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Untersuchungen zur Morphologie, Okologie, Merkma]sphylogeme und
Stammesgeschichte einer bei Juncaceen, Cyperaceen und andern Pflanzenfamilien
anzutreffenden pflanzlichen Erscheinungsform

Vorwort .

Erster Teil: Einleitung .

1. Die bisherigen Anschauungen uber Wuchsformen im all(’ememen und

Von Peter Peisl, Effretikon-Ziirich

Eingegangen am 24. April 1957

Inhaltsverzeichnis

tiber die binsenférmigen Pflanzen im besonderen .

LA

Zweiter Teil: Vergleichende Untersuchung von Verwandtschaftsgruppen

Die Griinde der Neudarstellung der Binsenform .
Charakterisierung der Binsenform . :

Die Auswahl der zu untersuchenden Arten .

Der Weg der Untersuchung

mit binsenférmigen Vertretern .

I. Juncaceen

A. Morphologisch-anatomische Beschreibung . TE Tt e
1. Juncus effusus L. als Typus einer Pflanze mit Binsenform
a) Entwicklung des Embryos und Keimung .
b) Der Primirsprof . For
c) Die Folgesprosse

d) Anlage und Wachstum der Blatter an Pramdr u. I* olgesprossen

b) Juncus,
¢) Juncus,

e) Juncus,
f) Juncus,

Sekt.
Sekt.
Sekt.
d) Juncus, Sekt.
Sekt.
Sekt.

. Andere Juncaceen .
a) Juncus,

genuini (Buchenau) Weimarck .
poiophylli (Buchenau pro subgen.)
subulati (Buchenau pro subgen.) .
thalassii (Buchenau) Weimarck
subnodulosi Weimarck .
septati (Buchenau) Weimarck .

9) Juncus, weitere Vertreter . :
h) Marsippospermum Desv, und Rostkovza Desv

i) Distichia Nees et Meyen, Patosia Buch. und Oxychloé Phl]. ;

B. Okologische Feststellungen 5 Ly
1. Die Standorte der binsenfdérmigen Juncaceen :

2. Baueigenschaften binsenférmiger Assimilationsorgane und ihre

Okologische Bedeutung . o e
3. Unterschiede in Bau und okologlschen Anspruchen :

Seite

101

. 102—110
. 102—107
; 107
. 107—108
! 108
. 108—110
. 110—202
. 110—154
. 110—141
. 110—124
: 110
. 110—116
. 116122
123—124

. 124—141
. 124—127
. 127130
130—131

. 131—133
. 134—136
. 136—139
; 139
. 139—140
141

. 141—145
. 141—143
. 142—144
. 144—145

99




II.

100

C. Phylogenetische Gesichtspunkte . : oo
1. Merkmalsphyletische Entwicklungen und 1hre Beznehungen zuein-
ander : :
a) Die Quersehmttsform der Blattsprelten .
b) SproBbeblitterung und Léngenproportionen der Blattelle
¢) Das Tragblatt des Bliitenstandes als Scheinfortsetzung des
Stengels : . em
d) Die Gesamterschemungsform s o B |
2. Die binsenférmigen Sippen im Rahmen des Juncaceen-Stammes .

Cyperaceen ;
A. Morphologisch- anatomische Beschrelbung
1. Lepidosperma pauperum Kiikenthal . I
a) Keimung und Entwicklung des Primirsprosses .
b) Die Entwicklung der Folgesprosse
¢) Der innere Bau der Stengel .
d) Die Anatomie der Blitter .
e) Morphologisch-anatomischer Verglelch mit den Junc: genuini
2. Lepidosperma perteres C.B. Clarke :
a) Keimung und Entwicklung des Prlmarsprosses ;
b) Die ersten IFolgesprosse
¢) Die spéiteren Folgesprosse
d) Anatomie der Stengel . . ;
e) Der anatomische Bau der Lauhblattsprelten ;
. Lepidosperma chinense Nees
. Lepidosperma, weitere Arten und Ubers:cht
. Cladium articulatum R.Br. . & I
. Cladium rubiginosum (Solander) Domin .
. Cladium teretifolium R. Br.
. Cladium acutum (Labill.) Poir, .
. Cladium tenax (Hock. f.) Druce
. Cladium junceum R.Br.

S O 0 NSO W

1
11. Cladium philippinense Merril

12. Cladium crassum (Thw.) Kiikenthal .

13. Cladium Deplanchei C.B. Clarke

14. Tetraria punctoria (Vahl) C. B. Clarke

15. Schoenus tendo Hook. f. .

16. Schoenus nigricans L. .

17. Chorizandra cymbaria R. Br. .

18. Lepironia mucronata Rich.

19. Chrysitriz capense L. S

20. Holoschoenus romanus Fritsch em. Becherer
21. Schoenoplectus lacustris (L.) Palla

22. Andere Schoenoplectus-Arten

93. Eleocharis palustris (L.) R. u. S.

B. Angaben zur Okologie binsenférmiger Cyperaceen .
C. Zur Phylogenie der Binsenform bei Cyperaceen .
1. Merkmalsphyletische Entwicklungen ;
- a) Die Entstehung von Binsenform durch habltuelle und anatoml-
sche Angleichung von Stengel und Blatt .

Seite

. 145—154
. 145152
. 145148
. 148—151
. 151
. 151—152
152154

. 154197
. 154—192
. 154—160
154156
: 157
. 157—159
. 159160
160

. 160—164
. 161—162
. 162—163
_ 163
. 163—164
; 164
. 164—166
. 166—168
. 168—172
172175
. 175—176
g 1
: 17
177180
180

180

: 180
_180—182
. 182183
: 183
. 184—186
. 126—188
. 188
. 188189
. 190—191
191

AR
. 192--193
. 193—197
. 193—196
. 193—196



Seite

b) Die Entstehung der Binsenform durch Riickbildung der Laub-

BEARED o " S0 s s e om s mit v 6 m ow om0t atal e 196
c¢) Uberblick . . . . . . . bt Lebr 0y 196

2. Bemerkungen iiber die stammesgeschlchthchen Be71ehungen Zwi-
schen den binsenférmigen Cyperaceen. . . . . . . . . . . 196197
ITII. Andere Monokotylen . . . . . . . . . . . . . . . . . . .197=200
A: Bestioriacesn. . o % .5 s @ s s ml oy moh W a engien B IR
B. Xyridaceen . . IR e e e T e SRR 08 O
C. Liliaceen, Hamodoraceen, Amarylhdaceen 58 TR e e b e 199
D.: Scheuchzefiaceen: . « & + & i e e owi ae v oan n T8 e 200
V. DERGWHEI . « o o i S e v w000
Dritter Teils Tberbiliek . . “. 1. UL -0 Ll S G0 e e 02000
1. Das Ziel der vorliegenden Untersuchung . . . . . . . . . . . . 202
2. Feststellungen friitherer Autoren . . . A 202

3. Neubearbeitung binsenférmiger Pflanzen unter Ausdehnung der Be-
trachtung auf verschiedene Verwandtschaften, insbesondere seltene
Formen der siidlichen Hemisphiire, und Beriicksichtigung der onto-

genetischen Entstehungsweise der «Binsenmerkmale» . . . . . . . 203—209
4. Allgemeine Betrachtung und Beurteilung des Binsenhabitus im System
und als Entwicklungseigentiimlichkeit . . . . . . . . . . . .209-210
Literaturvérzeichnis . . . . . . . . ... . . . o« 4. oo 210213
Vorwort

Schon in der althochdeutschen und der mittelhochdeutschen
Sprache ist das Wort «Binse» anzutreffen (ahd. binaz, mhd. binz,
binez). So werden Arten aus den Gattungen Juncus, Schoenoplectus,
Eleocharis, Isolepis, Holoschoenus, Scheuchzeria u. a. bezeichnet. Das
sind Pflanzen mit einem eigentiimlichen Habitus: Thre Assimilations-
organe sind drehrunde, spieBformige, mit weilem, lufthaltigem Mark
gefiillte Halme. Sie gedeihen meist an nassen Orten.

Auf seiner Reise nach Neukaledonien (1924—26) hat Prof. A. U.
D éadniker beobachtet, da zwischen einigen Cyperaceen, die dort ge-
deihen, und den binsenformigen Juncaceen eine noch auffallendere
Konvergenz im Habitus besteht, als sie die oben genannten européiischen
Cyperaceen zeigen. Er hat den Schreibenden dazu angeregt, diesen
Habitustyp und sein Auftreten in verschiedenen Pflanzenfamilien ge-
nauer zu untersuchen.

Die vorliegende Arbeit wurde unter seiner Leitung im Laboratorium
des Botanischen Museums der Universitidt Ziirich ausgefiihrt, wo dem
Verfasser das reichhaltige Herbarium generale sowie die Bibliotheken
Prof. Dinikers und des Institutes zur Verfiigung standen. Von ganz

101



auBerordentlichem Wert waren Lieferungen von Untersuchungsmaterial
aus Neukaledonien durch Dr. M.G. Baumann-Bodenheim
und Dr. H. Hiirlimann. Diese beiden Botaniker haben dort im
Auftrag von Prof. Déniker mit Hilfe der Georges-und-Antoine-Claraz-
Schenkung grofie Mengen binsenférmiger Cyperaceen gesammelt. Das
Material umfalte neben getrockneten und in Fliissigkeit konservierten
Pflanzen auch Samen, welche im Botanischen Garten der Universitit
Ziirich ausgesit und aufgezogen wurden. Dasselbe geschah mit zahl-
reichen Juncaceen-Samen. Dadurch wurden aufschluireiche Beobach-
tungen an Jungpflanzen erméglicht. — Herrn Prof. Déiniker, den Her-
ren Dr. Baumann und Dr. Hiirlimann sowie dem Garten- und Instituts-
personal sei fiir alle ihre Miihe, die fiir diese Arbeit die wichtigsten
Grundlagen lieferte, der herzlichste Dank ausgesprochen.

Noch mehr als in technischer Hinsicht fiihlt sich der Verfasser
Herrn Prof. Déniker fiir die Einfiihrung in die Problematik und seine
Hilfe beim Erarbeiten der theoretischen Konzeption verpflichtet. Durch
seine Vorlesungen und Publikationen, besonders aber in vielen Gespri-
chen hat der Schreibende entscheidende Forderung erfahren.

Herrn Prof. H. Wanner dankt der Verfasser dafiir, daB er
ihm die Bibliothek des Institutes fiir allgemeine Botanik zur Verfiigung
gestellt hat, Herrn PD Prof. H.J. Schaeppi fiir Literaturhinweise
und Ratschlige zur Untersuchung der Organprimordien und besonders
auch Herrn PD Dr. J. Schlittler fiir seine oft in Anspruch ge-
nommene Hilfe und wertvollen Rat.

Erster Teil: Einleitung

1. Die bisherigen Anschauungen iiber Wuchsformen im allgemeinen
und iiber die binsenférmigen Pflanzen im besonderen

Krauter mit drehrunden, aufrechtstehenden, stengelihnlichen Assi-
milationsorganen und meist horstformigem, seltener rasenformigem
Wuchs haben immer wieder das Interesse von Botanikern auf sich gezo-
gen. Im Laufe der Zeit unterlagen die Gesichtspunkte, unter welchen
solche Formen betrachtet wurden, gemifB der Vertiefung wissenschaft-
licher Erkenntnisse starken Verinderungen, so daB es gerechtfertigt
erscheint, die Wandlung der Problemstellung und die nach kausalem
Verstindnis suchende Betrachtung an und fiir sich und in besonderem
Bezug auf die eigenartige Wuchsform der Binsen darzustellen.

Im Jahre 1806 hat A. v. Humboldt in seiner Schrift «<Ideen zu
einer Physiognomik der Gewichse» sechzehn «Pflanzenformen» nach
ihrem Habitus unterschieden. Wie er ausdriicklich betont, hat er die
klassifikatorische Systematik bewuBt auBer acht gelassen, und er kommt
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dabei zur Feststellung, daB einige seiner Formen (z. B. die Palmenform)
sich mit natiirlichen Pflanzenfamilien decken, daf aber andere verwandt-
schaftlich weit entferntstehende Arten zusammenfassen (Lianenform,
Cactusform u. a.). Damit erwidhnt v. Humboldt Analogiefille zur
Binsenform, einer Wuchsform, die ja ebenfalls in verschiedenen Fami-
lien vorkommt. 2

Ganzheitliches Erfassen einer Wuchsform findet sich also bereits
vor hunderifiinfzig Jahren, und der Verfasser zweifelt nicht daran, daf
sich schon v. Humboldt und andere iltere Botaniker auch iiber die
Frage nach Ursache und Bedingtheit solcher Verhiltnisse Gedanken
gemacht haben. Diese Forscher scheinen sich aber klar dariiber gewe-
sen zu sein, daB fiir eine umfassende synthetische Betrachtung die
Grundlagen noch fehlten und daB nur Teilfragestellungen praktisch
erfolgreich zu bewiltigen wiren.

Die Systematik sah vorerst ihre Aufgabe allein in der Klassifikation.
Indem sie aber Ahnliches zusammen, Unihnliches entfernt stellte, schuf
sie, schon bevor sie die tiefere Bedeutung eines solchen erkannte, ein
«natiirliches System». — Der auf diesem Gebiet titige Forscher arbeitet
auf sehr breiter Merkmalsbasis und kommt auch zu einer guten Gesamt-
erfassung der Einzelpflanze. Gleichwohl ist seine Fragestellung eine
spezielle, indem er die charakteristische Wertung der Merkmale in syn-
thetische und differentielle verschiedenen Grades vornimmt. Erschei-
nungen, die wie die Binsenform in mehreren Familien zum Teil verein-
zelt auftreten und scheinbar weder synthetischen noch differential-
diagnostischen Wert haben, werden dabei nicht erfaBt. So ist auch diese
Wuchsform von systematischer Seite nie als Einheit bearbeitet worden;
‘bezeichnend ist es aber, daB innerhalb der Familie der Juncaceen, wo
den Binsenmerkmalen klassifikatorischer Wert zukommt, diese sehr gut
untersucht worden sind, wie die wegleitende monographische Bearbei-
tung durch Buchenau zeigt.

Die vergleichende Morphologie ist urspriinglich eine Teildisziplin
der Systematik. Sie hat jedoch dariiber hinaus eine gewisse Selbstindig-
keit erlangt durch eine etwas andere Bewertungsweise der Merkmale:
Sie fragt nicht nach deren klassifikatorischer Brauchbarkeit und erlaubt
so die Erfassung einer grofen Zahl von Eigenschaften und Erscheinun-
gen, die der Systematiker nicht weiter verfolgen kann. Das ist gerade
fiir die Binsenwuchsform mit ihrer zerstreuten Verbreitung im System
von besonderer Bedeutung. Als Beispiel einer bei dieser auftretenden
Eigenschaft, welche in der Sippensystematik eine geringe Rolle spielt,
fiir die Wuchsform jedoch wichtig ist, sei hier nur die Unifazialitit der
Blattspreiten erwihnt, die sich auch an den bei Monokotylen sehr ver-
breiteten «Schwertblittern» (z. B. Iris germanica, Tofieldia usw.) zeigt.

Die Besonderheit der vergleichend-morphologischen Betrachtungs-
weise gegeniiber der systematischen liegt darin, daB sie die Einzelpflanze
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mehr analytisch betrachtet, um dafiir die Gestaltbeziehungen einzelner
entsprechender Organe quer durch verschiedene Aszendenzen hindurch
festzustellen. So ist es bezeichnend, dafl in der morphologischen Lite-
ratur die unifazialen Blitter vieler «Binsen» stets beachtet und ihre
Beziehungen zu den Schwertblittern von Iris-Arten und andern betont
werden, wihrend die auffallende Ubereinstimmung zwischen Blatt-
spreite und Stengel der gleichen Pflanze beziiglich Form und inneren
Aufbaus aber unausgewertet blieben!

In der zweiten Hélfte des vergangenen Jahrhunderts richtete man
das Augenmerk darauf, daB§ die meisten Einrichtungen und Verhaltens-
weisen eines Organismus sich an dessen Lebensort vorteilhaft aus-
wirken. Eine regsame Forschung hat eine groBe Zahl von Figenschaften
auf ihre «Vorteilhaftigkeit> beziiglich der Umwelt ((OLkologie) und des
innern Stoff- und Energiehaushalts (Physiologie) gepriift und solche
Beziehungen oft bis ins grotesk wirkende Detail gedeutet. Solche Bestre-
bungen, bisher als «Biologie» bezeichnet, haben u. a. ihren Niederschlag
in den Werken von Kerner (Pflanzenleben, 1888), Knuth (Bliiten-
biologie), Warming (Okologische Pflanzengeographie), Drude
(Okologie), Hansgirg (Phyllobiologie), Haberlandt (Physiolo-
gische Pflanzenanatomie) und zum Teil Goebel (Organographie)
gefunden. Auch binsenférmige Pflanzen wurden in diesem Sinne unter-
sucht und dabei bemerkenswerte Beziehungen zwischen Form wund
Funktion in einer bestimmten Umwelt aufgezeigt.

In allen erwiihnten Forschungsgebieten brachte die Erkenntnis von
der Wandelbarkeit der Arten, die zur Deszendenztheorie gefiihrt hat,
eine Vertiefung der Betrachtungsweise und belebte die Frdgestellung
nach Ursache und Bedingtheit der Organismenjormen.

Dem Okologen gab die Deszendenztheorie einen Schliissel in die
Hand, die auffallenden «vorteilhaften Einrichtungen» der Pflanzen be-
ziiglich der Umwelt kausal zu verstehen. Es entstand die Anschauung
der «Anpassung», eines Vorganges, der nach Lamarck durch die
Umwelt induzierte oder gemi#f D ar win durch Selektion gerichtete
erbliche Verinderungen im Sinne besserer Lebensmoghchkelt in einer
bestimmten Umwelt herbeifiihrt.

Es ist zu verstehen, dal man unter der suggestiven Eindriicklich-
keit, mit der sich <Anpassungseigenschaften> dem Naturbeobachter auf-
dringen, geneigt war, dhnliche Wuchsformen als Folge gleicher oder
ahnlicher Umweltbedingungen anzusehen und daB man oft glaubte, alle
Formwandlung bei Organismen sei Anpassung (gleichgiiltig, cb man
diese als aktiv oder durch Selektion gerichteten Vorgang auffaBt).

Kann auch tatsichlich behauptet werden, daB die Pflanze ein An-
passungsverhiiltnis eingehen muB, um tiberhaupt existieren zu kénnen,
so zeigte es sich doch, daB die Verhiltnisse keineswegs so einfach liegen,
als dafl die Umwelt kurzweg als Formursache bezeichnet werden diirfte:
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Von Okologen selber wurden bei der kritischen Wertung ihrer Beobach-
tungen in zunehmendem MaBe Verhéltnisse festgestellt, die darauf hin-
weisen, daB keine so strenge Bindung zwischen Form und Umwelt
bestehen kann. Oft gedeihen auf demselben Standort scheinbar schlecht
angepaBite ebensogut wie hochstangepaBte Arten, und fiir manche
pflanzliche Bildung ist es nicht gelungen, einen «Vorteil> aufzuzeigen.

In der Systematik hat die Deszendenztheorie interessanterweise bis
anhin keine umwilzende Anderung der Arbeitsweise und keine Um-
gruppierung der friiheren Resultate mit sich gebracht. Im Gegenteil, die
bisherigen «natiirlichen» Systeme fanden in dieser Theorie eine tiefere
Legitimation: Arten, Gattungen und Familien betrachtete man von nun.
an als Aszendenzen; ein «natiirliches» System war fortan ein <<phylo-
genetisches».

Die Erkenntnis der Wandlung der Lebewesen im Laufe der Zeiten
brachte nicht nur die Frage nach dem Stammbaum (Phylogenie) mit
sich, sondern auch diejenige nach der Art der Wandlungen. Dieser
Fachzweig, die Merkmalsphylogenie, untersucht Eigenschaften der Or-
ganismen auf ihren Evolutionsgrad («urspriinglich» — «abgeleitet») und
ihre Entstehungsweise («<merkmalsphylogenetische Progressionen»),

Fir die Bewertung von pflanzlichen Wuchsformen ist dies die zen-
trale Frage. Sie ist fiir die Binsenwuchsform ofters gestellt und verschie-
den beantwortet worden: E. I. a m p a postuliert auf Grund von Unter-
suchungen an Liliaceen, daf§ die Rundform von Blittern phylogenetisch
urspriinglich sei. In Verallgemeinerung dieses Schlusses auf die ganzen
Monokotylen sieht Zimmermann (1930, S. 312f.) in den Rund-
blittern von Allium und Juncus mit ihrer «ziemlich radiiren Eustele
bzw. Ataktostele» die Blattform der Monokotylenahnen. Dagegen kom-
men Buchenau sowie Adamson fiir die Juncaceen, die sie im
Detail untersucht haben, zur entgegengesetzten Ansicht, da die Rund-
form der Blattspreiten abgeleitet sei.

Wichtige Elemente zu merkmalsphyletischen Schliissen liefert be-
sonders die vergleichende Morphologie. Dieser Wissenszweig hat darii-
ber hinaus eine Sonderbedeutung, indem er entsprechende Gestaltglie-
derung verschiedener Organismen speziell erfaBit. Das geschieht mit dem
typologischen Begriff der «morphologischen Vergleichbarkeit» oder, ins
Phylogenetische umgedeutet, der <Homologie». Als Beispiel sei die Phyl-
lodientheorie, die von de Candolle aufgestellt und von A. Arber
(1918 ff.) ausfiihrlich zu begriinden versucht wurde, erwihnt. Sie postu-
liert, daB die Blitter der Monokotylen nicht einem ganzen Dikotylen-
blatt, sondern nur dessen Scheide und Stiel homolog seien. Sie gibt
dadurch einen Hinweis zum merkmalsphyletischen Verstiindnis der be-
kannten Unterschiede in der Blattgestaltung zwischen Monokotylen und
Dikotylen und damit auch der unterschiedlichen Wuchsform der beiden
Klassen.

105




Die merkmalsphyletische Forschung begniigt sich nicht mit der
Abkliarung von Einzelverhilinissen, sondern sie bemiiht sich, Enfwick-
lungstypen oder gar allgemeingiiltige Entwicklungsgesetzmdpigkeiten zu
erkennen.

Die grundsétzlichsten Fragen dieser Art, nimlich diejenigen nach
Konstanz und Verinderlichkeit der Erbmerkmale, werden heute von der
Genetik bearbeitet. Uber langfristige, tiefergreifende Verinderungen, wie
die Entstehung neuer Arten, Gattungen und noch gréBerer Einheiten,
vermag sie indessen erst wenig auszusagen, so daf die vergleichende
Beobachtung der bestehenden Verhiltnisse — unter Beriicksichtigung
der Gesetze der Genetik — fiir die Entdeckung mancher allgemeiner
Entwicklungszusammenhiinge die aufschluireichere Methode ist.

" Eine auf diesem Wege festgestellte Erscheinung, die das Stamm-
bild des Pflanzenreiches wohl in starkem MafBe mitgepragt haben
diirfte, ist die «differenzierte Entwicklung». Sie besteht darin, daf§ bei
verschiedenen, meist nahe verwandten Arten unterschiedliche Organ-
partien oder ontogenetische Stadien in der merkmalsphyletischen Ent-
wicklung gefordert erscheinen, wihrend andere bedeutungslos werden
und verkiimmern.

Daraus ergibt sich, daB einander in Wirklichkeit sehr nahe ste-
hende Sippen ganz verschiedene- Gestaltung aufweisen konnen. Dieser
Evolutionstyp ist von Déadniker (1945a) in seiner weiten Verbrei-
tung im Pflanzenreich und groflen Tragweite fiir die Auffassung des
Pflanzensystems erkannt und namhaft gemacht worden. UnbewuBt ist
er jedoch schon von manchem Autor an Einzelbeispielen dargestellt
worden. So von de Candolle in seiner oben erwihnten Phyllodien-
theorie, nach welcher der groBle Unterschied von Monokotylen- und
Dikotylenbléittern nicht von einem verwandtschaftlich entsprechend
grofen Abstand der beiden Klassen herriihrt, sondern vom organogra-
phischen Ausbau ganz verschiedener Anlagepartien zu Blattorganen.

Zu welchen Auffassungen iiber die kausale Bedingtheit der Wuchs-
formen gelangt eine phylogenetisch orientierte Systematik und Morpho-
logie? :

Umweltbezug und Funktion stehen hier nicht im Zentrum der .
Fragestellung. Betrachtet der Physiologe und Okologe im allgemeinen
einzelne Arten, oft diejenigen mit den auffallendsten «Anpassungsein-
richtungen», so bearbeiten Morphologe und Systematiker moglichst alle
Arten und Formen einer Verwandtschaftsgruppe. Pflanzliche Eigen-
schaften haben fiir sie vor allem die Bedeutung synthetischer oder dif-
ferentieller Merkmale im sippensystematischen Sinn, oder von Homo-
logiezeigern. Daraus erklért sich, daB die auf diesem Gebiet arbeitenden
Forscher in mancher Eigenschaft nicht zuerst die <Anpassung» sahen,
- sondern den Ausdruck der Erbkonstitution, die eine natiirliche Ver-
wandtschaftsgruppe gréBeren oder geringeren Umfangs kennzeichnet.
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Indem, wie oben (S. 105) festgestellt wurde, Okologie und Physiolo-
gie zum SchluB gelangen, die Anpassungsvorstellung geniige nicht zur
Erklirung aller pflanzlichen Formen, finden sie sich mit der Morpho-
logie und Systematik in der Erkenntnis, da8 Wuchsformen im wesent-
lichen aus inneren, primir umweltunablingigen Bedingungen ent-
stehen. -

Die Erkenntnis, dafi innere, autonome GesetzméBigkeiten die
Formverinderungen im Lauf der Stammesgeschichte bestimmen, hat
fiir die Leben-Umwelt-Beziehung einen véllig anders konzipierten, viel
zuriickhaltenderen Begriff als den der «Anpassung» gefiihrt: Der Zu-
stand, den man als «<AngepaBtheit» bezeichnen konnte, da er unter ge-
wissen Lebensverhiltnissen von Vorteil ist, der aber nicht das Resultat
eines <Anpassungsvorganges», sondern eigenstindigen Entwicklungsge-
schehens ist, wird Epharmose genannt (D &niker, Evolution und
Epharmose, 1954).

2. Die Griinde der Neudarstellung der Binsenwuchsform

Eine Wiederbearbeitung der altbekannten Tatsache der Habitus-
dhnlichkeit von Pflanzen ganz verschiedener verwandtschaftlicher Stel-
lung am Beispiel der Binsenwuchsform driangt sich auf, weil hier noch
eine wesentliche Erweiterung der Erfahrungen moglich scheint. Dies
einerseits durch das Hinzukommen neuen Materials (Cyperaceen aus
Neukaledonien) und durch die eingehendere Untersuchung der Jugend-
formen der betreffenden Pflanzen anderseits.

3. Charakterisierung der Binsenform

In der Literatur finden «Binsen» oder «Binsenblitter», «Binsen-
sprosse» usw. verschiedentlich Erwihnung in 6kologisch-physiognomi-
schen Betrachtungen (Warming, Drude, Weaver und Cle-
ments u, a.). Dabei ist festzustellen, daf alle diese Autoren etwa die
gleichen Pflanzen im Auge hatten und daB ihre Begriffe von diesem
Wuchstyp daher ziemlich iibereinstimmen.

Diejenigen Pflanzen, auf welche die volkstiimliche Bezeichnung
«Binsen» angewendet wird, sind Schoenoplectus-Arten (z.B. Sch. la-
custris [L.] Palla) und Juncus-Arten aus den Sektionen genuini (z. B.
J. effusus L.) und thalassii (z. B. J. acutus L. und J. maritimus Lam.).

Die Erscheinungsform dieser Pflanzen hebt sich von allen andern
Gestalten, auch von der «Grasform» deutlich ab.

Die den Binsen eigenen Merkmale sind: Die Assimilationsorgane
entspringen alle direkt der unterirdischen Basis. Sie stehen mehr oder
weniger senkrecht und haben die Gestalt unverzweigter, langer, schlan-
ker, zylindrischer SpieBe. Sie sind wie Rohren gebaut; eine diinne, aber
zdhe grime Wand umgibt einen mit weiBem, lufthaltigemm Mark locker
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gefiillten, einheitlichen oder gekammerten Hohlraum. Die Bliitenstande
sind unscheinbar und stehen in seitlicher Lage an den Assimilations-
organen. |

Als «binsenfoérmig» werden im folgenden alle Pflanzen bezeichnet,
welche diese genannten «Binsenmerkmale» aufweisen, d. h. im Habitus
den erwahnten Arten dhnlich sind. :

4. Die Auswahl der zu untersuchenden Arten

Wie der spezielle Teil dieser Arbeit noch im einzelnen zeigen wird,
ist es unmaoglich, scharfe Abgrenzungen zwischen <binsenférmig» und
«nicht binsenférmig» zu machen. Es sind ganz verschiedene Grade der
Anniherung an den oben charakterisierten Typus zu konstatieren.

Zur Darstellung gelangen in erster Linie Gattungen, welche typisch
binsenférmige Arten enthalten, d. h. solche, die zahlreiche Binsenmerk-
male auf sich vereinigen und weitgehende organographische Umgestal-
tungen in dieser Richtung aufweisen (z. B. Angleichung von Blattsprei-
ten und Stengeln). Innerhalb dieser Gruppen werden jeweils auch die
nichtbinsenformigen Arten untersucht, denn bekanntlich sind ja gerade
die Gestaltverhéltnisse der niheren Verwandten fiir das Verstéandnis des
Untersuchungsobjektes duBlerst aufschluBireich.

Ein Kriterium fir die Ausfiihrlichkeit der Beschreibung bildet
schlieBlich noch die wissenschaftliche Bekanntheit der Arten. So werden
die morphologisch-anatomisch wenig bekannten neukaledonischen Cy-
peraceen ausfiihrlicher behandelt als die meisten europiischen Arten.
Eine Ausnahme wird nur bei den Juncaceen gemacht, denn hier ergibt
sich Gelegenheit, eine allgemein bekannte und systematisch wie mor-
phologisch fast vollstindig bearbeitete natiirliche Verwandtschafts-
gruppe unter dem Gesichtspunkt der ganz anderen Fragestellung, die in
dieser Arbeit angewendet ist, darzustellen.

5. Der Weg der Untersuchung

Es handelt sich darum, die binsenférmigen Pflanzen unter ver-
schiedenen Gesichtspunkten vergleichend zu beschreiben und durch
geeignete Zusammenstellung einer umfassenden merkmalsphyletischen
Gesamtschau zuginglich zu machen. Die zweite Stufe der Auswertung
besteht dann darin, diese natiirlichen Gegebenheiten in hypothetische
Kausalzusammenhinge zu bringen.

Vorerst mufl dazu bemerkt werden, daBl diese letztgenannte Inter-
pretation der Vergleichsresultate nicht allein auf Grund der eigenen
Untersuchungen, welche sich ja mehr oder weniger auf die Beschrei-
bung der assimilierenden Organe beschrinken, erfolgen kann. Als
wesentliche Grundlage sind die Erkenntnisse der phylogenetisch orien-
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tierten Systematik, welche auf breiterer Merkmalsgrundlage gewonnen
wurden, unentbehrlich.

Eine vergleichende Beschreibung ist zugleich Auswahl. Da der rich-
tigen Wahl der zu beschreibenden Eigenschaften groBie Bedeutung zu-
kommt, miissen die Merkmale, die zur Darstellung gelangen, zuerst ein-
zeln erwihnt werden: ‘

Morphologischer Aufbau

Habitus: dufBlere Gestalt und Stellung der Assimilationsorgane
(Stengel und Blitter) ; Grad der Anndherung an die Binsenform.

Gliederungsplan: Verzweigungen, Blattstellung, Blattgliederung usw.
Ieststellung der Homologieverhéltnisse.

Proportionen: Stauchung und Streckung von Internodien, Ausbil-
dung der verschiedenen Blattabschnitte, Akrotonie, Basitonie usw.

Anatomie der hauptsidchlichen Assimilationsorgane (Stengel, z. T.
Blattspreiten): Unterscheidung und Charakterisierung verschiedener Ge-
webesorten; Anordnung derselben; mengenmiflige wie qualitative Aus-
bildung der verschiedenen Gewebe.

Okologie und Physiologie
Experimente, welche zum Problem schliissige Beitrige leisten
konnten, miiiten auf breiter Basis ausgefiihrt werden. Hier mufl auf
sie verzichtet werden. Anhaltspunkte iiber diese Verhiltnisse geben die
Beschreibungen verschiedener Entwicklungsstadien am natiirlichen
Standorte. Mit aller Vorsicht zu wertende Hinweise indirekter Art lie-
fern schlieBlich auch die anatomischen Verhiltnisse.

Untersuchung der Jugendstadien

Ganz besondere Aufmerksamkeit wird der Ontogenese gewidmet.
Sie ist sehr oft geeignet, bei der Bewertung pflanzlicher Gestalt- und
Funktionsverhiltnisse die Situation wesentlich zu kliren. Wo immer
sich Gelegenheit bietet, wird daher nicht nur das Adultstadium der
Pflanze, sondern ihr ganzer ontogenetischer Zyklus von der Keimpflanze
bis zur maximal entfalteten Form untersucht. Dabei werden auBler der
Formentwicklung des einzelnen heranwachsenden Organs vor allem die
konsekutiven Veranderungen der fertig entwickelten Organe in der Rei-

henfolge ihrer Entstehung (SproBfolge, Blattfolge) beachtet.

' Wenn von Fortschritten in der Morphologie gesprochen werden
darf, so bestehen sie wohl einerseits darin, daf zur Losung von Homo-
logie-, d. h. merkmalsphyletischen Problemen der Kreis aller Verwandten
der Pflanze mit einbezogen werden muf}, wie zum Beispiel Schlittler
in seiner Abklirung der lange Zeit falsch beurteilten Morphologie der
sogenannten «Phyllokladien» von Ruscus gezeigt hat. Anderseits ist es
die Einbeziehung des ganzen Entwicklungszyklus der Pflanze in die
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vergleichende Darstellung. Da die Einbeziehung der Verwandten und
der Jugendformen in die Untersuchung Methoden sind, welche der Er-
kenntnis phylogenetischer und ontogenetischer Genesis der Pflanzen-
formen gemiB sind, sieht der Verfasser in ihnen die geeignetsten Werk-
zeuge zur VerstindniserschlieBung von Wuchsformen.

Zweiter Teil: Vergleichende Untersuchung von Verwandtschafts-
gruppen mit binsenférmigen Vertretern

I. Juncaceen

A. Morphologisch-anatomische Beschreibung

1. Juncus effusus L. sowie J. conglomeratus L. und J. inflexus L.
als Typen von Pflanzen mit Binsenform

a) Entwicklung des Embryos und Keimung

Der Bau der Samenanlagen, der Vorgang der Befruchtung und die
Samenbildung sind von Laurent (1904) sowie Souéges (1933)
eingehend beschrieben worden.

Die Embryonen in den Samen von J. effusus und von andern pe-
rennierenden Junci sind, wie schon Fleischer (1874) und Lau-
rent beobachteten, noch wenig differenziert: Sie bestehen aus einer
Wurzelanlage und einem walzlichen Cotyledo, wihrend ein Achsen-
vegetlationspunkt und Blattanlagen noch fehlen.

Die Keimung verlduft so, daB zuerst das Primirwiirzelchen sich
verlingert und in den Boden eindringt, worauf der zylindrische Cotyledo
sich auf eine Lénge von 4 bis 10 mm zu strecken beginnt, den Samen in
die Luft hebt und ergriint. Seine Spitze steckt als Haustorium im
Samen drin.

Das Primordium des ersten Primérblattes entsteht erst einige Zeit
nach dem Beginn der Keimung in einer grubigen Einsenkung an der
Basis des Cotyledo, nachdem dieser bereits das Zehnfache seiner ur-
spriinglichen Linge erreicht hat und selbst assimiliert (Abb. 1).

b) Der Primiirsprof8

ba) Die Achse des ersten Sprosses ist gestaucht; ihre Linge betrigt
nach eigenen Messungen bei J. effusus wie bei J. inflexus zirka /s mm.
Sie triagt im entwickelten Zustand auler dem Cotyledo 4 bis 5 Primir-
bliatter und die unentwickelten Anlagen von 1 bis 2 weiteren Blittern
von */,, bis 3, mm Linge.
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Bemerkenswert ist die Entstehung der Primérachse; diese besitzt
namlich in keinem Zeitpunkt eine Achsen-Vegetationsspitze. Flei -
scher beschreibt eingehend, wie an der Basis des Cotyledo von J. in-
flexus einige Zeit nach der Keimung sich ein Vegetationskegel bildet, der
aber vollstindig zum Aufbau des ersten Primirblattes aufgebraucht
wird; die Spitze dieses Kegels wird zur Blattspitze, wihrend von einem
Achsenscheitel nichts zu sehen ist (Abb. 1). Nach der Erstarkung des
ersten Primirblattes bildet sich aus dessen Basis in analoger Weise wie
vorhin beim Cotyledo die Anlage des zweiten Primérblattes usf. Diese
Beschreibung hat ihre Bestitigung in Beobachtungen Trolls (1935,
S. 254) am gleichen Objekt gefunden, und eigene Untersuchungen von
Querschnittserien ergaben fiir J. effusus den gleichen Sachverhalt, indem
in keinem Fall ein Achsenvegetationspunkt festzustellen war.

Abbildung 1
Juncus effusus L,
Querschnitt durch eine Keimpflanze.
Der Scheidenabschnitt des Cotyledo um-
faBt die Anlage des ersten Primiirblattes
(Vergr. 194fach)

bb) Die Primdrblitter von Juncus effusus, conglomeratus, inflexus
u. a. stehen in '/2-Stellung, d. h. zweizeilig an der gestauchten Achse. Sie
sind alle in Scheide und Spreite gegliedert. Die Grenze der beiden Par-
tien ist durch die hautigen Scheidenrinder markiert, welche an dieser
Stelle in Form medianwérts gekriimmter Ohrchen enden. Diese Schei-
denéhrchen liegen dem néchstinneren Blatt eng an und bewirken einen
guten Abschluff gegen das Eindringen von Wasser und Fremdkorpern
‘zu den basalen, wachsenden Teilen. Sie erinnern in ihren Eigenschaften
an eine Ligula, mit dem Unterschied, da8 die beiden Scheidenlappen
nicht median verwachsen, sondern getrennt sind.

Die aufeinanderfolgenden Blitter eines Primirsprosses zeigen cha-
rakteristische Verschiedenheiten in ihrer GroBe, in der Proportion von
Scheide zu Spreite wie auch in der Ausbildung der letzteren. An Jung-
pflanzen von Juncus conglomeratus und J. inflexus, welche sich in die-
ser Beziehung sehr dhnlich verhalten wie J. effusus, wurden zum Bei-
spiel folgende Blattlingen gemessen:
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Juncus conglomeratus L.

Scheide Spreite Verhiltnis
: mm mm Scheide : Spreite
Cotyledo o 2 5 1 3 2,5
1. Primérblatt .. 4.5 11,5 1 2.5
2. Primiirblatt 7 15 1 2,1
3. Priméarblatt 5 31 1 6,2
4. Priméarblatt <0,2 21 1 :>105

Juncus inflexus L.

Scheide Spreite Verhiltnis
mm mm Scheide : Spreite
Cotyledo 2 4 1 : 2
1. Primaéarblatt 4 8.5 1 3 2
2. Priméarblatt - 9 . i 14 1 : 1,5
3. Primiérblatt 17 28 1 1,6
4. Priméarblatt 12 62 1 : 5
5 1 :>185

. Priméarblatt < 0,2 37

Die in Abbildung 2 im Schnitt dargestellte Keimpflanze von Juncus
effusus zeigt dhnliche Lingenverhiltnisse wie oben J. conglomeratus;
die Scheidenliingen der aufeinanderfolgenden Primirblitter sind 5,7 mm,
7,7 mm, 4,4 mm und 0,08 mm.

Diese Messungen dreier beliebig herausgegriffener Jungpflanzen
zeigen vor allem den folgenden gemeinsamen Zug, der sich bei allen
Primérsprossen der genannten Arten in gleicher Deutlichkeit manife-
stiert: Die absoluten Scheidenlédngen zeigen bis zum drittletzten Blatt ein
gleichmiBiges Ansteigen; die Scheide des zweitletzten hingegen ist
merklich kiirzer, und das letzte zur Entwicklung kommende Blatt (meist
das vierte oder das fiinfte) besitzt eine nur duBerst kurze, von Auge
kaum sichtbare Scheide, besteht also fast allein aus dem Spreitenteil.
Wie in den Tabellen besonders aus der Proportionszahl von Scheide zu
Spreite hervorgeht, nimmt dieses praktisch endstindig am Spro8 ste-
hende Blatt eine Sonderstellung ein, indem es das letzte ist, das zur Ent-
wicklung gelangt. In seiner kleinen Scheidenhéhle sind wohl weitere
Primordien vorhanden; sie zeigen aber kein weiteres Wachstum mehr.

Wie Abbildung 2 (S. 113) zeigt, dndert sich in der Blattfolge auch
das anatomische Querschnittsbild der Primdrblattspreiten:

Der Cotyledo (hier nicht abgebildet) besteht iiber der Scheide aus
einem zylindrischen Abschnitt, dessen Spitze als Haustorium im Samen
drin steckt.

Das erste Primdrblatt (in Abb. 2: I, etwas geschrumpft) ist ein
schmales, parallelrandiges, dorsoventral abgeflachtes Gebilde. Es steht
nicht vertikal, sondern neigt sich riickwiirts oft bis in horizontale Lage
von der Pflanze weg. Seine Spreite 148t eine deutliche Differenzierung
in eine adaxiale (in Abb. 2 der Zahl I zugewandt) und eine abaxiale
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IFlache erkennen. Unter der letzteren, der Blatlunterseite, ist, von einer
kleinzelligen Epidermis bedeckt, das Assimilationsgewebe mit den darin
eingebetteten Leithiindeln angeordnet. Die Blattoberseite (adaxial)
zeichnet sich durch diinnwandige, farblose Epidermiszellen bedeutender
GroBe aus («Cellules bulliformes» nach Duval-Jouve , 1871), wel-

Abbildung 2

Juncus effusus L.
Blattbiischel ~einer Jungpflanze, in
8,0 mm Héhe iiber der Ursprungsstelle

von Blatt IV quer geschnitten.

I, II, 1lI, IV = Priméarblitter, in der
Reihenfolge ihrer Entstehung. Die Zah-
len stehen jeweils auf der Adaxialseite
(Oberseite) der betreffenden Blitter.

Natiirliche Lage

VergroBerung 30,8fach

che bei Trockenheit schrumpfen und ein Zusammenrollen des Blattes
bewirken; sie entsprechen somit den von Tschirch (1881) beschrie-
benen «<Gelenkzellen> bei Gramineen. Hinter diesen Zellen liegt eine
Schicht griinen Parenchyms, welchem sich nach innen zu ein groflerer
Luftraum anschlieBt. Dieser zentrale Raum wird seitlich durch das
Assimilationsparenchym begrenzt, welches die beiden groflten Lateral-
gefaBbiindel umgibt. Die Grenzlinien von Blattober- und -unterseite sind
als deutliche Blattrandkanten ausgebildet, welche durch je einen sub-
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epidermalen Baststrang unterlagert sind. Dieses, seiner mechanischen
Konsistenz nach zarte Blatt besitzt in turgeszentem Zustand eine als
flache Rinne ausgebildete Oberseite und eine stirker gewolbte Unter-
seite. Der Anteil der letzteren an der gesamten Spreitenoberfliche ist
zirka 1,7mal so gro8 wie derjenige der Adaxialseite.

Das zweite Primdrblatt (II) ist linger und stirker als das erste; es
steht steifer aufrecht. Sein Querschnitt ist der Rundform mehr genihert;
es besitzt aber ebenfalls eine rinnenformig eingesenkte Oberseite mit
grofzelliger Epidermis. Der Luftraum im Innern hat grofere Dimen-
sionen als beim ersten Primérblatt. Die Blattunterseite nimmt einen
2,7mal so groBen Teil der Blattoberfliche ein wie die Oberseite.

Das dritte Primdrblatt besitzt nahezu zylindrische Form. Die Blatt-
oberseite, die nach wie vor von zwei subepidermalen Baststringen be-
grenzt ist, tritt nach auBen nur als leicht angedeutete Einsenkung in
Erscheinung und bildet nur einen fiinfzehnten Teil der gesamten Blatt-
oberfliche. Das Blatt hat den Bau einer Réhre mit einem zentralen
groBen Luftraum, der nur von wenigen Fetzen zerrissenen Sternzell-
gewebes durchsetzt ist.

Das vierte Primdrblatt der Pflanze von Abbildung 2 war noch im
Liangenwachstum begriffen und wurde vom Messer nur in der Spitzen-
partie getroffen (IV). Auf tieferen Schnitten der Serie ist zu erkennen,
daB dieses Blatt @hnlichen Spreitenbau aufweist wie das dritte, nur
daB die beiden Baststriinge, welche die Oberseite begrenzen, adaxial
noch enger zusammengeriickt sind. '

In der Ausbildung einer Oberseitenrinne am letzten Primérblatt
zeigen sich iibrigens individuelle Unterschiede; oft ist ein deutlicher,
schmaler, an der Blattbasis leicht eingesunkener adaxialer Streifen zu
sehen; in vielen Fillen jedoch ist mnichts dergleichen anzutreffen, und
das Blatt ist vollstindig zylindrisch. Einzig die GroBe und Anordnung
der Leitbiindel und Bastelemente 148t dann noch dorsoventralen Aufbau
erkennen, indem ein unpaares abaxiales Mittelbiindel ( Dorsalmedianus)
und symmetrisch links und rechts davon paarweise gleiche, schwiachere
Riindel zu unterscheiden sind. (Abb. 3 zeigt die hier beschriebenen Ver-
hiltnisse an dem J. effusus sehr dhnlichen J. inflexus.)

Zusammenfassend kann festgestellt werden, dal unter den Bléttern
eines Primirsprosses dieses letzte an einem Trieb zur Entwicklung ge-
langende eine ausgesprochene Sonderstellung einnimmt: Eine solche
besteht im Hinblick auf seine praktisch terminale Stellung am Spro8,
die extreme Verkiirzung seines Scheidenteils (S.112) und die Gestaltung
als zylindrisches, aufrechtstehendes Organ mit annihernd radiarer
Anordnung der Gewebesysteme.

Die Querschnittsform der Primérblattspreiten ist nicht auf deren
ganzer Liinge dieselbe: Die adaxiale Rinne und die Blattrandkanten sind
unmittelbar iiber der Scheide am deutlichsten ausgeprigt. Gegen die
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Blattspitze hin fiillt sich die Oberseitenrinne allmihlich auf, und die
Blattrinder runden sich ab, so daB die Spitzenpartie oft nahezu zylin-
drisch erscheint. Beim ersten Priméirblatt ist davon noch wenig zu
sehen, bei den folgenden um so mehr, je schmaler ihre Adaxialseite
ist. Diese Gestaltunterschiede zwischen Spreitenbasis und -spitze sind
sehr wahrscheinlich entwicklungsmechanisch bedingt, indem die End-
partie des néchst jiingeren Blaties dem unteren Spreitenteil eng auf-
liegt und die Adaxialseite dadurch zu einer gut abgegrenzten Rinne ver-
tieft wird, in welcher das junge Blatt liegt, withrend der Endabschnitt

Abbildung 3

Juncus inflexus L. .
-Querschnitt durch die basale Partie
eines ausgewachsenen Primirsprosses.
Mitte: Zylindrische Spreite des obersten,
letzten  Primérblattes  (Adaxialseite
oben; groBtes Leitbiindel unten = Dor-
salihedianus), umhiillt von den Schei-

den der dlteren Primirblitter
(Vergr. 45fach)

auf seiner Adaxialseite keine derartige Beengung erfihrt und sich wiih-
rend des Streckenwachstums etwas mehr auszurunden vermag *.

be) Abnormititen: Buchenau (1889) beschreibt eine
«irtigerische Form von Juncus effusus L.», welche er auf frisch aufge-
worfenem Sande und dem Boden abgelassener Teiche findet. Es han-

1 Die Darstellung dieses Sachverhaltes durch Buchenau (1889, S.234—235),
von Blatt zu Blatt nehme «der zylindrische Teil an Linge gegen den rinnigen» zu,
koénnte leicht zu dem MiBverstindnis fiithren, die Blédtter von Juncus effusus seien
analog wie etwa diejenigen von Ornithogalum caudatum Ait., Doryanthes Palmeri
W. Hill., Sansevieria-Arten u.a. in zwei deutlich getrennte Abschnitte, einen proxi-
malen, flachen und einen distalen, zylindrischen, gegliedert. Im Unterschied zu den
scharf vom dorsoventralen Blattabschnitt abgegrenzten zylindrischen Vorlduferspitzen
der letztgenannten Arten ist bei Juncus effusus der Ubergang von der rinnigen, basalen
zur mehr runden Endpartie vollkommen kontinuierlich, und von zwei, anlagemiBig
verschiedenen Blattpartien kann nicht die Rede sein. — Zylindrische Vorlduferspitzen
sind iibrigens bei keiner einzigen der untersuchten Juncaceen beobachtet worden, was
die Feststellung Velenovskys (1907, S. 467) bestitigt, wonach (abgesehen von
gewissen Araceen) zylindrische Vorliuferspitzen niemals bei Blittern gefunden wor-
den sind, welche, wie bei Juncus, durch Ligulae oder Scheidendhrchen in Scheide und
Spreite gegliedert sind.
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delt sich dabei um Jungpflanzen, deren Primiirachse nicht gestaucht ge-
blieben ist, sondern sich durch interkalare Streckung verlingert hat
und wenige Bliiten bildet. Dieser Stengel tragt am Grunde flache bis
rinnige, gebogen abstehende Laubblitter, und das Tragblatt des Bliten-
standes, das sonst als spieBférmiges, radiér gebautes, in der Fortset-
zungsrichtung des Stengels stehendes Organ erscheint, ist deutlich sei-
tenstiandig, rinnig und abstehend. Diese Form zeigt somit das gleiche
Verhalten wie die annuellen Junci (z.B. bufonius, tenageia, capitatus
w. a.), deren Primirachse ebenfalls zur Bliite gelangt und mehrere
Laubblitter mit abstehender, flacher bis rinniger Spreite besitzt. Wih-
rend aber dies die einzige Erscheinungsform der annuellen Junci ist,
bildet die von Buchenau beschriebene J. effusus-Form vollig nor-
male, d. h. von dieser Jugendform stark abweichende Folgesprosse.
¢) Die Folgesprosse ‘
ca) Die Laubsprosse: In den #uBeren Blattachseln des Primair-
sprosses entstehen kurze Seitenachsen, die sich, wie schon die ersteren,
mit Adventivwurzeln im Boden verankern. In adossierter Stellung tragen
sie ein zweikieliges Vorblatt, und darauf folgen, im rechten Winkel zu
den Blittern des Primirsprosses zweizeilig gestellt, die iibrigen ‘Blitter.
Diese Folgesprosse, oft nur einer pro PrimérsproB, lassen ihrerseits in
den untersten Blattachseln weitere Sprosse entstehen, welche in der
Erde ein kurzes Stiick horizontal wachsen und so die Rhizome bilden,
sich dann aber aufrichten und die Luftsprosse darstellen. Durch fort-
gesetzte Abzweigung von Erneuerungs- und Vermehrungssprossen, ver-
bunden mit Erstarkungswachstum, bilden sich allmiihlich dichte Horste.
Eine genaue morphologische Beschreibung des streng gesetzméBig, aus
sehr kurzen Gliedern sympodial aufgebauten Rhizoms gibt B uche-
nau (1906).

Die Folgesprosse erster Ordnung weichen in ihrem Aufbau von den
Primérsprossen, wie unten beschrieben wird, auffallend ab. Gelegentlich
aber sind diese Triebe genau so beschaffen wie die Primirsprosse selber,
d.h. sie tragen auBer dem endstindigen, nahezu zylindrischen noch
mehrere seitliche, rinnige Laubbliitter. Auch die abnormerweise bliiten-
bildenden Primérsprosse (S.115) konnen nach Buchenau (1889)
sich selber gleichgestaltete Folgesprosse bilden, welche ebenfalls meh-
rere Laubblitter mit entwickelter Spreite tragen und zur Bliite gelangen.

Meistens sind jedoch bereits die Folgesprosse erster Ordnung wie die
Kurztriebe der erstarkten Pflanze beschaffen. An ihrer Beblatterung
zeigt sich der Unterschied zwischen den unteren, duBeren Blittern und
dem obersten, letztentwickelten Blatt, der schon am Primiirspro8 festge-
stellt wurde, im Extrem: Das praktisch endstindige letzte Blatt eines
Triebes besitzt als einziges einen ausgebildeten Spreitenteil, wihrend
alle andern nur aus den stark entwickelten Scheiden bestehen. Lediglich
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die zwei obersten dieser Niederblitter tragen oft noch eine rudimentire
Spreite von wenigen mm Linge (Abb. 5). Sie entspringen am gestauch-
len Achsenende sehr nahe unter dem endstindigen Laubblatt (Abb. 6).
Die obersten drei tragen in ihrer Achsel keinerlei Knospen und um-
schlieen das zylindrische Laubblatt an seiner Basis sehr eng. Sie sind
gleichwendig gerollt, wobei die freien Réinder iibereinandergreifen, da
Jedes Blatt mehr als einen vollen Winkel umfaB8t. Thre Stellung ist nicht
mehr genau zweizeilig wie in der Anlage, denn sie haben im Laufe des
Wachstums Verschiebungen erfahren, so daB ihre Anordnung spiralig
erscheint.

Spr.
Spr.

Sch.

Abbildung 4
Juncus effusus 1..
Erstes Primirblatt.

Abbildung 5
Juncus effusus L.
Zylindrisches Laubblatt

Abbildung 6
Juncus effusus L.
Zylindrisches Laubblatt

Adaxialansicht. (Spr.) eines Kurziriebes, eines Kurztriebes. Seine
Sch, = Scheide, umhiillt vom  obersten Scheide besteht nur aus
Spr. = Spreite Niederblatt. Dieses besteht einer  AuBerst kleinen

Hohle, deren Eingang als
kleine Vertiefung (Sch.)
sichtbar ist. (Die Nieder-
bliitter sind entfernt; A =
Abbruchstelle des obersten
derselben.) (Vergr. 6,7X)

aus einer Scheide (Sch.)
u. einem Spreitenrudiment
(Sprrud.)  (Vergr. 4,7X)

(VergroBerung: 13,3 X)

Das einzige Laubblatt der Folgetriebe gleicht dem oben (S.112)
beschriebenen endstindigen Blatt der Primérsprosse. Es erreicht bei
den Folgesprossen erster Ornung eine Linge von 10 bis 15 cm und einen
Durchmesser von 1 bis 1'/2 mm. Es ist radifir gebaut, wobei allerdings
in Anordnung und Stéirke der Leitbiindel noch eine gewisse Dorsoven-
tralitit angedeutet ist. Es besitzt ebenfalls nur eine duBerst kleine
Scheide, die an der Basis als kurze Spalte sichtbar ist (Abb. 6).

Diese Beschreibung des morphologischen Aufbaues eines Folge-
sprosses gilt fiir alle spéiter gebildeten nichtblithenden Triebe von Juncus
effusus und dariiber hinaus der meisten Arten der Sektion genuini (J.
JacquiniL. und J. Parryi Engelm. ausgenommen, vgl. S.126). Mit zuneh-
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mender Erstarkung der aufeinanderfolgenden Sprosse erfiihrt hingegen
die Anatomie derselben einige Verdinderungen gegeniiber derjenigen
der Jungpflanzen: Abbildungen 7 und 8 zeigen Querschnitte durch die
mittlere Partie einer Blattspreite, welche zusammen mit den Langs-
schnitten von Abb. 9 und 10 die wichtigsten Eigenschaften des anato-
mischen Aufbaues eines zylindrischen Laubblattes anschaulich machen.
Eine vollstindige  Detailbeschreibung soll hier nicht gegeben werden;
eine solche steht in einer Arbeit von Blau (1904) zur Verfiigung.

Abbildungen 7 und 8
Juncus effusus L. .
Querschnitt durch eine Blattspreite, Ubersicht und Detail

Legende zu Abbildung 7
schwarz = mechanisches Gewebe
kleine Kreise = Leitbiindel
in den Leitbiindeln: schraffiert = Hadrom, wei = Leptom
gestrichelte Linien umgrenzen stirker lufthaltige Riume.
Das Sternzellgewebe im Markraum ist unvollstindig, d. h. nur an
zwel Stellen eingezeichnet

Das auffilligste Charakteristikum dieses Organs ist die radidre
Anordnung aller Gewebearten, welche so vollkommen ist, daB es nicht
gelingt, in Schnitten, wie Abbildung 7 einen darstellt, Abaxial- und Ad-
axialseite zu erkennen. Nur an der Blattspitze ist nach Adamson
dorsoventraler Bau festzustellen und selbstverstéindlich auch an der
Basis mit der reduzierten Scheide. ' al

Das Blatt zeigt Réhrenbau, indem fast alle festen Elemente in einer
diinnen Zone an der Peripherie gelagert sind und einen zentralen, luft-
haltigen Markraum umschlieBen. Dieses Rohrenlumen nimmt im Bei-
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Abbildung 9
Juncus effusus L.
Radialer Lingsschnitt durch die «Réh-
renwandung» der Blattspreite mit me-
dian geschnittenem Leitbiindel

Abbildung 10
Juncus effusus L.
Radialer Lingsschnitt durch die «<Roh-
renwandung» einer Blaitspreite
zwischen zwei Leitbiindeln

e = Epidermis
a = Assimilationsgewebe
pal = Palisadengewebe

lg = peripherer Luftgang, in Abb. 10
teilweise tangential angeschnit-

ten

par = Parenchym

m = zeniraler Markraum mit Aster-
enchym

b = Leitbiindel

s = Leitbiindelscheide

sk = Bastfasern

l = Leptom

h = Hadrom

spiel von Abbildung 7 (Durchmesser = 2,14 mm) 70 %0 des gesamten
Organvolumens ein; bei einem andern Blatt von 1,56 mm Durchmesser
sind es 61 %o, bei einem solchen von 3,3 mm Durchmesser 77 %o.




Der Markraum enthélt Sternzellgewebe (Asterenchym), dessen Zell-
arme zum groBten Teil in der Horizontalebene liegen, zum kleineren
Teil vertikale Verbindungen eingehen. Auf einem in der genannten
Ebene gefithrten Schnitt (Querschnitt) erscheint deswegen das Gewebe
bedeutend dichter als im Lingsschnitt (Abb. 9), indem die vertikalen
Zellabstinde viel groBler sind als die horizontalen. Aus Abbildung 9
ersieht man auch, daf das Asterenchym nur einen sehr geringen Teil
des zentralen Raumes beansprucht. Dessen Zellen befinden sich zufolge
starkeren Wachstums der umgebenden Gewebe unter Zugspannung und
haben so trotz ihrer geringen MaBe mechanische Bedeutung zur Ausstei-
fung des Luftganges, indem sie sich, wie Schwendener angibt,
«wie ein Netzwerk gespannter Schniire» verhalten. Solche Sternzellge-
webe sind tibrigens keine Eigentiimlichkeit der Juncaceen allein, son-
dern finden sich in den Luftgéingen vieler Wasserpflanzen, so z. B. bei
Cyperaceen (Schoenoplectus, Lepironia, Chorizandra usw.), bei Typha
u. a. Monokotylen sowie nach Beschreibungen von Briquet in glei-
cher Ausbildung bei der Umbellifere Tiedmannia teretifolia DC. und der
Gentianacee Nymphoides orbiculata Gilib.

Die Leitbiindel zeigen gleichmiBige Verteilung innerhalb der peri-
pheren Zone, die grofleren innen, die kleineren auBlen. Ein Mittelnerv
ist von andern Biindeln nicht unterscheidbar. Sie verlaufen parallel zu-
einander in der Langsrichtung des Organs und zeigen spérliche Anasto-
mosen untereinander. Diese kollateral gebauten Stringe sind alle so
orientiert, daf§ ihr Leptom gegen auBlen zeigt. Sie sind auf der Hadrom-
wie Leptomseite durch Bastzellbelige verstirkt, und das Ganze wird
von einer Scheide aus diinnwandigen, farblosen, lings gestreckten Zellen
eingehiillt.

AuBer den Bastverstarkungen der Leitbiindel finden sich lingslau-
fende Baststrdnge in mehr oder weniger regelméfligen Abstinden un-
mittelbar unter der Epidermis. Ein Teil davon steht mit den kleineren
Leitbiindeln in Verbindung, wihrend die den grofien Biindeln zugehori-
gen Baststringe von ihnen durch einen Luftgang getrennt sind (Abb. 7
und 8) (vgl. die Beschreibungen von Schwendener und von Ha -
berlandt).

Die erhebliche Biegungsfestigkeit des Blattes ist nicht allein auf
die Bastelemente und deren periphere Lagerung zuriickzufiihren, son-
dern auch auf die starke Epidermis. Deren Zellen sind in Abbildung 9
30 bis 50 x lang und 16 « tief; die dufiere, mit einer deutlichen Cuticula
iiberzogene Wandung ist 4 u dick. Auf Querschnitten erscheinen sie
ungefihr isodiametrisch; im Priaparat der Abbildung 7 betriigt ihre Tiefe
11 u, die Breite 9 bis 10 wu.

Das Assimilationsgewebe fiillt den Raum zwischen den subepider-
malen Bastsiringen und den duBleren Leitbiindeln aus. Es besteht aus
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3 bis 5 Reihen von Palisadenzellen von 15 bis 18 u radialer Linge und
elwa halb so grofler oder groferer Breite. Dahinter schlieBt sich paren-
chymatisches, ebenfalls blattgriinhaltiges Gewebe aus isodiametrischen
Zellen an, welches die peripheren Luftginge umschlieft. Die innersten
1 bis 3 Schichten dieses Parenchyms bestehen aus farblosen Zellen be-
deutender GrioBe, an die sich das Asterenchym des zentralen Luftraums
anschlieBt. — Auf einem Querschnitt erscheint das assimilierende Ge-
webe als nahezu kompakt geschlossen; ein Langsschnitt (Abb. 10) hin-
gegen offenbart dessen lockere Struktur: Jede Zelle ist von Luft umspiilt
und beriihrt die Nachbarzellen nur in kleinen, kreisférmigen oder ova-
len Flichen. Sein Bau ist im Prinzip der gleiche wie der des Sternzell-
gewebes, mit dem einzigen Unterschied, dal hier die verbindenden Zell-
arme kurz sind.

Die beschriebenen Blattorgane bestehen infolge des schliellich sehr
lockeren Baues des Asterenchyms volumenmiBig zum weitaus groften
Teil aus Luftraum. Nach vorsichtiger Schitzung diirften die peripheren
Luftginge zusammen mit den Luftliicken zwischen den assimilierenden
Zellen und hinter den Spaltéffnungen etwa einen Drittel des duBeren
Gewebemantels ausmachen. Rund vier IFlinftel des gesamten Blattvolu-
mens bestehen somit aus Luftraum!

Die quantitativen Anteile der verschiedenen Gewebearten am Auf-
bau eines Juncus effusus-Blattes sind verschieden, je nach den absoluten
Dimensionen des Organs und der Region, welche betrachtet wird (Spitze,
Mitte oder Basis), sowie auch nach den 6kologischen Bedingungen.
Juncus pauciflorus R. Br. zum Beispiel, ein J. effusus sehr dhnlicher
Vertreter der Junci genuini aus Neukaledonien, wurde im Tropenhaus
des Botanischen Gartens Ziirich aus Samen gezogen. Die Pflanzen wuch-
sen sehrrasch, bildeten aber im Halbdunkel des Gewiachshauses etiolierte
Laubblitter von iiber /2 m Linge. Diese weisen nur eine einzige Schicht
Palisadenzellen auf, und die Luftspalten zwischen denselben wie im
dahinter liegenden Parenchym sind auBlergewohnlich geriumig.

Die Anatomie der Niederblattscheiden 148t sich in ihren Grundziigen
anhand von Abbildung 3 (S. 115) studieren: Als Bauelemente treten die
feste Epidermis der Abaxial- und die zartere der Adaxialseite, ein nur in
der obersten, belichteten Partie schwach blattgriinhaltiges Parenchym
und die darin eingeschlossenen Leitbiindel und Luftginge in Erschei-
nung. Diese Scheiden bilden ein Rohr um die weiche meristematische
Basalzone des zylindrischen Laubblattes herum, dhnlich wie die Grami-
neenblattscheiden um die interkalar wachsenden Stengelabschnitte,
iibernehmen deren Schutz und iiberbriicken diese mechanisch schwéich-
ste Zone des endstindigen Blattes (Haberlandt, S. 168). Etwa zur
Zeit, da das Laubblatt aufhért zu wachsen, beginnen die Niederblatter
abzusterben. Sie bleiben dann als trockene Hiillen weiter bestehen.
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cb) Die Bliitensprosse. Es sind dies die einzigen gestreckten Sprof-
achsen, welche die Pflanze ausbildet. Im Unterschied zu den Laubspros-
sen mit gestauchter Achse, den Kurztrieben, kénnen sie als Langtriebe
bezeichnet werden. Sie bilden sich an kriiftigen Horsten zwischen den
Laubtrieben und sehen diesen auBerst dhnlich; es sind aufrechtstehende,
schlank zylindrische, spiefformige assimilierende Organe. Sie besitzen
gleichen Durchmesser und etwa gleiche Hohe wie die Laubblitter, und
nur der seitlich stehende Infloreszenzkniuel unterscheidet sie habitus-
méaBig von ihnen. Die Basis der Bliitensiandsstengel ist genau wie die-
jenige der Laubblitter von Niederblattscheiden umhiillt.

Uber der Ansatzstelle der Infloreszenz scheint sich der schaftartige
Stengel in eine schlanke Spitze fortzusetzen; dieses Gebilde ist das oberste
Laubblatt, welches als «Tragblatt» des Bliitenstandes funktioniert ', Es
steht als stengelihnliches, stielrundes Organ genau in der Richtung des
Schaftes. In seine Basis ist eine kurze, etwa 3 mm lange Scheidenspalte
eingelassen, in der anfangs die Bliitenanlagen geborgen sind. Die Spreite
dieses Tragblattes, das zugleich das einzige assimilierende Blatt des
Sprosses darstellt, besitzt genau gleiche Anatomie wie das oben beschrie-
bene scheinbar endstindige Laubblatt der Kurztriebe. Beziiglich seiner
Stellung an der Achse entspricht das Tragblatt diesem auch véllig, nur
daB sich das Internodium zwischen ihm und dem obersten Niederblatt
durch interkalares Wachstum zum Bliitenschaft gestreckt hat, wodurch
es aus den Niederbliattern heraus in die Hohe gehoben wurde.

Der Stengel ist nicht nur seiner Form, Farbe, Oberflichenbeschaf-
fenheit und Konsistenz nach einem Laubblatt sehr #dhnlich; auch seine
Anatomie stimmt mit derjenigen eines zylindrischen Blattes so weitge-
hend iiberein, das es kaum mdoglich ist, an einem isolierten Abschnitt
zu entscheiden, ob es sich um ein Stengel- oder ein Blattstiick handelt.
Im ersteren sind lediglich die Leitbiindel etwas stirker und nach Anga-
ben von Blau (L c., S. 52) auch relativ zahlreicher als im Blatt, wih-
rend bei diesem die Spaltéffnungen reichlicher vorhanden sind. Die
peripheren Luftgiinge sind im Stengel kleiner und fehlen gelegentlich.
Nur der massive Knoten am Ansatz des Bliitenstandes zeigt mit seinen
vielen Leitbiindelverzweigungen und -verbindungen natiirlich ein ganz
anderes anatomisches Bild als die Blitter.

Beim Vergleich der Stengel mit den Spreiten der dazugehorigen
Tragblitter sind ebenfalls keine wesentlichen qualitativen Unterschiede
festzustellen, sondern nur gewisse quantitative Verschiedenheiten, die in
Beziehung zu den unterschiedlichen Funktionen stehen, wie groBere
Zahl von Leitbiindeln und Bastfasern und kleinere, weniger zahlreiche
periphere Luftginge.

1 Als «Tragblatt des Bliitenstandes> wird in dieser Arbeit stets dasjenige an der

Hauptachse stehende Blatt bezeichnet, das die Bliitenstandsregion nach unten be-
grenzt. Es kann laubblatt- oder hochblattartig ausgebildet sein.
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d) Anlage und Wachstum der Blitter an Primar- und Folgesprossen

Das erste Primdrblatt einer Keimpflanze von Juncus effusus ent-
steht als endstindiger Hocker von der Form eines Rotationsparaboloids
in der Scheidenhohle des Cotyledo (Abb. 1, S. 111). Dieser Korper zeigt
noch keine Andeutung einer Scheide. Wihrend er sich zur Spreite ent-
wickelt, wichst in einem spiteren Stadium seine Basis zur Scheiden-
anlage, einer adaxial offenen Hohle aus, in welcher das Primordium
des zweiten Blattes zur Entwicklung gelangt (vgl. S.111). Dieses fiillt
die gleichzeitig entstehende Scheidenhohle stets ganz aus. In dieser
Gleichzeitigkeit der Bildung der beiden rdumlich zusammenpassenden,
morphologisch verschiedenen Strukturen liegt iibrigens ein wichtiges
entwicklungsphysiologisches Problem. Aufier dem Fehlen eines Achsen-
vegetationskegels (s.S.111) ist auch die Tatsache bemerkenswert, daB
die Spreitenanlage anfiinglich drehrund ist und die Differenzierung zur
stark dorsoventralen, flachen Spreite erst nachtréglich erfolgt *.

Die Folgesprosse verhalten sich anders als die Primérsprosse: Wéh-
rend sich an diesen das Primordium eines Blattes erst bildet, wenn das
vorhergehende schon einige Millimeter Linge erreicht hat, entstehen
die aufeinanderfolgenden Bliitter der spiteren Sprosse in sehr kurzen
Abstiinden aufeinander und sind schon alle ausgegliedert, wenn die
dltesten mit dem Streckungswachstum noch kaum begonnen haben.
Durch dieses Zusammendringen der Ausgliederung aller Blattprimor-
dien auf eine kurze Periode entsteht voriibergehend eine Art Knospe.
Damit hingt es zusammen, daB die Blitter, welche bei den Folge-
sprossen zuerst ebenfalls als gleichmiBig runde Hocker in Erscheinung
treten %, schon viel frither (d. h. bei 15 bis 25 4 Lange) eine adaxiale
Scheidenhohle ausdifferenzieren, indem, kaum dafl sich eine Blatt-
anlage gebildet hat, auch schon die niichstjiingere entsteht.

Die Anlage eines zylindrischen Laubblaites von Juncus effusus
bleibt ganz in meristematischem Zustand, bis sie eine Linge von etwa
0,3 mm erreicht hat. Dann verliert sich die Teilungsfihigkeit der Zellen
an der Blattspitze, und nur noch die Spreitenzone unmittelbar tiber der
Scheide liefert neue Zellen. Die ganze Spreite entsteht in der Folge aus
dieser Meristemzone. Bei einem halb ausgewachsenen Blatt stellt sie
eine etwa 1 mm hohe zylindrische Zone dar. (Einzelne Mitosen, insbe-
sondere Teilungen quer zur Lingsachse des Blattes, welche dem Dicken-
wachstum dienen, sind auch noch bis 2 mm dariiber zu finden.) Die
Teilungszone ist mechanisch am schwichsten; setzt man das Blatt unter
vertikale Zugspannung, so reifit es stets in dieser Region iiber der
Scheide. '

tIngrid Roth (1949, S. 314) beschreibt das fritheste Stadium eines Blattes von
Juncus balticus (Junci genuini) als <bifaziales» Gebilde, dessen adaxiale Einsenkung
sich nachtriiglich durch die Tatigkeit eines «Ventralmeristems» ausrunde. Diese Dar-
stellung kann fiir keine der hier untersuchten Juncus-Arten bestiitigt werden.
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In gleicher Weise erfolgt das Lingenwachstum der Primdrblatt-
spreiten, wobei die Meristemzone anstatt eines kreisrunden einen dorso-
ventralen Querschnitt zeigt. Fiir das Wachstum der Scheiden sind ent-
sprechende intravaginale Meristeme verantwortlich *.

Uber der Teilungszone findet sich eine Region intensiver Zellstrek-
kung, die bei den zylindrischen Laubblittern etwa 10 bis 15 mm Lange
aufweist. Diese mechanisch ebenfalls schwache, chlorophyllose, in Nie-
derblattscheiden eingewickelte Blattpartie dehnt sich nicht nur in die
Lange, sondern gewinnt nach oben zu auch an Umfang. Der endgiiltige
Spreitendurchmesser ist etwa das 11/2- bis 2fache desjenigen der Tei-
lungszone (Abb. 6, S. 117) 2. :

Das Wachstum der Juncus-Bliitter ist nicht unbegrenzt; sobald eine
gewisse Blattlinge erreicht ist, stellt das Meristem der Spreitenbasis
seine Titigkeit ein und wird zu Dauergewebe. Dieses ist viel reiBfester,
und entsprechend lassen sich ausgewachsene Blitter nicht so leicht aus
ihrer Scheidenhiille herausziehen wie noch wachsende, wenn es auch
niemals die Festigkeit der entsprechenden Blattpartie eines Schoeno-
plectus lacustris erreicht (vgl. Kithe Seidel, 1951, S. 345). Wird
der obere Teil einer noch wachsenden Spreite abgeschnitten, so vermag
das Meristem das verlorene Blattstiick nicht (oder vielleicht héchstens
zum Kkleinsten Teil) durch linger anhaltendes Wachstum zu ersetzen.
Auch werden nach einem solchen Eingriff nicht etwa die nachstjiinge-
ren Blattprimordien mobilisiert, sondern der Ersatz der verlorenen Assi-
milationsfliche findet durch Auswachsen neuer Kurztriebe statt.

2. Andere Juncaceen

a) Juncus, Sekt. genuini (Buchenau pro subgen.) Weimarck

Aus Samen gezogene Jungpflanzen wurden von den Arten J. con-
glomeratus L., J. pauciflorus R. Br., J. balticus Willd., und J. inflexus
L. untersucht, wobei festgestellt werden konnte, daB sie alle denen von
J.effusus (S.111 ff.) sehr dhnlich sind, d.h. die Spreiten der ersten Primér-
blitter sind flachrinnig, und die folgenden nihern sich durch Verschmii-
lerung der Adaxialseiten stufenweise der Zylinderform.

Auch die élteren Pflanzen der meisten Arten dieser Sektion stim-
men in ihrem morphologischen Aufbau wie in den wesentlichen anato-
mischen Merkmalen mit Juncus effusus iiberein. Die deutlichsten Art-

! Teilungsgewebe in Blittern, die zwischen Partien von Dauergewebe eingeschal-
tet sind, werden in der Literatur oft als «interkalar> bezeichnet. Dieser Ausdruck sollte
sinngemif entsprechenden Meristemzonen in Stengeln vorbehalten bleiben. Bei Blit-
tern konnte man von intravaginalen bzw. intralaminalen Meristemen sprechen.

? Durch UnregelmiiBigkeiten im Wachstum entstehen bei Juncus effusus sehr
hiufig mehr oder weniger tordierte Blitter. Dabei ist sowohl eine schwache Drehung
der Zellreihen, Bastfasern usw. um die mediane Lingsachse des Organs wie ein spira-
liger Verlauf dieser Achse selbst zu beobachten.
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unterschiede liegen darin, daBl einzelne Species horstbildend sind (/J.
effusus, conglomeratus, infexus), andere bei gleichem morphologi-
schem SproBbau durch Streckung der Rhizominternodien unterirdisch
kriechen (J. arcticus, balticus, filiformis), ferner, abgesehen von Aus-
bildungsmerkmalen im Bliitenbereich, in anatomischen Verschieden-
heiten der Assimilationsorgane. |

Juncus inflexus L. z. B. besitzt im Mittel bei gleicher Linge diinnere
Assimilationsorgane (Schifte und Blétter) als J. effusus. Sie stehen nicht
vollig vertikal, sondern ihre Endpartie ist iiberhingend. Fiir das ge-
nauere Studium der analomischen Verhiltnisse der radiiren Assimila-
tionsorgane muB auBler Abbildung 3, S. 115, auf Beschreibungen und
Abbildungen in der Literatur (Schwendener, Blau, Haber-
landt, Graebner) verwiesen werden. '

Juncus filiformis L. fallt durch den geringen Durchmesser der dreh-
runden Assimilationsorgane und durch die Linge der Tragblitter des
Bliitenstandes auf. Diese erreichen gleiche Léinge wie die Bliitenstands-
schifte selber, deren scheinbare Fortsetzung sie darstellen. Entspre-
chend dem geringeren Blatt- bzw. Stengeldurchmesser ist auch die Zahl
der Leitbiindel kleiner als bei J. effusus. Der zentrale Markraum nimmt
bei einem Blatt von 0,86 mm Durchmesser nur 33,5%0 des Gesamt-
volumens ein. Ein sternzelliges Mark fehit.

Wenige Arten weichen von den bisher genannten dadurch starker
ab, daB} sie sich in ihrer Gestaltung zeitlebens weniger von ihren Jugend-
formen entfernen. Das betrifft z. B. Juncus Jacquini L.:

Wie J. effusus besitzt er nichtblithende Kurztriebe mit je einem
einzigen Laubblatt. An diesen Sprossen hort aber die Blattbildung mit
diesem Laubblatt nicht derart abrupt auf wie bei J. effusus, wo die
nichstjiingere Blattanlage kaum tiiber 60 ¢ Lange hinaus gedeiht: Die
auf das Laubblatt folgenden drei Blitter weisen z. B. 400 # (davon
Scheide 130 x«), 80 x und 60 wx Linge auf. Diese Messungen wurden an
einer Schnittserie vorgenommen; es kann daher nicht gesagt werden,
wie stark diese Anlagen noch weiter in die Linge gewachsen wiren.
Normalerweise kommt keines dieser auf das eigentliche Laubblatt fol-
genden Blitter ans Licht, doch beschreibt B uchenau (1906, S. 15),
daff es ihm «durch Kultur in fruchtbarer Gartenerde» gelungen sei, ein
zweites Laubblatt so weit zur Entwicklung zu bringen, daB es mehrere
Zentimeter weil aus den Niederbliittern hervorragte.

An den Langtrieben stehen die Tragbléitter des Bliitenstandes wie bei
den anderen Arten in der Forts’etzungsrichtung der Stengel, besitzen je-
doch eine Scheide von 15 bis 25 mm Liange (J. effusus 3 mm!), aus
welcher ein weiterer Stengelabschnitt den Bliittenstand 2 bis 5 cm weit
emporhebt, so dal dieser keineswegs in seitlicher Lage erscheint.
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Besonders bemerkenswert ist an J. Jacquini der Bau der Blattsprei-
ten, Sowohl die Tragblitter der Bliitensprosse wie die Laubblétter der
Kurztriebe (Abb. 11) weisen einen kreisformigen Querschnitt auf. Auf
der Adaxialseite bemerkt man am frischen Organ einen schmalen,
dunklen Lingsstreifen, der aus gro8en, farblosen Zellen («Cellules bulli-
formes», vgl. S. 113) gebildet wird. An dieser Stelle weisen der Ring der
Leitbiindel und die Zone des Assimilationsgewebes eine Liicke auf. Auf
der Abaxialseite verlduft ein deutlich stirker gebauter Mittelnerv, der
in Verbindung mit einer subepidermalen Bastrippe steht. Es ist un-
schwer zu erkennen, da8 der Bau dieser Spreiten ganz mit derjenigen
des Blattes III in Abbildung 2 (S. 113) iibereinstimmt. Auch dort ist die
schmale Adaxialseite durch zwei subepidermale Bastleisten begrenzt
und die Epidermis aus grolen Zellen aufgebaut. Was bei J. effusus nur
ein an Jungpflanzen auftretendes Ubergangsstadium von den flachen,

Abbildung 11

Juncus Jacquini L.
Laubblatt eines Kurztriebes.
Querschnitt durch die Spreite.

Adaxialseite oben

Legende wie Abb. 7, S. 118
(punktiert = Assimilations-
gewebe)

dorsoventralen zu den radidren Rundspreiten war, bleibt bei Juncus
Jacquini die endgiiltige Form der Pflanze.

Juncus Parryi Engelm. konnte an Herbarmaterial untersucht wer-
den. Er weicht von J. effusus in dhnlichem Sinne wie Juncus Jacquini
noch stirker ab als dieser, indem das Tragblatt seines Bliitenstandes
keine Scheinfortsetzung des Schaftes darstellt und das oberste Nieder-
blatt der Bliitentriebe eine Spreite von mehreren em Linge trigt. Die
Laubtriebe entwickeln gelegentlich zwei wohlausgebildete Laubblitter.
Die Blattspreiten sind borstlich diinn und nicht zylindrisch. Sie weisen
eine breite Oberseitenrinne auf, dhnlich wie das Blatt IT in Abbildung 2
(S.113). :
Die Ausbildung einer wohlentwickelten Spreite am obersten Nieder-
blatt ist nach Buchenau (1906) auch bei folgenden Junci genuini
zu beobachten: J. Hallii Engelm., J. uruguensis Griseb., J. brachyspa-
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thus Maxim. und bei J. balticus var. mexicanus (Willd.) O. Ktze., var.
durangensis Buch. sowie var. columnaris Buch.

b) Juneus, Sekt. poiophylli (Buchenau pro subgenus)

Mit den Junci genuini und subulati zusammen enthilt diese Sektion
diejenigen Vertreter der Gattung, deren Bliitenstiele mit Vorblattern
versehen sind. Inihrsind dienicht binsenférmigen, mit starker bifazialen
Blittern versehenen Arten dieser «Junci prophyllati> zusammengefaQt.

Die Unterschiede zwischen den Junci poiophylli und genuini be-
ziehen sich hauptsichlich auf die assimilierenden Organe; es sind die
folgenden:

Bei allen untersuchten Arten der J. poiophylli (J. bufonius L., J.
Tenageja Ehrh., J. compressus Jacq., J. macer S. F. Gray, J. irifidus L.,
J. squarrosus L. und J. setaceus Rost.) sind pro Trieb mehrere Laub-
bliitter mit vollentwickelten Spreiten ausgebildet, in keinem Fall nur je

Abbildung 12
Juncus compressus Jacq.

Querschnitt durch eine Blatt-
spreite (Legende s. S, 118)

05mm

eines, wie bei den meisten genuini. Das unterste Tragblalt des Bliiten-
standes bildet in der Regel keine Scheinfortsetzung des Stengels. Die
Laubblitter stehen wie bei den Grisern mehr oder weniger schief von
der Trigerachse ab und sind deutlich bifazial, d. h. ihre Oberfléiche ist
durch zwei Blattrinder in Adaxial- und Abaxialseite differenziert; sie
sind also nicht zylindrisch und stehen nicht vertikal. Demenisprechend
ist auch keine anatomische Angleichung zwischen Blatt und Stengel zu
beobachten.

Der Aufbau eines solchen Blattes it sich aus Abbildung 12 erse-
hen: Die schmal bandférmige Spreite von Juncus compressus Jacq. ent-
hilt in fast gerader Reihe stehend 2 bis 3 Paar seitliche Leitstrange und
ein starkes Mittelbiindel, welches, gleich wie bei J. Jacquini (Abb. 11),
durch eine kriftige Bastleiste mit der abaxialen Epidermis verbunden
ist. Zwischen den Leitbiindeln verlaufen lufterfiillte Hohlriume, die
den peripheren Luftgéingen bei J. effusus entsprechen (Abb. 7 und 2).
Ein adaxial vom Mittelbiindel gelegener zentraler Hohlraum, wie er in
den Primirblittern von J. effusus (Abb. 2) zu beobachten ist, fehlt hier
vollig. Die Epidermis ist in eine adaxiale, aus groBen, blasenformigen
Zellen («cellules bulliformes» nach Duval-Jouve) gebildete und
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eine kleinzellige, mit Spaltoffnungen versehene abaxiale Fliche diffe-
renziert. An den beiden Grenzlinien, wo Ober- und Unterseite aneinan-
derstoBen, befindet sich je ein subepidermaler Baststrang. AuBer Leit-
biindeln, Luftgéingen und Bastelementen ist der ganze, von der Epidermis
umkleidete Blattkorper von Assimilationsgewebe gebildet.

Ganz analogen Aufbau weisen J. bufonius L. und andere poio-
phylli auf.

Trotz dieser Unterschiede kann festgestellt werden, daB die Junci
poiophylli und genuini einander organisationsmdpig sehr nahe stehen.
Da sind einmal groBe Ubereinstimmungen im Bau von Infloreszenz und
Bliite, im SproBbau und in verschiedenen anatomischen Einzelheiten zu
erwiahnen. Dazu kommt, da die Gestalttypen («<Gras» und «Binse»),

Abbildung 13
Juncus squarrosus L.

Querschnitt ‘durch eine Blatt-
spreite (nach Bla u)

welche durch Vertreter der beiden Sektionen reprisentiert werden, durch
Zwischenformen miteinander verbunden sind.

Das duflert sich am augenfilligsten in der Blattausbildung, in jenen
Merkmalen also, in welchen genuini und poiophylli am stirksten diver-
gieren. J. squarrosus L. (Abb. 13) wie auch die von Buchen au (1906,
S.13 bzw. 116) abgebildeten J. imbricatus Lah. und J. plebejus R. Br.
zum Beispiel besitzen Blitter, deren Leitbiindel nicht in einer geraden
Reihe, sondern in einem Halbkreis stehen, alle mit ihrem Hadrom gegen
das Zentrum gerichtet. Bei J. squarrosus nimmt diese Anniherung an
die Rundform an jeder Spreite von der Basis gegen die Spitze zu. Die
Adaxialfliche — ebenfalls groBzellig und von zwei subepidermalen
Baststringen begrenzt — ist besonders bei J. imbricatus und J. plebejus
nur schwach konkav eingesenkt, so daf die Blitter dieser Arten der
Kreiszylinderform angenihert erscheinen. Im Innern ist nun neben den
peripheren Luftgingen der bei J. compressus und J. bufonius vermiBte
zentrale Hohlraum vorhanden, bei J.squarrosus am schwichsten
(Abb. 13), bei den andern zwei Arten, deren Spreiten sich mehr der
Rundform néahern, stirker.
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Die grofite Anniiherung an J. effusus unter den poiophylli zeigt
J. setaceus Rostk., dessen Blattspreiten zylindrisch sind mit einer nur
schmalen, konkav eingesenkten Oberseite. Diese ist von zwei subepider-
malen Baststringen eingefait. Um einen groBen zentralen Luftraum
schlieBt sich hier der Leitbiindelring fast vollstiindig zum Kreis.

Es ist unschwer zu erkennen, daf auch J. Jacquini L. (Abb. 11) in
der Reihe dieser Zwischenformen, wie sie schon Buchenau (1890,
S. 54) beschrieben hat, steht; seine Blattspreiten sind ebenfalls nahezu,
aber nicht vollig kreiszylindrisch-unifazial. Eine andere, zu den genuini
gerechnete Zwischenart ist der oben (S. 126) beschriebene J. Parryi En-
gelm. Man beachte auch die dort erwihnten weiteren, vom Typ der
Junci genuini abweichenden Arten.

Auch in Hinblick auf andere Merkmale finden sich Arten, die zwi-
schen der «Binsen-» und der «Grasform» stehen: die obenerwihnten
Blitter von J. setaceus Rostk. sind nicht allein #hnlich wie bei den mei-
sten Junci genuini réhrenartig gebaut, sie stehen auch senkrecht, und
das unterste Tragblatt des Bliitenstandes bildet die Scheinfortsetzung
des Bliitenstandsschaftes. — Ahnlich liegen die Verhiltnisse auch bei
J. capillaceus Lam. | 7 :

Am auffilligsten treten dienahen Beziehungen zwischen den beiden
Sektionen ins Licht, wenn man statt der Folgesprosse die Jugendform
der Junci genuini mit den Sprossen der poiophylli vergleicht: Ein Pri-
mérsprofl vonJ. effusus trigt ebenfalls mehrere bifaziale, schiefstehende
Laubblitter mit 6hrchenférmigen Scheidenenden, und die von Bu -
chenau beschriebene, zur Bliite gelangte Primiirpflanze dieser Art
entspricht in allen ihren Merkmalen einem annuellen poiophyllus. Ins-
besondere die Blattformen der eben beschriebenen Zwischenarten, wel-
che poiophylli und genuini miteinander verbinden, stimmen bis in
anatomische Einzelheiten mit den in Abbildung 2, S. 113, dargestellten
aufeinanderfolgenden Blittern der Primirpflanze von J. effusus iiber-
ein, wobei die den typischen poiophylli niherstehenden Arten dem ersten
Primérblatt, die genuini-nahen dem letzten entsprechen.

Alle Blattformen, einschlieBlich derer der Jungpflanzen, lassen sich
also, so verschieden sie scheinbar sind, in eine liickenlose Ubergangs-
reihe stellen, die von der dorsoventralen Flachspreite zur radifren Rund-
spreite fithrt. Das gleiche gilt fiir die weiteren «Binsenmerkmale», die
sich zusammen mit der Unifazialitit der Spreiten einstellen.

Bei der Untersuchung der Jungpflanzen von J. bufonius und J. Te- -
nageja zeigt sich, daf8 die Folgesprosse und ihre Blitter sich gestalilich
von den Primérsprossen kaum unterscheiden. Bei J. squarrosus dagegen
sind die Erstlingsblitter mit einer breiteren, flacheren Oberseitenrinne
versehen als die Blitter der Folgesprosse.

Zusammenfassend kann das Verhiltnis der Junci poiophylli zu
den genuini so charakterisiert werden: Soweit es hier iiberblickt werden
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kann, haben alle Junci poiophylli und genuini einander sehr dhnliche
Jugendformen. Im Laufe der weiteren Individualentwicklung entfernen
sich die typischen Junci poiophylli gestaltlich kaum, die obengenannten
Zwischenformen (z. B. J. squarrosus) migig, die binsenformigen Junci
genuini aber stark von der nicht binsengestaltigen Ausgangsform!

Es sei noch darauf hingewiesen, daf die Junci poiophylli, deren
gemeinsame Merkmale bisher vorwiegend zur Sprache kamen, eine An-
zahl recht divergenter Typen umfassen, die in verschiedener Hinsicht
einen beachtlichen Grad von Spezialisierung erreicht haben. Man ver-
gleiche etwa die drei Arten J. bufonius L., J. trifidus L. und J. squar-
rosus L.!

¢) Juncus, Sekt. subulati (Buchenau pro Subgen.)

Die einzige Art dieser Sektion, der an tonig-salzigen Orten des siid-
lichen Mediterrangebietes vorkommende J. subulatus Forsk., besitzt ein
kriechendes Rhizom, aus welchem die etwa meterlangen Luftsprosse
entspringen. Der weitrohrige Stengel (Durchmesser 2 bis 6 mm) stellt
keinen Schaft vor, sondern trigt, Ahnlich wie J. subnodulosus, auf seiner
ganzen Linge verteilt Laubblitter, meist drei bis vier. Auch an den
nichtblithenden Trieben stehen, im Gegensatz zu J. effusus und J. sub-
nodulosus, an verlingerter Achse zwei bis drei Blitter. Die reichbliitige
Infloreszenz ist endstéindig; das mit einer kurzen Rundspreite versehene
unterste Tragblatt erscheint nicht als Fortsetzung des Schaftes.

Die Laubbldtter umfassen den Stengel mit den Hautrindern ihrer
5 bis 15 cm langen Scheiden, welche oben in zwei 6hrchenférmigen
Lappen enden. Diese greifen so ilibereinander, dafl sie wie eine einheit-
liche Ligula aussehen *. Die 10 bis 40 cm langen, spieBférmigen, vertikal
stehenden Spreiten sind drehrund, nur unmittelbar iiber der Scheide ist
die adaxiale Seite konkav eingesenkt; diese Rinne fiillt sich rasch aus,
und 1 cm tiber der Scheide 148t sie sich in der Regel nicht mehr erkennen.

Die Gewebeanordnung in Blattspreite und Stengel ist vollig radiér.
In beiden Organen liegen in konzentrischen Ringen unter der Epidermis
eine schmale Assimilationszone und dahinter eine Reihe von Leitbiin-
deln. Das Innere der rohrenformigen Organe wird von einer sehr weiten
Zentralhohle eingenommen, welche von lockerem Sternzellgewebe erfiillt
ist (vgl. Abb. von Buchenau, 1906, S. 102). '

Folgende anatomische Eigenschaften sind erwihnenswert: Die Epi-
dermis besitzt eine sehr dicke AuBenwandung (samt Cuticula 8 u bei
einem diinnen Blatt, 11 bis 13 « an einem kriftigen Stengel). Die Spalt-
offnungen sind versenkt. Subepidermale Bastleisten fehlen. Da in den
Blédttern auch die Leitbiindel nur wenig verstirkt sind, ist ihre mecha-

IDomin (1911, S.262) schreibt, daB J. subulatus eine typische Ligula besitze,
bei den hier untersuchten Exemplaren waren hingegen stets zwei iibereinander-
greifende, aber getrennte Scheidenlappen zu sehen.

130



nische Widerstandsfiahigkeit gering: Im Herbarium generale des Bota-
nischen Museums Ziirich, wo diese Art allein zuginglich war, sind die
Blitter fast aller Exemplare durch das Pressen flachgedriickt, wihrend
die Stengel ihre Zylinderform bewahrt haben. Die letzteren sind dadurch
stirker, daB sie viel mehr Leitbiindel fiihren und da8 deren Bastmiintel
bedeutend kriftiger entwickelt sind als in den Bléttern.

J. subulatus weicht von der Binsenform der Junci genuini in erster
Linie durch die Stellung der Blitter am SproB8 ab. Diese sind in Mehr-
zahl, stehen nicht scheinbar endstindig und besitzen lange Scheiden. Er
gleicht in diesen Eigenschaften den in der Beschreibung folgenden Junci
thalassii, wihrend der anatomische Aufbau seiner zylindrischen Assimi-
lationsorgane mehr dem der Junci genuini entspricht. Die Angleichung
der Blattspreiten an die Stengel ist hier ebenfalls, wie bei den meisten
Junci genuini, bis zu voélliger Unifazialitat gediehen, wenn auch eine
Verwechslung der beiden Organe hier nicht mdéglich ist.

d) Juncus, Sekt. thalassii (Buch enau) Weimarck

Von den sechs Arten, welche diese Sektion umfaBt, wurden die zwei
verbreitetsten, J. maritimus Lam. und J. acutus L., untersucht. Das ge-
schah mit erwachsenen wie auch mit Jungpflarzen, die im Botanischen
Garten Ziirich aus Samen aufgezogen wurden.

Ihre Keimpflanzen unterscheiden sich wenig von denjenigen des
J. effusus. Sie sind etwas gedrungener und robuster gebaut. Der Form-
wandel der Spreiten in der Blattfolge des Primirsprosses verliuft im
wesentlichen dhnlich wie dort: Die Spreite des jiingsten Primdrblattes
ist in Adaxial- und Abaxialseite differenziert, wie auch diejenige der
folgenden. Die Adaxialseite (Blattoberseite) ist eine breite, leicht konkav
cingesenkte Fliche, die mittels zweier bastverstirkter Kanten von der
Blattunterseite abgegrenzt ist. Von Blatt zu Blatt wird die Oberseite
schmaler, und das letztentwickelte ist ein stielrundes, unifaziales Organ.

Die Laubbldtter aller Folgesprosse bilden nur noch unifaziale Sprei-
ten von kreisférmigem oder meist in verschiedener Richtung deformiert-
kreisformigem Querschnitt (Abb. 14). Ihre Anatomie unterscheidet sie
wesentlich von den Junci genuini, indem TLeitbiindel und Festigkeits-
gewebe nicht auf eine mehr oder weniger diinne periphere Zone be-
schriankt, sondern iiber das ganze Blattinnere verteilt sind. Die Leit-
biindel stehen zerstreut, die gr68ten zuinnerst. IThre Anordnung 148t bei
beiden Arten gelegentlich eine leichte Dorsoventralitit erkennen; in
Abbildung 14 zum Beispiel ist ein Mittelnerv zu sehen (das groBie Leit-
biindel direkt unter der Mitte der Schnittfigurj. Das Zentrum des Organs
wird von einer Anzahl von Bastsirdngen lings durchzogen. Der Raum
zwischen diesen Elementen wird von einem mechanisch festen Fiill-
gewebe eingenommen, das reich an kleinen, lufthaltigen Interzellularen
ist. Es besteht aus meist isodiametrischen Zellen, welche in der Art der
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Sternzellen aneinanderhiingen; die verbindenden Zellarme sind, im Un-
terschied zum Asterenchym im Markraum der Junci genuini, sehr kurz
und von groBerem Durchmesser. Das Assimilationsgewebe fiillt den
Raum zwischen der Epidermis und den duBersten Leitbiindeln. Es wird
durch die starken und sehr zahlreichen subepidermalen Bastrippen
unterbrochen, zwischen denen meist nur eine einzige Lingszeile von
Spaltoffnungen Platz findet. Die Palisadenzellen stehen mit ihren Lings-
achsen nicht genau senkrecht zur Peripherie, sondern bilden regelmifiig
divergierende und konvergierende Reihen, welche Schwendener
(L. c., S. 86 bis 88) als Linien gréBten Druckes erkannt hat; die Palisa-
denzellen diirften demnach durch ihre Anordnung die mechanische
Widerstandsfihigkeit von Blatt und Stengel erhéhen. — Die Epidermis
miBit im sehr robusten Blatt von J. acutus (Abb. 14) 27 u in der Tiefe;

Abbildung 14
Juncus acutus L.

Querschnitt durch eine Blattspreite
(Adaxialseite oben)

1mm

sie wird von einer 6 bis 8 x dicken Cuticula bedeckt. Die AuBenwandung
der Epidermiszellen miit 8 . Die Zellbreite ist viel geringer als die
Tiefe, ndmlich nur 11 u, und die radialen Doppelwandungen sind etwa
4 u dick. (In Bléttern jiingerer Pflanzen, z. B. in Abb. 15, sind die ent-
sprechenden MaBe wesentlich kleiner.) Die Spaltoffnungen liegen in den
schmalen Léangsstreifen der Epidermis, welche nicht von Bast unter-
lagert sind. Der dahinter sich ausdehnende kleine Luftraum ist bei
J. acutus nicht von zartem Assimilationsparenchym umgeben, sondern
von verholzten Zellen mit 2 bis 5 ¢ dicken Wandungen, dhnlich wie sie
G il g fiir viele Restionaceen beschrieben hat (Abb. 15).

Es ist also eine auBlerordentlich reichliche mechanische Verstirkung
festzustellen. Es gibt kaum eine Zelle, welche nicht durch besondere
Ausbildung und Anordnung einen Beitrag an die Festigkeit dieser Assi-
milationsorgane leisten wiirde. Die Leitbiindel von J. acufus zum Bei-
spiel sind nicht allein von Bastfaserménteln rings umgeben; auch das
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Leptom enthiilt zwischen den Siebréhren verteilt eine gréBere Zahl ver-
holzter Fasern. Threm Bau nach zu schlieBen, sind diese Organe nicht
allein fiir den Widerstand gegen iduBere deformierende Krifte, zum
Beispiel den Wind, eingerichtet, sondern sie scheinen auch befihigt, dem
Zusammenschrumpfen der Gewebe bei Wassermangel zu entgehen, was
fir diese halophytisch lebenden Pflanzen von groBer Bedeutung sein
diirfte. _

Die Beblitterung der Laub- und Bliilensprosse von J. acutus und
J. maritimus ist von derjenigen des J. effusus ebenfalls recht verschie-
den. Ein bliihender Sprof trigt an der Basis wenige scheidenférmige
Niederblitter. Darauf folgen in /2-Stellung vier, bei J. acutus gelegent-
lich sogar sechs Laubblitter mit langer Scheide und zylindrischer
Spreite. Von den beiden obersten dieser basal stehenden Blitter um-
scheidet, steht in der Mitte der Stengelschaft, der seine scheinbare Fort-
setzung im zylindrischen Tragblatt des Bliitenstandes findet. Dieser ist
grof und aufgelockert und erweckt nicht den Eindruck seitlicher Stel-

Abbildung 15
Juncus acutus L.

Blattquerschnitt: doppelte Spalt6ffnung
(Erklirung im Text)
(punktiert = Assimilationsgewebe)

lung wie bei den meisten genuini, da er, dhnlich wie bei J. Jacquini, aus
ciner lingeren Scheidenspalte von 3 bis 10 cm Ausdehnung entspringt.

Die nichtbliihenden Kurztriebe von J. maritimus tragen weniger
Laubblitter als die Langtriebe, in der Regel nur eines. Die Anlagen wei-
terer Blitter bleiben aber nicht in derart unentwickeltem Zustand stehen
wie bei J. effusus, sondern gelangen nicht selten ebenfalls zu voller Ent-
wicklung; an kréftigen Pflanzen konnen drei Laubblitter aus einem
Kurzirieb gebildet werden. Die nichtblithenden Sprosse von J. acutus
dagegen besitzen stets mehr als ein Blatt. An kriiftigen Trieben konnen
oft deren fiinf in zweizeiliger Stellung gezihlt werden. Bei diesen Arten
der Junci thalassii tragt also ein sehr kurzer Stengel meist mehrere
rundspreitige Blétter dicht gedringt. DaB sie gleichwohl nahezu vertikal
stehen, wird dadurch méglich gemacht, daB sie an der Basis mittels sehr
langer Scheiden (oft iiber 10 cm) ineinandergeschachtelt sind. Die
Scheidenrinne lduft sehr weit an der Adaxialseite des Blattes hoch, wih-
rend die Abaxialseite bis gegen die Basis hinunter anatomisch den Bau
der Spreite zeigt. Einzig das oberste, letztentwickelte Blatt eines Sprosses
besitzt eine nur sehr kurze Scheide.
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¢) Juncus, Sektion subnodulosi Weimarck

Von den fiinf Arten dieser Sektion, in welcher Weimarck die
verbindende Gruppe zwischen den Junci thalassii und septati sieht,
wurde der einheimische J. subnodulosus Schrank genauer untersucht.
Zwei andere Arten dieser Sektion, J. militaris Big. und J. punctorius L.,
wurden zum Vergleich herangezogen und in den wesentlichen Punkten
des vegetativen Aufbaues mit der vorgenannten Art dhnlich befunden.

J. subnodulosus kriecht mit einem oft meterlangen, dicken Rhizom
durch den Moorboden. Auf der Oberseite dieser Grundachse stehen die
Luftsprosse, und zwar Kurztriebe mit gestauchter Achse und Langtriebe
mit Bliitenstinden. Beide sind an ihren Basen von Niederblattscheiden
umhiillt.

Die Kurztriebe bilden, ahnlich wie J. effusus, J. inflexus u. a., nur
ein einziges, endstindiges, zylindrisches Laubblatt mit stark reduzierter

Abbildung 16
Juncus subnodulosus Schrank.
Laubblatt eines Langtriebes.
Querschnitt durch die Spreite
(Adaxialseite oben).
(Legende: wie Abb. 7 und 11)

1mm

Scheide. Diese besteht aus einer kleinen Hohle, welche die nie zur Ent-
wicklung kommenden Anlagen zweier weiterer Blitter enthélt. Thre
Hohe wurde in einem Fall mit 120 @ gemessen; gelegentlich werden
auch etwas grofere Scheidenliingen angetroffen, doch {ibersteigt ihre
Ausdehnung selten 1 mm. Die stielrunde Spreite steht vertikal; sie er-
reicht eine Hohe von /2 bis 1 m und einen Durchmesser von 3 bis 7 mm.

Die blithenden Stengel sind im Gegensatz zu den Kurzirieben auf-
fallend anders gebaut als diejenigen der Junci genuini und thalassii. Ein
verhilinism#8ig diinner, ziher Stengel trigt an seinem Ende eine reich-
bliitige, lockere Infloreszenz. Er ist nicht als Schaft ausgebildet, sondern
trigt in der Regel zwei Bldtter. Diese besitzen eine wenige Zentimeter
lange Scheide, welche mit 6hrchenférmigen, hiutigen Lappen den Sten-
gel umfaBt. Die Spreite ist zylindrisch; nur unmittelbar iiber dem Schei-
denende ist die adaxiale Seite zu einer schmalen Rinne vertieft. Uber
der Mitte dieser Partie fehlen Leitbiindel und Assimilationsgewebe. Die
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Wandung besteht auBler der Epidermis lediglich aus farblosem Paren-
chym, das innen an einen Luftgang st68t. Die genannte Rinne ist nicht
wie bei J. Jacquini von deutlichen Réindern mit Bastunterlage markiert,
sondern stellt eine unscharf begrenzte Konkavitit dar, welche schon
kurz iiber der Scheide undeutlich wird und sich ausrundet. Wihrend
bei J. Jacquini der leitbiindel- und chlorophyllfreie Streifen bis zur
Blattspitze reicht, schieben sich hier Assimilationsgewebe und Leitbiin-
del von beiden Seiten her in die leere Zone, so dal schon einige Milli-
meter iiber der Scheide eigentliche Unifazialitit, d. h. gleichartige Aus-
bildung der ganzen Blattoberfliche eintritt {Abb. 16).

In anatomischer Hinsicht verkérpern die Blétter von J. subnodu-
losus gegeniiber den Junci genuini und thalassii einen neuen Typ. Das
betrifft in erster Linie die geringere und andersartige mechanische Ver-
stirkung: Subepidermale Bastleisten fehlen, und einzig die Leitbiindel
sind von Bastfasern begleitet. Dagegen ist hier eine andere Einrichtung
zur Aussteifung dieser Organe vorhanden, die bei den bisher beschrie-
benen Formen fehlt, nimlich Diaphragmen, Scheidewinde, welche das
Blattinnere durchqueren. Diese von J. de Laharpe und von Du -
val-Jouve eingehend beschriebenen Strukturen bestehen aus ver-
flochtenen Leitbiindelanastomosen, begleitet von Parenchymzellen. An
gelrockneten Bliattern werden diese Diaphragmen #uBerlich als vor-
stehende Ringe sichtbar, da das iibrige Gewebe eingesunken ist.

~ Das Blattinnere besteht nicht aus einem einheitlichen Hohlraum,
sondern aus mehreren groBeren und kleineren, durch diinne Wandun-
gen voneinander getrennten, mit sehr lockerem Sternzellgewebe gefiill-
ten Rohren. Diese sind in Abstianden von 5 bis 10 mm durch die ge-
nannten Diaphragmen unterteilt. Sie durchsetzen die verschiedenen
Rohren nicht auf gleichem Niveau; die peripheren, kleineren Luftgange
sind 6fter unterbrochen als die groBen. Die Querscheidewiinde bewirken -
keinen volligen AbschluB der Kammern, denn sie sind nach Buche -
mau (1906, S. 21) von Interzellularen durchsetzt, welche Luftzirkula-
tion ermoglichen.

Die kleinen und mittleren Leitbiindel verlaufen alle in einer peri-
pheren ringférmigen Zone; nur wenige grofBe stehen tiefer im Innern
des Organs. Meistens lassen sie wie in Abbildung 16 dorsoventrale An-
ordnung erkennen, mit einem wenig abaxial vom Zentrum gelegenen
grofen Mittelnerven. Sie sind kollateral gebaut und besonders auf der
Leptomseite (auflen) durch Bastelemente verstarkt.

Das Assimilationsgewebe, bestehend aus zwei bis drei Schichien
von Palisadenzellen, zeigt dhnlich lockeren Aufbau wie bei J. effusus
(vgl. S. 120 f.).

Die Epidermis besitzt verstirkte AuBenwandungen von o 3 u Dicke,
welche nur schwach kutikularisiert sind. Die Spaltéffnungen sind
nicht versenkt.
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Primordialentwicklung und Wachstum der Bldtter verlaufen in
dhnlicher Weise wie bei J. effusus (S. 123 f.), wie iiberhaupt in der gan-
zen Gattung keine grundsitzlich anderen Verhiltnisse angetroffen wur-
den. Das Blattprimordium geht schon bei einer Linge von weniger als
0.5 mm zum Wachstum durch intralaminale bzw. intravaginale Meri-
steme tiiber, die sich jeweils an der Basis der betreffenden Organe im
Schutz der Scheiden élterer Blitter befinden.

Der Stengel der Bliitensprosse ist wie die Blitter als Assimilations-
organ ausgebildet, doch ist eine Verwechslung isolierter Blatt- und
Stengelstiicke -hier nicht moglich wie bei J. effusus, inflexus, filiformis
u. a., denn der Stengel ist diinner, aber bedeutend kriiftiger gebaut als
die Blitter. Er enthélt weniger Luftraum, dafiir mehr Leitbiindel und
mechanische Elemente; entsprechend sinkt er beim' Trocknen nicht
zusammen und zeigt keine duBerlich vorspringenden Diaphragmen.

In bezug auf die Annidherung an den in der Einleitung (S. 107)
charakterisierten Binsentyp zeigen J. subnodulosus und seine Verwand-
ten einen bemerkenswerten Unterschied zwischen blithenden und nicht-
blithenden Sprossen: Diese, die Kurztriebe, entsprechen durch ihre Be-
schrinkung auf ein einziges, nahezu scheidenloses und endstindiges
Laubblatt in hohem MaBe den Junci genuini. Die bliitentragenden
Triebe hingegen mit ihren zwei im untern und oberen Drittel des Sten-
gels entspringenden Laubblittern, deren oberes nicht die Scheinfort-
setzung des Stengels bildet und von diesem deutlich verschiedene
Anatomie besitzt, weichen in ihrer Gestaltung von den entsprechenden
Sprossen der genuini stark ab. Das einzig «Binsenarlige» an ihnen ist
die Zylinderform der Blattspreiten und deren einigermaBen vertikale
Orientierung. '

f) Junecus, Sekt. septati (Buchenau) Weimarck

Als Vertreter dieser mit etwa 90 Arten gréBten Verwandtschafts-
gruppe innerhalb der Gattung wurde in erster Linie J. articulatus L.
untersucht, dazu J. alpinus Vill., J. bulbosus L., J. pygmaeus Rich.,
J. xiphioides E. Meyer, J. ensifolius Wikstr. u. a.

Aus Samen gezogene Jungpflanzen von J. articulatus L. sind den-
Jenigen von J. effusus dhnlich; der Primirspro8 triigt 4 bis 5 zweizeilig
angeordnete Laubblitter, wovon die ersten verhiltnismiiBig flachrinnig
sind, das zuletzt entwickelte jedoch ebenfalls nahezu zylindrisch. Die
Oberseitenrinne geht beim ersten Primirblatt bis gegen die Spitze, bei
den Spreiten der folgenden jedesmal weniger weit hinauf, denn sie
erfihrt von der Spreitenbasis aus distalwiirts eine charakteristische Ver-
anderung: Sie wird immer schmaler und weniger tief, und indem sie
sich dann ausrundet und die Oberflichenbeschaffenheit der Abaxial-
seite annimmt, verschwindet sie allmihlich.
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Bei den Folgesprossen sind wiederum blithende und nichtbliihende
zu unterscheiden, doch ist der Unterschied in der Gestaltung nicht so
erheblich wie bei den Junci subnodulosi. Die nichibliihenden Triebe, die
bei den erstarkten Pflanzen der perénnierenden Arten gelegentlich, bei
den annuellen, wie J. pygmaeus, stets fehlen, tragen bei J. articulatus
an einem oft iiber 10 cm langen Stengel mehrere zweizeilig gestellte
Blitter, wovon das unterste meist auf einer 2 cm langen Scheide nur
eine rudimentdre, die iibrigen aber eine wohlentwickelte, zyhndmsche
bilateral abgeflachte Spreite tragen. ’

Diese Laubblitter entwickeln sich in deuthchen Abstinden von-
einander: Wenn die Spreite des einen schon mehrere Zentimeter Linge
erreicht hat, ist seine Scheide und das von ihr umhiillte Primordium des
nichstjiingeren Blattes noch kaum lidnger als /2 mm. Dann erst tritt
dieses ins Stadium des intralaminalen Streckungswachstums ein, gleich-
laufend mit dem noch tétigen intravaginalen Wachstum in der Scheide
des vorangehenden Blattes. Zur selben Zeit erfihrt auch das zwischen
den beiden Blattansitzen gelegene Internodium eine gewisse Streckung.
Die untersten Internodien sind wenige cm lang; nach oben zu verkiirzen
sie sich, so daB die Blitter am SproBende schopfartig gehiuft stehen.
Kleine Laubsprosse mit gestauchter Achse entstehen bei J. articulatus
oft auch in groBer Zahl im Bliitenstand und in den Blattachseln als
Folge von Einstichen durch das Insekt Livia juncorum L.

Die Bliitensprosse sind #hnlich gebaut wie bei J. subnodulosus, nur
daB} hier mehr, oft fiinf oder sechs Laubblitter auf den 20 bis 30 cm
hohen Stengel verteilt sind. Das Stengelblatt, in dessen Achsel der un-
terste Seitenzweig des Bliitenstandes entspringt, besitzt ebenfalls eine
wenige Zentimeter lange Rundspreite, doch erweckt es weder hier noch
bei irgendeiner andern Art der Sektion den Eindruck einer Schein-
fortsetzung des Stengels. Auch gilt das oben fiir J. subnodulosus Gesagte
beziiglich des anatomischen Unterschiedes zwischen Stengel und Blatt-
spreite. Abgesehen von ihren etwas gréBeren Dimensionen, sind die
Blatter der Bliitensprosse gleich ausgebildet wie diejenigen der Laub-
sprosse. Die Adaxialseiten ihrer Spreiten sind rinnenférmig eingesenkt
wie bei J. subnodulosus, nur noch viel deutlicher und iiber der Scheide
1 bis 2 cm weit verfolgbar. Gegen die Blattmitte hin rundet sich diese
Oberseitenrinne allmiihlich aus, und das darunterliegende Gewebe be-
steht nicht mehr aus farblosem Parenchym wie an der Basis (Abb. 17),
sondern aus Assimilationsgewebe mit Leitbiindeln.

In anatomischer Hinsicht gleichen die Blitter von J. articulatus
und J. alpinus im wesentlichen denjenigen von J. subnodulosus, nur da8
hier der Spreitendurchmesser kleiner ist und daB dementsprechend
auch meist nur ein einheitliches zentrales Lumen von elliptischer Quer-
schnittsform an die Stelle mehrerer Rhren getreten ist. Wie dort ist das
Blatt von eher zarter Konsistenz, besitzt keine subepidermalen Bast-
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rippen und enthéalt als Skelettelemente auBler den verstirkten Leitbiin-
deln in Abstinden von wenigen Millimetern Diaphragmen aus Leit-
gewebe.

Vergleicht man die soeben beschriebene ausgewachsene Pflanze,
insbesondere die Laubsprosse, mit dem Primérsproff, so fallt auf, daB
der Unterschied, abgesehen von der Griofle, gering ist. Es sind lediglich
die ersten Primérblitter, die durch ihre flachere, breitere Spreitenober-
seite, welche bis gegen die Spitze erkennbar ist, von der Gestalt der
Laubblitter der Folgesprosse abweichen. Die PrimirsproBgestaltung
von J. articulatus ist ihrerseits derjenigen von J. effusus sehr dhnlich.
Von einer annidhernd iibereinstimmenden Jugendform entfernt sich also
J. articulatus im Lauf der weiteren Individualentwicklung weniger als
J. effusus und seine néiheren Verwandten. :

Abbildung 17
Juncus alpinus Vill.
Querschnitt durch eine Blattspreite un-
mittelbar iiber der Scheide (Adaxial-
seite oben). (Legende wie zu Abb.7.
Markraum mit Sternzellgewebe)

1mm

Innerhalb der Junci septati sind einige Abweichungen beziiglich des
Blattbaues festzustellen. Beispielsweise sind die Spreiten des von Bla u
anatomisch beschriebenen J. bulbosus L. feinborstig. Diese Art und
J. heterophyllus Duf. sind besonders dadurch ausgezeichnet, daf§ sie an
iiberschwemmten Orten feine haarformige, untergetauche Wasserblitter
bilden konnen.

Eine andere, bei den Junci septati besonders hiaufige Abwandlung
der zylindrischen Blatiform ist die seitliche Abflachung. Querschnitte
durch Blattspreiten von J. articulatus L., J. anceps Lah., J. validus Co-
ville u. a. besitzen keine Kreisform, sondern sind elliptisch, mit der
Schmalseite der Abstammungsachse zugekehrt. Der lange Ellipsen-
durchmesser mifit oft mehr als das Doppelte des kurzen, quer zur Achse
verlaufenden.

Eine Gruppe von acht Arten (Buchenau, 1906, S.177, § 31), unter
ihnen J. xiphioides E. Meyer und J. ensifolius Wikstr., besitzen bilateral
fast vollig abgeflachte, schwertférmige, d. h. mit einer adaxialen und
einer abaxialen Kante versehene Blattspreiten. Trotz ihrem ganz ver-
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schiedenen Aussehen sind Rundspreite und Schwertspreite morpholo-
gisch betrachtet innerhalb der Junci septati nur als Ausbildungsvarian-
ten streng homologer Korperpartien aufzufassen.

g) Juncus, weitere Vertreter

Die Sektion singulares (Buchenau) Weimarck ist monotypisch:
J. singularis Steud. ist eine duBerst seltene endemische Art am Kap, die
von Buchenau (1906, S. 238) beschrieben und abgebildet wird. Sie
gelangt zur Erwadhnung, weil ihre Blattspreiten unifazial sind, und zwar
nicht binsenférmig-rund, sondern bilateral abgeplattet. Wie die Blatter
einiger septati sind auch sie der Schwertform angenahert.

Die Vertreter der Sektion alpini (Buchenau pro subgen.), alles Be-
wohner von Hochgebirgen, seltener von arktischen Gegenden, besitzen
slets mehrere Laubblétter pro Spro. Diese sind bei J. castaneus L.
flach, bei J. triglumis L. und den meisten andern Arten der Gruppe
mehr oder weniger abgerundet. Ahnlich wie bei den septati ist die
Spreite von J. triglumis an der Basis rinnig eingetieft; distal nihern sich
ihre Blatirinder mehr und mehr, wobei sich die adaxiale Rinne auffiillt
und verschwindet.

Die Sektion Junci graminifolii (Buchenau pro subgen.), deren
Arten hauptséchlich in Siidafrika und Nordamerika verbreitet sind, be-
sitzen alle dorsoventral-flache, rinnige oder borstige Spreiten dhnlich
Luzula und sind nicht binsenartig gestaltet.

* h) Marsippospermum Desv. und Rostkovia Desv.

Die beiden kleinen Gattungen — die erste zdhlt drei Arten, die
andere ist monotypisch — bewohnen das siidlichste Stidamerika, Neu-
seeland und die Campbell-Inseln. Von Juncus unterscheiden sie sich
dadurch, dal am Ende jedes Stengels eine einzige, mindestens 1 cm
lange Bliite steht. — Drei von den vier Arten (M. Reichei Buchenau
fehlt) liegen im Herbarium generale des Ziircher Botanischen Museums.
FFerner steht eine sehr exakte Beschreibung der drei Marsippospermum-
Arten von Buchenau (1901) zur Verfiigung, aus der wenige der fol-
genden Daten entnommen worden sind.

Marsippospermum grandiflorum (L. f.) Hooker f. gleicht nicht nur
in Habitus und Dimensionen Juncus Jacquini L. (S. 125—126), sondern
auch darin, dafl sie hinsichtlich der Binsenform auf etwa gleicher Ent-
wicklungsstufe steht wie diese so interessante Zwischenform.

Die 20 bis 30 cm hohen senkrechten Luftsprosse entspringen dicht
beieinander einem Rhizom. Es sind ebenfalls Kurztriebe und blithende
Langtriebe zu unterscheiden. Die ersteren tragen, an der Basis von sechs
Niederblittern umhiillt, deren oberste kleine Spreitenrudimente be-
sitzen, ein einziges, vertikal stehendes Laubblatt mit einer nur 3 bis
4 mm langen gedhrten Scheide, welche die nie zur Entwicklung gelan-
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genden weiteren Blattanlagen umschliet. Die blithenden Triebe tragen
auBer den sechs Niederblittern ebenfalls ein einziges, diesmal lang-
scheidiges Laubblatt, das im Unterschied zu Juncus Jacquini nicht in
Bliitenstandnéhe, sondern basal steht.

Die Blattspreiten sind, abgesehen von einer adaxial vom Schei-
denende bis zur Blattspitze laufenden schmalen Rinne, drehrund. Ahn-
lich wie diejenigen von J. Jacquini stellen sie keine vollig unifazialen
Organe dar, denn die genannte adaxiale Rinne unterscheidet sich anato-
misch stark von den iibrigen Blattpartien. Ihr fehlen Spaltéffnungen,
Blattgriin und Leitbiindel. Im Unterschied zu J. Jacquini ist hier die
Epidermis nicht in Form groBer «Cellules bulliformes» ausgebildet, son-
dern besteht aus den gleichen kleinen, dickwandigen Zellen wie die
tibrige Epidermis. Auch sind keine randlichen subepidermalen Bast-
strange vorhanden, sondern ein einziges Bastband durchzieht, durch
zwei Parenchymzellagen von der Epidermis getrennt, median diese
Rinne. (Eine Abbildung findet sich bei Buchenau, 1906, S. 38.)

Im iibrigen ist die Gewebeanordnung in diesen zylindrischen Blatt-
spreiten folgende: Unter der Epidermis (mit sehr dicker Auenwandung:
7 bis 8 p + Cuticula 2 bis 3 x; Spaltéffnungen verhiiltnismiBig gro8 und
nicht versenkt) liegt eine 90 bis 100 x breite Zone von Assimilations-
gewebe (3 bis4 Lagen von Palisadenzellen). Voninnen darangelehnt folgt
eine Reihe Leitbiindel mit starken Baststriingen auf Leptom- und Hadrom-
seite. Unter ihnen ist ein abaxiales Mittelbiindel f#hnlich wie bei J. Jac-
quini besonders ausgezeichnet. (Subepidermale Baststringe fehlen.) In-
nerhalb des Leitbiindelringes findet sich ein groBer Markraum (40 bis
5096 des Organvolumens bei 1,2 bis 1,6 mm Blattdurchmesser), der aber
nicht mit lockerem Sternzellgewebe, sondern mit einem kompakten,
groBzelligen Parenchym gefiillt ist. Dieses zeigt ebenfalls Interzellula-
ren. Ob auch die Zellen schon zu Lebzeiten mit Luft gefiillt waren, 1i8t
sich am Herbarmaterial nicht entscheiden.

Im Gegensatz zu M. grandiflorum sind die beiden andern Arten,
Marsippospermum gracile (Hooker f.) Buchenau und M. Reichei Buche-
nau, weniger den Junci genuini dhnlich als etwa den Junci thalassii oder
septati: Jeder ihrer Sprosse, auch die nichtblithenden, bildet 2 bis 3
Laubbliitter, deren Spreiten an der Basis rinnenférmig eingesenkt
erscheinen. Dieser Furche entspricht aber (nach Buchenau) kein
abweichender anatomischer Bau, d. h. ein adaxialer leitbiindel- und
chlorophyllfreier Streifen wie bei M. grandiflorum ist nicht vorhanden.

Rostkovia magellanica (Lam.) Hooker f. gleicht in den genannten
Merkmalen den letzterwihnten Arten. Sterile und fertile Triebe bilden
je mehrere Laubblitter mit langen Scheiden und mit bis zur Spitze
rinnigen Spreiten. Durch deren doch einigermaBen abgerundete Form
und vertikale Orientierung gewinnt diese Pflanze ein «binseniihnliches»
Aussehen. ;
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i) Distichia Nees et Meyen, Patosia Buch. und Oxyehlog Phil.

Diese drei kleinen Gattungen, alles Bewohner sumpfiger Stellen
in der Nihe der Schneegrenze der Anden, weichen vom Bild aller
andern Juncaceen erheblich ab. IThr Habitus ist weder binsen- noch
grasahnlich; er erinnert am ehesten an Lycopodium Selago L., indem
an verzweigten Luftsprossen, duBlerst dicht gedriingt, Dutzende, oft
Hunderte von kurzen Laubbliitern stehen. Die Zweige dringen sich
eng aneinander, so daB (besonders bei Oxychloé andina Phil.) dem
Boden anliegende, grofie Halbkugelpolsier entstehen. ;

Die Laubblitter von Distichia muscoides Nees et Meyen sind streng
zweizeilig angeordnet. Sie umfassen einander mit etwa 5 mm langen,
geohrten Scheiden. Die Spreiten sind 3 bis 4 mm lang, kegelférmig und
bilateral etwas abgeplattet. An ihrer 2/3 bis 1 mm dicken Basis sind sie
auf der Adaxialseite mit einer etwa 1 mm langen Eintiefung versehen;
dariiber ist die Adaxialseite konvex, und das Organ ist duBerlich wie
dem innern Bau nach unifazial (Blattquerschnitt abgebildet in Buch e-
nau, 1906, S. 33). ,

Sehr dhnlich ist der Blattbau auch bei Oxychloé andina Phil., wel-
che wie die oben beschriebene Art im Herbarium generale des Ziircher
Botanischen Museums zur Verfiigung stand, und bei der von Bu -
chenau (1906, S. 35) abgebildeten Patosia clandestina (Phil.) Bu-
chenau, nur stehen die Bliitter undeutlich zwei- bis dreizeilig, und ihre
Dimensionen sind groBer. Die erstere z. B. entwickelt stachelspitzige,
zylindrische Spreiten von 1 bis 3 cm Linge und 1 bis 1,5 mm Durch-
messer mit basaler adaxialer Rinne, welche wenige mm iiber der Scheide
verschwindet. ' :

Diese eigentiimlichen Juncaceen, die mit ihrem Wuchs und ihrer
Beblitterung eine ganz andere Wuchsform reprisentieren als die Junci
der Sektionen genuini, subulati, thalassii usw., haben mit diesen doch
eines der hervorstechendsten Binsenmerkmale gemeinsam, den zylin-
drisch-radidren Bau ihrer kurzen Blattspreiten. Diese Tatsache, daf
trotz offensichtlich anderer Umwelibeanspruchung die gleiche Rund-
form der Blattspreiten ausgebildet wird wie bei andern Juncaceen,
verdient es, besonders hervorgehoben zu werden, denn sie zeigt, daB es
sich bei der genannten Eigenschaft nicht einfach um eine «Anpassungs-
form» im fritheren Sinne handeln kann, sondern daB sie ein Ausdruck
der Juncaceen-Konstitution dieser Pflanzen ist.

B. Okologische Feststellungen

1. Die Standorte der binsenfdrmigen Juncaceen

Angaben in der systematischen und floristischen Literatur (B u -
chenau, Oberdorfer) sowie Herbarnotizen liegen von nahezu
allen Juncaceen der Erde vor. Obwohl sie meist duBerst knapp sind, ge-
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ben sie doch im groBen ganzen die Aufschliisse, die fiir das Thema von
Interesse sind.

In der folgenden Ubersicht werden die Anspriiche der Arten in
bezug auf verschiedene Umweltfaktoren gepriift:

«) Licht
Wohl das auffallendste Merkmal der Gattung Juncus in 6kologi-
scher Hinsicht ist, daB sie — im Gegensatz zu Luzula — keine eigent-

lichen Waldpflanzen enthilt. Nahezu alle Angaben nennen offene, un-
beschattete Standorte; wo etwas von Baumvegetation vermerkt ist, han-
delt es sich um «lichte Geholze», «lichte Waldwege», Schlagstellen usw.,
oder neben den Waldstandorten sind auch baumlose Vegetalionen er-
wiahnt. :
b) Feuchtigkeit

Die Arten der Junci genuini werden fast ausnahmslos von feuch-
ten oder nassen Standorten gemeldet. Die zahlreichen, ebenfalls rund-
blattrigen Arten der Sektionen septati und subnodulosi scheinen in
dieser Eigenschaft noch extremer zu sein als die erstgenannten; sie be-
siedeln fast durchwegs feuchte bis sehr nasse Plitze, und manche Art
wichst in Teichen und Griben im Wasser. Die rundbléittrigen Junci
und die Vertreter von Marsippospermuimn, Rostkovia und Distichia sind
allgemein Bewohner feuchter, sumpfiger Orte, z. T. Hochgebirgspflan-
zen. Dasselbe gilt auch fiir die meisten flachblittrigen Arten (Junci
graminifolii und viele poiophylli).

¢) Salzgehalt des Bodens

Samtliche sechs Arten der Sekt. thalassii sind Halophyten des
Meeresstrandes und von Salzbodengebieten. Dasselbe gilt fiir J. subulatus
Forsk. und J. Gerardi Lois. J. balticus Willd., eine Pflanze der Diinen-
tiler, ertragt salzigen Boden. Auch Juncus-Arten, welche in Mittel-
europa weit verbreitet sind, verschmihen salzige Standorte nicht (J.
inflexus, J. compressus, J. subnodulosus). Alle von Oberdorfer fir
das siidwestdeutsche Gebiet angegebenen binsenférmigen Juncaceen (/.
effusus, conglomeratus, inflexus, -filiformis, subnodulosus, articulatus,
acutiflorus und atratus) sind keine Oligotrophbodenflanzen, sondern
sind nach den Aussagen des genannten Autors auf nihrstoffreiche Bo-
den angewiesen.

d) Physikalische Beschaffenheit des Bodens

Als auffallende Gemeinsamkeit sehr vieler rundblattriger Junca-
ceen kann ihr Vorkommen auf schlecht durchliifteten, staunassen Béden
festgehalten werden: Juncus effusus bewohnt «Sumpfhumusboden oder
feuchte, verdichtete, mineralische Lehm- und Tonbdden»; er ist ein
«Anzeiger fiir Bodenverschlimmung und Staunisse» (Oberdorfer).
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Auf solchen dichten Boden gedeihen auch J. inflexus und articulatus,
unter den flachblittrigen J. bufonius, J. Tenageja, J. compressus, J.
macer, J. Gerardi und J. capitatus. Andere Arten lieben eher lockere
Torf-, Sand- oder Kiesunterlage (/. alpinus) und Stellen mit sauerstoff-
reicherem Wasser (iiber flieBendem Grundwasser und an Bachufern)
(/. subnodulosus, J. acutiflorus). Im Gegensatz dazu ertragen die Be-
wohner von Salztonbéden (J. maritimus, J. acutus, J. subulatus) ganz
ungiinstige edaphische Verhéltnisse. Besondere Vorliebe fiir Rohboden
oder anderseits Humus 148t sich fiir einzelne Arten, nicht aber fiir die
ganze Gattung oder griéfere Gruppen nachweisen; viele Arten besiedeln
mineralische Béden (Kies, Sand, Ton) ebenso gut wie reinen Flach-
moortorf.

2. Baueigenschaften binsenférmiger Assimilationsorgane
und ihre ékologische Bedeulung

@) Mechanische Eigenschaften

Pflanzen offener Standorte, wie die Binsen, miissen mechanische
Widerstandskraft in erster Linie gegen die Wirkung von Wind und
Regen aufbringen. In dieser Hinsicht erweist sich die Zylinderform der
Halme und Blitter als sehr vorteilhaft, da sie, aerodynamisch gesehen,
‘einen geringen Stromungswiderstand erzeugen (vgl. Goebel, 1898,
S. 493 ff.). Uberdies ist die rohrenférmige Gewebeanordnung eine sehr
biegungsfeste Konstruktion, deren Widerstandskraft bei Blittern und
Stengeln vieler Juncaceen durch peripher gelegene Baststringe und
Verdickungen der Epidermis stark erhoht wird (vgl. Schwen -
dener, Haberlandt). Als Einrichtungen zur Aussteifung der
Querschnittsform sind die Querscheidewiinde in den zarten Blattern
der Junci septati, subnodulosi und einiger alpini anzusehen, ebenso das
oft anzutreffende Sternzellmark.

b) Lichtaufnahme

Das Assimilationsgewebe bildet in den vertikalstehenden Blittern
und Stengeln einen subepidermalen Hohlzylinder, der keine unterschied-
liche Ausbildung der Licht- und Schattenseite aufweist. Die lichtemp-
fangende Fliche ist recht gering, und diese Pflanzen konkurrenzieren
ihre Nachbarn nicht durch ein sich ausbreitendes, jedes Licht absorbie-
rendes Laubwerk, sondern eher unterirdisch durch das wachsende
Rhizom und Wurzelwerk *. — Die Tatsache, daB die schlank-spieBfér-

! Der Bau ihrer Assimilationsorgane erinnert an die von Heinricher be-
schriebenen dquifazialen (<isolateralen») Blitter vieler Dikotylen (z. B. Eryngium-
und Centaurea-Arten), welche zwar bifazial-flach sind, deren beide Seiten aber ana-
tomisch gleich ausgebildet sind. Wie die Rundbliitter der Juncaceen stehen auch diese
Assimilationsorgane vertikal, und die betreffenden Pflanzen gedeihen ebenfalls an
offenen, besonnten Standorten.
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migen Assimilationsorgane der Binsen ihre Aufgabe trotz der Kleinheit
der Fliche, die sie der Helligkeit darbieten, erfiillen kénnen, diirfte in
Zusammenhang mit der steten Fiille an Licht stehen, die diesen Pflanzen
an ihrem offenen Standort zur Verfiigung steht (vgl. L 2 m p a).

Unter den annuellen Junci findet man (abgesehen von J. pygmaeus)
keine rundblitirige Form. Die ephemeren Pflinzchen sind auf sehr
rasches Wachstum angewiesen. Dieser Lebensweise scheint das flache,
dem Licht opponierte Assimilationsorgan besser zu entsprechen als das
vertikale, spieBformige. '

¢) Bau der Assimilationsorgane in Beziehung zur Transpiration

Die zylindrischen Binsenhalme weisen im Verhiltnis zu ihrem
Volumen eine minimale transpirierende Oberfliche auf. Ob die Wasser-
verdunstung dieser Blitter auch entsprechend minimal ist, kann mangels
Messungen nicht gesagt werden. — AuBer dieser Formeigenschaft lassen
sich bei verschiedenen Juncaceen, in besonderem Ma8 bei Halophyten,
weitere Strukturen feststellen, die vermutlich als Verdunstungsschutz
wirken, wie starke Cuticula (J. maritimus, J. subulatus, Marsipposper-
mum grandiflorum) und versenkte Spaltéffnungen (J. subulatus ).

Zur Frage, ob Juncus-Pflanzen, die im Wasser wurzeln, wirklich
eines Verdunstungsschutzes bediirftig seien, fithren Buchen a u (1906,
S.14) und Graebner (S. 119) an, daB die Wasseraufnahme durch
die Wurzeln durch den Luftabschluf im staunassen Boden nur gering
sei. Nicht zu vergessen ist auch, daB die betreffenden Pflanzen an ihrem
offenen Standort nicht nur der Sonne, sondern auch den austrocknen-
den Winden frei ausgesetzt sind.

3. Unterschiede in Bau und 6kologischen Anspriichen

Unter 1. und 2. wurden die gemeinsamen Merkmale des ékologi-
schen Verhaltens und des Aufbaues verschiedener binsenférmiger Junca-
ceen betont. Es darf nicht unterlassen werden, auch die Verschieden-
heiten zu betrachten.

Die im anatomisch-morphologischen Kapitel beschriebenen Arten
lassen sich den Bauverhiltnissen ihrer Bléiiter nach verschiedenen Typen
zuteilen, deren auffilligste nochmals kurz erwihnt werden sollen:

Sekt. Junci septati und subnodulosi: Rohrenwandungen zart; me-
chanische Aussteifung durch Diaphragmen aus verflochtenen Leitbiin-
deln. Luftriume gro8; meist sehr nasse Standorte.

Juncus effusus und andere Junci genuini: Stirkere Rohrenwandun-
gen; subepidermale Baststringe, keine Diaphragmen. Luftriume gro8.
Meist elektrolytreiche Boden (einzelne Arten ertragen Salzbdden).

Junci thalassii: Zylindrische Organe ohne Roéhrenlumen; auBer-
ordentlich groBe mechanische Verstirkung aller Gewebearten; dicke
Cuticula; Luftraum klein; obligate Halophyten.
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Distichia, Oxychloé, Patosia: Sehr kurze, sehr zahlreiche Rund-
blatter an Sprossen dicht aufgereiht; ginzlich andere Wuchsform als
alle andern Juncaceen. Blatispreite mit Réhrenbau; Roéhrenlumen aus
lufthaltigem Mark. Bewohner sumpfiger Stellen in der Néihe der Schnee-
grenze der Anden.

Je eine eigene Gruppe bilden auch Juncus subulatus (S. 130), Mar-
sippospermum (S. 139), J. singularis (S. 139) u. a.

Soweit beim Mangel an experimentell-6kologischen Untersuchun-
gen festgestellt werden kann, verhalten sich die verschiedenen binsen-
formigen Juncaceen nicht nur anatomisch, sondern auch okologisch
recht unterschiedlich. Gleichwohl ist eines der auffallendsten Binsen-
merkmale, die drehrunde Form der Blatispreiten, bei Vertretern aller
genannten differenten Gruppen vorhanden, ein Hinweis darauf, daB
zum mindesten diese Eigenschaft ein in der Familie der Juncaceen ver-
breitetes Konstitutionsmerkmal ist und daB eine <Erklirung» der Bin-
sengestalt allein aus der Okologie heraus nicht geniigen kann.

£ &3 Phylogenetische Gesichtspunkte

1. Merkmalsphyletische Entwicklungen und ihre
Beziehungen zueinander

Die beinahe kontinuierlichen Uberginge zwischen allen bei Junca-
ceen auftretenden Formen sind im morphologisch-anatomischen Kapitel
dargestellt worden, ohne da8 ihnen eine bestimmte Richtung, ein Vektor
von Ausgangsform zu abgewandelter Form zugeordnet worden wiire.
Die phylogenetische Fragestellung verlangt nun einen Entscheid darii-
ber, welche Formen stammesgeschichtlich urspriinglicher und welche
abgeleitet sind. Daraufhin werden im folgenden die Merkmale des vege-
tativen Aufbaues der Juncaceen vergleichend untersucht, soweit sie mit
der Binsenform in Zusammenhang stehen.

a) Die Querschnittsform der Blattspreiten

Sie zeigt innerhalb einiger Sektionen von Juncus starke Unter-
schiede zwischen den Arten. Entsprechende Verschiedenheiten sind
selbst zwischen Primérblittern und Folgeblittern derselben Pflanze
festzustellen, und sogar an ein und demselben Oberblatt kann der Quer-
schnitt der Basis deutlich anders gestaltet sein als in der Blattmitte und
dariiber.

Alle diese Formen ordnen sich zwischen die beiden Extreme ein:
das radidre Rundblatt und das dorsoventral-flache oder -rinnige, gras-
artige Blatt. :

Wie schon Buchenau und Adamson dargelegt haben, ist
die radidre Blattspreitenform innerhalb der Juncaceen als die abgeleitete
anzusehen. Sie ist aus der urspriinglicheren dorsoventralen entstanden.
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Zur Erkenntnis dieser Beziehung fiihrt vor allem die folgende Tatsache:
Bei samtlichen Juncaceen, soweit sie dem Verfasser bekannt sind, treten
zum mindesten an den Primérsprossen Bléatter mit dorsoventral-bifazia-
len Spreiten auf. Unifaziale Rundblitter dagegen sind, obwohl in der
Familie sehr verbreitet, lange nicht bei allen Arten anzulreffen, und-
keine einzige Art kann namhaft gemacht werden, welche zeitlebens,
d. h. schon vom ersten Primérblatt an, nur solche radifire Spreiten aus-
bilden wiirde. .

Besonders schwer diirfte ins Gewicht fallen, dal es die Jugend-
formen sind, welche die als urspriinglich erkannten Merkmale tragen:
Die ersten Blitter einer Jungpflanze sind (abgesehen vom Cotyledo) stets
die am deutlichsten dorsoventral-bifazialen, und radidre Rundblitter
stellen sich erst im Laufe der Ontogenese nach einer Reihe von Blittern

Abbildung 18 (obere Reihe)
Schematische Darstellung der Querschnittsformen der Blattspreiten bei
den Junci poiophylli und genuini (Adaxialseiten oben;
Erklarungen im Text)

Abbildung 19 (untere Reihe)

Dasselbe wie Abb. 18 fiir die Junci septati, subnodulosi und alpini
(Erklirungen im Text)

mit Ubergangsformen ein. Stets hat die Ausbildung solcher unifazialer
Organe den Charakter einer Sekunddrentwicklung, die sich auf der
Organisationsgrundlage des dorsoventral-bifazialen Blattes im Lauf der
Ontogenese erfiilit. Wenn es auch nicht als unumsté8liche Tatsache an-
gesehen werden darf, daB Jugendformen primitiv gestaltet sind, so trifft
diese Anschauung doch im vorliegenden Fall sicher zu, indem sie die
einzige zwangslose Erklirung der Verhiltnisse gestattet. '

Das Wie des Uberganges von dorsoventraler zu radiirer Blattspreite
ist einer niheren Betrachtung wert: Abbildungen 18 und 19 stellen die
Verinderungen der Querschnittformen schematisch dar, die erstere, wie
sie bei der Gruppe der Junci poiophylli und genuini, die zweite bei den
Junci septati, subnodulosi und alpini zu beobachten sind.
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Auf den ersten Blick ist zu erkennen, daB sich die Blattspreiten-
formen durch einen verschiedenen Grad von Hypotrophie unterschei-
den; d. h. von der Flachform (links) ausgehend, wird die morpholo-
gische Blattunterseite (Abaxialseite) verhiltnismiB8ig immer breiter,
wihrend die Blattoberseite (Adaxialseite) sich zunehmend verschmiilert.
Dabei erfihrt das Organ eine Abrundung, die nahe zur Kreiszylinder-
form fiihrt. Die Leitbiindelreihe, die nur auf der Abaxialseite des Blattes
ausgebildet ist, schlieBt sich nahezu zum Kreis. Damit stellen sich fiir
binsenférmige Assimilationsorgane typische anatomische Verhiltnisse
ein, insbesondere der groBe zentrale Markraum.

Weitere Beobachtung zeigt, daBl zunehmende Hypotrophie nicht der
einzige Vorgang ist, der zu radilirer Blattgestaltung hinfiihrt, sondern
daB er in jedem Fall von einer zweiten Erscheinung tiberlagert wird:
Gleichlaufend mit stirker zunehmender Hypothrophie der Blattspreiten
werden die Blattrandkanten diffus und verschwinden schlieplich, wah-
rend sich die Konkavitdt der adaxialen Oberseitenrinne auffiillt und sich
anatomisch derjenigen der Abaxialseite angleicht.

Besonders deutlich tritt dieser Vorgang bei den Junci septati, sub-
nodulosi und alpini in Erscheinung (Abb. 19!); er manifestiert sich aber
bei allen rundblittrigen Juncaceen, so auch bei den Junci genuini
(Abb. 18), nur wird er hier erst von einem stirker fortgeschrittenen
Hypotrophiestadium an sichtbar. Die in den Abbildungen 18 und 19
veranschaulichten Typen sind nur Varianten, indem das Verschwinden
der Blattrinder, verbunden mit der Ausrundung der Adaxialseite im
ersten Fall (Abb. 18) spiter, im zweiten (Abb. 19) friiher einsetzt.

Zu erwihnen ist auch, daB an ein und derselben Spreite Unter-
schiede im Grad der Erreichung radiirer Ausbildung bestehen: An den
Blattspreiten, welche noch eine Oberseitenrinne besitzen, ist diese stets
unmittelbar tiber der Scheide am deutlichsten ausgeprdigt und von Blatt-
randern klar begrenzt, withrend sie distal mehr ausgerundet ist und sich
oft gar nicht mehr erkennen 1i8t. (Solches Verhalten ist fiir Juncus
subnodulosus, S. 134, und J. articulatus, S. 136, genauer beschrieben. Es
findet sich bei fast allen Arten, so zum Beispiel bei J. subulatus, Oxy-
chloé andina, Distichia, Patosia, Marsippospermum und auch an den
Primérblattern von Juncus effusus.) Diese Unterschiede zwischen Sprei-
tenbasis und -spitze diirften zum Teil darin ihre Ursache haben, daB der
Ubergang von bifazialer Scheide zu radiirer Spreite besonders in anato-
mischer Hinsicht eine gewisse Ubergangszone beansprucht. Ferner
scheint eine Hemmung des Ausrundungsvorganges durch die Raumver-
hdltnisse in der Knospe beteiligt zu sein, indem die basalen Spreiten-
partien dem Stengel oder der Spreite des nichstjiingeren Blattes anliegen,
wahrend die Blattspitze keine solche Beengung erfihrt und sich freier
entwickeln kann.
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Die Unifazialitit der Blattspreiten von Juncaceen darf somit auf
keinen Fall als extremste Hypotrophie in dem Sinne aufgefafit werden,
daB sie durch adaxial-mediane «Vereinigung der beiden Blattrinder»
entstanden wire, wodurch die ganze Spreitenoberfliche nur noch aus
«morphologischer Unterseite» bestehen wiirde. Durch das auf ein frii-
heres oder spiteres Hypotrophiestadium folgende Erldschen der Blatt-
rdnder mit Angleichung der adaxialen Gewebepartien an die iibrigen
wird die Verwendung der Begriffe <morphologische Blattunter- und
-oberseite» an diesen Blittern iiberhaupt gegenstandslos.

b) SproBbebliitterung und Liingenproportionen der Blatteile
ba) Die nichtbliihenden Sprosse

Die Schemata von Abbildungen 20 und 21 stellen Anfangs- und
Endstadium einer Progressionsreihe dar, welche an den nichtblithenden
Kurztrieben vieler Juncaceen zu beobachten ist.

 Der urspriingliche Typ der Spropbeblitterung und Blattlingsglie-
derung (Abb. 20) ist durch eine kleinere Anzahl untereinander sehr dhn-
licher Blitter gekennzeichnet, die an einer gestauchten Achse sitzen.
Sowohl der rohrenartig eingerollte Scheidenteil als auch die assimilie-
rende Spreite sind bei allen Bldttern wohlentwickelt. Diesem Typ ent-
sprechen die Kurztriebe der meisten Junci poiophylli, thalassii und von
J. subulatus sowie die Primérsprosse der Junci genuini. Ahnliche Ver-
hilinisse liegen auch bei Vertretern der Junci septati vor, doch sind hier
die Achsen mehr oder weniger gestreckt.

Den abgeleiteten Typ, wie ihn die Laubtriebe von Juncus effusus
und anderer Junci genuini sowie J. subnodulosus und Marsippospermum
grandiflorum verkorpern (Abb. 21), zeichnet sich durch einen extremen
Blattdimorphismus im Sinne einer Funktionentrennung aus: Das letzt-
entwickelte Blatt besitzt als einziges eine groBe assimilierende Spreite,
wihrend sein Scheidenteil auf eine mikroskopisch kleine Spalte redu-
ziert ist. Dagegen bestehen alle iibrigen Blitter allein aus dem wohlent-
wickelten Scheidenteil; diese Niederblitier tragen hochstens Rudimente
von Spreiten.

Das einzige Laubblatt solcher Sprosse ist stets auch das letzte, das
zur Entwicklung gelangt. Dadurch, daB der Vegetationspunkt kein wei-
teres Wachstum mehr zeigt und als winziger Korper in der Scheiden-
héhle eingeschlossen bleibt, riickt dieses Blatt in scheinbar endstdndige
Stellung. Das ist deshalb bemerkenswert, weil dieselbe progressive Ent-
wicklung auch in andern Monokotylen-Gattungen auftritt. Schlittler
(1951 und 1953) beschreibt die Bildung terminaler Blitter fiir die Lilia-
ceen-Gattungen Eustrephus, Geitonoplesium (1951, S. 188, S. 197),
Kreysigia, Luzuriaga (1953, S. 178—181), Myrsiphyllum und Behnia
(1953, S.223—225) und desgleichen bei Polygonatum, Disporum und
Uvalaria (1953, S.218). Auch die bei den Junci genuini so deutliche
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Reduktion der basalen Blitter ist innerhalb der Liliaceen anzutreffen.
Es scheint sich bei dieser Entwicklung um eine Ausdrucksform der weit-
verbreiteten Erscheinung der Akrotonie zu handeln.

Unter den Juncaceen sind nicht allein die beiden extremen Formen
zu finden, sondern auch alle Uberginge. Solche sind zum Beispiel
bei J. Jacquini, maritimus, Parryi und andern auf Seiten 126 bis 130
erwahnten Arten anzutreffen.

Die Aussage, daB der mit mehreren gleichartigen Blittern versehene
SproB den urspriinglichen Zustand darstelle, findet ihre Begriindung

o
{

Abbildung 20 Abbildung 21

Kurztrieb von Juncus Kurztrieb von Juncus

urspriingliche Gestaltung abgeleitete Gestaltung
Alle Blitter sind mehr oder we- Dimorphismus der Blitter: un-
niger gleich. Jedes besteht aus tere: nur Scheide entwickelt;
Scheide und assimilierender Spreiten fehlen oder sind rudi-
Spreite mentir (Niederblétter); oberstes:
nur Spreite entwickelt; Scheide

sehr klein

Schematische Darstellung. Legende: schraffiert = Achse, schwarz =

Scheide, weil = Spreite. Der Pfeil zeigt die merkmalsphyletische
Progressionsrichtung an

darin, da alle bekannten Juncus-Arten, also auch die Junci genuini,
mindestens in der Jugend solche Triebe ausbilden. Verhéltnisse, wie sie
Abbildung 21 darstellt, findet man dagegen nie bei Keimpflanzen, son-
dern ausschlieBlich bei den Folgesprossen einer beschrinkten Anzahl
Arten. Aus dieser Betrachtung ergibt sich, daff diese merkmalsphyletische
Progression sich in der Individualentwicklung wiederholt. indem der
Primirsprofl die primitive, die Folgesprosse die abgeleitete Gestaltung
zeigen.
bb) Die bliitentragenden Sprosse

Die urspriingliche Form der bliihenden Juncaceensprosse, wie sie

bei den annuellen Juncus-Arten, vielen Junci poiophylli und auch bei
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der von Buchenau (1889) beschriebenen «triigerischen Form» von
Juncus effusus anzutreffen ist, findet sich in Abbildung 22 schematisch
dargestellt. Die Blitter sind auf den ganzen Stengel verteilt, und es be-
stehen alle aus Scheiden- und Spreitenabschnitt.

Im evoluiertem Stadium (Abb. 23) dagegen sind, wie bei den nicht-
blithenden Trieben, die unteren Blétier zu spreitenlosen Hiillen gewor-
den, wihrend der Stengel nur ein einziges Laubblatt trigt, das kurz-

Abbildung 22 Abbildung 23

Langtrieb von Juncus Langtrieb von Juncus
urspriingliche Gestaltung abgeleitete Gestaltung

Schematische Darstellung. Erlduterungen im Text, Legende:
schraffiert = Achse, schwarz = Scheide, wei8 = Blatt-
spreite, Kreise = Bliiten

- scheidige Tragblatt des Bliitenstandes. Es liegen also dhnliche Verhilt-
nisse vor wie bei den nichiblithenden Trieben, nur daB bei den Bliiten-
sprossen ein Teil der Internodien der Achse verlingert ist.

Auch hier sind Zwischenformen festzustellen: Arten, die noch
wenige stengelstindige Laubblitter tragen, sind Juncus subulatus und
J. subnodulosus. J. acutus und J. maritimus besitzen mehrere grund-
stindige Laubblitter, deren Spreiten gut entwickelt sind. Bei J. Parryi
und den andern auf S. 126 erwéhnten Arten triigt das oberste Niederblatt
noch eine mehr oder weniger wohlentwickelte Spreite.

be) Unterschiede im Progressionsgrad zwischen bliihenden und
nichtbliihenden Sprossen

Bei den meisten Juncaceen, welche beide SproBarten ausbilden,
stehen beide auf etwa gleicher Evolutionsstufe, d. h. sie sind als etwa
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gleich urspriinglich bzw. gleich abgeleitet zu taxieren. Einzelne Arten
weichen davon ab:

Juncus maritimus ist insofern primitiv, als seine Bliitensprosse
auBer dem Tragblatt der Infloreszenz vier bis sechs kriiftige, grund-
stindige ‘Blitter entwickeln. Die Blattzahl der Laubtriecbe dagegen ist
auf zwei, gelegentlich nur eines beschrinkt.

Die nichtblithenden Achsen von Juncus subnodulosus (vgl. S. 136)
tragen ein einziges, fast scheidenloses, endstindiges Laubblatt dhnlich
J. effusus, die blilhenden Achsen dagegen zwei grofle, stengelstindige
Blatter. '

Es scheint sich bei diesen beiden Arten so zu verhalten, daB die
Bliitensprosse primitivere, die Laubsprosse evoluiertere Gestaltung auf-
weisen. '

¢) Das Tragblatt des Bliitenstandes als Scheinfortsetzung des Stengels

Diese den Binsenhabitus stark mitbestimmende Eigenschaft der
meisten Junci genuini und weniger poiophylli (J. setaceus, S. 129) tritt
nur bei den nach den obengenannten Gesichtspunkten am stirksten ab-
geleiteten Formen auf. Niemals findet man sie bei Jungpflanzen, auch
bei den zur Bliite gelangten Primirsprossen von J. effusus nicht. Sie
muB daher ebenfalls als ein abgeleitetes Merkmal gewertet werden. -

d) Die Gesamterscheinungsform

AuBer den Einzelmerkmalen sollen auch die von ihrer Gesamtheit
erzeugten Habitusbilder in der merkmalsphyletischen Entwicklung ver-
folgt werden. DaB in dieser Beziehung innerhalb der Juncaceen be-
trachtliche Unterschiede der Evolutionsstufen existieren, méchte durch
die folgende Gegeniiberstellung deutlich gemacht werden:

Die Junci septati besitzen in ihrer Blattausbildung stark abgeleitete
Merkmale. Die Ausbildung des Stengels jedoch ist durchaus primitiv.
Sein anatomischer Bau, die Blattstellungs- und Verzweigungsverhiltnisse,
stehen in keinem besonderen Zusammenhang mit der Blattform. Die
Binseneigenschaften haben in dieser Sektion den Charakter beziehungs-
los auftretender Einzelmerkmale des Blattes. Der Habitus dieser Pflan-
zen zeigt keine gestaltlich einfache, geschlossene Erscheinung; die Dif-
ferenzierung ihres Korpers in Stengelglieder und Blitter liegt offen
Zutage. '

Im Gegensatz dazu sind bei den Junci genuini und thalassii alle
oberirdischen Teile in ihrer Ausbildung aufeinander abgestimmt und
einer Gesamterscheinungsform untergeordnet. Dieser Zustand ist bei
den Junci genuini derart ausgeprigt, dal er neben der duBerlichen sogar
in einer weitgehenden anatomischen Angleichung von Stengel und Blatt
zur Geltung kommt.
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Diese hichste Ausprigung der Binsenform stellt sich erst im Lauf
der Jugendentwickung ein. Sie ist ebensowenig wie die Einzelmerkmale,
die sie bedingen, als phylogenetisch urspriinglich zu taxieren. Die oben
charakterisierten Junci septati sind in dieser Hinsicht primitiv, indem
sie keine geschlossene Erscheinungsform wie die evoluierteren Junci
genuini darbieten, sondern ein Mosaik von Einzelmerkmalen.

Zummenfassend ist festzustellen, daB die Binsenform innerhalb
der Juncaceen hinsichtlich ihrer Gesamtheit wie der sie bedingenden
Linzelmerkmale abgeleitet ist und ein Resultat sekunddrer Evolution
darstellt.

2. Die binsenformigen Sippen im Rahmen des Juncaceen-Stammes

Stammbaum-Rekonstruktionen beruhen meistens auf der Verallge-
“meinerung der an vielen Einzelbeispielen gewonnenen Erkenninis, daB
zwei Organismen einander um so nidher «blutsverwandt» sind, d. h. da
ihre Aszendenztrennung um so niher der Gegenwart liegt, je groBer die
Merkmalsiibereinstimmung ist. «Phylogenetische» Systeme bestehen
dementsprechend in einer Anordnung der Arten nach dem Grade ihrer
Ubereinstimmung und Verschiedenheit. So haben auch System und phy-
logenetische Anschauung von Buchenau, dem Monographen der
Juncaceen, diese Erkenninis zur Grundlage.

Genauere Erfahrungen iiber das Entwicklungsgeschehen zeigen
Jedoch, daB das genannte Vorgehen die Méglichkeit des Trugschlusses
in sich birgt. Daniker (1945 und 1954) hat gezeigt, daB nahe ver-
wandte Arten voneinander sehr verschieden sein koénnen, wenn sie
durch den Modus der «differenzierten Entwicklung» aus einer gemein-
samen Ahnenform hervorgegangen sind.

Differenzierte Entwicklung im Sinne «zonenmdfiger Bildungsfoér-
derung und Bildungshemmung» ist, wie aus den morphologisch-anato-
mischen Untersuchungen hervorgeht, bei den Juncaceen deutlich fest-
stellbar. Sie ist an anderer Stelle beschrieben (S. 145 bis 151). Hier sei
lediglich hervorgehoben, daB die Organhomologien in der ganzen Fa-
milie noch klar ersichtlich sind und daB eine Unrichtigkeit des Systems
von Buchenau, die aus diesen Verhiltnissen herrithren wiirde, nicht
anzunehmen ist.

Anders konnte es sich mit dem ebenfalls von D i n ik e r namhaft
gemachten Typ differenzierter Entwicklung verhalten, bei welchem
nicht Organzonen, sondern einzelne Entwicklungsstadien des ontogene-
tischen Zyklus ausgebaut oder unterdriickt werden:

Die Junci genuini zum Beispiel machen bekanntlich inihrer Jugend-
entwicklung einen starken Formwandel durch. Es wiire leicht denkbar,
daf} sich auseiner dieser Arten in kurzer Zeit eine annuelle, flachbliittrige
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Art, die zur Sektion Junci poiophylli gestellt werden miiite, abspalten
konnte. Es brauchte nur durch Verlustmutationen die Weiterentwick-
lung tiber die Jugendform hinaus zu unterbleiben, und die Pflanzen
miiten die Fihigkeit erlangen, im Jugendstadium zu blithen und zu
fruchten. Dieses letztere Verhalten ist bekanntlich bei Juncus effusus
von Buchenau (1889, «triigerische Form») tatsichlich beobachtet
worden.

Eine vollendete Artbildung auf diesem Wege ist bei den Juncaceen
allerdings nicht nachgewiesen, doch ist es durchaus méglich, daB Arten
der Sektion Junci poiophylli von binsenférmigen Arten der Sektion
genuini abstammen. Wie aus den Beschreibungen Buchenaus her-
vorgeht, stehen einander die beiden genannten Juncus-Sektionen sehr
nahe und wiren vielleicht besser zu vereinigen. Der groBie duBere Unter-
schied jedenfalls ist kein Beweis fiir einen groBen verwandtschaftlichen
Abstand, denn er ist auf differenzierte Entwicklung zuriickzufiihren:
Bei den Junci poiophylli ist ein friihes, bei den Junci genuini ein spite-
res ontogenetisches Entwicklungsstadium organisationsmé8ig fixiert und
organographisch zur Definitivform ausgebaut worden.

Indhnlicher Weise diirftenauch die Abstinde zwischen den Juncus-
Sektionen alpini, graminifolii und septati nicht so bedeutend sein, wie
es beim Vergleich ihrer Adultpflanzen scheinen mochte. Erst bei der
Untersuchung des ganzen ontogenetischen Entwicklungszyklus, d. h.
also auch der Jugendformen, zeigt es sich, daB, was bei der einen Pflanze
(der nicht binsenférmigen) die endgiiltige Form ist, bei der andern (der
binsenférmigen) als transitorisches Stadium auch auftritt.

Abgesehen von diesen Einschrinkungen -— insbesondere hinsicht-
lich der Sektionen genuini und poiophylli — kann das Juncaceensystem
Buchenaus, wie es mit geringen Abéinderungen von Weimarck
hier iibernommen worden ist, als den wirklichen Stammesverhéltnissen
entsprechend angesehen werden. Besonders bei der anatomischen Unter-
suchung gewinnt man die Uberzeugung, daB die Gattungen und Sek-
tionen usw. enheitlichen Aszendenzen entsprechen.

Gattungen und Sektionen der Juncaceen vereinigen oft Arten, die
verschiedenen Entwicklungsstufen angehoren: Die Junci poiophylli und
alpini zum Beispiel umfassen binsenférmige und andersgestaltete Arten,
und auch die einheitlicheren Gruppen zeigen bemerkenswerte Unter-
schiede in dieser Beziehung (Junci genuini: J. effusus—J. Jacquini; Mar-
sippospermum grandiflorum—M. gracile).

Das 14Bt darauf schlieBen, daB8 sich die Differenzierung der Ent-
wicklung hinsichtlich der Binsenform nicht vor der Stammesverzwei-
gung der Juncaceen in Gattungen und Sektionen abgespielt haben kann.
Die Entstehung der Binsenform ist demnach in verschiedenen Aszen-
denzen parallel und méglicherweise zu verschiedenen Zeiten erfolgt.
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Es mufl betont werden, daB hier unter «Entstehung» der Vorgang
organisationsmifBiger Festlegung schon vorher existierender Gestalt- und
Funktionsméglichkeiten verstanden wird.

Auf einen die Stammesverhiltnisse betreffenden Unterschied zwi-
schen verschiedenen Juncaceensippen sei hier noch hingewiesen: Die
beiden grofiten Gruppen der Juncaceen, die Gattung Luzula und die
Sektion Junci septati, weisen trotz ihres Artenreichtums nur wenige ein-
ander sehr dhnliche Organisationstypen auf. Es sind oligomorphe Sip-
pen, deren Vertreter sich in eher «oberflichlichen» Merkmalen (Ausbil-
dung der Bliitenstdnde, BliitengroBe und -farbe, Gestalt der Samen usw.)
unterscheiden.

Ein ganz anderes Bild bietet die Sektion Junci poiophylli: Sie ent-
hélt bekanntlich neben einer Mehrzahl «grasartiger» Vertreter auch
solche mit mehr oder weniger stark ausgeprigten Biusenmerkmalen
(S. 127 bis 130). Auch in bezug auf verschiedene andere Merkmale sind
die poiophylli uneinheitlich und vielgestaltig, und die Trennung in
Arten und Artgruppen greift tiefer als etwa bei den septati (S.136f.). Man
betrachte die von B u ¢ h e n a u unterschiedenen neun Artgruppen, und
man wird erkennen, da die Junci poiophylli eine ausgesprochen poly-
morphe Gruppe sind, welche verschiedene Organisationstypen umfagt.
Ihr diirfte man auch die Junci genuini als zehnte Artgruppe beiordnen,
denn sie unterscheiden sich von den andern kaum tiefer als diese unter-
einander. :

Die Junci poiophylli (zusammen mit den genuini) nehmen also eine
zentrale Stellung innerhalb der Familie ein. Schon Buchenau hat
sie als «Urtyp» der Juncaceen bezeichnet. Sie weisen Gestaltbeziehungen
zu allen andern Juncaceen auf, welche eigentlich nur stirker abgewan-
delte poiophylli-Typen darstellen.

II. Cyperaceen

A. Morphologisch-anatomische Beschreibung

1. Lepidosperma pauperum Kiikenthal
(Subgen. Cladiopsis Kiikenthal, endemisch auf Neukaledonien)

a) Die Keimung und die Entwicklung des Primiirsprosses !

Der Keimungsverlauf entspricht dem bei den Cyperaceen (nach
Didrichsen) am meisten verbreiteten Typ (Abb. 24 a bis ¢). Das

! Das Untersuchungsmaterial der aus Neukaledonien herkommenden Cyperaceen
stammt zum groBten Teil aus Sammlungen, die vom Botanischen Museum der Uni-
versitit Ziirich anléBlich zweier Expeditionen angelegt wurden. Die Pflanzen wurden
gesammelt von A. U. Didniker (1924—1926), A. Guillaumin (1950/51) (Abkiir-
zung Guill), M. G. Baumann-Bodenheim (1950/51) (Abk. Baum.) und H.
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erste, der Coleoptile der Gramineen vergleichbare Blatt, das nur aus dem
Scheidenteil besteht, ist réhrenformig geschlossen; es ist hiiutig, frei von
Blattgriin und zeigt keine Andeutung eines Oberblattes (Abb. 24 b, ¢) 2.

Abbildung 24
Lepidosperma pauperum
Kiikenthal
a) Keimpflanze; s = Same, w =
Primérwurzel, ad = Adven-
tivwurzeln, e = Epicolyl, cp
= Coleoptile, 1 = Spreite des

ersten Primérblattes.

b) Ausschnitt aus der Keim-
pflanze von Abb. a, etwas von-
der Seite (stirker vergroBert,
unterer MaBstab!).

¢) Desgleichen, von hinten.
Spreite des ersten Primiir-
blattes mit Adaxialrinne.

d) Primirblatt: Ubergang von
Scheide (sch) zu Spreite (sp).
Die Scheide endet in einer
zweilappigen Ligula (/).

e) Spiiteres Primirblatt: Die
Scheide endet in einer gro-
Ben, einfachen Ligula.

f) Folgesprosse: Niederblatt mit
rudimentiirer Spreite (sp) um-
hiillt die Spreite des niichst-
jiingeren Blattes.

Das erste Primdrblatt besitzt eine nahezu zylindrische Spreite von
weniger als /> mm Durchmesser, mit einer schmalen Oberseitenrinne,
welche deutlich bis zur Spitze zieht (Abb. 25: Spreitenquerschnitt). Auch

Hirlimann (1950/51) (Abk. Hiirl.). (Herbarnummern aus Neukaledonien werden
durch die Buchstaben NC gekennzeichnet.)

Die hier beschriebenen Jungpflanzen wurden aus Samen (Hiirl. NC 926) im
Warmhaus des Botanischen Gartens Ziirich aufgezogen. Die ersten keimten 1}/2 Jahre
nach der Aussaat! Die Pflanzen besitzen ein gesundes Aussehen, wachsen jedoch
duBerst langsam.

% Bei Cyperus Eragrostis Lam. und Holoschoenus romanus Fritsch em. Becherer,
deren Keimung ebenfalls im Botanischen Garten Ziirich beobachtet wurde, tragt die
Coleoptile ein kegelformiges Spreitenrudiment. DaB am ersten Blatt dieser Monoko-
tylen bereits Organrudimente auftreten, ist eine entwicklungsgeschichtlich aufschluB3-
reiche Tatsache. Sie belegt aufs neue die Ansicht, daB die einfache Gestaltung der
Monokotylenorgane nicht organphyletisch primitiv ist, sondern daB hier, auch was
die Gestalt der ersten Keimlingsorgane (Cotyledo, Coleoptile) anbetrifft, abgeleitete
Verhiltnisse vorliegen.
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die etwa sechs weiteren, sich in !/2-Stellung folgenden Primirblitter
gleichen dem ersten, nur daf} ihre Spreiten oft eine leichte bilaterale
Abflachung zeigen und daB deren adaxiale Rinne schmaler ist. Die
gréBten Primirblattspreiten erreichen bei den untersuchten, wohl etwas
etiolierten Pflanzen Lingen von gegen 500 mm, bei einem Durchmesser
von 1 mm. Die Scheiden messen bis 50 mm Lénge.

Die Primirachse schlieBt ihre Entwicklung mit der Bildung eines
Stengels, der am Ende eine ein- bis wenigbliitige, von kurzspreitigen
Hochblittern durchsetzte Infloreszenz triagt *. Er besteht vom Boden bis
zum untersten Bliitenstandsknoten aus einem einzigen, 20 bis 40 cm
langen Internodium. Seine unterste Partie (6 bis 8 cm) ist von den
Scheiden der Primérbléitter umbhiillt. Dieser Stengel gleicht den Spreiten
der sieben basalen Laubblitter auBerordentlich; er besitzt den gleichen

Abbildung 25
Lepidosperma pauperum Kiik.

Querschnitt durch die Spreite
eines ersten Primirblattes. Ad-
axialseite (oben) mit schmaler,
von Baststrdngen  begrenzter
Oberseitenrinne

Durchmesser (zirka 1 mm) und die gleiche Oberflichenbeschaffenheit
wie diese, und auf der dem oberen Blattansatz gegeniiberliegenden Seite
verlduft eine schmale Langsrinne iiber den Stengel, welche der Ober-
seitenrinne der Blattspreiten tduschend dhnlich sieht.

Das unterste Tragblatt (Anm. S. 122!) der Infloreszenz besteht aus
einer 5 bis 12 mm langen Scheide und einer zylindrischen, mit einer
schwachen adaxialen Rinne versehenen Spreite von 5 bis 20 mm Linge.
In den jiingeren Entwicklungsstadien steht dieses Blatt genau in der
Fortsetzungsrichtung des Stengels und bildet, dhnlich wie bei den mei-
sten Junci genuini (S. 122 und 150), die scheinbare Stengelfortsetzung.
Wenn sich die Bliiten entwickelt haben, wird die Scheidenréhre aus-
geweitet und die Spreite schiefgestellt.

! Primérsprosse mit bliihenden Stengeln wurden an den lebenden Exemplaren
im Botanischen Garten Ziirich (Hiirl. 926) und an Herbarpflanzen (Hiirl. NC 926 und
Hiirl. NC 1590) beobachtet.

156



b) Die Entwicklung der Folgesprosse

Der erste Folgetrieb, der in der Achsel eines der dufleren Primaér-
blitter entspringt, beginnt mit 1 bis 3 Niederblittern, deren Spreiten auf
kurze Borsten reduziert sind (Abb. 24 f). Darauf folgen wenige voll ent-
wickelte Laubblitter. Alle besitzen annahernd zylindrische Spreiten. Sie
erreichen bei 1,5 mm basalem Durchmesser etwa 60 bis 70 cm Linge
(Hiirl., NC 1590). Der Sprof wird vom bliitentragenden Stengel abge-
schlossen, der sich wiederum von den Laubblattspreiten in Hoéhe, Dicke
und Aussehen kaum unterscheidet.

Wiihrend der erste Folgespro8 noch Laubbliitter mit wohlentwik-
kelten Spreiten bildet, tragen vom zweiten oder dritten an alle spéter
entstehenden nur noch Blattscheiden mit etwa 5 mm langen, borsten-
formigen Spreitenrudimenten. Die Stengel stellen die einzigen Assimila-
tionsorgane dieser Sprosse dar. Wenn nach einiger Zeit die Laubblitter
des Primér- und der ersten Folgesprosse absterben, ist die Pflanze fast
vollstindig auf die Assimilation durch die Stengel angewiesen. An gréfe-
ren Horsten dieser Art findet man auBer Rudimenten keine Blattspreiten
(Herbar NC: Hiirl., 305, 1365, 1366; Baum., 15 640, 14 094).

Die auf die Primirsprosse folgenden Stengel zeigen anfangs ein
gewisses Erstarkungswachstum. Sie erreichen - bei hochstens 2 mm
Durchmesser 120 cm Lénge und mehr. Sie stehen nahe beieinander und
bilden dichte Horste. Ihre Infloreszenzen tragen mehrere Bliiten.

¢) Der innere Bau der Stengel

Der nahezu drehrunde Stengel (Abb. 26 a) zeigt Réhrenbau; d. h.
eine dichter gefiigte periphere Gewebezone (Michtigkeit zirka /3 des
Radius) umschlieBt einen zentralen Raum, der mit einem groBzelligen,
interzellularenreichen Mark ausgefiillt ist. Dessen Zellen stehen mitein-
ander in der Art eines Asterenchyms in Verbindung, doch sind die Zell-
arme kurz, und das Zellumen besitzt anndhernd Kugelform. Die Mark-
zellen enthalten Luft. Nur in der basalen Meristemzone des wachsenden
Internodiums und wenig dariiber besitzen sie einen wiBrigen Inhalt.

Die Epidermis ist einschichtig. Thre Aulenwand zeigt auffallend
starke Verdickung; bei Exemplaren aus Neukaledonien ist sie zirka 8 u,
bei solchen aus dem Gewichshaus des Botanischen Gartens etwa 4 u
stark. Sie ist von einer diinnen Cuticula tiberzogen (zirka /2 u). Eine
Ausnahme machen die iiber den subepidermalen Baststringen gelegenen
Kieselkegelzellen (Abb. 28 a), deren elwas vorspringende AuBenwiinde
diinn sind. Dafiir ist deren Basalmembran stark verdickt. Die Epidermis-
zellen sind alle in der Lingsrichtung gestreckt (rechteckig, 1,5- bis
2,0mal linger als breit). Thre radialen Zellwinde sind besonders an der
Peripherie stark gewellt (Abb. 28 b).

Der Bau der Spaltéffnungen ist aus Abbildung 28 ersichtlich. Er
entspricht dem Gramineentyp (vgl. Haberlandt, S. 418—419).




Abbildung 26
Lepidosperma pauperum Kiikenthal
a) Querschnitt durch einen Stengel (Hiirl. NC 1366)
b) Querschnitt durch eine Blattspreite (Hiirl. NC 1590)
(Legende wie Abb. 7, S. 118)

1mm

Abbildung 27
Lepidosperma pauperum Kiikenthal
@) Querschnitt durch den Stengel eines Primirsprosses

b) Querschnitt durch die Spreite eines spiiteren Primir-

blattes, Adaxialseite oben
(Hirl. NC 926, kultiviert im Botanischen Garten Ziirich,
Nr. 5/51.) :
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Unter der Epidermis verlaufen in der Lingsrichtung Baststrdnge
(Abb. 26 bis 28 a). Sie stehen so nahe beisammen, daB nur eine, selten
zwei Lingsreihen von Spaltéffnungen dazwischen Platz haben. Bei den
aus Neukaledonien stammenden Stengeln (Abb. 26 a) sind sie deutlich
dichter gestellt und gréBer als bei den Exemplaren, die im Gewéchshaus
aufgezogen wurden (Abb. 27).

Zwischen und hinter den Baststriingen findet sich das Assimilations-
gewebe (Abb. 28 a). Es besteht aus schwach radial gestreckten, diinn-
- wandigen Zellen. Diese stehen dhnlich wie bei einem Asterenchym durch
kurze Zellarme miteinander in Verbindung. Das Assimilationsparenchym
ist reich an Interzellularrdumen, was sich besonders auf Lingsschnitten

Abbildung 28
Lepidosperma pauperum Kiikenthal
Bau der Epidermis des Stengels:

@) Querschnitt: Epidermis mit zwei Kieselkegel-
zellen iiber subepidermalen Baststriingen und
einer Spaltéffnung

b) Epidermis von auBen: Spalt6ffnung mit zwei
schmalen SchlieB- und zwei Nebenzellen

¢) Lingsschnitt durch eine SchlieBzelle
(punktierte Zellen: enthalten Blattgriin)

zeigt. Es gleicht in allen Teilen sehr demjenigen von Juncus effusus
(Abb. 9 und 10, S. 119).

In eine Schicht griinen Parenchyms eingebettet liegt etwas tiefer
ein Ring verschiedengrofler Leitbiindel. Sie sind von einer Scheide farb-
loser Zellen umbhiillt und durch starke Bastsicheln mechanisch verstirkt.

: Zwischen den assimilierenden Zellen finden sich zahlreiche Zellen
mit braunem Inhalt (Gerbstoffe).

-

d) Die Anatomie der Bliitter

Die zylindrischen, meist etwas bilateral abgeflachten Spreiten
(Abb. 26 b, 27 b) sind in qualitativer Hinsicht gleich gebaut wie die
Stengel. Alle Bauelemente sind jedoch auffallend schwicher ausgebildet.
An Herbarexemplaren sind die Blitter in sich zusammengefallen, wiih-
rend die Stengel beim Trocknen ihre Form beibehalten haben. Die Leit-
biindeldichte ist geringer und die Zahl der Bastzellen kleiner. Besonders
ins Gewicht fillt die Stirke der Zellwandungen: Die EpidermisauBen-
wand ist nur /3 so dick wie diejenige des Stengels; die Bastzellen be-
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sitzen ein deutliches Lumen, und auch Mark- und Parenchymzellen sind
weniger stark. ‘

Wenn auch diese quantitativen Unterschiede im Bau von Stengel
und Blattspreite stets deutlich sind, muB8 doch betont werden, wie auf-
fallend groB8 die Ubereinstimmung in der #uBeren Erscheinung und der
Gewebeanordnung dieser beiden Organe ist. Besonders die ersten Stengel
der Jungpflanzen sind von den Bléttern erst bei genauem Hinsehen
unterscheidbar.

e) Morphologisch-anatomischer Vergleich mit den Junci genuini

Die Cyperacee Lepidosperma pauperum hat mit dieser Gruppe von
Juncaceen die Gestalt der Assimilationsorgane gemeinsam. Stengel und
Blitter sind binsenférmig, d.h. es sind kreiszylindrische, vertikal-
stehende, rohrenformige Organe mit weitem, sternzellhaltigem, luft-
fithrendem Markraum. Die Anordnung und Ausbildung der Gewebe ist
bei beiden weitgehend gleich.

Bei den Junci genuini und auch bei L. pauperum sind die Blatt-
spreiten den Stengeln sehr #dhnlich. Diese Ubereinstimmung wird be-
kanntlich bei den Juncaceen im Laufe der Jugendentwicklung allmih-
lich erreicht; die ersten Primérblitter sind noch dorsoventral-flach.
Genau dasselbe liegt bei L. pauperum vor, indem auch deren Primér-
blattspreiten eine deutliche, von zwei subepidermalen Baststriingen be-
grenzte adaxiale Rinne besitzen (vgl. Abb. 25 mit Abb. 2, S. 113!). Die
vollstindig radidre Ausbildung stellt sich ebenfalls erst bei den spiter
entstehenden Laubblattspreiten ein.

Eine Besonderheit der beschriebenen Cyperacee ist darin zu er-
blicken, da8 die Rundspreiten — im Gegensatz zu den Juncaceen — nur
“ voriibergehend im Laufe der Jugendentwicklung ausgebildet werden,
bei der ausgewachsenen Pflanze aber auf kurze Borsten reduziert sind.

2. Lepidosperma perteres C. B. Clarke
(Neben L. pauperum die einzige Art des auf Neukaledonien
endemischen Subgen. Cladiopsis Kiikenthal)

Die genannte Ziircher Expedition nach Neukaledonien (1950—1951)
hat auch von dieser Art reiches Herbarmaterial gesammelt. Die Pflanzen
stimmen in den wesentlichen Punkten mit der Diagnose Clarkes
tiberein; sie sind voneinander immerhin so verschieden, daB eine Auf-
teilung in Unterarten oder Varietiten angebracht erscheint. Das muB
einer spiteren systemalischen Arbeit vorbehalten bleiben. Von wenigen
Nummern mit andern Abweichungen abgesehen, sind im Herbar zwei
Typen vertreten: ein diinnstengliger (Stengeldurchmesser 1,5 bis 2 mm)
und ein dickstengliger (4 mm). Der erstere liegt in guter Vollstindigkeit
(14 Herbarnummern) vor und bildet, wo nichts anderes erwihnt wird,
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das Objekt der folgenden Beschreibung. Zu ihm gehéren auch die im
Gewachshaus aus Samen gezogenen Jungpflanzen.

a) Die Keimung und die Entwicklung des Primiirsprosses

Der Verlauf der Keimung ist derselbe wie bei L. pauperum (S.154).
Der spreitenlosen Coleoptile folgen mehrere Primirblitter in !/2-Stel-
lung. An einem Primérsprof wurden folgende Lingen gemessen:
1. Blatt: Scheide 5 mm, Spreite 77 mm; 2. Blatt: 10 mm/142 mm; 3. Blatt:
16 mm/196 mm; 4. Blatt: 22 mm/190 mm; 5. Blatt: 26 mm/259 mm;
6. Blatt: 31 mm/254 mm; 7. Blatt: noch nicht fertig entwickelt; seine
Spreite ragt 42 mm aus der Scheide des sechsten. Uber dem Ansatz die-
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Abbildung 29
Lepidosperma perteres C. B. Clarke
Querschnitte durch die Spréite a: eines ersten, b: eines spiteren
' Primérblattes

ses Blattes streckt sich die Achse zu einem langen Schaft, der an seinem
Ende in das kurzspreitige Tragblatt des Bliitenstandes ausliuft. Fertile
Bliiten trigt die Primérachse in der Regel noch keine '.

Mit zunehmender GroBe der aufeinanderfolgenden Primirblitter
nimmt auch die Querschnittsfliiche zu. Bemerkenswert ist aber vor allem
die Wandlung, welche die Spreitenform dabei erfihrt. Das erste Primér-
blatt (Abb. 29 a) besitzt eine nahezu drehrunde Spreite von zirka /3 mm
Durchmesser mit einer Adaxialrinne. Die folgenden erfahren demgegen-
iiber eine von Blatt zu Blatt zunehmende seitliche Abflachung, die zu
eigentlicher Schwertform fiithrt (Abb.29 b und 30 a). Diese Spreiten
haben einen transversalen Durchmesser von !/2 bis 1 mm und einen
adaxial-abaxialen von 2 bis 3 mm. Die bei den Spreiten der ersten zwei

! Das Wachstum ist duferst langsam: Diese Primiirsprosse brauchten im Warm-
haus des Botanischen Gartens mehr als zwei Jahre, bis sie fertig entwickelt waren!

1 = ' , 161




bis drei Blitter noch sichtbare adaxiale Rinne (Abb. 29 a und b) fehlt

den folgenden; an ihrer Stelle findet sich eine konvexe, stumpfe Kante
(Abb. 30 a).

b) Die ersten Folgesprosse

Sie sind den PriméirSprosSen sehr ahnlich, indem auch sie eine An-
zahl Laubblitter mit wohlentwickelten Spreiten und am Ende einen

Abbildung 30
Lepidosperma perteres C.B. Clarke
Querschnitte:

a) durch eine griéBere Blattspreite einer Jungpflanze. Adaxialseite oben;

b) durch einen Stengel einer ilteren, blattspreitenlosen Pflanze (Hiirl.
NC 837);

¢) durch einen Stengel einer ilteren, blatispreitenlosen Pflanze (Guill. u.
Baum, NC 12 368, «dickstenglige Form»)

Infloreszenzschaft ausbilden. An ihrer Basis aber sind die auf das Vor-
blatt folgenden ersten drei Bléitter auf Niederblattscheiden reduziert,
deren Spreiten rudimentir sind (z. B. am ersten FolgesproB der oben
beschriebenen Pflanze: 1. Blatt: Scheide 6 mm, Spreite 1,5 mm; 2. Blatt:
12 mm/2,5 mm; 3. Blatt: 28 mm/9 mm; dagegen 4. Blatt: Spreite noch.
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nicht fertig entwickelt, linger als 150 mm). Simtliche Blattspreiten sind
schwertférmig, d.h. seitlich abgeplattet, und besitzen keine adaxiale
Rinne. Auch die Stengel sind zweischneidig.

Anders als bei L. pauperum, wo die laubblatttragende Jugendform
nur auf die allerersten Sprosse beschrankt bleibt, bildet die hier betrach-
tete Art eine groBere Zahl solcher mit Laubblittern versehener Sprosse
(Guill. u. Baum. NC 10 699, 10 700, 11 411; Hiirl. NC 240, 1734). Gleich-
wohl stellen auch diese nur ein voriibergehendes Stadium dar, das vom
~endgiiltigen, blattspreitenlosen abgelost wird.

¢) Die spiiteren Folgesprosse

Sie tragen am Grunde wenige schwarzbraune Blattscheiden mit
kurzen Spreitenrudimenten. Die schaftartigen Stengel endigen in einer
Infloreszenz. Sie sind drehrund, im Gegensatz zu denjenigen der be-
laubten Sprosse, welche, den Blattspreiten fhnlich, stark seitlich zu-
sammengedriickt und zweischneidig sind. Ihr Durchmesser betriagt bei-
spielsweise bei Guill. u. Baum. NC 11 547 2,40 mm (trocken 2,0 mm)
bei einer Linge von 40 bis 70 cm; die viel langeren Stengel (150 ecm) von
Hiirl. NC 837 (Abb. 41) dagegen sind nur 1,45 mm (trocken 1,2 mm)
dick.

Von der dickstengligen Form liegen die Herbarnummern Guill. u.
Baum. NC 12 368, Baum. 14 364 und Hiirl. 1503 vor. Die Stengelschifte
sind bei 3,5 bis 5 mm Durchmesser (trocken) (Querschnitt Abb. 30 c)
120 bis 150 cm hoch. Thre Basis wird von Blittern umbhiillt: 1. Blatt:
Scheide 24 mm, Spreite 0 mm; 2. Blatt: 30 mm/3 mm; 3. Blatt: 56 mm/
7mm; 4. Blatt: 117 mm/37 mm. Das beim vierten Blatt noch recht lange,
schwertférmige Spreitenrudiment deutet darauf hin, daB auch bei dieser
Form in den jiingeren Stadien — welche im Untersuchungsmaterial
fehlen — noch Blitter mit wohlentwickelten, schwertformigen Spreiten
zu finden wiren, wie es bei der diinnstengligen Form der Fall ist.

d) Anatomie der Stengel

Anordnung und Bau der Gewebe sind gleich wie bei den Stengeln
von L. pauperum (S. 156 bis 159). Unterschiede gegeniiber dieser Art
bestehen in quantitativer Hinsicht, indem die hier beschriebenen Stengel
einen noch kriftigeren Bau zeigen als dort: Die periphere Zone festen
Gewebes ist in der Regel dicker. Die subepidermalen Bastrippen stehen
etwas enger und sind wenig schmiéler (Abb. 30 b und c).

Die Epidermiszellen sind — abgesehen von den in zwei bis drei
Langsreihen iiber den Bastrippen gelegenen Kieselkegelzellen — mit

starker verdickten AuBenwinden versehen (9 u bei Guill. u. Baum
11408, 11 @ bei Guill. u. Baum. 11 547 und Hiirl. 837). Dementspre-
chend ist das Zellumen klein (radialer Durchmesser bei Guill. u. Baum.
11 408 5 bis 6 u, bei den andern 4,5 und 3.5 w!). Die Cuticula ist 0,5 bis
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1 dick. Auch die Radialwinde sind betrichtlich stirker als bei
L. pauperum; sie messen im peripheren Teil 3 bis 4 u.

Die Kieselkegelzellen der Epidermis und die Spaltéffnungen zeigen
keine wesentlichen Unterschiede zur vorhergehenden Art.

Das Assimilationsgewebe besteht ebenfalls aus wenig radial ge-
streckten Zellen, welche im Tangentialschnitt kreisférmig erscheinen.
Die Atemhohlen stellen sich in solchen Schnitten als rhombische, gerau-
mige Gewebeliicken dar. Weitere Luftspalten zwischen den Palisaden-
zellen sind gut sichtbar. :

Das lufthaltige Mark aus kugeligen, groBen Zellen erscheint im
Lingsschnitt septiert. Infolge der Zusammenziehung beim Eintrocknen
bilden sich pro Millimeter Stengellinge etwa drei bis sechs solcher
Markzellscheibchen.

Die verschiedenen untersuchten Exemplare, inbegriffen solche der
«dickstengligen Form», entsprechen einander in ihrem Aufbau weit-
gehend. Die betrichtlichen Unterschiede in der GroBe sind aus dem
Vergleich der Abbildungen 30 b und 30 c ersichtlich.

e) Der anatomische Bau der Laubblatispreiten

Die Primdrblitter (Abb. 29 a, b) gleichen denjenigen von L. pau-
perum (Abb. 25). Auch hier ist eine von zwei Baststringen umrahmte,
eingesenkte, leiibiindelfreie adaxiale Zone ausgebildet, welche bei den
spéteren Blittern verschwindet. — Diese weichen von jenen der vor-
genannten Art im wesentlichen nur durch ihre bilaterale Abflachung
der Spreiten ab.

Abgesehen von der Querschnittform stimmt der anatomische Auf-
bau mit demjenigen in den Stengeln iiberein, mit der Einschrinkung,
daB wiederum alle mechanisch wirksamen Einrichtungen etwas schwi-
cher ausgebildet sind. Am wenigsten betrifft das noch die Epidermis-
auBenwand, welche bei Exemplaren aus Neukaledonien 8 bis 10 u Dicke
erreicht. Stirker sind die Unterschiede in der Zahl der Leitbiindel und
der GroBe der Bastverstarkungen.

Die Gewiichshausexemplare (Bot. Garten Ziirich Nr. 6/51) sind in
jeder Hinsicht deutlich schwicher gebaut. Am auffilligsten ist bei ihnen
das Fehlen von Gerbstoffzellen. Solche sind in den neukaledonischen
Exemplaren in Stengeln und Blittern im Assimilationsgewebe und un-
mittelbar dahinter sehr zahlreich.

3. Lepidosperma chinense Nees
(Subgen. Eu-Lepidosperma Kiickenthal)

Diese in Siidchina und Indochina verbreitete Art ist in den Grund-
ziigen gleich gebaut wie die oben beschriebenen Arten dieser Gattung:
Wenige zweizeilig angeordnete Laubblitter umschliefen mit ihren Schei-
den die Basis eines 50 bis 90 cm hohen Schaftes, der iiber einem kleinen
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Tragblatt in einer Infloreszenz endigt. Ihre 3 bis 8 cm langen Blattschei-
den sind auf der Adaxialseite durch eine Ligula von den 25 bis 60 cm
langen, spieBférmigen Blattspreiten abgegrenzt. Auf diesen begleiten
zwel links und rechts von der Ligula entspringende, scharfe Kanten
eine adaxiale Rinne, welche nach oben zu rasch seichter wird. Indem
auch die Kanten sich runden und verschwinden, ist wenige Zentimeter
itber der Ligula nichts mehr von der genannten Struktur zu sehen.
Diese rinnenférmig eingesenkte Gewebepartie ist anatomisch gleich ge-
baut wie das iibrige Blattspreitengewebe, indem sie mit Leitbiindeln
und subepidermalen Bastrippen ausgestattet ist.

Abbildung 31
Lepidosperma chinense Nees
a) Querschnitt durch eine Blattspreite. Adaxialseite oben. (Herb. Lingnan Univ.
Nr. 16 503); '
b) Querschnitt durch einen sehr kriaftigen Stengel (Herb. Lingnan Univ.,
© Nr. 21 191)

Der anatomische Aufbau von Blittern und Stengeln ist der gleiche
wie bei L. pauperum und L. perteres. So besteht beispielsweise auch das
Mark aus dhnlich groBen, kugeligen, diinnwandigen Zellen. Die Blatt-
spreiten stellen wie die Stengel weitlumige Roéhren dar (Querschnitte
Abb. 31a und 31b). Trotz der geringen Wandstirke sind diese Organe
recht robust. Die Anniherung der Blattspreiten an die Stengel ist auf-
fallend. Die letzteren sind zwar deutlich stirker, doch kommt der Unter-
schied beim Vergleich der beiden Abbildungen mehr zur Geltung, als
er wirklich ist, indem Abbildung 31b den Querschnitt durch einen be-
sonders kriiftigen Stengel darstellt. Gewohnlich sind diese nur wenig
dicker als die Blattspreiten.
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Eine Riickbildung der Blattspreiten, wie sie bei den Arten des Sub-
genus Cladiopsis im Lauf der Individualentwicklung eintritt, ist an
keiner der acht Herbarnummern des Ziircher Botanischen Museums zu
beobachten. ; :

Mit ihren vertikalstehenden, 2 bis 3 mm dicken, grundstindigen,
zylindrischen Assimilationsorganen ist L. chinense wohl diejenige Lepi-
dosperma-Art, welche die gréBte Habitusihnlichkeit mit den Junci
genuini aufweist. |

4. Lepidosperma, weitere Arten und Ubersicht

a) Charakteristische Merkmale der Vegetationsorgane

G. Kiikenthal (1941) stellt fest, dal die Gattung Lepidosperma
eine der «<einheitlichsten und natiirlichsten der ganzen Familie» dar-
stelle. Nicht nur im Bliitenbereich, sondern auch beziiglich der Vegeta-
tionsorgane besteht gute Ubereinstimmung in Bauplan und Anatomie.

Im folgenden sollen wenige, der ganzen Gattung eigene Merkmale
des morphologischen Aufbaues herausgegriffen werden, diejenigen nim-
lich, welche unseres Erachtens Grundlage und Vorbedingung fiir die
Herausbildung einer «binsenartigen» Erscheinungsform darstellen.

Alle Arten sind horstbildende, perennierende Kriuter, deren simt-
liche Laubblitter grundstdndig sind. Die infloreszenztragenden Stengel
bestehen bis zum meist kleinen untersten Tragblatt des Bliitenstandes
aus einem einzigen, langen Internodium (Schaft!). Sie sind drehrund
(L. pauperum Kiikenthal, L. perteres C. B. Clarke z. T., L. chinense
Nees, L. flexuosum R. Br., L. carphoides F.v. M., L. Forsythii A. A. Ha-
milton u. a.), vierkantig (L. australe) oder zweikantig bis flichenhaft
zweischneidig (Sekt. Ancipita Kiikenthal, L. perteres C. B. Clarke, Ju-
‘gendform). Sie fiihren stets reichlich Blattgriin.

Die in der Gattung verbreitete Tendenz zur Verkiimmerung der
Blattspreiten im Lauf der Ontogenese hat zur Folge, daB die Stengel an
alteren Pflanzen verschiedener Arten die hauptsichlichen (L. flexuosum
R. Br., L. Neesii Kth., L. carphoides F.v.M., L. australe Hook. f.), oft
die alleinigen Assimilationsorgane sind (L. pauperum Kiikenthal, L. per-
teres C. B. Clarke und L. Forsythii A. A. Hamilton). '

Die Laubblitter sind in Scheide und Spreite gegliedert. Die Grenz-
stelle der beiden Abschnitte wird auf der Adaxialseite oft durch eine
deutliche Ligula markiert. Die Blattspreite ist in ihrer Form und Aus-
bildung sehr mannigfaltig: kreisformigen Querschnitt besitzen u. a. die
Spreiten von L. pauperum, L. chinense, L. flexuosum R. Br. und L. car-
rhoides V. v. M. Unegefihr kreisformig bis rhombisch-vierkantig ist der
Schnitt durch die Spreite von L. australe Hook. f. Bei L. Neesii Kth.
(J. H. Camfield 8.2.1903) ist dieses Organ drehrund; an dessen Adaxial-
seite zieht jedoch eine scharf umgrenzte, eingesenkte. Oberseitenrinne
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bis zur Blattspitze. Samtliche Vertreter der Sekt. Ancipita besitzen
bilateral abgeflachte, schwertformige Spreiten (beschrieben und abge-
bildet bei Chermezon, 1928 und 1929). Auch- Arten anderer Gruppen
zeigen solche Spreitenform (L. lineare R. Br., L. tortuosum F.v.M.,
L. perteres C. B. Clarke u. a.), und selbst bei allen rundbliitirigen Arten
ist die Tendenz zu seitlicher Abflachung zu beobachten (L. pauperum,
S. 158, und L. chinense, Abb. 31a). Eine sonderbare Abwandlung der
Schwertform stellt die vierkantige Spreite von L. quadrangulata A. A.
Hamilton (J. L. Boorman, 11.1915, Australien) dar.

Die Unterschiede zwischen den verschiedenen Blattbildungen sind
bauplanmiBig nicht so grof, wie es den Anschein hat. Allen Blittern der
Gattung ist gemeinsam, daB die bei den Cyperaceen sonst iibliche Dif-
ferenzierung der Spreite in adaxiale Ober- und abaxiale Unterseite kaum
zu erkennen ist. Sowohl bei den Rundblittern von L. chinense und
L. pauperum als auch den Schwertbliattern der Ancipita ist die ganze
Oberfliche des Organs ringsum gleich ausgebildet; mit andern Worten,
es sind sogenannte unifaziale Organe. Dieser Begriff umfaft die Vielfalt
der Spreitenbildungen in der Gattung Lepidosperma recht gut.

Indessen sind auch die Beziehungen zur dorsoventralen (bifazialen)
Spreitenform vorhanden und fehlen kaum bei einer Art. Es sei an die
Primérblitter von L. pauperum (Abb. 25) und L. perteres (Abb. 29 a
und b) erinnert, ferner an die Oberseitenrinne der Blattspreiten von
L. Neesii Kth. Auch bei allen andern untersuchten rundbléttrigen Arten
ist iiber der Ligula eine rinnenformige Einsenkung in der Spreite zu
sehen, welche aber wenige Zentimeter distal undeutlich wird, sich aus-
rundet und sich nicht mehr von der iibrigen Blattfliiche unterscheidet.
Bei den schwertblittrigen Arten, wo die sog. Bauchkante der Achse
zugekehrt ist, ist in der Partie unmittelbar tiber der Ligula die Kante
doppelt und schlieBt eine kurze adaxiale Rinne ein, die dann durch
einseitiges Einlaufen in einer Seitenflache verschwindet (L. perplanum
Guillaumin, Baum. NC 13 496; L. concavum R. Br. u. a.).

Diese konstant vorkommenden, wenn auch meist kiimmerlichen
Anzeichen einer Differenzierung in Blattober- und -unterseite stellen die
Verbindung zwischen den unifazialen Spreitenformen von Lepidosperma
mit den dorsoventral-bifazialen der meisten andern Cyperaceen her. Die
Erfahrung, daB in der Stammesgeschichte Rudimente ein vergangenes
Stadium, nicht eine zukiinftige Entwicklung anzeigen (vgl. Buxbaum,
S. 43), 1aBt hier tiberdies vermuten, daB die Unifazialitit der Spreiten
sich organphyletisch von bifazialen Formen ableitet. Das wird fiir
L. pauperum und L. perteres nahezu zur Gewiflheit, wenn man ihre
Ontogenese betrachtet: Die Spreiten der Primérblitter sind bifazial; die
Unifazialitit stellt sich erst im Laufe der Blattfolge allméahlich ein.

Eine Eigenheit sozusagen aller Lepidosperma-Arten, auf die beson-
ders hingewiesen werden muB, ist die Anndherung zwischen Stengeln
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und Blattspreiten in Habitus und Anatomie (vgl. Kiikenthal, 1941):
Sind die infloreszenztragenden Schifte rund, so sind es auch die Blatt-
spreiten (L. pauperum; L. carphoides, L. chinense); sind die Blitter
schwertformig, so sind die Stengel zweischneidig flach (Sekt. Ancipita,
Intermedia u. a.). Rinnen, welche den Stengel auszeichnen, finden sich
auch an den Blattern (L. pauperum, L. flexuosum, L. angustatum R. Br.).
L. perteres zeigt (wie schon auf S.163 erwihnt) zwei Stengelformen: Die
Jungpflanzen mit schwertférmigen Laubblittern bilden zweischneidige,
flache, die spiteren, laubblattlosen Sprosse drehrunde Stengel! — Soweit
die Objekte daraufhin untersucht sind, kann auch eine weitgehende
anatomische Annaherung zwischen Stengel und Blattspreite festgestellt
werden. Unterschiede bestehen darin, daB die Stengel stets etwas dicker,
bei den schweriférmigen Arten weniger abgeflacht sind. Die Zahl und
Starke der Leitbiindel und mechanischen Gewebestringe ist im Stengel
grofler.
b) Die Erscheinungsformen

Die Gattung Lepidosperma ist zwar bauplanmiBig einheitlich: das
Habitusbild ihrer Arten ist gleichwohl recht mannigfaltig. Die drei auf-
fallendsten Typen sind diejenigen mit binsenférmigen (I.. chinense,
L. pauperum u. a.), die mit schwertférmigen (Sekt. Ancipita u.a.) und
diejenigen mit borstenférmigen Assimilationsorganen (L. flexuosum,
L. carphoides, L. Neesii u. a.). ,

Die oben dargestellten Gattungselgenschaften (basalstehende, um
einen griinen, schaftartigen Stengel gruppierte Blitter mit mehr oder
weniger unifazialen, den Stengeln in Habitus und Anatomie angegliche-
nen Spreiten), die als Voraussetzung fiir die Entwicklung einer Binsen-
 form in dieser Gattung gelten diirfen, lassen also die Herausbildung
ganz verschiedener Wuchsformen zu, von denen eine die Binsenform ist.

5. Cladium articulatum R. Br.

Diese in Australien, Neuseeland, Neukaledonien und auf den Neu-
hebriden vorkommende Art ist ein perennierendes Kraut von 1 bis 2 m
Hohe. Aus einem Rhizom entspringen infloreszenztragende Stengel von
3 bis 8 mm Durchmesser, welche, abgesehen von den Tragbliittern des
Bliitenstandes, nur an ihrer Basis Blétter tragen: Auf wenige, fast sprei-
tenlose Niederblitter folgen ein bis zwei Laubblitter.

Die Lingenmafle der Teile eines Sprosses sind belsplelswelse folgende (J. H. Cam-
field, Botany Bay, NSW, Australien, 10.1898):

1. Niederblatt: Scheide 15 mm, Spreite 0,0 mm
2. Niederblatt: Scheide 63 mm, Spreite 0,5 mm
3. Niederblatt: Scheide 131 mm, Spreite 1 mm
Laubblatt: Scheide 77 mm, Spreite 928 mm
Stengel: 1. Internodium iiber dem Laubblatt 460 mm
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1. Tragblatt: Scheide 72 mm, Spreite: wenige cm (abgebrochen)
Stengel: 2. Internodium iiber dem Laubblatt 210 mm
Stengel: 3. Internodium iiber dem Laubblatt 85 mm
Restliche Linge der Infloreszenz 140 mm
Gesamtléinge des Sprosses 895 mm

Die Laubbldtter bestehen aus einer langen, dem nichstinneren Organ
eng anliegenden Scheide und einer kreiszylindrischen, am Ende in eine
schlanke Spitze auslaufenden Spreite. Wie bei Juncus acutus und J. ma-
ritimus (vgl. S.133) beginnt die Abaxialseite der Scheide schon weit
unten Spreitenstruktur anzunehmen, wihrend sich die adaxiale Schei-
denrinne gegen oben nur langsam verschmilert, um schlieBlich durch
mediane Vereinigung der Scheidenrinder ihr Ende zu finden. Eine

Abbildung 32
Cladium articulatum R. Br.
Querschnitt durch die. mittlere

Partie einer Blattspreite
(J. H. Camfield, 10.1898, Botany
Bay, NSW, Austral.)

1mm

- Ligula ist nicht festzustellen, Oberhalb dieser Stelle ist die Spreite dreh-
rund; bei Herbarexemplaren kann man gelegentlich eine kurze, adaxiale,
rinnenférmige Einsenkung beobachten.

Der anatomische Aufbau der Blattspreiten stimmt im wesentlichen
mit dem der untersuchten rundspreitigen Lepidosperma-Arten iiberein.
Ein Unterschied besteht darin, daB bei dieser und allen andern Arten
der Gattung Cladium, die hier untersucht worden sind, einzelne groBere
Leitbiindel durch subepidermale Baststriinge direkt mit der Epidermis
verbunden sind, was bei keiner Lepidosperma-Art beobachtet werden
konnte. :

Die zylindrischen Blattspreiten, die wie bei den heschriebenen‘
Juncus- und Lepidosperma-Arten Rohrenbau zeigen, sind im Verhiltnis
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zu ihrer GroBe (2,5 bis 6 mm Durchmesser bei iiber 1 m Linge) auf-
fallend diinnwandig. Im Fall von Abbildung 32 nimmt die lufterfiillte
zentrale Markhohle allein zirka 79 %o des Organvolumens ein. Diese
Blitter wiirden wohl kaum ihr eigenes Gewicht tragen konnen, wiren
nicht zuséitzliche mechanische Verstirkungen in Form von Querscheide-
wiinden (Diaphragmen) vorhanden, welche das Marklumen der Blitter
in Abstanden von 6 bis 20 mm durchsetzen.

Im Laubblatt des oben ausgemessenen Sprosses wurden die ver- .
schiedenen Gewebe im Detail untersucht:

Epidermis: Die gewohnlichen Epidermiszellen (Langzellen nach
Pfeiffer) sind 12 bis 15 u tief, davon ihre AuBlenwénde 7 bis 8 u
(inbegriffen die sehr diinne Cuticula); die gewellten radialen Zellwan-
dungen sind auBen 2,5 bis 3 « dick. Von der Fliche betrachtet, sind die
Zellen quadratisch bis rechteckig (dreimal langer als breit). Kieselkegel-
zellen iiber subepidermalem Bast sind nur spirlich vorhanden; die nor-
malen Langzellen mit verdickter AuBenwand wiegen auch hier vor. Die
Spaltéffnungen (Linge des Zellkomplexes zirka 30 u, Breite zirka 19 u)
sind wie bei Lepidosperma perteres und pauperum nach dem Gra-
mineen-Typ gebaut (vgl. S. 159). Ihre und die Anordnung der iibrigen
Iipidermiszellen stimmt fast vollig mit derjenigen von Lepidospermua
pauperum iiberein.

Die subepidermalen Baststringe sind recht schwach (12 bis 20 u
breit, zirka 15 u tief).

Das Assimilationsgewebe stellt eine 35 bis 50 u tiefe Zone dar. So-
weit an den geschrumpften, aus Herbarmaterial gewonnenen Priipara-
ten festzustellen ist, besteht es aus radial gestreckten, etwas breiteren
als hohen Zellen von rund 10 x mittlerem Durchmesser. Zwischen den
Zellen befinden sich reichlich Luftspalten; die Zellabstinde sind in ver-
tikaler Richtung (im Lings- und Tangentialschnitt zu sehen) groBer als
in horizontaler (Querschnitt), was wohl gleich wie bei Juncus (S. 120)
auf das starke Lingenstreckungswachstum dieses Organs zuriickzufiih-
ren ist. Das Assimilationsgewebe ist besonders in den tieferen Schichten
mit vielen Gerbstoffzellen durchsetzt (600 bis 700 pro mm?® Blattober-
fliche; Durchmesser zirka 20 u).

Die Leitbiindel bilden, eingebettet in ein Parenchym aus groBlen,
wenig langsgestreckten Zellen, einen Ring innerhalb der Assimilations-
zone. Sie stehen in einer Reihe in Abstinden von 110 bis 200 # und
besitzen radiale Durchmesser von gegen 90 u. Ihre mechanische Ver-
stirkung ist schwach. Sie besteht aus einem aus grofflumigen Bastzellen
gebildeten Ring, der auf den Seiten ein-, gegen auflen zwei-, gegen innen
dreireihig ist. Die aulen an diese Bastfasern angrenzenden Zellen ent-
halten gré8tenteils Kieselkegel, und zwar oft statt eines einzigen, groBen
‘eine oder zwei Gruppen kleinerer Kegel.
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Innen schlieBt sich der zentrale Markraum an, dessen sehr lockeres
Gewebe geschrumpft ist und in Form einzelner Fetzen an der Wand
hingt.

Die Diaphragmen sind zihe Gewebescheibchen, welche den Mark-
raum senkrecht zur Blattlingsachse durchsetzen und so das Organ aus-
steifen. An Herbarpflanzen treten sie als duBerlich vorspringende Ringe
in Erscheinung (Artname: <articulatum»!). Sie bestehen aus verflochte-
nen Leitelementen, begleitet von Bastfasern, Kieselkegelzellen und klein-
zelligem Asterenchym. Sie sind siebartig durchbrochen und an diesen
Stellen durchlissig fiir Luft. :

Anatomie eines infloreszenztragenden Stengels: (St. Johns Lake,
Auckland, Neuseeland, leg. W. Petrie) : Querschnitt kreisférmig; Durch-
messer 4,0 mm. Die «Réhrenwandung» ist absclut und relativ viel stér-
ker als beim Blatt; sie ist ndmlich 430 bis 500 x dick. Dementspre-
chend nimmt der zentrale, lufterfiillte Markraum nur 57 %o des Organ-
volumens ein (beim Blatt 79 %o). Die aussteifenden Diaphragmen dage-
gen sind weniger zahlreich und stehen in Abstinden von 25 bis 40 mm
(gegeniiber 6 bis 20 mm beim Blatt). '

Epidermis: Die Langzellen sind 15 u tief; davon fallen auf die
AuBenwand mit der diinnen Cuticula 10 bis 12 ux; das Lumen ist also
nur 3 bis 5 u tief. Die Zellen sind 11 bis 15 u breit und 15 bis 65 « lang.
Die wellig verbogenen radialen Zellwinde sind auBen 5 u dick. — In
den Stengeln ist im Unterschied zu den Blittern noch eine neue Zell-
sorte zu finden: Linge zirka 38 u, Breite = 25 u, Tiefe 27 u, radiale
Wanddicke 9 bis 10 u. Diese duBerst dickwandigen Zellen liegen in Ab-
standen von 0,3 mm iiber subepidermalem Bast. Sie ragen iiber die Epi-
dermisoberfliche hinaus. :

Die subepidermalen Bastrippen messen auf dem Querschnitt zirka
o0mal 50 u«, sind also rund zehnmal stirker als im oben beschriebenen
Blatt.

Die Zone des Assimilationsgewebes scheint diinner zu sein als im
Blatt; sie ist in den Herbarpflanzen auf eine Schicht von 20 u Dicke
- geschrumpft. Dagegen ist die Leitbiindelzone 300 bis 400 u tief. Zwei
Reihen von GefiBbiindeln liegen in farblosem Parenchym groSer, etwas
langsgestreckter Zellen (20 bis 60 u Durchmesser), deren Wandungen
1 bis 1,5 « dick sind. Die Bastverstarkungen der Leitbiindel sind méchtig
entwickelt (z. B. Leitbiindel radial 142 x, dazu Bastsicheln iiber Leptom
73 u, iiber Hadrom 55 u!).

Von der genannten Parenchymschicht ist das viel zartere Mark-
gewebe deutlich getrennt. Es ist nur noch in einzelnen Fetzen vorhanden.

Im Vergleich zur Blattspreite ist also der Stengel bedeutend kréfti-
ger gebaut, was seiner Funktion als Triger der Infloreszenz entspricht.
Hinsichtlich der Gewebeanordnung dagegen stimmen Stengel und Blatt-
spreite miteinander iiberein.
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In Habitus und Aufbau gleicht Cladium articulatum in auffallen-
dem MaBe Juncus-Arten aus den Sektionen subnodulosi und septati
(vgl. S. 134 bis 138). Die Ubereinstimmung besteht, abgesehen von
der Rundform und der Stellung‘ der Blatter, vor allem in der gleichen
Art mechanischer Verstirkung (diinnwandiger Rohre, ausgesteift
durch Diaphragmen). Cl. articulatum steht zu den beschriebenen Lepi-
dosperma-Arten in analogem Gegensatz wie die oben genannten Juncus-
Sektionen zu den Junci genuini: Diese, wie Lepidosperma, erreichen die
Festigkeit ihrer Assimilationsorgane durch Versteifung der Wiénde,
nicht durch Diaphragmen.

Jugendformen von Cl. articulatum sind leider unbekannt. Wir wis-
sen gar nichts iiber einen Formwandel im Laufe der Ontogenese. Eine
Reduktion der Laubblitter, wie sie bei Lepidosperma pauperum und
L. perteres zu sehen ist, findet wahrscheinlich nicht statt, denn alle
untersuchten Herbarpflanzen besitzen wohlentwickelte Laubbliitter.

6. Cladium rubiginosum (Solander) Domin

Diese von Neuseeland, Australien, Neukaledonien, Neuguinea bis
Japan verbreitete Art ist ein perennierendes Kraut von 30 bis 120 cm
Hohe *. Ein aus dem Rhizom entspringender, robuster Luftsprof (Hiirl.
NC 1915), der fiir die Art typisch ist, zeigt folgenden morphologischen

Aufbau:

Abgestorbene Niederblattscheiden umbhiillen die Basis von vier
distich stehenden Laubbléittern von 25 bis 33 cm Scheiden- und zirka
1 m Spreitenléinge. Aus ihrer Mitte erhebt sich der Stengel von 120 cm
Linge und zirka 3 mm Durchmesser. Er trigt etwa in der Mitte ein
kurzspreitiges Blatt und endet in einer langen, lockeren Infloreszenz.

Die Blattscheiden sind unten geschlossen. Sie laufen wie bei CL
articulatum oder Juncus maritimus in eine lange, sehr schmale Rinne
aus. An ihrem distalen Ende finden sich ebenfalls weder Scheidenshr-
chen noch eine Ligula.

Die Blattspreiten sind unifazial. Thre Querschnittsform ist meist
oval, wobei der transversale Durchmesser kleiner ist als der adaxial-
abaxiale (Abb. 33). Oft kommen auch nahezu kreisrunde oder schief-
abgeplattete Spreiten vor.

Die duBlere Form, die vertikale Stellung und die groBtenteils basale
Insertion der Laubbléitter verleihen Cl. rubiginosum Binsenhabitus. Diese
Art gleicht somit duBerlich CL articulatum.

! Die Beschreibung bezieht sich auf Pflanzenmaterial, das H. Hiirlimann am
16.9.51 in Oubatche, Neukaledonien, gesammelt und in Spiritus konserviert hat,
auflerdem auch auf Herbarmaterial gleicher Herkunft (Hiirl. NC Nr. 1915, ferner
Baum. Nr. 5582 und Baum. Nr. 15 119). AuBerdem wurden Exemplare aus Australien
und Neuseeland (Herb. generale des Bot. Museums, Ziirich) untersucht. Abgesehen von
den Dimensionen — die neukaledonischen Exemplare sind die groBten —, sind die
Unterschiede gering.
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In anatomischer Hinsicht reprisentieren ihre Blattspreiten hingegen
einen andern Bautyp (Abb. 33): Ihr Inneres ist nicht einfach wie in den
meisten bisher betrachteten Féllen als durchgehende zentrale Markhohle
ausgebildet; es wird in der Langsrichtung von einer Anzahl der groBten
Leitbiindel durchzogen, welche untereinander und mit der Peripherie
durch parallel zur Lingsachse stehende, einschichtige Zellplatten (in
Abb. 33 die gestrichelt umrandeten Balken) verbunden sind. Diese be-
stehen aus ungefihr kugeligen, nicht lingsgestreckten, festeren Zellen.
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Abbildung 33

iy,

]
’

Cladium rubiginosum (Solander) £ STERN AR,

i

Domin
Querschnitt durch die mittlere
Partie einer Blattspreite;
Adaxialseite oben

1mm

Die von diesen Platten umgrenzten Kammern enthalten Mark-
gewebe von viel lockererer Struktur. Seine toten Zellen sind schmal und
langgestreckt; oft sind sie kollabiert und zerrissen. Sie umgeben grofie
Interzellularginge. Das Mark der Blitter ist kein Asterenchym im be-
kannten Sinne, d. h. die Markzellkorper lésen sich nicht in Arme auf.
Reihen von Zellen umgeben Interzellularliicken (Abb. 34). Aus diesem
Gewebe differenzieren sich auch die genannten vertikalen Zellplatten,
indem einzelne Zellreihen sich schon frith quer zur Lingsachse des
Blattes teilen und stirkere Wandungen erhalten, wihrend das restliche
Markgewebe stirker gedehnt wird und friiher abstirbt.
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Zur Aufteilung des Spreiteninnern in viele lingslaufende Génge
kommt ferner eine Kammerung durch horizontale oder schiefgestellte
Querwiinde. Diese treten aber nicht wie bei Cladium articulatum als
Diaphragmen auf, die das ganze Blattinnere an einer Stelle durchsetzen,
sondern sind harte Gewebescheibchen, die in verschiedener Hohe jeweils
nur einen bis drei Lingsginge unterteilen. Sie folgen einander in meh-
reren Millimetern Abstand. Ihr anatomischer Bau und ihre Histogenese

Abbildung 34
Cladium rubiginosum (Solander)
Domin
Querschnitt durch das Mark an
der Basis eines jungen Blattes.
Die Markzellen (punktiert um-
randet) umgeben Interzellular-
liicken

Abbildung 35
, Cladium rubiginosum (Solander) Domin
@) Querschnitt durch die periphere Partie einer Blattspreite. Epidermis oben
(252fach vergroBert).
b) Léangsschnitt durch die periphere Partie einer Blattspreite. Epidermis (oben)
mit Kieselkegelzellen. Im Assimilationsgewebe grofie Gerbstoffzellen. Eine

Schicht groBer, farbloser Zellen (unten) bildet die Abgrenzung gegen eine
Markhdéhle (168fach vergroBert) '
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sind recht kompliziert; im wesentlichen handelt es sich um folgendes:
Die Leitbiindel bilden reich verflochtene Anastomosen. Die Tracheiden-
stringe umgehen die Interzellularginge des Markes. Diese bleiben als
Luftliicken erhalten, sind aber dort mit einer lockeren Asterenchym-
masse ausgefiillt. : :

Anordnung, Gréfle und Bau der Leitbiindel und Bastelemente sind
in den Abbildungen 35 a und b dargestellt.

Das Assimilationsgewebe (Abb. 35 a, b) besteht aus drei bis fiinf
Zellschichten, die in gleichartiger Ausbildung unter der ganzen Epider-
mis liegen. Es ist durch die subepidermalen Baststringe regelméBig in
schmale Streifen unterteilt. Seine Zellen haben die Gestalt von Kreis-
zylindern von 8 bis 12 u Durchmesser, deren 25 bis 40 u messende
Lingsachsen senkrecht zur Blattoberfliche stehen. Zwischen diesen ver-
hiltnismidBig dicht gestellten Zellen sind itiberall schmale Luftspalten
sichtbar. Dieses Gewebe, das nach innen in isodiametrische, chlorophyll-
armere Zellen iibergeht, enthélt zahlreiche Gerbstoffzellen; das sind
kugelige Gebilde von 27 bis 35 x Durchmesser und einem meist braunen
Inhalt (Abb. 35 b). ,

Die Epidermis besteht aus verschiedenen lingsgestreckten Zellen:
Uber jeder Bastrippe liegt eine Zeile Kieselkegelzellen (selten zwei)
(Abb. 35 b). Ihre Radialwiinde sind innen gerade, an der Blattperipherie
mit den Nachbarzellen stark verzahnt. — Die Langzellen sind etwas
schmiiler als die vorgenannten, sonst jedoch von #ihnlichen Dimensionen.
Thre Radialwiinde sind 2,5 « stark und wenig gewellt. Thre Tiefe betrigt
etwa 17 u; die AuBenwand ist 7 bis 8 « dick. Die Cuticula ist sehr diinn.

Die Spaltoffnungen entsprechen dem Gramineentyp. Die ganzen
ovalen Zellkomplexe (zwei SchlieB- und zwei Nebenzellen) sind etwa
30 © lang und 16 u breit. Sie liegen in 4 bis 7 Vertikalreihen zwischen
zwel Baststringen. Sie sind so angeordnet, daB sie einander nie beriih-
ren. Thre Dichte ist groBer als bei Cl articulatum (je 2 Messungen: CL
rubiginosum 462 bzw. 498 pro mm?; Cl. articulatum 256 bzw. 294
pro mm?). o

Der mehr oder weniger drehrunde Siengel ist wesentlich anders
gebaut als die Blattspreiten. Eine breite, leitbiindelfiihrende Zone um-
gibt einen nicht gekammerten, leitbiindelfreien Markraum. Da der Sten-
gel groBenteils von Blattscheiden eingehiillt ist, hat er an jenen Stellen
kein Assimilationsgewebe; dieses ist auch in den belichteten Stengel-
teilen nur gering entwickelt. Leitbiindel und Baststringe sind anders
angeordnet als in der Spreite.

7. Cladium teretifolium R. Br.
(Ost- und Siidaustralien, Tasmanien. Neuseeland)

Habitus und morphologischer Aufbau dieser Art stimmen mit CI.
rubiginosum im wesentlichen iibercin. Sie wird hier erwihnt, weil sie
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sich im inneren Bau der duBerlich gleich geformten Blattspreiten unter-
scheidet: Wie der Querschnitt (Abb. 36) zeigt, ist das Spreiteninnere
ebenfalls durch Gewebeplatten lings gekammert. Auch quer verlaufende
Winde sind in dhnlicher Ausbildung vorhanden wie bei der vorgenann-
ten Art. Hingegen fehlen selbst den stirksten Blittern markstéindige
Leitbiindel, wihrend solche bei Cl. rubiginosum auch in den diinnsten,
magersten Blittern vorhanden sind. (An diesem Merkmal lassen sich die
beiden Arten sicher unterscheiden!)

Abbildung 36

Cladium teretifolium R. Br.
Querschnitt durch eine Blait-

spreite einer sehr kriftigen

Pflanze. Adaxialseite oben
(Australien: Port Jackson Dis-
trict, leg. J.H. Camfield, Sept.
1898; distr. National Herbarium

of New South Wales)

Jungpflanzen konnten weder bei dieser noch der vorangehenden-
Art untersucht werden. '

8. Cladium acutum (Labill.) Poir.

Diese in Australien verbreitete Art steht ihrem morphologisch-
anatomischem Bauplan nach Cl teretifolium recht nahe. Die Unter-
schiede sind folgende: Geringere GroéBe (die grundstindigen, vertikal-
stehenden Blitter erreichen etwa 30 cm Linge). Der abgeplattete, etwa
1 bis 1,5 mm breite, infloreszenztragende Stengel stellt einen Schaft
dar, d. h. er trigt kein Blatt auf halber Hohe wie die beiden voran-
gehenden Arten. Das Tragblatt am Grunde der Infloreszenz dagegen
ist wohl entwickelt; seine stengelihnliche Spreite von 1 bis 10 cm Linge
steht in der Fortsetzungsrichtung des Schaftes.

Die Blitter sind stirker bilateral abgeplatiet als zum Teil bei den
vorangehenden zwei Arten. Oft sind sie um die Vertikalachse tordiert.

Als typische Schwertblitter kénnen sie jedoch noch nicht angesprochen
werden.
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Der anatomische Aufbau (Abb. 37) weicht in folgenden Punkten
von dem der vorangehenden Art ab: Der luf thaltige Markraum ist relativ
kleiner. Seine Kammern werden nicht von Querscheidewinden durch-
setzt. Gegeniiber Cl. rubiginosum fillt die geringe Zahl von Spaltéffnun-
gen auf (zirka 100 pro mm? d. h. etwa fiinfmal weniger). Uber den
schmaleren Streifen assimilierenden Gewebes fehlen sie meist ganz, —
Die Bastverstarkungen sind sehr kriftig ausgebildet. '

Abbildung 37

Cladium acutum (Labill.) Poir.

@) Querschnitt durch den oberen
Teil einer Blattscheide (J. H.
Camfield, Okt. 1908, Nat. Herb.
New South Wales, Australien)

b) Querschnitt durch eine Blatt-
spreite. Adaxialseite oben
(Kneucker, Nr.106, Austra-
lien)

al

1mm

9. Cladium tenax (Hook. {.) Druce
(E- und S-Australien, Tasmanien, Neuseeland, Stewart-Insel)

Diese Art besitzt, dhnlich den Junci genuini, sterile Triebe, welche
in je einem vertikalen, drehrunden, stengelihnlichen Blatt enden. Dessen
innerer Bau gleicht sehr demjenigen von CI. teretifolium. !

. Ahnliche, jedcch robustere Blitter besitzt Cladium brevipanicula-
tum Kiikenth.

10. Cladium junceum R. Br.
(Australien, Tasmanien, Neuseeland, Neukaledonien,
Loyalityinseln, Tonkin)

Diese Art verdankt ihre Binsendhnlichkeit ausschlieBlich den Sten-
geln, die an erwachsenen Pflanzen die einzigen Assimilationsorgane
darstellen. Es sind 1 bis 2 mm dicke, drehrunde, glatte, blaugriin-
¢linzende Organe von ziher Konsistenz, die aus lang kriechenden Rhi-
zomen entspringen. 30 bis 100 em iiber Boden enden si¢ in einem kurzen
Bliitenstand. Sie setzen sich aus 2 bis 3 Internodien zusammen und sind
tiber jedem Knoten von einer kurzen, réhrenférmigen Blattscheide um-
hillt, welche ein 2 bis 5 mm langes, seitlich abgeplattetes, kriiftiges
Spreitenrudiment trigt.
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Uber die Anatomie der Stengel orientieren Abbildungen 38 a und b.
Besonders zu erwithnen sind die im Vergleich zu Cl. rubiginosum und
teretifolium viel stirkere Cuticula (2,5 bis 3 x) und die unter das Niveau
der iibrigen Epidermiszellen versenkten Spaltétffnungen. Die Gruben, in
welchen sie liegen, werden von vier lappenférmigen Wandauswiichsen
der benachbarten Zellen iiberdacht. — Das Assimilationsgewebe ist vom
inneren, farblosen Parenchym scharf getrennt. — Das Mark besteht aus
fest zusammenschlieBenden, groBien, leeren Zellen (kein Asterenchym).
Diaphragmen fehlen.

Abbildung 38
Cladium junceum R. Br.

a) Querschnitt durch einen assimilierenden Stengel
b) Detail daraus
(Kneucker, Nr. 182, New South Wales, Australien)

Fiir das binseniihnliche Aussehen von Cladium junceum ist als
nahezu einzige Abwandlung von der Norm die Reduktion der Blattsprei-
ten und der damit verbundene Ausbau der Stengel zu den einzigen
Assimilationsorganen der Pflanze verantwortlich. Weitergehende Beson-
derheiten, wie Angleichung von Blattspreiten und Stengeln, Lage der
Knoten an der Stengelbasis (Schaft), Tragblatt als Scheinfortsetzung des
Stengels usw., sind bei dieser Art nicht anzutreffen.

Binsenihnlichkeit wird hier also auf recht einfache Weise herbei-
gefithrt. Cl. junceum steht in dieser Hinsicht auf der Stufe der meisten
Restionaceen und anderer Monokotylen.
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Cladium junceum verdient aber besonders erwihnt zu werden, weil
es eine wesentliche organisatorische Abwandlung zeigt, die bei andern
Pflanzen die Voraussetzung der Entstehung von Binsenform darstellt:
die Fahigkeit zur Ausbildung unifazialer, stengelihnlicher Blattspreiten.
Bereits das erste Primiirblatt dieser Pflanzen ist schwertférmig* (Quer-
schnitt Abb. 39), und dasselbe sind die Spreitenrudimente der erstarkten

Abbildung 39
Cladium junceum R. Br.
Querschnitt durch die Spreite eines ersten Primiirblattes
(bei der Priparation etwas geschrumpft). Abaxialseite (un-
ten) mit Mittelbiindel: seitlich je drei der Epidermis ange-
lehnte weitere Leitbiindel. Epidermis mit Kieselkegelzellen
lber den Baststriingen (Hiirl. NC 3853, kultiviert im
' Botanischen Garten, Ziirich)

Abbildung 40
Cladium junceum R. Br.
Querschnitt durch ein Spreitenrudiment einer Adultpflanze
Abaxialkante mit Mittelbiindel unten,
Adaxialkante oben rechts

05 mm

Pflanzen (Querschnitt Abb. 40). Die Blattspreiten der Jungpflanzen sind
noch wohlentwickelt. Sie fallen, dihnlich wie bei Lepidosperma paupe-
rum und L. perteres, im Lauf der Entwicklung zur Adultpflanze der
Reduktion auf die erwiihnten Rudimente anheim.

! Samen der Pflanze Hiirl. NC 353 wurden im Botanischen Garten, Ziirich, ausge-
sit (Nr. 15/51). Die Keimung verliduft sehr dhnlich wie bei Lepidosperma pauperum
{(vgl. S. 154 und Abb. 24). Eine 45 mm hohe Keimpflanze, die untersucht werden
konnte, besitzt auBer der flachen, scheidenartigen Coleoptile zwei schwertspreitige
Primérblitter. Deren Scheiden laufen nach oben in je eine schmal werdende und an
der Vereinigungsstelle der beiden Scheidenrinder verschwindende Rinne aus.
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Die weitgehende organisatorische Abwandlung der Blattspreiten-
form wird also hier wie auch bei den spiteren Entwicklungsstadien der
genannten Lepidosperma-Arten nicht zur Ausbildung binsenférmiger
Blitter benutzt.

11. Cladium philippinense Merr.
(Indonesien, Philippinen)

Wie bei Cl. junceum sind auch hier die Blattspreiten auf kurze,
schwertférmige Rudimente reduziert. Der Unterschied der Assimilations-
organe, der Stengel, zur genannten Art besteht u. a. in einer zarteren
Konsistenz derselben, verbunden mit einem reichlichen Auftreten von
Diaphragmen. :

12. Cladium crassum (Thw.) Kiikenthal
(Ceylon, Malaya, Sumatra, N-Australien)

Die unifazialen, grofen Blattspreiten dieser Art sind schwertformig,
doch sind die Seitenflichen konvex, so da8 noch ein verhélinisméBig
geriumiges Marklumen vorhanden ist. (Ahnlich Cl rubiginosum fiihrt
es, von lockerem Markgewebe umgeben, wenige Leitbiindel.) In dieser
Hinsicht besteht somit eine gewisse Ubereinstimmung mit Binsen-
blattern. '

13. Cladium Deplanchei C. B. Clarke

Diese in Neukaledonien vorkommende Art besitzt, wie die Mehrzahl
der Cladium-Arten, vollkommen bilateral abgeflachte, schwertférmige
Blitter, dhnlich denjenigen der bekanntesten Iris-Arten (vgl. Cher-
mezon, Les Cypéracées a feuilles ensiformes). Sie wird hier ergan-
zenderweise genannt, weil Keimpflanzen beobachtet werden konnten:
Ahnlich Cl. junceum sind auch hier bereits die Primirblilter unifazial-
schwertféormig. Das erste ist noch beinahe rund, beim zweiten ist die
Ausdehnung zwischen Adaxial- und Abaxialkante groBer, und Blatt auf
Blatt wird breiter schwertformig. — Im Gegensatz zu Cl. junceum wer-
“den die Blattspreiten nicht reduziert.

14. Tetraria punctoria (Vahl) C. B. Clarke

Diese in Siidafrika beheimatete Cyperacee hat, im Gegensatz zu fast
allen andern Arten ihrer Gattung, nicht borsten-, sondern binsenformige
Assimilationsorgane. |

Ein Luftsprof * ist unten von mehreren rotbraunen Niederbldttern
eingehiillt; das oberste besteht aus einer 195 mm langen Scheide und
einem 10 mm langen, borstenférmigen Spreitenrudiment. Dariiber, eben-

1 Untersuchte Herbarpflanze: Schlechter, Plantae Austro-Africanae Iter sec.,
Nr. 10 353 (6.4.1897).
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falls an der Basis, entspringt das einzige Laubblatt. (An kriftigen Exem-
plaren konnen auch zwei ausgebildet sein.) Seine Scheide (214 mm)
lauft oben in eine zweigablige Ligula aus. Die Spreite (etwa 700 mm
lang) besitzt iiber der Scheide noch eine adaxiale Rinne, die sich distal
bald verliert. Dieses vertikalstehende, vollig kreiszylindrische Organ be-
sitzt in halber Hoéhe einen Durchmesser von 2,5 mm. Der Stengel
(1355 mm lang, 3,5 bis 4 mm Durchmesser) ist als Schaft ausgebildet,
der seine scheinbare Fortsetzung im Tragblatt des Bliitenstandes
(Scheide 27 mm, Spreite 49 mm) findet. Die Infloreszenz ist in seitliche
Lage abgedringt.

Dem anatomischen Aufbau nach sind Stengel und Blattspreite
kaum zu unterscheiden. Beides sind kreiszylindrische, réhrenférmige

Abbildung 41
Tetraria punctoria (Vahl)

C. B. Clarke
Querschnitt durch die mittlere
Partie einer Blattspreite (in einem
Sektor im Detail ausgefiihrt).
Legende: punktiert = Assimila-
tionsgewebe, kreuzweise schraf-

fiert = Gerbstoffzellen. Sonst wie
Abb. 7

Organe von radidirem Bau (Blattspreitenquerschnitt Abb. 41). — Die
Epidermis besteht aus folgenden Zellsorten: Uber subepidermalem Bast
erstrecken sich lange und tiefe, dickwandige Zellen (Linge 30 bis 80 x,
Tiefe 35 bis 40 u, Breite 15 bis 20 ©; Wanddicken: aulen 6 bis 8 u,
radial 5 bis 6 &, innen 2 bis 3 u; Kieselkegel wurden darin keine fest-
gestellt). Die dem Assimilationsgewebe aufliegenden Epidermispartien
bestehen aus kiirzeren, breiteren Zellen mit wenig dickeren Wandungen.
Die Radialwandungen sind eng miteinander verzahnt. Die Spaltoffnungs-
apparate sind nach dem Gramineentyp (vgl. S. 159) gebaut. Sie liegen
etwa 12 u unter das Niveau der Epidermisoberfliche versenkt. Die
Wiinde der benachbarten Zellen neigen sich iiber sie und lassen nur
einen schmalen Schlitz als Eingang offen. Pro mm?® Oberfliche werden
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beim Blatt 226 bzw. 244 Spaltéffnungen gezihlt, beim Stengel mehr,
namlich 405.

Der Epidermis angelehnt liegen in Abstinden von 0,1 mm Bast-
strange. Etwas mehr als die Halfte davon steht mit Leitbiindeln in Ver-
bindung. Diese und die Bastverstirkungen sind im Stengel deutlich
groBer und stidrker ausgebildet als in der Blattspreite. Zwischen ihnen
liegt das Assimilationsgewebe. Es besteht aus etwa drei Lagen radial
gestreckier Palisaden. Auf dem Querschnitt erscheint es ziemlich dicht
geschlossen; auf Lingsschnitten aber 148t es reichlich Luftspalten er-
kennen. — Innen schliefit ein Parenchym an, das auffallend reichlich
Gerbstoffzellen mit braunem, festem Inhalt aufweist.

Das Mark ist im untersuchten Herbarmaterial zu feinen Lamellen
zusammengeschrumpft, die in Abstinden von /3 bis /2 mm den Mark-
raum quer durchsetzen. Von der Fliche her gesehen sind ihre diinn-
wandigen Zellen kreisrund (Durchmesser etwa 150 u). Sie standen ur-
springlich in vertikalen Séulen iibereinander.

Abbildung 42 Abbildung 43
Schoenus tendo Hook. f. Schoenus tendo Hook. f..
Querschnitt durch einen Stengel Detail aus dem Stengelquer-
(Guill. u. Baum. NC 11 736) schnitt von Abb. 42

Legende wie Abb. 41

15. Schoenus tendo Hook. f.

Diese in Neukaledonien, Neuseeland und Neuguinea vorkommende
Art erinnert gestaltlich durch die aus dichten Horsten vertikal aufstei-

l
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genden drehrunden Stengel (Héhe zirka 1 m, Durchmesser = 1,5 mm)
stark an eine Binse. Da die Blattspreiten auf etwa 5 mm lange, bifazial
gebaute Stummel reduziert *sind, stellen die Stengel die einzigen Assimi-
lationsorgane der Pflanze dar.

Thr anatomischer Aufbau (Querschnitte Abb. 42 und 43) ist durch
die sehr reiche mechanische Verstirkung der peripheren Gewebepartien
gekennzeichnet: Auler dem subepidermalen Bast ist besonders die Epi-
dermis zu erwihnen; ihre grofien, etwa wiirfelf6rmigen Zellen besitzen
ein 23 bis 38 u tiefes Lumen, eine 3 « dicke Innen- und eine 15 bis 27 u
dicke AuBenwand (Cuticula inbegriffen)! Auf den komplizierten Aufbau
der letzteren kann hier nicht eingegangen werden. Kieselkegelzellen wur-
den keine festgestellt. Auch die nicht versenkten Spaltdffnungen zeigen
andern Bau als diejenigen der drei vorangehenden Gattungen: Ihre
Nebenzellen sind #uBerst dickwandig; sie liegen nicht neben, sondern
unter den SchlieBzellen. — Das Assimilationsgewebe unterscheidet sich
scharf von den iibrigen Geweben. Es besteht aus zwei Reihen von Pali-
sadenzellen mit verhéiltnismiBig dicken Wandungen (zirka 1 u). — Das
Mark besteht aus groBen, zylindrischen, in geschlossenen Lingsreihen
stehenden Zellen (zirka 100 # Durchmesser, Wanddicke etwa 1 u). Sie
lassen regelmiflige kleine Interzellularen offen.

16. Schoenus nigricans L.

Diese hauptsichlich in -Europa verbreitete Art besitzt bifaziale
Laubblitter, d. h. die Oberfliche ihrer Spreiten ist durch zwei Blatt-

Abbildung 44
Schoenus nigricans L.

Querschnitt durch eine Blatt-
spreite. Adaxialseite oben

randkanten in Ober- und Unterseite differenziert. Gleichwohl sind diese
Organe nicht flichenhaft ausgebildet, sondern abgerundet. Indem eine
diinne periphere Zone aus Epidermis, Assimilationsgewebe, Bast- und
Leitstrangen ein weites, lufthaltiges Marklumen umschlieBt, zeigt das
Blatt analogen Rohrenbau wie die andern hier dargestellten binsenfor-
migen Assimilationsorgane (Blattquerschnitt Abb. 44).
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17. Chorizandra cymbaria R. Br.

Diese zu den Mapanieae gestellte Cyperacee ist ein perennierendes
Kraut mit etwas iiber 1 m hohen, binsenférmigen Assimilationsorganen*.
Seine aus dem Rhizom entspringenden Lufisprosse beginnen mit weni-
gen, auf den Scheidenteil reduzierten Niederbldittern. Darauf folgen
i bis 4 basale Laubblitter. Thre zirka 15 cm langen Scheiden keilen nach
oben ohne Ligula aus. Die Spreiten sind zylindrisch-unifazial, zirka 40
bis 60 cm lang und 1,7 bis 4 mm im Durchmesser. An spiiteren Folge-
sprossen fehlen die Laubblitter.

Der schaftartige Stengel gleicht den Blattspreiten in Dicke und Aus-
sehen. Er ist jedoch zédher und linger und trigt am Ende eine 10 bis
15 mm lange, biirstenférmige Infloreszenz. Diese ist durch das zylin-

Abbildung 45

a) Chorizandra cymbaria R. Br. (Hiirl
NC 1529)

b) Lepironia mucronata Rich. (Guill.
u. Baum. NC 9864)

¢) Chrysitrix capensis L. (A. Rehmann,
Nr. 646)

Enden der Schifte mit Bliitenstinden

und den stengelidhnlichen (zylindrischen

oder bilateral abgeplatteten) Trag-

blittern, welche die Scheinfortsetzungen

der Schiifte iiber die Infloreszenzen

hinaus bilden. Daneben: Querschnitts-

formen der Tragblitter

drische Tragblatt (Scheide 10 bis 20 mm lang, Spreite 100 bis 200 mm
lang und 1,5 mm dick) in seitliche Lage abgedringt. Das Tragblatt bildet
habitusmiBig die Stengelfortsetzung (Abb. 45 a).

Laub- und Tragblattspreiten sowie die Stengel fallen durch ihre
groBe Ahnlichkeit in Aussehen und Aufbau auf. Es handelt sich um
zylindrische Rohren mit einem weiten, lufthaltigen Markraum (beim
Laubblatt gegen 80 %6 des Organvolumens). Die auffallendsten anato-
mischen Eigenschaften der Blattspreiten werden, soweit sie nicht aus
dem Querschnitt Abb. 46 zu ersehen sind, im folgenden skizziert:

Rohrenwandung: Die Epidermis besteht, abgesehen von den Spalt-
offnungen, nur aus einer Zellsorte (Kieselkegelzellen fehlen dieser wie
auch den beiden folgenden Gattungen). Die Zellen sind unregelmiBig

! Herbarmaterial auf Neukaledonien (Baum. Nrn. 6248, 15 214, 15239 und Hiirl.
Nrn. 1504 und 1529) sowie Australien. :
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rechteckig, zirka 20 bis 25 u lang, 16 bis 20 x breit und 20 u tief; iiber
den Bastrippen sind sie tiefer (bis 35 u) und nach aulen vorgewolbt. In
den Rinnen dazwischen sind die Zellen mit etwa 12 « weit vorragenden,
dickwandigen Papillen versehen (fehlen bei Baum. NC Nr. 15 214 und
Nr. 15 239). An den tbrigen Stellen ist die Epidermisaullenwand etwa
5 bis 6 u dick; dariiber liegt eine etwa 1 bis 2 u starke Cuticula. — Die
Spaltoffnungen (gegen 100 pro mm?®) sind nach dem Gramineentyp ge-
baut. Ihr Zellkomplex ist etwa 35 x lang und 18 u breit. Bei den mit den
genannten Papillen versehenen Exemplaren erscheinen sie versenkt, da
sich die zwei Papillen der Nachbarzellen dariiberneigen. Bei den papil-
lenfreien Pflanzen liegen die Spaltoffnungen an der Oberfliche. — Das

Abbildung 46
Chorizandra cymbaria R. Br.
Querschnitt durch den unte-
ren Teil einer Blattspreite

(Hiirl. NC 1504). Legende
wie Abb. 7, S. 118

Assimilationsgewebe besteht beim untersuchten Blatt (Hiirl. NC 1504;
Abb. 46) aus zwei Lagen Palisadenzellen; sie sind kreiszylindrische Ge-
bilde von 8 bis 10 x Durchmesser und 30 bis 35 « Hohe, die ziemlich
dicht gedringt senkrecht zur Epidermis stehen. Sie gehen nach innen
in mehr tangential gestreckte, mehrarmige Parenchymzellen iiber. Kuge-
lige Gerbstoffzellen sind im Assimilationsgewebe reichlich vorhanden.

Die Stengel und Tragbléitter weichen in den genannten anatomi-
schen Merkmalen nicht wesentlich von den Blattspreiten ab. An einem
untersuchten Stengel wurden stirkere Bastelemente und ein aus vier
Schichten bestehendes Palisadengewebe festgestellt.

Mark: Zahlreiche Platten aus farblosen, groBen Markzellen unter-
teilen den zentralen Raum in viele lingslaufende Rohren (Abb. 46).
Diese werden in verschiedenen Hoéhen in Abstinden von 2 bis 6 mm

185




von harten Querscheidewinden aus Asterenchym unterteilt. Die Stern-
zellen ihrer Mittelschicht sind sehr dickwandig und hart.

An der Basis ist das Mark von Stengeln und Blittern in der be-
schriebenen Weise sehr reich gekammert. In den distalen Partien fehlen
jedoch die Lingswinde, und die Querwéinde sind durchgehende Dia-
phragmen, die an getrockneten Exemplaren als vorspringende Ringe
sichtbar sind (Abb. 45 a). Solcher Bau tritt in den Laubblattspreiten im
distalen Viertel, bei Stengeln schon von der Mitte an sowie in den ganzen
Tragbliattern auf. Die zwei verschiedenen Bautypen des Markes von
Stengel und Blatt sind in jedem dieser Organe durch eine Ubergangs-
zone miteinander verbunden. Die an der Basis liegenden interkalaren
bzw. intralaminalen und intravaginalen Meristeme, welche Stengel und
Blitter aufbauen, bilden zuerst einheitliches Mark mit durchgehenden
Diaphragmen, spiiter, bei gleichbleibendem Organdurchmesser, solches
mit zunehmend stirkerer Kammerung und mit partiellen Querscheide-
wanden.

Zusammenfassend seien wenige Eigenschaften von Chorizandra
cymbaria nochmals erwihnt:

Blattspreiten und Stengel sind binsenférmig. Sie stimmen miteinan-
der in Habitus und Anatomie auBerordentlich stark iiberein.

Die Tragblitter der Bliitenstinde stellen mit ebenso tiuschender
Vollkommenheit die Scheinfortsetzung des Stengels iiber den Ansatz
des Bliitenstandes hinaus dar, wie diejenigen von Juncus effusus, J. in-
flexus u. a.

Im Laufe der SproBfolge wird die Zahl der Laubblitter bis auf Null
reduziert. ' :

Die wenigen weiteren Species der Gattung gleichen in ihrem vege-
tativen Aufbau der hier besprochenen Art: Chorizandra enodis Nees hat
diinne, drahtartige Assimilationsorgane. Von Ch. sphaerocephala R. Br.
liegt ein Exemplar vor (leg. Chas. Walter, Port Jackson District, Austra-
lien), welches die AusmaBe und die sehr zihe Konsistenz der folgenden
Art, Lepironia mucronata Rich., erreicht.

18. Lepironia mucronata Rich.*

Aus einem Rhizom, an der Basis von Niederblattscheiden mit klei-
nen Spreitenrudimenten umhiillt, erheben sich die Stengel als sehr krif-
tige, etwa 4 mm dicke, iiber meterhohe Halme. Sie sind durch kreis-
foérmige, harte Diaphragmen ausgesteift (Vertikalabstand: unten mehr
als 50 mm, unter dem Bliitenstand 1 bis 3 mm). Sie schlieBen mit einer
etwa 25 mm langen und 10 mm dicken zapfenformigen Infloreszenz
(Abb. 45 b). Wie bei Chorizandra ist diese durch das stengelidhnliche,

! Monotypische Gattung. Herbarmaterial aus Neukaledonien Guill. u. Baum.
Nr. 9864 sowie zum Vergleich Pflanzen aus Australien und Madagaskar.
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hier aber kurze Tragblatt (Léinge 20 bis 40 mm, Durchmesser zirka
1 mm) zur Seite gedringt.

An keinem der zur Verfiigung stehenden Exemplare sind Laubblit-
ter vorhanden. Es ist nach dem Vorhandensein von Spreitenrudimenten
und in Analogie zur verwandten Chorizandra zu vermuten, daB jliingere
Pflanzen noch wohlentwickelte zylindrische Blattspreiten ausbilden.

D O

Abbildung 47
Lepironia mucronata Rich.
a) Querschnitt durch einen Stengel

b) Querschnitt durch das Tragblatt eines Bliitenstandes,
oberste Scheidenpartie. Punktierte Zone = Steinzell-
gewebe

¢) Querschnitt durch die Spreite desselben Tragblattes.

Herkunft des Materials: Guill. u. Baum. NC 9864. Die Abb. b
und c¢ sind in Abb. a hineingezeichnet

Anatomie der Stengel (Abb. 47 a) : Epidermis ohne Kieselkegelzellen.
Zellen iiber den Bastrippen: Lénge zirka 20 u, Breite 10bis 12 u, Tiefe
zirka 20 u, Radialwénde 4 bis 5 u dick, Aulenwand 5 bis 8 i plus Cuticula
1 bis 2 u. Zwischen den subepidermalen Bastrippen sind die Epidermis-
zellen etwas kiirzer und diinnwandiger. Sie umgeben die sehr zahl-
reichen, kleinen Spaltéffnungen (Dichte: == 560 pro mm?®). Sie sind in
kleine Gruben versenkt, welche durch je einen Auswuchs der vier be-
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nachbarten Epidermiszellen verdeckt sind. Auch Assimilationsgewebe
und Leitbiindel bestehen aus kleineren Zellen als bei Chorizandra cym-
baria. Die Palisadenzellen (15 bis 20 w tief, 8 « Durchmesser) stehen in
mehreren Schichten iibereinander. Gegen innen erfolgt ein Ubergang in
ein Parenchym isodiametrischer Zellen. Die Leit- und Bastelemente
sind viel reichlicher und dichterstehend entwickelt als bei der oben
beschriebenen Chorizandra-Art. Der lufthaltige Markraum ist sehr weit
(etwa 75°%6 des Organivolumens). Das Gewebe, das ihn urspriinglich
ausfiillt, ist bei den untersuchten Exemplaren geschrumpft. Seine Reste
hangen innen an der Rohrenwand. Wie bei Chorizandra bestehen die
Diaphragmen aus harten Sternzellen (Wanddicke bis 10 w!). Dazu
kommt hier in der Mittelschicht noch eine Lage Steinzellen.

Anatomie des Tragblattes (Abb. 47b und 47c¢): Die Verstirkung des
sehr stengeldhnlichen Organs durch harte Bastelemente ist hier noch
groBer als im Stengel. Die Epidermisauflenwand ist 12 bis 14 u dick!
Der Markraum ist auBer den steinzellhaltigen Diaphragmen durch feste
Gewebestrange auch langs unterteilt.

19. Chrysitrix capensis L.

Diese mit den beiden vorangehenden Gattungen nahe verwandte
Cyperacee aus Siidafrika besitzt ebenfalls unifaziale Blitter; diese sind
jedoch stark schwertférmig abgeplattet. Threr zweizeilig reitenden Blét-
ter wegen gleicht diese Pflanze Tofieldia oder Narthecium, mit dem
Unterschied, daB sie derbere Konsistenz aufweist. Bemerkenswert ist,
daB auch hier Stengel und Blattspreiten einander sehr gleichen und daf
das Tragblatt des Bliitenstandes vollkommen die Stengelfortsetzung
imitiert (Abb. 45 ¢). Die Breite der schwertformigen Assimilationsorgane
ist iibrigens unterschiedlich: var. subteres C. B. Clarke (leg. Schlechter,
IZ-Afrika, Nr. 9814) z. B. besitzt sehr schmale, fast kreiszylindrische
Blattspreiten und Stengel.

20. Holoschoenus romanus Fritsch em. Becherer

Diese an sumpfigen Stellen Europas und Afrikas vorkommende
Cyperacee ist dadurch interessant, daB in ihr, dhnlich wie in den neu-
kaledonischen Lepidosperma-Arten, beide zum Erreichen der Binsen-
form moglichen Entwicklungswege teilweise verwirklicht sind: die
Angleichung der Laubbliitter an die Stengel und anderseits auch die Re-
duktion der Blattspreiten, verbunden mit dem organographischen Aus-
bau der Stengel zu den einzigen Assimilationsorganen der Pflanze.

Im Habitus sehen die Blitter den Stengeln sehr dhnlich; beide
Organe stehen vertikal, und das Tragblatt der Infloreszenz bildet die
Scheinfortsetzung des Stengels.
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In anatomischer Hinsicht ist die Angleichung weniger vollkommen,
indem die Blattspreiten nicht unifazial sind; doch sind diese immer-
hin stark hypotroph und, abgesehen von der leitbiindelfreien, von
zwei starken Baststriingen begrenzten adaxialen Rinne, der Rundform
ziemlich genihert (Abb. 48).

Mit Ausnahme der adaxialen Gewebezone stimmen Blattspreite und
Stengel auch in ihrem histologischen Aufbau iiberein. Dieser weicht von
Schoenoplectus lacustris (vgl. unten) stark ab: Das kompakte, nicht
sternzellige Mark ist nicht gekammert und fiihrt keine Bast- und Leit-
stringe. Die mechanische Verstirkung ist bedeutend; sie konzentriert
sich auf die Peripherie der Organe (ziihe Epidermis, zahlreiche kraftige
subepidermale Bastrippen, starke Bastsicheln um die Leitbiindel, die in
einer bis zwei Reihen innerhalb des Assimilationsgewebes liegen). Sten-
gel und Blitter sind mehr oder weniger starre, biegungsfeste Organe.

Abbildung 48
Holoschoenus romanus Fritsch em.

Becherer var. romanus Becherer
Querschnitt durch eine Blattspreite

1mm

Einige Beobachtungen deuten darauf hin, da8 bei Holoschoenus,
dhnlich wie bei mehreren andern Cyperaceen-Gattungen, die entwick-
lungsgeschichtliche Tendenz zur Reduktion der Blattspreite besteht:
Jungpflanzen besitzen Blitter mit sehr langen Spreiten; ebenso blii-
hende Pflanzen der zarten var. australis Becherer. Diese Pflanzen
zeigen wegen des sehr geringen Durchmessers ihrer Assimilations-
organe nur wenig Binsendhnlichkeit. Die kriftigen Adultpflanzen
der var. vulgaris Becherer und var. macrostachys Becherer hin-
gegen sind ausgesprochen binsenformig. Im Habitus dieser Formen
ireten vor allem die etwa 2 bis 5 mm dicken Stengel hervor, wihrend
die Blattspreiten in Zahl und Linge oft reduziert sind. Var. Thunbergii
(Boeck.) C. B. Clarke aus Siidafrika besitzt keine Laubblattspreiten und
nur eine verkiimmerte Tragblattspreite (Schlechter, Iter sec. Nr. 9927;
I'. Bachmann, PL. cap. Nr. 1608; A. Rehmann, Exsice. Afr. Austr.). Es
ist sehr wahrscheinlich, daB im Laufe der Individualentwicklung die
Blattspreitenbildung unterdriickt wird, wodurch die Stengel schlieBlich
zu den einzigen Assimilationsorganen werden und die Pflanze auf die-
sem Wege mehr und mehr Binsenform annimmt.
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21. Schoenoplectus lacustris (L.) Palla

Da die «Seebinse» in der Literatur gut bekannt ist *, seien im fol-
genden nur wenige ihrer Merkmale erwihnt:

Die aus einem méachtigen, kriechenden Rhizom aufsteigenden,
durch basale Meristeme interkalar wachsenden Stengel sind nahezu die
alleinigen Assimilationsorgane der Pflanze. (Die Spreiten der basalen,
dorsoventralen, bandférmigen Wasserblitter sind im Verhilinis zum
Stengel nur von unbedeutender GréBe: ebenso diejenigen der Landfor-
men.) Die schaftartigen Achsen enden in einer Infloreszenz. Vor dem
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Aufblithen bildet ihr kurzes, adaxial rinniges Tragblatt die Scheinfort-
setzung des Stengels.

Der assimilierende Stengel ist groBer als diejenigen aller beschrie-
benen Juncaceen und Cyperaceen (ausgen. z. B. Lepironia und Chori-
zandra). Er kann einen basalen Durchmesser von 48 mm erreichen
(Seidel) . Sein anatomischer Aufbau zeigt folgende Merkmale: Hin-
ter der eher zarten, etwa 20 u dicken Epidermis liegen in regelmiBigen
Abstinden von 50 bis 80 u kleine subepidermale Baststringe (Abb. 49).
Die ganze Epidermis wird ferner ringsum von etwa zwei Lagen Pali-
sadenzellen (radiale Linge je zirka 50 u) unterlagert. Dahinter liegt,

! Besonders aufschluBreich ist die Arbeit von Kithe S eidel, Zur Okologie von

Scirpus lacustris (1951), die sich auch mit der Ontogenese und den Standortsmodifi-
kationen befaBt.
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scharf abgegrenzt, farbloses Parenchym mit einem Kreis von Leitbiin-
deln. Der groBe, lufthaltige Markraum dieses rohrenformigen Organs
ist durch ein- bis zweischichtige Lingswinde in zahlreiche Kammern
unterteilt. Dort, wo sie zusammenstoBen, verlduft meist ein gréBeres
Leitbiindel (dhnlich Cladium rubiginosum, Abb. 33). Gelegentlich finden
sich auch in den Mitten dieser lingsgestellten Zellplatten Leit- oder
Baststringe. Die Lingsgiinge sind in verschiedenen Hohen von luft-
durchlissigen Querscheidewiinden durchsetzt. Sie bestehen aus Leitbiin-
delanastomosen, umgeben von dickwandigem Asterenchym. Dessen
Zellen sind nicht isodiametrisch, sondern in der Querschnittsebene lang-
gestreckt (etwa 70 w mal 12 x) und liegen gruppenweise parallel neben-
einander. An ihren Liingsseiten treten sie durch eine Reihe von etwa 10
_Zellarmen miteinander in Verbindung. Die Kammern selber sind von
sehr lockerem, zartem Asterenchym erfiillt. Gegen die Basis nimmt der

Abbildung 50
Schoenoplectus lacustris (L.)
Palla
Querschnitt durch das Tragblalt
eines Bliitenstandes; Adaxial-
seite oben

Luftraum an Ausdehnung stark zu. K. Seidel maB an einer Stengel-
basis ein spezifisches Gewicht von 0,036!

Das Tragblatt der Infloreszenz (Abb. 50) ist wie die Blétter von
Schoenus nigricans (Abb. 44) und Holoschoenus romanus (Abb. 48)
nicht unifazial, doch ist die Blattunlerseitle gegeniiber der Oberseite
(adaxial) ebenfalls geférdert und zu etwa zwei Dritteln eines Kreises
zusammengebogen. Auch in diesen Organen sind groBle, gekammerte
Luftrdume vorhanden.

22. Andere Schoenoplectus-Arien

Bei den iibrigen Angehorigen der Gattung werden fihnliche Ver-
hiltnisse angetroffen wie bei Sch. lacustris. Die meisten Arten, so Sch.
triquetrus (L.) Palla, besitzen hingegen nicht runde, sondern dreikan-
tige Stengel. Bei manchen, z. B. Sch. mucronatus (L.) Palla, ist die
Eigenschaft, daB das unterste Tragblatt des Bliitenstandes die Schein-
fortsetzung des Stengels darstellt, noch ausgeprégter als bei Sch. lacu-
stris. -

191




23. Eleocharis palustris (L.) R. u. S.

Diese Art zeigt dhnlichen Aufbau ihrer assimilierenden Stengel wie
Schoenoplectus lacustris, nur daB sie nicht dessen Dimensionen erreicht.
Ihre Halme besitzen ebenfalls ein lufthaitiges, gekammertes, jedoch leit-
biindelfreies Mark. Im Gegensatz zu Schoenoplectus sind die Blattsprei-
len vollstandig auf die Scheiden reduziert.

B. Angaben zur Okologie binsenférmiger Cyperaceen

1. Die Standorte

Trotz der Diirftigkeit der Standortsangaben fiir die exotischen
Cyperaceen in den Floren und Herbarien lassen sich einige Punkt fest-
halten: :

Diejenigen Cyperaceen, die ihre Binsenform durch Angleichung der
Blitter an die Stengel erreicht haben, sind zur Hauptsache auf tropische
und subtropische Gebiete beschrinkt; diejenigen mit Reduktion der
Blatispreiten besiedeln in groBer Zahl auch gemiBigte Breiten.

Alle oben beschriebenen Cyperaceen kommen an offenen Standorten
vor (Siimpfe, FluBufer, lichte Buschvegetation, Eucalyptus-Wiilder
usw.). Sie sind dort extrem starker Sonnenstrahlung und Erhitzung
sowie auch der mechanischen und austrocknenden Wirkung des Windes
ausgesetzt.

Alle erwihnten Arten werden aus Siimpfen oder von lokal feuchten
Stellen gemeldet: Im Wasser oder an sehr nassen Stellen gedeihen
Chorizandra cymbaria, Lepironia mucronata, Schoenoplectus lacustris
und Eleocharis palustris. Als eigentliche Sumpfpflanzen werden be-
schrieben: Cladium junceum, Cl. teretifolium, Cl. rubiginosum, Cl. arti-
culatum, Cl. tenax und Cl. crassum. Tetraria punctoria sowie fast alle
Lepidosperma-Arten bewohnen (nach Angaben Kiikenthals) san-
dig-feuchte Plilze (FluBufer usw.). Die neukaledonischen L. pauperum,
L. perteres und Schoenus tendo werden an feuchten, offenen Stellen von
lichtem Laubwald wie in trockener Serpentinmacchie angetroffen.

Angaben iiber die Boden sind sehr spiirlich. Es kann angenommen
werden, daf viele Arten staunasse Standorte ertragen miissen. In Neu-
kaledonien gedeihen die Cladium- und Lepidosperma-Arten auf nihr-
stoffarmen, eisenreichen, lateritischen Serpentin-Verwitterungsbdden.
Diese besitzen wohl eine groBe Wasserretention; sie erhitzen sich aber
tagsiiber sehr stark und verhirten wiithrend unregelmiBiger Trocken-
perioden. — Cladium junceum kommt auBer in SiiBwassersiimpfen auch

in Brack- und Salzwasser vor, ebenso (nach Seidel) Schoenoplectus
lacustris.
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2. Baueigenschaften und ihre Beziehungen zur Okologie

Es gilt das auf S. 143 bis 144 iiber die Juncaceen Gesagte. Das fol-
gende sind Ergédnzungen:

In mechanischer Hinsicht sind die binsenférmigen Assimilations-
organe, die sich bei Cyperaceen finden, fast durchwegs sehr stark aus-
gebildet, und zwar besonders im Sinne groBer Biegungsfestigkeit.

Bei den untersuchten tropischen und subtropischen Cyperaceen
fallt die starke Verdickung der Epidermis-AuBenwiinde auf. Bei drei
Arten (Cladium junceum, Lepironia mucronata und Tetraria punctoria)
sind die Spaltéffnungen versenkt. Die Dichte der letzteren ist bei den
meisten Arten, besonders den drei vorgenannten, gro3 (Lepironia, Sten-
gel, 560 pro mm?!).

Der anatomische Bau deutet darauf hin, daB alle untersuchten
Arten in der Lage sind, sehr groBe Beanspruchungen durch Strahlung,
Hitze und austrocknenden Wind, wie sie an offenen Standorten vor-
kommen, auszuhalten. Thre assimilierende Oberfliche ist auffallend
reduziert. Sofern sie als Konkurrenten aufireten, tun sie es nicht durch
die-Wegnahme des Lichtes.

C. Zur Phylogenie der Binsenform bei Cyperaceen

1. Merkmalsphylogenetische Progressionen

a) Die Entstehung von Binsenform durch habituelle und anatomische Angleichung
: von Stengel und Blatt

aa) Die Angleichung der Blattspreiten in der Form und im inneren Bau an die Stengel -

Die Cyperaceen lassen sich nach der Gestalt ihrer Blattspreiten in
Ubergangsreihen stellen. Diese fithren von bifazial-flachen zu kreis-
zylindrischen, vielfach auch schwertihnlichen Formen. Es kann beob-
achtet werden (besonders schén in der Gattung Lepidosperma, vgl.
S. 154 bis 168), daB die Ubergiinge zu diesen unifazialen Spreitenformen
den gleichen Verlauf nehmen wie bei den Juncaceen (vgl. S.145 bis 148);
es handelt sich ebenfalls um Reihen zunehmender Hypotrophie (Ver-
groBerung der abaxialen Blattfléiche), verbunden mit dem Verschwinden
der Blattrinder und Ausrundung der verschmdlerten Adaxialrinne.

Diese Ubergangsreihen diirfen als merkmalsphyletische Progres-
sionen angesehen werden. Die bifaziale (dorsoventrale) Ausbildung der
Blattspreiten ist bei den Cyperaceen die urspriinglichere Form als die
unifazial-runde oder die unifazial-schwertférmige. Die lelzteren sind
von jener abgeleitet: Fast alle Cyperaceen bilden bifaziale Blattspreiten.
Auch bei Arten mit unifazialen Blittern ist meistens an der Spreiten-
basis noch andeutungsweise bifaziale Gewebeanordnung zu erkennen
(Lepidosperma, fast alle Arten: Tetraria punctoria) . '
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Bedeutsam erscheint in diesem Zusammenhange auch die Feststel-
lung, die an zwei Lepidosperma-Arten (L. perteres und L. pauperum)
gemacht werden konnte, daf ihre Keimpflanzen, dhnlich wie bei den
Junci genuini, bifaziale Primérblitter ausbilden und daB sich erst im
Laufe der weiteren Blatifolge und an allen sekundiren Sprossen die
stengelahnliche, unifaziale Spreitenform herausbildet.

Als Ausnahmen miissen die untersuchten Vertreter der Gattung
Cladium (exkl. subgen. Eu-Cladium) erwihnt werden: Sie lassen kaum
Spuren urspriinglich bifazialen Bauplans der Spreiten erkennen. Keim-
pflanzen von Cl. junceum und Cl. Deplanchei besitzen bereits unifaziale
Priméarblitter. Auch die Gattungen Chorizandra, Lepironia und Chrysi-
trix zeigen nur wenige Beziehungen zum bifazialen Blattbau. (lhre
Keimpflanzen sind unbekannt.)

Auch in untergeordnet scheinenden Merkmalen kann Angleichung
zwischen Stengel und Blattspreite beobachtet werden: Bei Cladium- und
Lepidosperma-Arten ist dem Monographen, Kiikenthal, aufge-
fallen, dafl Pflanzen mit schwertférmigen Blittern zweischneidige Sten-
gel besitzen, daff stumpfkantige Stengel stumpfkantige Blatter tragen,
rinnige Stengel rinnige Blatter usf. Nochmals erwahnt sei hier auch
Lepidosperma perteres, deren schwertblitirige Jugendsprosse einen
zweischneidigen Stengel besitzen. Sobald bei den spéteren Sprossen die
schwertférmigen Laubblitter nicht mehr zur Ausbildung gelangen, ist
auch der Stengel nicht mehr zweischneidig abgeplattet, sondern drehrund.

- ab) Die Vertikalstellung der Bldtter

Sie wird bei allen Cyperaceen mit Rund- und Schwertblittern beob-
‘achtet. An Sprossen mit mehreren gedringt stehenden Blittern (z. B.
Cladium rubiginosum, mehrere Lepidosperma-Arten) wird sie, dhnlich
Juncus maritimus (S. 133), dadurch ermoglicht, daf die Blitter mittels
sehr langer Scheiden einander umgreifen und so nur wenig von der
Senkrechten abzuweichen brauchen. Es scheint sich bei der Vertikal-
stellung der Blitter um eine Eigenschaft zu handeln, die in merkmals-
phyletischem Zusammenhang mit der Unifazialitiit steht, und sie ist mit
dieser als abgeleitetes Merkmal zu werten.

ac) Das Einstellen des Tragblattes der Infloreszenz in die Fortsetzungsrichtung
des Stengels

Dieser Sonderfall der Vertikalstellung eines Blattes findet sich auBler
bei den genannten Lepironia, Chorizandra, Chrysitrix, T etraria, Schoeno-
plectus, Holoschoenus auch bei manchen andern Cyperaceen, selbst sol-
chen mit ausgesprochen bifazialen Blattspreiten. Es diirfte allgemein
zutreffen, was bei Schoenoplectus-Arten beobachtet werden konnte, da
diese Tragblitter viel friither fertig entwickelt sind als die dazugehoren-
den Infloreszenzen. Diese Entwicklungseigentiimlichkeit, welche die
Vertikalstellung des Tragblattes rdumlich-mechanisch verstehen 148t, ist
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im Rahmen der Kontraktion der Bliitenstinde zu sehen und darf mii
deren Gestaltung als abgeleitet betrachtet werden. Fiir die drei Gattun-
gen, bei denen dieses Merkmal am ausgepriigtesten auftritt, Chorizandra,
Lepironia und Chrysitrix (Abb. 45), hat Pfeiffer (1925) sehr weit-
gehende Reduktionen des Gesamtbliitenstandes nachgewiesen.

ad) Die schaftartige Ausbildung des Stengels und die bodennahe Insertion
der Laubblitter

Die bliitentragenden Stengel weniger Cladium-Arten (CL. rubigino-
sum, Cl. teretifolium, Cl. junceum) tragen auf ihrer ganzen Léange Laub-
blitter. Die meisten andern binsenférmigen Cyperaceen jedoch zeigen
eine ausgesprochene Ungleichheit der Internodienlangen, indem alle
Laubblitter dicht gedringt an der Basis des Stengels entspringen, wiih-
rend ein einziges, sehr langes Internodium die Infloreszenz emporhebt.
Neben der unifazialen Spreitenausbildung ist dieses abgeleitete Merkmal

der Hauptfaktor, der die Habitusihnlichkeit von Stengeln und Bléittern
verursacht.

ae) Die Anatomie der Assimilationsorgane

Die bisher genannien Entwicklungen fiithren nicht allein zur Bin-
senform; auch Pflanzen mit schwert- oder borstenformigen Assimila-
tionsorganen haben sie durchlaufen (Beispiel: verschiedene Lepido-
sperma-Arten). Was die binsenférmigen Pflanzen im besonderen aus-
zeichnet, ist die anatomische Ausbildung ihrer Assimilationsorgane, d. h.
in erster Linie ihr Rohrenbau.

Dessen Entstehung in dieser Form hingt bei den Bldittern eng mit
der Entwicklung der Spreite zur Unifazialitit zusammen. In dieser spe-
ziellen Hinsicht ist er demnach ebenfalls abgeleitet wie die Unifazialitit
selbst. In weiterem Rahmen betrachtet, ist allerdings die Ausbildung
groBer Durchliiftungsréhren und Abdriingen der festen Bauelemente an
die Peripherie nicht an die Unifazialitit gebunden (Typha), noch bringt
Unifazialitiit unbedingt solchen Bau mit sich (Blitter von Juncus mari-
timmus sowie sehr viele Stengel).

Fir die Stengel ist dhnliches zu sagen: Ihre Baueigenschaften koén-
nen nur in der Hinsicht als abgeleitet bezeichnet werden, als sie sich als
Folgen der morphologischen Eigenschaften, deren Merkmalsphylogenie
entschieden ist, erkennen lassen. So ist typisch binsenartige Anatomie
der Stengel zum Teil von deren schaftartiger Ausbildung (Abschnitt ad)
abhingig (Gegenbeispiel: Cladium rubiginosum mit binsenférmigen
Blattern, aber nicht binsenférmigen, beblitterten Stengeln), ebenso auch

von der Ubernahme namhafter Assimilationsfunktionen zufolge Blatt-
reduktionen.

In bezug auf andere anatomische Eigenschaften (Diaphragmen-
bildung, Markbeschaffenheit, mechanische Verstirkungen, Transpira-
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tionsschutz usw.) sind binsenformige Assimilationsorgane recht mannig-
faltig. Es handelt sich im Prinzip um Verhéltnisse, die als Spezialaus-
bildung der Monokotylenanalomie in Beziehung zu den schlecht durch-
liifteten Standorten dieser Gewiichse aufzufassen sind.

b) Die Entstehung von Binsenform dureh Riickbildung der Laubbliitter

Nur in wenigen Gattungen ist eine auffallende habituelle und
anatomische Anniherung der Blitter an die Stengel festzustellen. Eine
groBe Zahl weilerer Cyperaceen verdankt ihre Binsendhnlichkeit der
Ausbildung ihrer Stengel, verbunden mit der Verkiimmerung der Laub-
blattspreiten auf habituell wie physiologisch unbedeutende Rudimente.
Diese Reduktion ist in der Familie der Cyperaceen recht verbreitet und
betrifft nicht nur Arten, welche keine binsenférmigen oder schwert-
formigen Blattspreiten ausbilden koénnen (Schoenoplectus lacustris,
Schoenus tendo, Eleocharis palustris), sondern auch solche mit uni-
fazialen Bléitlern: Cladium tenax, Tetraria punctoria und Chorizandra
cymbaria zum Beispiel besitzen pro Sprof nur noch ein bis zwei Blitter
mit ausgebildeten Spreiten, und bei Lepidosperma pauperum und L. per-
teres, Lepironia mucronata, Holoschoenus romanus var. Thunbergii
finden sich an ilteren Pflanzen iiberhaupt keine Laubblitter mehr.

DaB es sich bei diesem Fehlen der Blattspreiten um abgeleitete Ver-
hiltnisse handelt, belegt das fast stete Vorhandensein von Spreitenrudi-
menten. Besonders klar ist es bei den Arten Lepidosperma pauperum,
L. perteres, Cladium junceum und Holoschoenus romanus, deren Jung-
pflanzen noch Blitter mit voll ausgebildeten Spreiten tragen.

¢) Uberblick

Alle Einzelmerkmale (unter Vorbehalt der anatomischen), die in
der Einleitung (S.107 bis 108) als «Binsenmerkmale» bezeichnet wurden,
sind, soweil sie bei Cyperaceen auftreten, merkmalsphyletisch abge-
leitet. Thre Entstehung aus urspriinglicheren Formen kann an klaren
Entwicklungsreihen verfolgt werden. Es verdient beachtet zu werden,
daB es teilweise die gleichen Progressionsschritte wie bei den Juncaceen
sind und daf sie zu gleichen Formen fiihren.

Wie bei den Juncaceen (S. 151 bis 152) ist auch bei manchen Cype-
raceen — am vollkommensten in den Gattungen Lepironia und Chori-
zandra — in groBerem oder geringerem MaBe zu beobachten, daB die
verschiedenen Entwicklungen den Effekt einer einheitlichen, in sich ge-
schlossenen Gesamterscheinungsform herbeifiihren.

2. Bemerkungen tiber die stammesgeschichtlichen Beziehungen
zwischen den binsenformigen Cyperaceen

Binsenformige Pflanzen treten in drei Verwandtschaftsgruppen der
Cyperaceen auf:
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Scirpeen: ¥ : Schoenoplectus, Holoschoenus, Eleocharis u. a.
Rhynchosporeen: (Monographie-Vorarbeiten: Kiikenthal, 1938 bis

1944)
Schoenus, Tetraria, Lepidosperma, Cladium
Mapanieen: (Monographie-Vorarbeiten: Pfeiffer, 1925)

Chorizandra, Lepironia, Chrysitrix

Jede Gruppe enthilt auBer den genannten mehrere weitere Gattun-
gen, deren Vertreter nicht oder nur in geringem MaBe binsenférmig
sind. Auch innerhalb der angefiihrten Gattungen ist nur ein Teil der
Arten binsenférmig: Bei Schoenus und Tetraria sind es einzelne Arten.
Die Gattung Cladium enthilt die nicht binsenférmige, flachblittrige
Untergattung Eu-Cladium (Cladium Mariscus Pohl et aff.) und zudem
viele Arten mit schwertférmigen Assimilationsorganen, desgleichen
Lepidosperma.

Das Auftreten von Binsenmerkmalen innerhalb der Cyperaceen ist
somit vereinzelt und zerstreut. Daraus ist zu schliefen, daB die Binsen-
form innerhalb der Cyperaceen zu verschiedenen Malen durch konver-
gente oder parallele Entwicklung entstanden ist.

Das wird bei der niheren Betrachtung und Gegeniiberstellung der
verschiedenen Gattungen besonders deutlich: Jede Sippe hat in morpho-
logisch-anatomischer und chorologischer Hinsicht ein deutlich anderes
Gepriige. Man vergleiche etwa die drei miteinander niher verwandten
artenarmen Gattungen Chorizandra (4 Arten), Lepironia (1 Art) und
Chrysitrix (2 Arten), welche von allen andern Cyperaceen isoliert ste-
hen, mit Lepidosperma und Holoschoenus, so erweist sich das auch im
bedeutenden Unterschied in der Evolutionsstufe beziiglich der Binsen-
form, welche in den einzelnen Gruppen erreicht wird: Bei den erst-
genannten ist die Abwandlung extrem, bei Lepidosperma etwas gerin-
ger, bei Holoschoenus und Schoenus miBgig.

ITT. Andere Monokotylen

A. Restionaceen

Diese in Siidafrika und Australien beheimatete Familie besitzt keine
typisch binsenférmigen Vertreter. Dagegen kommen bei manchen ein-
zelne gestaltliche Eigenschaften vor, die bei Juncaceen und Cyperaceen
Voraussetzungen fiir die Entstehung von Binsenform sind. :

So sind, wie bei manchen Cyperaceen, die Laubblitter fast bei allen
Vertretern auf trockene Schuppen reduziert, und die Stengel erfiillen
allein die Assimilationsaufgabe. Es sind meist drehrunde, senkrecht-
stehende und im Innern mit einer Markhohle versehene Organe. Ver-
schiedene Hypodiscus-Arten besitzen zudem noch schaftartig verlin-
gerte Internodien, wodurch sie ziemliche Binsenihnlichkeit erlangen.
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Anatomisch sind Merkmale festzustellen, welche als Einrichtungen zum
Ertragen trockener, besonnter Standorte angesehen werden (Pfitzer,
Gilg).

Eine zweite, wohl tiefergreifende Ubereinstimmung mit Juncaceen
und Cyperaceen besteht darin, dafl hypotrophe und unifaziale Blatt-
spreiten vorkommen. So bei Spreitenrudimenten von Restio compressus
Rottb., Elegia deusta Kth. und Elegia asperifolia Kth. Besonders gut
zeigen das die Vertreter der Gattung Anarthria, die einzigen Restionaceen
mit wohlausgebildeten Blattspreiten: A. gracilis R. Br. (Abbildung von
Querschnitten bei Arber, 1922) besitzt drehrunde Spreiten, welche
unmittelbar iiber der Scheide noch eine undeutlich begrenzte Adaxial-
rinne zeigen, die sich dann distal ausrundet, so dafl vollige Unifazialitit
erreicht ist. A. scabra R. Br. (Abbildung Arber, 1922) und A. laevis
R. Br. tragen lange, schwertformige Laubblitter. Sie zeigen gleichen
Habitus wie die schwertblittrigen Cladium- und Lepidosperma-Arten.

Die untersuchten Blattspreiten zeigen deutlich, da Ubergangsreihen
zwischen bifazial-flachen und unifazial-zylindrischen bzw. unifazial-
schwertformigen Spreiten bestehen, die genau den gleichen charakte-
ristischen Verlauf nehmen wie bei den beiden vorerwiihnten Familien:
zunehmende Hypotrophie, Verschwinden der Blattrinder und der
adaxialen Rinne. Wie dort sind diese Ubergiinge auch an jedem einzel-
nen Blatt von der Basis gegen die Spitze hin zu beobachten.

B. Xyridaceen

In der Gattung Xyris treten neben Arten mit schwertférmigen auch
solche mit zylindrischen Blatispreiten auf. Xyris Dusenii Malme (leg.
P. Dusén, 13.11.1909, Brasil, «in paludosis») zum Beispiel ist eine dicht-
horstige Pflanze mit lauter grundstindigen, vertikalstehenden Blittern
und schaftartigen, knotenlosen Stengeln. Die drehrunden oder leicht
bilateral abgeplatteten Blattspreiten (Durchmesser zirka 1,5 mm) glei-
chen den Stengeln sehr. Uber der Scheide, die in einer Ligula endigt,
148t sich auf der Adaxialseite der Spreite eine rinnenférmige Einsenkung
beobachten, welche wenige Zentimeter weiter oben allmihlich ver-
schwindet. Querschnitte zeigen, dafi diese Rinne einer Liicke zwischen
zwei Leitbiindelstringen entspricht.

Die Gewebeanordnung in diesen unifazialen Spreiten stimmt mit
derjenigen vieler oben beschriebener Juncaceen und Cyperaceen iiber-
ein: Als konzentrische Ringe umgeben folgende Gewebezonen das groB-
zellige Mark: Unter einer sehr dickwandigen Epidermis liegt eine
Schicht Palisadenzellen. An diese grenzt innen eine mehrschichtige Zone
von asterenchymatischem Schwammgewebe, in welcher die Leitbiindel
eingebettet sind. Je drei bis fiinf derselben sind durch Bastfaserhiillen
zu einem Strang zusammengefaft.
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Xyris Dusenii in allen Teilen recht dhnlich sind Xyris Pancheri
Rendle (Neukaledonien: Plaine des lacs, marécages, Herb. J. Franc
Nr. 1882) und X.teres Alb. Nielsson (Brasil, in palud. leg. P. Dusén
Nr. 7761). Ihre Blattspreiten sind leicht bilateral abgeflacht. Bei ihnen
wie bei der borstenférmig rundspreitigen X. operculata Labill. f. Brow-
nei (Kih.) Malme (Australien, New Scuth Wales, leg. J. L. Boorman, 12,
1907) ist iiber der Blattscheide eine schmale, nach oben hin verschwin-
dende adaxiale Rinne festzustellen. In den Gestaltungsverhiiltnissen
stimmen die Bléitter dieser Xyridaceen also mit denen binsenférmiger
Juncaceen und Cyperaceen iiberein.

C. Liliaceen, Himodoraceen, Amaryllidaceen

Innerhalb dieser Familien sind unifaziale Blitter hiufig. Meist
handelt es sich um schwertférmige Organe (dhnlich Iris): Tofieldia,
Pleea, Narthecium, Nietneria, Hewardia, Xeronema, Haemodorum, Ha-
genbachia, Dilatris, Lachnanthes, Wachendorfia, Xiphidium, Phlebo-
carya, Tribonanthes, Lophiola, Blancoa, Conostylis, Anigosanthus.
AuBerdem sind auch mehr oder weniger kreiszylindrische Blattspreiten
anzutreffen: Johnsonia lupulina R. Br., Xerotes turbinata Endl., Xerotes
spartea Endl., Allium div. spec., Haemodorum teretifolium R. Br., H.
paniculatum Lindl.,, Phlebocarya pilosissima F.v.M., Tribonanthes
odora Endl., Conostylis Androstemma F.v.M. und andere (vgl.
Schmidt, Scharf und Schulze lc)).

Eine Art verdient ihrer frappanten habituellen Binseniihnlichkeit
wegen besonderer Erwihnung, die Liliacee Johnsonia lupulina R. Br.
Diese in SW-Australien beheimatete Pflanze trigt auf einem Schaft
einen Bliitenstand, der durch das unterste Hochblatt in seitliche Stel-
lung abgedringt ist. Die Spreite dieses Blattes ist, wie der Stengel, dreh-
rund oder etwas bilateral abgeplattet. Sie ist unifazial (Querschnitt ab-
gebildet bei Arber, 1920). Ein zentrales, nicht besonders weites Mark
wird von einem Ring von Leitbiindeln umgeben, welche mit je einer
subepidermalen Bastrippe in Verbindung stehen. Die Konsistenz von
Stengel und Blatt ist sehr zih (vgl. Schulze). Standort: «Sandy
places, fully exposed to the sun» (The Garden 29, 1886, S. 142).

Phlebocarya pilosissima F.v.M. (Amaryllidacee), Conostylis An-
drostemma TF.v.M. (Amaryllidacee) und Haemodorum teretifolium
(Haemodoracee) besitzen borstenférmige, unifaziale Rundbliiter. Sie
werden erwihnt, da sie die gleiche Erscheinung zeigen, wie sie bei
Juncaceen, Restionaceen und Xyridaceen zu beobachten ist, daB iiber
der Blattscheide die Spreite noch zwei nahe beieinanderliegende, distal
verschwindende Blattrinder besitzt, welche eine adaxiale Rinne um-
geben.
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D. Scheuchzeriaceae

Scheuchzeria palustris L.. hat mit ihren vertikalen, ungefihr runden
Blattspreiten Binsenidhnlichkeit. Der anatomische Aufbau dieser Organe
ist ein sehr lockerer, das eingeschlossene Luftvolumen relaliv grof§
(Blattquerschnitte Abb.51). Die ganze Blattoberflidche wird von Assimi-
lationsgewebe und einer Reihe von Leitbiindeln unterlagert, welche alle,
auch auf der Adaxialseite, ihr Phloem der Epidermis zugewandt haben.
Das Blattinnere ist von zahlreichen Gewebebriicken durchsetzt, in wel-
chen die drei grofiten Leitbiindel verlaufen.

Unmittelbar iiber der Blattscheide sind zwei deutliche Blatirinder
ausgebildet, verstirkt durch je einen subepidermalen Baststrang. Eine
Besonderheit von Scheuchzeria ist es, dafl sich meist ein Blattrand auf-
lost, wihrend der zweite deutlich bleibt; es entsteht so der eigenartige
I'all eines unifazialen Blattes mit einer einzigen Blattrandkante
(Abb. 51 b). Gelegentlich findet man auch Blitter, deren beide Blatt-
rinder bis zur Spitze reichen (Abb. 51 @) und solche, wo beide ver-
schwinden.

1mm

Abbildung 51
Scheuchzeria palustris L.
-Querschnitte durch zwei Blattspreiten

Festgehalten werden muB, daB hier die Unifazialitit des Blattes bei
wenig ausgepriigter Hypotrophie durch ein Verschwinden der Blatt-
rinder und anatomische Angleichung der Adaxialseite an die Abaxial-
seite zustande kommt.

Ahnliche Bauverhiltnisse wie Scheuchzeria palustris zeigt die heute
zu den Potamogetonaceen gestellte Triglochin palustris L.

IV. Dikotylen

Die einzigen drei wirklich als binsenformig zu bezeichnenden Arten
unter den Dikotylen, die ausfindig gemacht werden konnten, sind Um-
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belliferen. Sie sind von Briqu et in seinen «Recherches sur les feuilles
septées chez les Dicotylédones» dargestellt. Briquets Beschreibung
sind die folgenden Daten entnomment:

Ottoa oenanthoides Kth. (monotypische Gattung, Apioideae-Smyr-
nieae; Mexico, Columbia, 2500 bis 3500 m ii. M.): Rhizom; alle Blitter -
basal; Infloreszenz auf Schaft. Blattspreiten kreiszylindrisch, kahl, langs-
gestreift. Blattquerschnitt kreisrund; Gewebeanordnung durchaus radiir
in konzentrischen Ringen um den lufthaltigen Markraum: Epidermis
mit dicker Cuticula, Spaltéffnungen in Rinnen versenkt; zwel Schichten
Palisaden; ein Ring Leitbiindel mit Kollenchymbriicken zur Epidermis;
Endothel. Der Innenraum wird durch Diaphragmen unterteilt, welche
aus Parenchym, Kollenchym und Leitbiindelzellen bestehen.

Crantzia lineata Nutt. (monotypische Gattung, Apioideae-Ammi-
neae-Seselinae; Nord-, Mittel- und Siidamerika, Pazifische Inseln, Neu-
seeland). Blattbau sehr dhnlich Otfoa, jedoch viel zarter.

Tiedmannia teretifolia DC. (Apioideae-Peucedaneae-Ferulinae; Flo-
rida). In allen Teilen kriftiger gebaut als Ottoa oenanthoides: Dreh-
runde Blitter steif, stechend, mit subepidermalen Rippen aus Bast (nicht
Kollenchym). Auch die Leitbiindel sind von verholzten Basifasern be-
gleitet. Die Diaphragmen bestehen aus Sklerenchym mit aufgelagerten
Leitbiindelanastomosen. Sie sind mit Luftliicken versehen. Im Mark-
raum findet sich ein Asterenchym, das nach der Abbildung Briquets
(L. c., S. 464) sich von demjenigen bei Juncus kaum unterscheiden l48t.

Die Ubereinstimmung dieser drei Umbelliferen mit den bei vielen
Juncaceen, Cyperaceen und andern Monokotylen gefundenen Verhalt-
nissen in bezug auf Habitus, Morphologie und Histologie ist auBer-
ordentlich. Es kann nicht verwundern, daB sie sich auch auf ékologische
Belange erstreckt: Alle drei sind Sumpfpflanzen (Crantzia gedeiht selbst
in tiefem Wasser). Anderseits scheinen besonders I'iedmannia und Ottoa
auch Extreme an Einstrahlung und Austrocknung aushalten zu miissen.
Briquet schreibt dariiber in bezug auf Tiedmannia: <Sans doute,
¢’est une plante vivant dans la vase et dont la base au moins se trouve
submergée: mais ce n’est que pendant une période. En d’autres temps,
elle se trouve exposée aux ardeurs du soleil subtropical de la Floride,
I'eau qui la baignait disparait, la vase se desséche et son appareil végé-
tatif est obligé de faire face A des conditions extrémes.» «De la le déve-
loppement considérable du systéme mécanique, les tissus protecteurs
contre une transpiration et une insolation trop énergiques, la sclérifi-
cation des diaphragmes.» Es handelt sich somit nicht eigentlich um
Wasserpflanzen, sondern um Pflanzen wechselnder extremer Bedin-
gungen.

Miiite man dartun, welch starken gestaltbestimmenden Faktor die
Umwelt darstellt, so wire diese Ubereinstimmung einiger Umbelliferen
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mit verwandtschaftlich doch véllig fernstehenden Juncaceen ein erstaun-
liches Beispiel. Eine solche Betrachtung birgt aber die Gefahr in sich,
daB die konstitutionelle Grundlage, die solche Bildungen allein ermog-
licht, zu wenig beachtet wird. Es scheint zum Beispiel kein Zufall zu
sein, dal gerade die Umbelliferen binsenihnliche Formen hervorge-
bracht haben, ist es doch eine der Dikotylenfamilien, in denen auch
andere, sonst bei Monokotylen verbreitete Eigenschaften vorkommen.
Es sei nur an die meist sehr breite, stengelumfassende Blattinsertion mit
der Bildung ausgepriigter Blattscheiden sowie an die Vorkommnisse
grasihnlicher, parallelnerviger Blétter bei Eryngium- und Bupleurum-
Arten erinnert. Dabei wird natiirlich nicht gesagt, daB die «Monokotylen-
merkmale» der Umbelliferen gleichen merkmalsphyletischen Ursprungs
seien wie diejenigen der Monokotylen.

Dritter Teil: Uberblick

1. Das Ziel der vorliegenden Untersuchung

Die «Binsenform», ein auffallender Habitustyp (physiognomische
Definition S.107f.), der in verschiedenen Familien der Monokotylen und
ganz vereinzelt auch bei den Dikotylen (Umbelliferen) auftritt, gelangt
hier zur Darstellung, wobei versucht wird, anhand der ontogenetischen
Entstehungsweise und der Verhiltnisse in verschiedenen Verwandt-
schaftskreisen diese Wuchsform entwicklungsgeschichtlich-kausal zu
verstehen.

2. Feststellungen friiherer Autoren

Binsenférmige Pflanzen sind von Systematikern benannt und ein-
geordnet und von Morphologen auf typologische Beziehungen unter-
sucht worden. Indessen sprechen nur Okologen unabhingig von syste-
matischer Zugehorigkeit und morphologischer Gliederung der Pflanzen
von «Binsenform». Ihr Interesse galt vorerst der Feststellung, inwieweit
«Binseneigenschaften» fiir die Pflanzen an bestimmten Standorten von
Vorteil seien. Die kausale Fragestellung zur Leben-Umwelt-Beziehung
fithrte von der «Anpassungs»-Vorstellung zum Begriff der «Epharmose»,
der konstitutionellen Entstehung umweltadiquater Organisation (D & -
niker, 1954). Diese neueren theoretischen Anschauungen, die in
ihrem Werdegang in der Einleitung (S. 106 bis 107) skizziert sind, stellen
die Erforschung der entwicklungsgeschichtlichen Entstehungsweise der
Merkmale, die Merkmalsphylogenie, als dringend in den Vordergrund.
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3. Neubearbeitung binsenférmiger Pflanzen unter Ausdehnung der

Betrachtung auf verschiedene Verwandtschaften, inshesondere seltene

Formen der siidlichen Hemisphiire, und Beriicksichtigung der onto-
genetischen Entstehungsweise der «Binsenmerkmale»

a) Morphologischer und anatomischer Aufbau
binsenformiger Pflanzen

Die Juncaceen sind von verschiedenen Autoren (Buchenau,
Blau, Graebner, Adamson u.a.) in dieser Hinsicht beschrieben
worden. Sie erfahren hier eine Nachuntersuchung und in knapper Form
eine Neudarstellung, wobei vor allem die teils schon von Buchenau
beschriebene Jugendentwicklung ausfiihrliche Beriicksichtigung erfihrt.
Ilingehendere Behandlung wird mehreren siidhemisphérischen Cypera-
ceen zuteil, von welchen als meist einzige Beschreibungen die Diagnosen
vorliegen. Weitere binsenihnliche Pflanzen aus den Familien der Cype-
raceen, Restionaceen, Xyridaceen, Liliaceen, Haemodoraceen. Amarylli-
daceen, Scheuchzeriaceen und Umbelliferen dienen als wertvolle Ver-
breiterung der Vergleichsgrundlage.

Aus der Fiille der im speziellen Teil niedergelegten Beobachtungen
kann als erstes Resultat die Tatsache herausgelesen werden, dafl es in
den verschiedenen Familien immer die gleichen morphologischen Bau-
verhiltnisse sind, die Binsenhabitus verursachen:

Alle binsenférmigen Pflanzen sind horst- oder rasenbildende, aus-
dauernde Kriuter. Dadurch, daB alle Achsenverzweigungen (abgesehen
vom Bliitenstand) und ebenso die Blattinsertionen unterirdisch oder
héchstens wenig iiber Boden liegen, entsteht im Habitusbild auffillige
Verzweigungslosigkeit der Assimilationsorgane (vgl. die physiognomische
Definition der Binsenform S. 107f.). Die basale Lage der Blattansétze
bringt es mit sich, daB die Infloreszenz von einem einzigen, langgestreck-
ten Internodium in die Hohe gehoben wird (Schaft).

Beziiglich der Assimilationsorgane, welche die eigentlichen Triger
des Binsenhabitus sind, konnen lediglich zwei Hauptvarianten unter-
schieden werden:

1. Die Blattspreiten sind nur als unbedeutende Rudimente ent-
wickelt oder fehlen ganz. Die binsenférmigen Stengel sind daher die
hauptsichlichen oder einzigen Assimilationsorgane der Pflanzen. Dieser
Typ wurde bei den Juncaceen nicht festgestellt; sehr verbreitet ist er
dagegen unter den Cyperaceen (Eleocharis palustris, Schoenoplectus
lacustris, Holoschoenus romanus var. Thunbergii, Schoenus tendo, Le-
pidosperma pauperum, L. perteres, L. Forsythii u. a., Cladium junceum,
Cl. philippinense, Chorizandra cymbaria, Lepironia mucronata) und
Restionaceen (alle Gattungen mit Ausnahme von Anarthria).

Bemerkenswert ist dabei, daB an allen Arten, deren Jungpflanzen
untersucht werden konnten (Holoschoenus romanus, Lepidosperma
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pauperum, L. perteres, Chorizandra cymbaria und Cladium junceum)
sich die «Blattlosigkeit» erst bei #lteren, erstarkten Pflanzen einstellt:
die Jungpflanzen besitzen noch Blitter mit wohlentwickelten Spreiten.
Dabei konnte die interessante Beobachtung gemacht werden, daB die
letzten dieser noch vollentwickelten Jugendblitter bei einigen Cypera-
ceen (Chorizandra cymbaria, Lepidosperma pauperum, L. perteres und
Cladium junceum) unifaziale Spreiten tragen, d. h. also eine weitgehende
Abwandlung vom normalen, bifazialen Blattbau zeigen. Unifazialitiit der
Blatter, die bei andern Pflanzen (z. B. Juncaceen) die Voraussetzung
fiir binsenformige Gestaltung ist, kommt hier durch die Spreitenreduk-
tion nur wihrend einer meist sehr kurzen Phase der spiteren Jugend-
entwicklung zur Geltung.

2. Die Blattspreiten sind wohlentwickelt. Sie teilen sich mit den
Stengeln in die Aufgabe der Assimilation. Wie diese stehen sie vertikal
und sind ihnen in Gestalt und innerem Aufbau oft so vollkommen an-
geglichen, daB8 sich Blatt- und Stengelquerschnitt nicht mehr unter-
scheiden lassen. Es sind véllig oder angenihert unifaziale Organe.
Beispiele solchen Aufbaus sind die Junci genuini (exkl. Juncus Jac-
quini), Junci thalassii, die Cyperaceen Cladium articulatum, Lepido-
sperma chinense, Tetraria punctoria, Jungpflanzen von Lepidosperma
pauperum, L. perteres, Chorizandra cymbaria und beziiglich des Trag-
blattes der Infloreszenz Lepironia mucronata und die Liliacee Johnsonia
lupulina.

Die Monokotylensippen mit binsenférmig-unifazialen Rundblittern
zeigen trotz verschiedener Familienzugehorigkeit auffallende morpho-
logische Gemeinsamkeiten: Diese Blattformen sind mit flach-bifazialen,
die meist in der gleichen Gattung oder gar an den Jungpflanzen der Art
selber auftreten, durch Zwischenformen verbunden, welche einander
sehr dhnlich sind (unten, im merkmalsphyletischen Abschnitt darge-
stellt!). Ferner finden sich in fast jedem der untersuchten Verwandt-
schaftskreise neben rundblitirigen auch Arten mit schwertférmig-uni-
fazialen Blittern und meist noch Zwischenformen. SchlieBlich ist die
Blattgliederung in Scheide und Spreite bei den Vertretern der verschie-
denen Familien eine entsprechende: Zwei Scheidendhrchen bzw. eine
durch deren mediane Vereinigung entstandene «Ligula» grenzen die
beiden Blattpartien gegeneinander ab; Ubergiinge zwischen ungeglieder-
tem und durch Scheidenéhrchen gegliedertem Blatt sind bei den Junca-
- ceen, solche zwischen Scheidenshrchen und Ligula bei einzelnen Cype-
raceen (z. B. Schoenus nigricans) und andern zu beobachten.

Auch bei der Gestaltung des Tragblattes der Infloreszenz (Defini-
tion: Anmerkung®, S. 122) beruht die Habituséihnlichkeit trotz verschie-
dener Familienzugehorigkeit der Pflanzen, soweit es die untersuchten
Monokotylen betrifft, auf einer tieferen morphologischen Ubereinstim-
mung: Dieses Blatt steht am Knoten iiber dem langen Schaft-Interno-
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dium, setzt dessen Richtung iiber den Bliitenstand hinaus fort und
drangt diesen in seitliche Lage ab (Abb. 45). Es ist meist nicht allein
in der vertikalen rdumlichen Orientierung, sondern auch in Durchmes-
ser, Form und Aufbau dem Stengel weitgehend angeglichen. Soweit
beobachtet werden konnte (Junci genuini, Schoenoplectus-Arten), zeich-
nen sich diese Blitter durch einen grofen Entwicklungsvorsprung vor
der Infloreszenz aus. Wenn das Tragblatt schon beinahe seine endgiiltige
Liange erreicht hat, beginnen aus seiner Scheidenhéhle erst die Teile des
Bliitenstandes auszubrechen. Dies ist eine bemerkenswerte Entwick-
lungseigenschaft, die ja auch bei den basalen Blittern festgestellt wurde
und dort ebenfalls die Senkrechtstellung begiinstigt und oft die Ent-
wicklung weiterer Blétter unterdriickt. — Laubblattartige Tragblatter,
welche als Scheinfortsetzung der Infloreszenzschafte deren schlanke
Spieform bedingen, sind bei folgenden Pflanzen anzutreffen: Juncaceen:
Junci genuini (exkl. J. Parryi und zum Teil J. Jacquini), Junci poio-
phylli (als Ausnahme bei J. setaceus und J. capillaceus), Junci thalassii
(J. acutus, J. maritimus); Cyperaceen: Chorizandra, Lepironia, Chrysi-
trix (Abb. 45), Holoschoenus romanus, Schoenopleclus div. spec., Tetra-
ria punctoria, Cladium acutum u. a.; Liliaceen: Johnsonia lupulina.

Die anatomische Untersuchung binsenférmiger Assimilationsorgane
erschlieBt, abgesehen von der oben erwiihnten auBerordentlichen Uber-
einstimmung des Aufbaues von Stengel und Blattspreite, wie sie bei
manchen Arten festzustellen ist, ebenfalls Gemeinsamkeiten, die iiber
die Grenzen der Gattungen und Familien hinweggehen: Leitbiindel-
geflechte fiihrende Diaphragmen zum Beispiel, welche der Aussteifung
der rohrenformigen Assimilationsorgane dienen, finden sich nicht allein
bei den Juncaceen (Junci septati, subnoduiosi und zum Teil alpini) und
Cyperaceen (Cladium articulatum, Cl. rubiginosum, Cl. teretifolium,
Chorizandra cymbaria, Lepironia mucronata), sondern selbst bei den
Umbelliferen (Otioa oenanthoides, Crantzia lineata, Tiedmannia tereti-
folia) und sind nach Briquet auch bei andern Dikotylenfamilien
verbreitet. Auch das Sternzellgewebe ist in den verschiedensten, auch
nichtbinsenformigen Verwandtschaften anzutreffen (z.B. nach einer
Abbildung von Briquet bei der Umbellifere Tiedmannia teretifolia
in sehr d4hnlicher Form wie bei Juncaceen). Die Sternzellen zeigen durch .
Streckung unterschiedlicher Zellabschnitte und durch Wandverdickun-
gen eine Mannigfaltigkeit von Ausbildungstypen: Man findet sie nicht
nur hiufig im Mark, sondern auch im Assimilationsgewebe und als Be-
standteile von Diaphragmen.

Im tibrigen sind die anatomischen Verhiltnisse recht uneinheitlich.
Wohl findet man auch hinsichtlich der Gewebeanordnung immer wieder
gleiche Bilder: rohrenférmige Assimilationsorgane, bestehend aus kon-
zentrisch angeordneten Gewebezonen. Epidermis, Assimilationsgewebe,
Baststrange und Leitbiindel bilden die feste «<Réhrenwand», welche ein
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weites, interstitienreiches, stark lufthaltiges Mark (« Roéhrenlumen») um-
gibt. Der Raumanteil des letzteren ist oft sehr groB. Dieser Ausbildungs-
typ ist jedoch nur die Regel; in Abweichung davon besitzen die ausge-
sprochen binsenférmigen Junci thalassii durchaus massive Stengel und
Blitter ohne groBere Luftriume.

Bei den iibrigen binsenférmigen Pflanzen fallen besonders zwei
Bautypen der Assimilationsorgane auf, die sich in der Art ihrer mecha-
nischen Verstirkung unterscheiden: Sehr starke «Réhrenwiinde» um-
geben einen ungekammerten Markraum bei den Junci genuini, Lepido-
sperma, Tetraria punctoria und Holoschoenus romanus. Zartere «Réh-
renwiande» und zusitzliche Verstirkung durch harte Querscheidewiinde,
die den Markraum durchsetzen, finden sich dagegen bei den Junci sep-
tati, subnodulosi und zum Teil alpini, bei Cladium articulatum, Chori-
zandra cymbaria, Lepironia mucronata und den erwihnten Umbelli-
feren,

Aufmerksamkeit wird in dieser Untersuchung auch dem Bau der
Epidermis gewidmet: Die Dicke ihrer AuBenwand ist sehr verschieden;
sie mifit zwischen 3 u (Juncus subnodulosus) und 15 bis 27 u (Schoenus
tendo). Bei allen beschriebenen siidhemisphirischen Cyperaceen und
Xyridaceen ist sie betrdchtlich (5 bis 15 u). Die Cucitula ist oft sehr
diinn; in einzelnen Féllen erreicht sie dagegen mehrere u Stirke (Jun-
cus acutus, Cladium junceum, Schoenus tendo).

Es sind bei diesen meist an sumpfigen Orten lebenden Pflanzen
somit nicht selten Strukturen anzutreffen, welche allgemein als die
Transpiration herabsetzend bekannt sind. Bei vier Arten sind sogar die
Spaltéffnungen tief unter das Niveau der Epidermisoberfliche versenkt
(Juncus subulatus, Cladium junceum, Tetraria punctoria, Lepironia mu-
cronata), und zwei weitere zeigen andere Sonderbildungen im gleichen
Sinne: Die Atemhdohlen von Juncus acutus sind, dhnlich wie bei vielen
Restionaceen, mit sehr starkwandigen Zellen ausgekleidet, und bei
Schoenus tendo weisen die Spaltéffnungsapparate durch die bedeuten-
den Wandverdickungen und die Versenkung der Nebenzellen unter die
SchlieBzellen stark abgewandelten Bau auf.

b) Zur Okologie binsenférmiger Pflanzen

Die Standortsangaben iiber binsenférmige Pflanzen sind bei den
Juncaceen (S. 141 bis 143) und Cyperaceen (S. 192 bis 193) im Detail
dargestellt. Die dort gemachten Feststellungen und die aus Briquet
zitierten Angaben iiber die Umbelliferen (S.202 bis 203) gelten mehr
oder weniger auch fiir die binsenférmigen Pflanzen aus andern Fami-
lien. Zur Hauptsache handelt es sich um folgendes:

Beinahe alle «Binsen» sind Pflanzen offener, d. h. den Temperatur-
extremen, der Sonnenstrahlung und den austrocknenden Winden frei
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ausgesetzter Standorte. Starkere Beschattung ertragen sie nicht. An
jedem Standort binsenférmiger Pflanzen scheinen einzelne Faktoren fiir
Pflanzenwuchs sehr ungiinstig zu sein: In den meisten IFillen sind es
dicht-tonige, zum Teil staunasse Boden mit grofier Wasserretention.
Deren Elektrolytgehalt ist zwar in vielen Féllen giinstig; einige Arten
gedeihen jedoch auf Salzboden, andere auf sehr oligotropher Unterlage
(z. B. in Neukaledonien auf Serpentinton). Besonders einige siidhemi-
sphirische Arten scheinen zwischen Perioden stagnierender FFeuchtigkeit
Zeiten starker Austrocknung ertragen zu miissen.

In weitestem Rahmen betrachtet stellen sich binsenférmige Pflan-
zen in die Reihe derjenigen mit verschiedenen anderen Wuchsformen,
deren okologische Spezialisation darin besteht, an ausgesprochenen
Mangelstandorten noch eine organische Titigkeit zu entfalten.

¢) Die merkmalsphyletische Bewertung der «Binsenmerkmale»

Die als «Binsenmerkmale» bezeichneten #ufleren Formeigenschaften
erweisen sich, wie fiir einzelne Juncaceen schon Buchenau, Adam-
son u.a. nachgewiesen haben, als die merkmalsphyletisch abgeleite-
ten. Das wird vornehmlich aus zwei Tatsachen geschlossen: Die unter-
suchten Jungpflanzen zeigen in den meisten Fallen (aufier Cladium) an
ihren Primirsprossen keine Binsenform; diese stellt sich schrittweise im
Lauf der Blatt- und Sprofifolge ein. Ferner zeigt sich bei der Betrach-
tung des weiteren Verwandtschaftskreises sowohl innerhalb der Junca-
“ceen wie dariiber hinaus der ganzen Liliifloren sowie der gesamten
Cyperaceen, dafi die morphologischen Binsenmerkmale sporadisch auf-
tretende Sonderbildungen sind, welche sich aus den vorherrschenden
Bauverhéltnissen ableiten lassen.

Die verschiedenen Verwandtschaften stehen beziiglich der Entwick-
lung der «Binsenmerkmale» auf sehr verschiedenen Stufen: Bei vielen
sind sie nur andeutungsweise vorhanden; andere (Cladium spec.) sind
darin so fortgeschritten, da schon die Primérsprosse die abgeleiteten
Verhiltnisse zeigen.

Bei den Entwicklungen, die zu Binsenform fiihren, handelt es sich
um folgende Erscheinungen:

A. Verschiebungen in der Entwicklung der Ldngsabschnitte
von Blatt und Stengel

sind in dreierlei Weisen an der Herausbildung von Binsenhabitus be-
teiligt:

1. Durch Verkiirzung der basalen Internodien kommen die Blatt-
insertionsstellen und die Verzweigungen in Bodennihe zu liegen. Das
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fertile Internodium erfihrt dagegen eine sehr starke Verlingerung; es
tragt als Schaft den Bliitenstand. Solche Verhéltnisse sind auch bei man-
chen nichtbinsenférmigen Pflanzen verschiedener Familien anzutreffen.

2. Die Reduktion aller Blattspreiten auf kurze Rudimente ist eine
Erscheinung, welche den Juncaceen fehlt, bei einigen Cyperaceen jedoch
an ilteren Pflanzen eintritt (S.203f.) und bei den Reslionaceen mit
Ausnahme von Anarthria die ganze Familie betrifft. Zusammen mit
schaftartiger Ausbildung bewirken die ohnehin radiiren, vertikalstehen-
den Stengel, welche als die einzigen Assimilationsorgane ausgestaltet
sind, den Binsenhabitus dieser Pflanzen. 4

3. Den kompliziertesten Fall stellt die Herausbildung extremer Ver-
'schiedenheit der Lingenproportionen zwischen Blattscheide und -spreite
der verschiedenen Blétter an den Sprossen der Juncaceen, insbesondere
der Junci genuini und subnodulosi dar: Das oberste, jiingste Blatt jedes
Sprosses nimmt nahezu endstindige Stellung an, indem nach seiner Ent-
stehung jede weitere Blattbildung aufhort. Es besteht, abgesehen von
einer mikroskopisch kleinen Scheidenhdéhie, aus einer grofien, vertikal-
stehenden Spreite. Alle ilteren Blitter besitzen dagegen eine sehr grofie
Scheide, wihrend ihre Spreite hochstens noch als borstliches Rudiment
vorhanden ist (dargestellt S. 148 bis 151). — AufBler den Juncaceen, bei
welchen sie in ihrer Entstehung in der SproBfolge der Jungpflanzen
sowie bei Zwischenformen (Juncus Jacquini u.a.) zu verfolgen sind,
werden solche Verhéltnisse anndherungsweise noch bei der Cyperacee
Cladium tenax beobachtet.

B. Die Angleichung von Blattspreiten und Stengeln

aduBert sich in der Form und der rdumlichen Orientierung. Die Blatt-
spreiten machen dabei bedeutende Wandlungen durch, welche zu
starker Stengeldhnlichkeit fithren. Sie nehmen radidre Struktur an und
werden unifazial. In keinem Fall ist diese Ausbildung urspriinglich; sie
geht, wie an der Jugendentwicklung und an zahlreichen Zwischenformen
inshesondere aus den Gattungen Juncus und Lepidosperma beobachtet
wurde, auf ganz charakteristische Weise aus der dorsoventral-bifazialen
hervor. Dabei spielt nicht nur die in der Literatur bekannte Forderung
der Blattunterseite gegeniiber der Oberseite ( Hypotrophie) eine Rolle.
sondern nach eigenen Untersuchungen mit ihr kombiniert, ein Erld-
schen der Blattrinder und ein Ausrunden und Angleichen der verblei-
benden adaxialen Blattoberseite an die Unterseite (Abb. 18 und 19,
S. 146). Stets werden beide Vorgénge miteinander angetroffen; oft steht
die Hypotrophie im Vordergrund, d. h. die Blatirénder erléschen erst in
sehr fortgeschrittenem Hypotrophiestadium (Junci genuini, Lepido-
sperma); in andern Fillen setzt der Angleichungsvorgang zwischen
Adaxial- und Abaxialseite des Organs viel frither ein (Junci septati,
Scheuchzeria palustris).
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Das Unifazialwerden der Blattspreiten verlauft innerhalb der unter-
suchten Monokotylen bemerkenswert einheitlich. Gleiche Ubergiinge von
dorsoventral-bifazialen zu unifazial-radifren sowie auch zu unifazial-
schwertformigen Blattspreiten treien in der oben beschriebenen Weise
auBer bei Juncaceen auch bei Cyperaceen (Uberginge besonders in der
Gattung Lepidosperma), Restionaceen (S. 197 f.), Xyridaceen (S. 198 £.),
Amaryllidaceen, Haemodoraceen (S.199) und in etwas abweichender
Form bei Scheuchzeria (S.200) auf. Dabei entstehen nicht in allen
Fillen binsenférmige Assimilationsorgane, sondern vielfach borsten-
oder schwertférmige (Lepidosperma- und Cladium-Arten), und nicht
selten verkiimmern die Blattspreiten wéihrend der Ontogenese (S. 203
bis 204). :

Auch beziiglich der vertikalen Orientierung, mit welcher der radiire
Bau in Zusammenhang steht, erreichen die Blitter Stengelihnlichkeit.
Sie wird durch folgende Eigenheiten rdumlich erméglicht: bei den nicht-
blithenden Sprossen der Junci genuini und subnodulosi durch die prak-
tisch endstindige Stellung des jeweils einzigen Laubblattes, bei den
Junci thalassii, Cladium articulatum u. a. durch ein nahes Aneinander-
liegen der aufeinanderfolgenden Blitter mittels sehr langer Scheiden
und bei den Tragblittern der Inflereszenzen, welche die Scheinfort-
setzungen der Schifte bilden, durch deren Entwicklungsvorsprung vor
den iibrigen Teilen des Bliitenstandes (vgl. S. 204 f.).

C. Die Ausbildung anatomischer und funktioneller Sonderverhdilinisse

148t sich dort merkmalsphyletisch gut beurteilen, wo sie in Zusammen -
hang mit der AuBeren Morphologie stehen. Das gilt z. B. fiir die Gewebe-
anordnung in réhrenférmigen, unifazialen Blittern. Hier zeigen onto--
genetische Entwicklung und systematischer Vergleich ebenfalls, daB es
sich um abgeleitete Verhiltnisse handelt.

4. Allgemeine Betrachtung und Beurteilung des Binsenhabitus im
System und als Entwicklungseigentiimlichkeit

Sippen typisch binsenférmiger Pflanzen (Arten, Sektionen, kleinere
Galtungen) treten im System vereinzelt in verschiedenen Verwandt-
schaften auf (Juncaceen, Liliaceen, Xyridaceen, Cyperaceen, Umbellife-
ren). Jede Familie oder groBere Gattung umfaBt neben binsenférmigen
auch Vertreter mit anderem Wuchs. Daraus 148t sich der Schlu8 ziehen.
daB Binsenform unabhdingig in verschiedenen Sippen entstanden sein
mufBl und daB es sich dabei um ein jiingeres Geschehen handelt, das sich
nach der Trennung der Entwicklungsziige in Familien und zum Teil
GGattungen und Sektionen abgespielt hat. :

Diese Feststellung paralleler Entwicklung fiihrt zur Frage der
Ursachen. Die 6kologischen Vergleiche binsenférmiger Pflanzen zeigen
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eine enge Abstimmung auf dhnliche Umweltbedingungen. Friihere Auto-
ren sprachen von «gleichsinniger Anpassung an analoge Umweltver-
hiiltnisse» (Linsbauer).

Die Genetik hat in der Aufdeckung des Mechanismus von Mutation
und Selektion einen Weg des Verstehens solcher «Anpassungen» gezeigt.
Es sei hier besonders auf die Entdeckung und experimentelle Bestiti-
gung des Baldwin-Effektes, der «genetischen Assimilation» modifikativ
erworbener Eigenschaften (Waddington, Simpson), hingewiesen.

Verschiedene am vorliegenden Material gemachte Beobachtungen
deuten darauf hin, daBl die Entwicklung unter gleichen Umweltverhalt-
nissen als Erklirung allein nicht geniigen kann:

Die Einzelmerkmale, welche in ihrem Zusammenwirken Binsen-
habitus hervorrufen, sind im System weit verbreitete Eigenschaften, die
oft in anderer Kombination an anderen Wuchsformen auftreten. Ihre
Entstehung verlduft oft in verschiedenen Familien bis in Details gleich,
fiir welche sich keinerlei Umweltbezug und Selektionswert nachweisen
148t (z. B. die Art der Ubergiinge von bifazialen zu unifazialen Blittern
oder die Uberginge vom einfachen zum zweigliedrigen Blatt iiber die
Ausbildung von Scheidendhrchen zur Ligula, die Abdringung des
Bliitenstandes in seitliche Lage durch das Tragblatt u. a. m.).

Diese in verschiedenen Verwandtschaften parallel Verlaufenden
Wandlungen haben weitgehend den Charakter autonomen, umwelt-
unabhdngigen Geschehens. Die Entstehung der Binsenform in verschie-
denen Familien diirfte daher im wesentlichen auf Gemeinsamkeit der
ererbten Grundorganisation der betreffenden Pflanzen beruhen, also
letztlich doch als verwandtschaftsbedingt zu verstehen sein. (Das gilt
beziiglich der morphologischen Eigenschaften wenigstens innerhalb der
Monokotylen, fiir manche anatomisch-histologische Merkmale fiir
Mono- und Dikotylen.)
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