Den verschiedenen Pflanzen stehen die ver-
schiedensten Mittel zu Gebote, um sich bei extremen oder stark schwan-
kenden Bedingungen ihre Wasserbilanz zu erhalten. Diese Mittel sind
naturgemi auch verschieden, je nachdem die extremen Bedingungen
nur wahrend einiger Stunden oder Tage, wahrend einiger Monate oder
fast wihrend des ganzen Jahres dauern. Die Halophyten gehoren zu
der ersten Gruppe. Sie wachsen entweder im Sand, oder, was in der
letzten Zeit zu wenig beriicksichtigt wurde, an Kiistenfelsen. Beide
Unterlagen haben eine sehr geringe Wasserkapazitit, so dafl es voriiber-
gehend zu Wassermangel im Substrat kommen muB. Bei den Sand-
formen ist dabei an die Rolle von Ebbe und Flut und die rasche Aus-
trocknung des Sandbodens bei fehlender Wasserbewegung zu denken.
Die von StockER (1924) gegebenen Wassergehaltswerte des Sandstrandes
am Dar8 sind freilich recht hoch. Er sagt aber in einer Anmerkung selbst,
daB ,,die Bodenproben an heiteren Vormittagen der sonst regenreichen *
ersten Augusttage entnommen‘ wurden. Der Xerophytismus der Halo-
phyten ist natiirlich im Vergleich zu den extremer, dauernder Trockenheit
angepaBten Kakteen usw. minimal, er ist aber deutlich gegeniiber be-
nachbarten Landformen; gerade weil die Strandpflanzen stark trans-
spirieren, brauchen sie Wasserreserven, die den Landformen fehlen. Auch
StockER gibt ja schlieBlich zu, daf ,,Sinn und Zweck der Sukkulenz
dieser Strandpflanzengruppe‘* vermutlich darin liege, daf in den heiflen
Tagesstunden die Transpiration ,,die Wasseraufnahme durch die Wurzeln
bedeutend iibertreffen mag*. Die von mir gefundenen Tatsachen zeigen
auf das klarste, daBl die Verhaltnisse wirklich so liegen. Man darf nun
nicht vergessen, daB gerade diese heiesten Tagesstunden die Zeiten der
starksten Insolation sind, daher die ausgiebigste Assimilation ermoglichen.
Es ist fiir die Pflanzen von groSter Wichtigkeit, die Assimilationsgewebe
in diesen Stunden wasserreich zu erhalten, so daf} sie nicht geschadigt
werden und Assimilation moglichst lange stattfinden kann. Aus diesem
Bediirfnis erklaren sich zwanglos alle jene Einrichtungen der Halophyten,
Mangrovepflanzen und auch an Baumen des an sich feuchten Urwaldes,
die darauf hinzielen, wahrend kurzer Zeit den Blittern Schutz gegen
Wassermangel zu gewihren.

Wir miissen also als Xerophyten in Erweiterung der ScHiMPERschen
Definition nicht nur diejenigen Pflanzen bezeichnen, die Mittel zur Forde-
rung der Absorption und solche zur Herabsetzung der Transpiration be-
sitzen, sondern auch solche mit Wasserspeicherungsvermogen, da ein
solches auch bei Pflanzen auftritt, die keine Einrichtungen besitzen, die
die Transpiration stark herabsetzen. Xerophytismus 148t sich deutlich

1 Von mir ausgezeichnet.
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definieren als die Summe aller Eigenschaften, die es erméglichen, daB ge-
wisse Pflanzen wihrend kiirzerer oder lingerer Dauer auch dann eine aus-
reichende Wasserbilanz, besonders in den Laubblittern erhalten, wenn
extreme Bedingungen die Wasserversorgung erschweren. Diese Pflanzen
sind dann im weitesten Sinne Xerophyten, wobei der Grad des Xerophy-
tismus natiirlich ein sehr wechselnder ist.

Diese Tatsache 148t es vorteilhaft erscheinen, die Xerophyten in wei-
tere Gruppen zu teilen. Man kénnte die extremen Xerophyten, die Xero-
phyten im engeren Sinne des Wortes, als Holoxerophyten bezeichnen.
Dazu gehéren jene Pflanzen, die fast ohne Unterbrechung gegen Wasser-
knappheit anzukdmpfen haben, also die perennierenden Wiistenbewohner.
Sie schiitzen sich teils durch Wasserspeicherung (Sukkulenz), teils durch
sehr hohe Saugkrifte, teils durch xeromorphen Bau, teils durch méchtige
Entwicklung des Wurzelsystems, teils schlieBlich dadurch, daB sie weit-
gehende Austrocknung vertragen. Sie allein verdienen den Namen
»xerophil”, denn wenn sie die trockenen Standorte vielleicht auch nicht
geradezu bevorzugen, so finden sie sich wenigstens ausschlieBlich auf
solchen. Eine zweite Gruppe kénnte man als Saisonxerophyten bezeich-
nen, da fiir sie charakteristisch ist, daB sie wihrend eines Teiles des
Jahres starker Trockenheit ausgesetzt sind, wihrend ibnen in der rest-
lichen Zeit reichlich Wasser zur Verfiigung steht. Hierher gehéren zum
Beispiel die perennierenden Mediterranpflanzen, besonders die Sklero-
phyllen, ferner die filzigen Stauden, Rutenstriucher usw. Die hierher
gehorigen Pflanzen zeigen bei guter Wasserversorgung und offenen Spal-
ten oft eine sehr ausgiebige Transpiration, im Gegenfalle konnen sie ihre
Transpiration stark herabsetzen. Die Pflanzen der dritten Gruppe
schliefilich kénnte man mit dem Namen ephemere Xerophyten bezeich-
nen, da sie nur gegen kurze Trockenzeiten, die sich auf Stunden oder
Tage beschrinken, anzukdmpfen haben. Sie transpirieren stark und
schiitzen sich besonders durch Sukkulenz oder Wassergewebe lokal und
voriibergehend gegen das Welken. Soweit sie Halophyten oder Mangrove-
pflanzen sind, besitzen sie eine weitgehende osmotische Regulations-
fahigkeit. Es diirften aber noch weitere sukkulente Pflanzen, z. B. manche
Crassulaceen, hierher gehéren, ferner eine grofie Anzahl von Epiphyten
und manche Baume des feuchten tropischen Urwaldes.

Zum Schlusse ist es mir eine angenehme Pflicht, Herrn Professor Dr.
v. GuTTENBERG fiir die Anregung zum Thema und seine liebenswiirdige
Unterstlitzung wéhrend der Arbeit meinen ergebenen Dank auszu-
sprechen. Ebenfalls mochte ich Herrn Privatdozent Dr. BavcH fiir das
rege Interesse, das er meiner Arbeit entgegenbrachte, danken.

33*
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