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Abstract

PuTz, N.: Die Zugbewegungstypen bei den Monokotylen. [Type of movement by con-
tractile roots in Monocotyledons.] — Bot. Jahrb. Syst.” 112: 347—364. 1991. — ISSN
0006-8152.

Geophytes are used to survive unfavourable seasons — cold winters or dry and hot
summers — in the soil. Their geophilous organs with renewal buds can be found at phy-
siological depth, which is often reached by the activity of contractile roots: geophilous
organs become moved by the contractile root. This paper shows that 5 different ways of
movement are realized within the Monocotyledons: lateral, sideward, straight on, tur-
ning, tipping.

All these movements are possibly combined with growth-movement of the corm.
The different typs of movement are schemarically represented (Abb. 2 & 3) and exem-
plified (Abb. 4 & 5). It is shown that in some species a combination of different typs of
movement is possible (Abb. 6).

Key-words: contractile root(s), root contraction, Monocotyledons, plant-movement, ge-
ophilous organs.

Einleitung

Innovationsfihige Speichersysteme (Knollen, Zwiebeln etc.) bevorzugen be-
stimmte Tiefenlagen im Boden (physiologische Tiefenlagen, GALIL 1958), um
ungiinstige Klimazeitriume — kalte Winter oder trockene Sommer — zu
iiberbriicken. Viele dieser Geophyten regulieren dabei die Tiefenlage ihrer in-
novationsfihigen Speichersysteme aktiv mit Hilfe spezieller Zugwurzeln. Dazu
entwickeln die Zugwurzeln eine Kraft, die das unterirdische Speichersystem
(kurz: Zugobjekt) gegen den Bodenwiderstand bewegt (RiMBACH 1898). Liegen
die Zugwurzeln dabei auch noch in der Zugbahn des Zugobjekts — was mei-
stens der Fall ist — so wird gleichzeitig der Bodenwiderstand verringert und
die Bewegung begiinstigt (Kanaleffekt, FROEBE & PUTZ 1988: 98).
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Die Art und Weise, wie die Bewegung im Boden abliuft, ist vereinzelt an-
gt.zdeutet worden; zwar sind diese bisher in der Literatur vorliegenden Ergeb-
nisse insgesamt noch sehr spirlich, aber schon der Vergleich zwischen Arum
maculatum (RIMBACH 1897) und Scilla festalis (W OODHEAD 1904) lif3t erken-
nen, dafl die Art der Zugbewegung offenbar differieren kann. Beinahe zwangs-
lautig stellt sich die Frage, wodurch sich die verschiedenen Bewegungen unter-
scheiden und welches Bewegungsspektrum insgesamt bei den Monokotylen
verwirklicht ist. Eine Antwort auf solche Fragen sucht man freilich in der Lite-
ratur vergeblich. Das Ziel dieser Arbeit ist es daher, die unterschiedlichen Be-
wegungsmuster zu erfassen, wodurch die verschiedenen Zugbewegungstypen
bei den Monokotylen im grundsitzlichen konturiert werden kénnen.

Bewegungsrelevante Strukturmerkmale beim Wurzelzug

Ein grofles Handikap bei den hier anstehenden Untersuchungen ist, dafl die
Verlagerung von unterirdischen Pflanzenksrpern (Zugobjekt) im Boden z.Z.
noch nicht kontinuierlich beobachtet werden kann. Man kann aber zu unter-
schiedlichen Zeiten in der Vegetationsperiode verschiedene Individuen einer
Artausgraben, analysieren und dann die Bewegung rekonstruieren.

Dabei kann die Rekonstruktion der Bewegung nur gelingen, wenn die Zug-
funktion einer Wurzel makroskopisch klar erkannt wird. Normalerweise zelgt
eine Zugwurzel zwei makroskopische Merkmale:

a. die proximale Verdickung der Wurzeln (vgl. z.B. Lapeirousia laxa, Abb. 5,
Bild Db)

b. die Querfaltenbildung der Wurzeln in der Vegetationsperiode ihrer Entste-
hung (siehe 2. B. Nothoscordum inodorum, Abb. 5, Bild E)

Anmerkung: An einer Wurzel kénnen verschiedene Funktionen auftreten (z.B. zeigt
Zephyranthes candida in Abb. 4 D einen Wurzeltyp mit den Funktionen Wasser- bzw.
Nihrstoffaufnahme und Zug). Hiufig werden aber auch verschiedene Wurzeltypen aus-
gebildet (Heterorhizie, TROLL 1943: 2287; z.B. zeigt Hyacinthoides non-scripta in Abb.
4 F neben reinen Nihrwurzeln noch spezielle, dicke Wurzeln mit Zugfunktion).

Problematisch wird es mitunter, wenn die Wurzeln Zug- und/oder Speicherfunktion
aufweisen. Dann ist gerade die Querfaltenbildung von besonderer Bedeutung; typische
Zugwurzeln zeigen eine transitorische Speicherfunktion innerhalb einer Vegetationspe-
riode (Iz1IRo & Hori 1983), iiberdauern die Vegetationspause aber nicht. Typische Spei-
cherwurzeln dagegen speichern in der Vegetationsperiode ihrer Entstehung fiir darauffol-
gende Jahre. Bei den Speicherwurzeln, die zudem noch Zugfunktion aufweisen, erfolgt
eine Querfaltenbildung im ersten Jahr ihrer Entstehung (z. B. bei Hemerocallis Julva in
Abb. 5 B"). Bei reinen Speicherwurzeln entstehen Querfalten allenfalls bei der Entleerung
des Speichers, also in nachfolgenden Vegetationsperioden?

! Allerdings _gibt es Grenzfille, wo zwar eine proximale Verdickung (Speicherwur-
zeln) deutlich wird, aber Querfalten kaum zu entdecken sind. In diesen Fillen muf§ mit
Hilfe der indirekten Methode (Frose & PUTZ 1988) beobachtet werden, ob eine Verla-
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Die Bewegung durch Wurzelzug wird deutlich durch die Bewegung der In-
novationsspitze. Allerdings mufl bei der Bewegungsanalyse stets beachtet wer-
den, daf} die Triebspitze auch durch Wachstumsbewegungen verlagert wird. Im
wesentlichen wurden folgende Punkte intensiv untersucht:

(1)  Orientierung der Zugwurzeln

(2) Ansatzpunkt der Zugwurzeln im Gesamtsystem

(3) Zugwirkung auf den Pflanzenkorper (Zugobjekt)

(4) Rethenfolge der Zugwurzelausgliederung

(5) Typ des innovationsfahigen Speichersystems

(6) Richtung der Sprofiverkettung

(7) Verinderung des Ansatzpunktes innerhalb einer Vegetationsperiode
Anmerkung: weitere mogliche Untersuchungsparameter wie z. B.

— die Oberflichenbeschaffenheit des Zugobjekts

— das Gréflenverhiltnis von Zugwurzelquertliche zur Auflagefliche des Zugobjekts

— die Anzahl der Zugwurzeln

sind fiir die hier anstehenden qualitativen Untersuchungen unbedeutend. Diese Parame-

ter sind allerdings wichtig fiir die Quantitit einer Zugbewegung. So hat z.B. die Ober-

flichenbeschaffenheit des Zugobjekts Einflufl auf den Reibungswiderstand im Boden

(vgl. Froese & PUTz 1988: 88). Das Groflenverhilenis ist dagegen entscheidend flir den

Kanaleffekt (a.2.O.: 96).

Insgesamt wurden 75 verschiedene Monokotylengattungen aus allen Ver-
wandtschaftskreisen der Monokotylen untersucht. Die dabei festgestellten Va-
riationsbreiten fiir die verschiedenen oben aufgelisteten Parameter (1—7) wer-
den zunichst vorgestellt.

(1) Zugwurzelorientierung

Die Orientierung wird beschrieben durch den Winkel, den die Kraftvekto-
ren der Zugwurzeln zum Lot der Erdanziehung einnehmen (vgl. Abb. 1). Auch
in der Literatur finden sich vereinzelt Angaben zur Orientierung der Zugwur-
zeln (z.B. KIRCHNER et al. 1934: 771, GALIL 1983). Die hier durchgefiihrten
Untersuchungen zeigen, daf} die Zugwurzelorientierung gelegentlich schwan-
kend ist, beeinfluflt einerseits durch duflere Faktoren, andererseits aber auch
durch die Position der Wurzel an der Pflanze (GaLIL 1965: 286). Es erscheint
uns daher zweckmifig, nicht mehr als drei Unterscheidungen zu treffen:

gerung des Zugobjekts erfolgt. Auf diese Weise konnte bei Globba bulbifera und Chlor-
phytum comosum eine Zugfunktion der Wurzeln festgestellt werden (PUTZ 1989).

2 Von dieser Regel gibt es bislang nur eine Ausnahme: bei Asphodelus aestivus ist
eine deutliche Querfaltenbildung erst an vorjihrigen Wurzeln zu erkennen, ein Merkmal,
das auf reine Speicherwurzeln schlieffen lifit. Dennoch ist mit Hilfe der lifting-Methode
an den diesjihrigen Wurzeln eine Zugfunktion feststellbar (PUTZ 1989).
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‘ A. Winkel = 0° (Schwankung 0°—20°)

Beispiel: Zephyrantes candida (Abb.

Loy 4 D)

: ; B. Winkel = 45° (Schwankung 30°—

)I_l 90° 60 Q)b Beispiel:  Hemerocallis  fulva
-l - (Abb. 5 B)

. » C. Winkel = 90° (Schwankung 80°—

90°) Beispiel: Narcissus  humilis

(Abb. 4 A)

Abb. 1. Die verschiedenen Orientie-

e rungsmaoglichkeiten von Zugwurzeln zum

| Lot der Erdanziehung. Der Wiirfel sym-

! bolisiert das Zugobjekt, die Pfeile die
| Zugrichtung.

Bei A und B ist die Zugbewegung abwirts gerichtet, d. h. die Tiefenlage
wird reguliert. Bei Pflanzen der Kategorie C ist die Zugbewegung seitlich, d.h.
es erfolgt eine seitliche Separation vom alten Standort.

Es bleibt anzumerken, dafl bei manchen Arten alle drei Orientierungsmaglichkeiten

auftreten konnen, so beispielsweise bei Arisarum wvulgare (vgl. Garn. 1978). Auch die
Zugwurzeln von Triteleia hyacinthina (Abb. 1 B) zeigen verschiedene Orientierungen’,

(2) Ansatzpunkt der Zugwurzeln im Gesamtsystem

Allgemein kann festgestellt werden, daf die Zugwurzeln an den jiingsten
Sprofiteilen entstehen. Betrachtet wird dabei die Ausgliederung von Zugwurzeln
am Gesamtsystem, bestehend aus dem Hauptsystem (Innovation) und den La-
teralsystemen (Bereicherung). Wir unterscheiden folgende Varianten:

— (A) Zugwurzeln nur an Lateraltrieben
— (B) Zugwurzeln am Hauprtrtrieb

— (B,) an der Oberseite

— (B,) an der Unterseite

Zu A) Der Ansatz der Zugwurzeln erfolgt nur an den Lateralsystemen, das
Hauptsystem zeigt keine Zugwurzelbildung. Es erfolgt ausschliefllich die rium-

* Bei Topfkulturen ist darauf zu achten, daff die Orientierung aus (freien' Stiicken
erfolgt. Denn die Topfbegrenzung kann manchen Irrtum produzieren, z.B. wenn die
Pflanze bereits tief im Topf steckr, so daR die Wurzeln kurz nach ihrer Ausgliederung
den Topfboden erreichen und dann notgedrungen horizontal weiterwachsen.
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liche Trennung von Haupt- und Lateralsystemen (vgl. GALIL 1965, 1980, 1983).
Gute Beispiele sind Triteleia byacinthina (SMITH 1931, siehe auch Abb. 4 B)
oder Narcissus humilis (Abb. 4 A).

Zu B) Der Ansatz der Zugwurzeln erfolgt am Hauptsystem, wobel zwel
Moglichkeiten existieren (Bezugspunkt ist die Lage des Systems zur Erdober-
fliche, relevant ist die erste Ausgliederung von Zugwurzeln):

Zu B,) Der Ansatz ist an der Oberseite des Systems zu finden (vgl. TROLL
1943: 2287 Abb. 1947). Beispiele hierfiir sind Sauromatum guttatum (Abb. 5 A)
oder Lapeirousia laxa (Abb. 5 Da).

Zu B,) Der Ansatz befindet sich an der Unterseite des Systems. Beispiele
hierfiir sind Zephyranthes candida (Abb. 4 D & E) oder Hyacinthoides non-
scripta (Abb. 4 F).

Anmerkung: Auch in B) findet man hiufig — genau wie in A) — Larteralsysteme mit
Zugwurzeln. Hierbei wiederholen die Lateralsysteme die Bewurzelungsverhaltnisse des
Hauptsystems: Haupt- und Lateralsysteme funktionieren als Einheit (Aggregation), ein
Beispiel hierfiir ist Zephyranthes candida (Abb. 4 E). Wie lange eine solche Aggregation
besteht, ist abhangig davon, wie lange Haupt- und Lateralsysteme miteinander verbun-
den bleiben. Der grundlegende Unterschied zwischen A) und B) ist daher, daf} in A) die

Lateralsysteme eine Wurzelqualitit zeigen, die das Hauptsystem nicht (mehr?) besitzt,
d. h.in A) werden nur die Lateraltriebe durch Wurzelzug bewegt.

(3) Zugwirkung auf das Zugobjekt

Der Zug der Wurzeln kann gleichmiffig am Zugobjekt wirken, er kann aber
auch ungleichmiflig sein. Es soll daher hier zwischen ,allseitigem* und ,einseiti-
gem‘ Zug unterschieden werden (vgl. RIMBACH 1898: 16). Einen ,einseitigen’
Zug zeigt Lapeirousia laxa (Abb. 5 D), einen ,allseitigen* Hemerocallis fulva
(Abb. 5 B).

(4) Reihenfolge der Zugwurzelausgliederung

Die gleichzeitige Ausbildung aller Zugwurzeln, also simultaner Zug, konnte
bislang bei noch keiner Art beobachtet werden. Zugwurzeln werden fortlau-
fend ausgegliedert, daher findet man bei den Untersuchungen an den Pflanzen
i.d.R. alte Zugwurzeln (mit Querfalten) neben neuen z.B. bei Nothoscordum
inodorum (Abb. 5 E).

(5) & (6) Typ des innovationsfihigen Speichersystems und Richtung der
Sprofiverkettung

Im Rahmen unserer funktional orientierten Untersuchung geniigten — wie
spiter deutlich wird — grundlegende Unterscheidungen wie Wechselknolle—
Zwiebel—Dauerrhizom und plagiotrop-orthotrop.
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(7) Verinderung des Ansatzpunktes

Im Verlauf der Vegetationsperiode kommt es zu Verinderungen des Zugob-
jekts, z.B. dadurch, dafl letztjihrige Achsenabschnitte verbraucht und neue ge-
bildet werden. Werden nacheinander mehrere Zugwurzeln ausgebildet, so kon-
nen sich die Ansatzpunkte dieser Wurzeln kontinuierlich verschieben, sie kén-
nen aber auch die gesamte Vegetationszeit iiber lokal eng begrenzt sein.

Ein Beispiel fiir die begrenzte (fixierte) Zugwurzelausgliederung ist Lapei-
rousia laxa (Abb. 5 D). Die Sprofiverkertung ist orthotrop, die ersten Zugwur-
zeln entstehen an der Oberseite des Systems (lediglich die im Vorjahr gebildete
Rhizomknolle ist zu sehen, wie Abb. 5 Da verdeutlicht). Wihrend die neue
Knolle gebildet wird, werden weitere Zugwurzeln ausgegliedert, aber lokal be-
grenzt an der Basis der neuen Knolle. Je mehr die alte Knolle verbraucht wird
und die neue Knolle auswichst, umso stirker wirken die Zugwurzeln an der
Unterseite des Zugobjekts (Abb. 5 Db). In solchen Fillen bedeutet die lokale
Begrenzung der Zugwurzelausgliederung wihrend einer Vegetationsperiode eine
Verlagerung des Zugwurzelansatzpunktes.

Ein Beispiel fir die kontinuierliche Zugwurzelausgliederung ist Sauromatum
guttatum (Abb. 5 A). Es entstehen auch in diesem Fall die ersten Zugwurzeln
an der Oberseite der Rhizomknolle. Wihrend die alte Knolle verbraucht und
die neue ausgebildet wird, werden weitere Zugwurzeln ausgegliedert, und zwar
kontinuierlich fortschreitend immer an der Oberseite der neuen Knolle und
damit an der Oberseite des Gesamtsystems.

Die Aufstellung von Zugbewegungstypen

Es ist sinnvoll, zunichst die typischen Verlagerungen durch Wurzelzug zu
charakterisieren, die Wachstumsbewegungen der Triebspitze also unberiicksich-
tigt zu lassen. Dazu ist es notwendig, bei unseren Uberlegungen von einem
konstanten Zugobjekt auszugehen. Fiir die Einteilung der Zugbewegungstypen
bleiben also die Punkte (5 & 6) und (7) zunichst unberiicksichtigt (diese wer-
den allerdings bei der Unterteilung in Untertypen bedeutsam).

Durch die Kombination der iibrigen Parameter sind verschiedene Zugbewe-
gungstypen aufstellbar, die in Abb. 2 schematisch dargestellt sind. Dabei wurde
als Symbol fiir das Zugobjekt bewuflt ein Wiirfel gewihlr, damit keinerlei Ahn-
lichkeiten zu Innovationssystemen bestehen und ausschlieflich die verschiede-
nen Zugbewegungen deutlich werden.

— Die erste Unterteilung erfolgt durch den ,Ansatzpunkt der Zugwurzeln®,
Die Ausgliederung von Zugwurzeln an Lateraltrieben bewirkt eine spezifische
Zugbewegung, deren Resultat die Separation der Lateraltriebe vom Hauptsy-
stem ist. Diese laterale Bewegung stellt den ersten Zugbewegungstyp dar (siche
Abb. 2 und als Beispiele Narcissus humilis und Triteleia hyacinthina Abb. 4 A
& B).
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Bewegung:
lateral &
seitlich i
gerade
drehend
kippend

Abb. 2. Die Zugbewegungstypen. Der Wiirfel stellt das Zugobjekt dar. Die Pleile sym-
bolisieren Ansatzpunkt und Orientierung der Zugwurzeln.

23 Botanische Jahrbiicher, Bd. 112
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— Bei der Zugbewegung der Hauptsysteme werden dagegen weitere Diffe-
renzierungen notig, zunichst aufgrund der Wurzelorientierung. Eine Zugwurzel-
orientierung mit einem Winkel von 0—45° fiihrt zu eindeutigen Abwirtsbe-
wegungen, wihrend Zugwurzeln mit einer Orientierung von 90° seitliche Zug-
bewegungen bewirken. Diese seitlichen Bewegungen werden als zweiter
Zugbewegungstyp angesehen (siehe Abb. 2, als Beispiel kann man Arisarum
vulgare in Abb. 4 C nennen).

— Die Abwirtsbewegungen erfahren nun durch die unterschiedlichen Zug-
wirkungen auf das Zugobjekt eine weitere Spezifizierung. Der allseitige Zug
bewirkt eine gerade Abwirtsbewegung, den dritten Zugbewegungstyp. Einige
Beispiele fiir diesen weit verbreiteten Bewegungstyp sind Zephyranthes candida
(Abb. 4 D & E), Hyacinthoides non-scripta (Abb. 4 F) oder Sauromatum gut-
tatum (Abb. 5 A) und Hemerocallis fulva (Abb. 5 B).

— Die emseitige Zugwirkung verursacht dagegen andere Zugbewegungen,
wobei die Art der Bewegung vom Ansatzpunkt der Wurzeln abhingt. Ist der
Ansatzpunkt ,oben’, so wird der Korper stark gedreht, bis zu max. 90° (siehe
Abb. 2). Diese drehende Zugbewegung ist der vierte Zugbewegungstyp. Beispiele
sind Dracunculus vulgare (Abb. 5 C) oder Lapeirousia laxa (Abb. 5 Da & Db).

— Der Ansatz ,unten‘ hat dagegen eine Zugbewegung zur Folge, bei der
das System zunichst um ca. 45° gekippt, danach aber gerade abwirts bewegt
wird. Diese kippende Bewegung soll als fiinfrer Zugbewegungstyp angesehen
werden. Einige Beispiele sind Nothoscordum inodorum (Abb. 5 E) oder Arum
italicum (Abb. 5 F).

Die Unterteilung in Untertypen

Der unterirdische Pflanzenkérper ist natiirlich kein statisches Gebilde, son-
dern ist Wachstumsprozessen unterworfen, die wiederum Bewegungen der In-
novationsspitze hervorrufen. Erst die Erweiterung der Zugbewegungstypen um
die Bewegungen, die durch Wachstumsprozesse des Zugobjekts entstehen, gibt
ein vollstindiges Bild von den qualitativen Bewegungsprozessen im Boden: die
Zugbewegung des Zugobjekts und die Wachstumsbewegung, die zu spezifi-
schen Verlagerungen der Innovationsspitze fithrt. Dabei haben wir folgende
Punkte zur Aufteilung genutzt:

— mut oder ohne Wachstumsbewegungen

Die Pflanzen, die als Zugobjekt eine Zwiebel haben, zeigen eine Wachs-

tumsbewegung, die wegen der geringen Ausdehnung der Zwiebelscheibe

sehr gering bleibt. Die Hauptmasse der Zwiebel besteht zu jeder Zeit aus
den speichernden Blittern. Es wird daher festgelegt, daff das Zugobjeke in
solchen Fillen keinen Wachstumseinflufl auf die Gesamtbewegung hat

(diese Festlegung gilt ebenso fiir Simlinge).

— Veridnderung des Ansatzpunktes innerhalb einer Vegetationsperiode (fixiert,
kontinuierlich).
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Untertypen sind bislang nur fiir die geraden, drehenden und kippenden Be-
wegungen gefunden worden.

Gerade Zugbewegungen kommen in Kombination sowohl mit als auch
ohne Wachstumsbewegungen vor. Gerade Zugbewegungen ohne Wachs-
tumsbewegungen (Schema in Abb. 2 Mitte) findet man hiufig bei Zwiebel-
pflanzen, z.B. bei Zephyranthes oder Hyacinthoides (Abb. 4 D & F). Gerade
Zugbewegungen mit Wachstumsbewegungen findet man dagegen hiufi-
ger bei Araceen, z.B. bei Sauromatum (Abb. 5 A, schematische Darstellung der
Gesamtbewegung in Abb. 3 a). Die Wachstumsbewegung ist aufgrund der or-
thotropen Wuchsrichtung der Zugbewegung opponiert, so daf§ der Gesamtbe-
wegungserfolg verringert wird. Eine Unterteilung zwischen fixiertem und kon-
tinuterlichem Ansatz ist bei der geraden Zugbewegung unbedeutend und wird
nicht vorgenommen.

Eine drehende Zugbewegung ohne Wachstumsbewegung ist sehr
unwahrscheinlich, miifite dafiir doch ein Zugwurzelansatz an der Spitze
von Zwiebeln gefunden werden. Bei den drehenden Abwirtsbewegungen mit
Wachstumsbewegungen ist dagegen die Verinderung des Wurzelansatzes
wesentlich fiir die Qualitit der Gesamtbewegung. Die Kombination aus Wachs-
tum und Zugbewegung bei kontinuierlicher Verinderung des einseiti-
gen Wurzelansatzes filhrt zu einer drehenden Bewegung, die schematisch in
Abb. 3 b dargestellt ist. Fin typisches Beispiel fiir diese Art der Bewegung ist
Dracunculus vulgare (Abb. 5 C). Die zunichst orthotrope Wuchsrichtung wird
durch die Drehung zur plagiotropen, die Gesamtbewegung ist dann sowohl
abwirts (Zug) als auch seitlich (Wachstum). Ist dic Wurzelausbildung und da-
mit der einseitige Zug dagegen auf eine Stelle fixiert, so resultiert eine Ge-
samtbewegung, die in Abb. 3 ¢ schematisch wiedergegeben ist. Gute Beispicle
fir diese Bewegung liefern viele Iridaceen wie Gladiolus, Crocus oder — in
Abb. 5 D abgebildet — Lapeirousia laxa. Auch hier ist also die orthotrope
Wuchsrichtung der abwirts gerichteten Zugbewegung entgegengesetzt, wobei
durch die Drehung eine seitliche Bewegungstendenz deutlich wird. Im typi-
schen Fall findet man die Knollen am Ende der Vegetationsperiode schrig sit-
zend im Boden — abgebildet z.B. fiir Crocus bei TrOLL (1943: 2287, Abb.
1947). Bei Lapeirousia ist dic Bewegung durch Wurzelzug oft ungewohnlich
rasch, wodurch die alte Knolle sehr stark gedreht wird (90°) und die neue
Knolle dann seitlich neben der alten auswichst (Abb. 5 Db).

Bei den kippenden Bewegungen schliefllich ist sowohl die Kombina-
tion der Zugbewegung mit und ohne Wachstumsbewegungen als auch die Ver-
inderung des Ansatzpunktes zu beriicksichtigen. Es resultieren 3 verschiedene
Formen der Gesamtbewegung innerhalb der Kippbewegung. Nothoscordum
(Abb. 5 E) zeigt die Kippung ohne Wachstumsbewegung (Schema: Abb.
2 unten). Die Kombination von kippender Zugbewegung mit Wachstums-
bewegungen bei kontinuierlich sich verinderndem Wurzelansatz fiihrt
zu einer Gesamtbewegung, die schematisch in Abb. 3 d skizziert ist. Ein Bei-
spiel ist Arum (Abb. 5 F), hiufig finder man diesen Bewegungstyp aber auch



Tabelle 1. Tabellarische Auflistung der verschiedenen Zugbewegungstypen mit einigen
charakteristischen Beispielen.

Typ 1: Laterale Zugbewegung
Narcissus humilis (Cav.) Traub (Abb. 4 A)
Triteleia byacinthina (Lindley) Greene (Abb. 4 B)

Typ 2: Seitliche Zugbewegung
Arisarum valgare Targ.-Tozz. (Abb. 4 C)
Brodiaea coronaria (Salisb.) Engl.

Typ 3: Gerade Abwirtsbewegung

Untertyp 3.1: ohne Wachstumsbewegungen

a:alle Simlinge:
Lapeirousia laxa (Thunb. ) N.E.Br.
Xanthorrhoea preissii Engl.

b: Pflanzen mit & einheitlicher Bewurzelung:
Zephyrantbes candida (Lindley) Herbert (Abb. 4 D)
Lilium martagon L.

c: Pflanzen mit deutlicher Heterorhizie::

Hyacintboides non-scripta (L.) Chouard ex Rothm. (Abb. 4 F)
Tigridia pavonia (L.) Ker Gawler
d: Pflanzen mit Speicherwurzeln:
Strelitzia nicolai Regel & G. Koch
Chlorophytum comosum L.

Untertyp 3.2: mit Wachstumsbewegungen

a: Pflanzen mit + einheitlicher Bewurzelung :
Sauromatum guttatum (Wall.) Schott (Abb. 5 A)
Zantedeschia alba-maculata (Hook.) Beil

b: Pflanzen mit deutlicher Heterorhizie:
Acidanthera bicolor Hochst.
Lapeirousia laxa (Thunb.) N.E.Br.

c: Pflanzen mit Speicherwurzeln:
Hemerocallis fulva L. (Abb. 5 B)
Asphodelus aestivus Brot.

Typ 4: Drehende Abwirtsbewegung

Untertyp 4.1: Pflanzen mit kontinuierlichem Wurzelansatz
Dracunculus vulgare Schott (Abb. 5 C)
Sanromatum guttatum (Wall.) Schott

Untertyp 4.2: Pflanzen mit fixiertem Wurzelansatz
Lapeirousia laxa (Thunb.) N.E.Br. (Abb. 5 D)
Crocus chrysantbus (Herbert) Herbert

Typ 5: Kippende Abwirtsbewegung

Untertyp 5.1: ohne Wachstumsbewegungen

Abb. 3. Schematische Darstellung der geraden, drehenden und kippenden Zugbewegung Nothoscordum inodorum (Aiton) Nicholson (Abb. 5 E)

mit Wachstumsbewegungen. Die Seite, an der die ersten Zugwurzeln ausgebildet werden, Untertyp 5.2: mit Wachstumsbewegungen und kontinuierlichem Wurzelansatz
ist dunkel punktiert. Die verbrauchten Teile sind nur angedeutet, indem ihre Konturen Arum italicum Miller (Abb. 5 F)

punktiert dargestellt wurden. Die durch Wachstum entstehenden neuen Teile sind hell

punktiert. In dem Mafle, wie neue Pflanzenteile entstehen, werden alte Teile verbraucht
(Wechselorgan). Die Pfeile symbolisieren Zugwurzelansatz und deren Ausrichtung. Jeder

Convallaria majalis L.
Iris pseudacorus L.

Pfeil steht dabei fiir neue Zugwurzeln. — a, Gerade Zugbewegungen. — b, Drehende Untertyp 5.3: mit Wachstumsbewegungen und fixiertem Wurzelansatz
Zugbewegung bei kontinuierlich sich verinderndem Wurzelansatz. — ¢, Drehende Zug- Hermodactylus tuberosus (L.) Miller

bewegung bei fixiertem Wurzelansatz. — d, Kippende Zugbewegung bei kontinuierlich

sich verinderndem Wurzelansatz. — e, Kippende Zugbewegung bei fixiertem Wurzelan-

satz.
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Abb. 4. Einige Beispiele fiir die verschiedenen Zugbewegungstypen. — A, Narcissus hu-
milis (laterale Zugbewegung). — B, Triteleia hyacinthina (laterale Zugbewegung). — C,
Arisarum vulgare (seitliche Zugbewegung). — D, Zephrantbes candida (gerade Zugbewe-
gung ohne Wachstumsbewegungen). — E, Zephyranthes candida (aggregiert, Bewegung
wie D). — F, Hyacinthoides non-scripta (Bewegung wie D). — K = Knolle (aK = alte
Knolle vom Vorjahr, nK = neue, diesjihrige Knolle), KW = kontraktile Wurzel (Zug-
wurzel, aKW = alte Zugwurzel, inaktiv, nKW = neue Zugwurzel, aktiv), LT = Late-
raltrieb, NW = Nihrwurzel, Q = Querfalten, Z = Zwiebel.
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Abb. 5. Einige Beispiele fiir die verschiedenen Zugbewegungstypen. — A, Sauromatum
guttatum (gerade Zugbewegung mit Wachstumsbewegungen). — B, Hemerocallis fulva
(Bewegung wie A). — C, Dracunculus vulgare (drehend mit Wachstumsbewegungen bei
kontinuierlich sich verinderndem Wurzelansatz). — D, Lapeirousia laxa (drehend mit
Wachstumsbewegungen bei fixiertem Wurzelansatz). — Da, Pflanze ca. 2 Wochen nach
Austrieb. — Db, Pflanze ca. 7 Wochen nach Austrieb. — E, Nothoscordum inodorum
(kippende Zugbewegung ohne Wachstumsbewegungen). — F, Arum italicum (kippend
mit Wachstumsbewegungen bei kontinuierlich sich verinderndem Wurzelansatz). — K
= Knolle (aK = alte Knolle vom Vorjahr, nK = neue, diesjihrige Knolle), KW = kon-
traktile Wurzel (Zugwurzel, aKW = alte Zugwurzel, inaktiv, nKW = neue Zugwurzel,
aktiv), LT = Lateraltrieb, NW = Nihrwurzel, Q = Querfalten, SW = Speicherwurzel
(mit Zugfunktion, aSW = alte Speicherwurzel vom Vorjahr, nSW = neue Speicherwur-
zel), Z = Zwiebel.
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b.61 Rhizompflanzen wie Convallaria majalis oder Iris psendacorus. Durch den
emnseitigen Wurzelzug wird die zunichst plagiotrope \Wuchsrichtun.g des unter-
irdischen Sprosses abwirts gerichtet, es resultiert eine sehr starke Abwirtsbe-
wegung aus Wurzelzug und Wachstum. Bei kombinierter Zug- und Wachs-
tumsbeweggng mit fixiertem Wurzelansatz resultiert dagegen eine Bewe-
gung, wie sie in Abb. 3 e schematisch dargestellt ist. Das einzige Beispiel, das
wir b}slgng finden konnten, ist Hermodactylus tuberosus. Die Abwéirtsbfwe’ un
st seitlich und abwirts. Leider kénnen keine Fotos als Dokumentation vgr eg—
legt werden, da uns z. Z. kein Material dieser Art mehr zur Vertiigung steht °
In Tabelle 1 sind zusammenfassend die Zugbewegungstypen und -.unter-
typen mit charakeeristischen Beispielen aufgelistet (die Aufteilung innerhalb der

Untertypen erfolgt nur der Ubersichtlichkeic halb ~
fiir die Art der Bewegung). eit halber und ist ohne Bedeutung

Diskussion

'Durch die Typenbildung auf einem solch abstrakten Niveau werden die ver-
schle.den.en Bewegungen sehr einsichtig. Die Ubertragbarkeit auf den konkreten
Fau 1st jedoch 'mitunter problematisch. Dies liegt daran, daf} viele Feinheiten
b.el der Typenbildung unberiicksichtigt geblieben sind, deren Kenntnis aber fiir
die {\nalyse der individuellen Bewegung wichtig wire. Solche Feinheiten betref-
ff:n insbesondere die kontinuierlichen Verinderungsprozesse z.B. des Innova-
;onisysFems, derdalten Waurzeln, der Oberfliche, des Ansatzpunktes usw. Die

onkretisierung der Bewegungen an a ispi
her in nachfolgenden Arbei%en irfolgenaiusgewahlten Sespicien soll und muff -

Auf der ande.ren Seite kann durch die starke Generalisierung ein umgreifen-
d.es Raster fiir die Bewegungen durch Wurzelzug aufgestellt werden, da die fiir
dle Zggbewegung relevanten Punkte extrahiert werden. Mit Hilfe d’es Systems
ISt es jetzt r.né.iglich, das typische Prinzip der Zugbewegung schnell zu erfassen
wenn nur einige Parameter bekannt sind. Hiufig geniigt eine Abbildun auf,
der .dle Pflanze inklusive ihrer Zugwurzeln dargestellt ist, um die Zuorc%rlun
zu einem Bewegungstyp vornehmen zu kénnen, z. B. : ’ ¢
KIRCHNER, LOEW & SCHROTER (1934)

S. 258 Veratrum album = Typ 3.2.c in Tab. 1

S. 808 Agave americana = Typ 3.2.c

S. 828 Romulea bulbocodium Simling = Typ3.1.a
S. 830 Romulea bulbocodinm adult = Typ 4.2
PHILLIPS & RiX (1983):

S. 31 Romulea bulbocodium adult = Typ 4.2

S. 63 Bellevalia byacinthoides = Typ 3.1.b

S. 73 [Tis x warlsind = Typ 3.1.c (u. a. Iris-Arten S. 59)
S. 103 diverse Tvillium-Arten = Typ 5.2

hBls(iang liegen. keine Ar'lhaltspunkte — auch nicht durch eine Uberpriifung
anhand von Abbildungen in der Literatur — auf prinzipiell andersartige Zug-
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bewegungen bei den Monokotylen vor, so dafl z.Z. davon ausgegangen wird,
dafl das im Bereich der Monokotylen realisierte Zugbewegungsspektrum erfafit
ist.

Bei vielen Arten ist die Bewegung einheitlich und leicht einem bestimmten
Typ zuzuordnen (z.B. bei Hyacinthoides oder Hemerocallis). Einige Arten sind
dagegen keineswegs immer eindeutig auf nur einen Bewegungstyp beschrinkt. So
sind insbesondere die drehenden und kippenden Bewegungen oft Bestandteil
einer komplexen Zugbewegung. Dies soll stellvertretend am Beispiel von Sax-
romatum guttatum erliutert werden. Die Bewegung kann sowohl gerade (Typ
3.2.3), drehend (Typ 4.1) als auch kippend (Typ 5.2) sein®. Diese Variations-
breite ist in Abb. 6 fiir Sauromatum guttatum schematisch dargestellt (die ge-
naue Beschreibung am Objekt erfolgt in einer spiteren Arbeit). Die typische
Bewegung ist individuell geprigt, da Parameter wie die Grofle des Zugobjekts,
die Zugwirkung und die Hohe der Systemkraft (PUTZ 1989) entscheidenden
Einfluf nehmen. Kleine, junge Knollen zeigen i.d.R. eine komplexe Zugbewe-
gung innerhalb einer Vegetationsperiode (gerade, drehend, kippend, Abb. 6 a).
Die Endlage der neuen Knolle ist zugleich Ausgangsposition fiir die nichste
Vegetationsperiode. Bei neuerlichem Zug wird die Knolle dann in dieser schrig
abwirts gerichteten Position gerade nach unten bewegt. Erst wenn die Zugwir-
kung der Wurzeln schwicher wird (z.B. bei fehlender Induktion zur Zugwur-
zelbildung bei Erreichen der optimalen Tiefenlage), kann die urspriingliche
Position der Knolle wieder erreicht werden (durch asymmetrisches Auswachsen
der neuen Knolle).

Bei Sumromatum-Pflanzen mit groflen Rhizomknollen ist die Bewegung in-
nerhalb einer Vegetationsperiode bei aufgerichteter Ausgangsposition gerade,
allerdings mit einer leicht drehenden Tendenz (Abb. 6 b, 1. Reihe), ermoglicht
durch einen tendenziell einseitigen Wurzelansatz®. Die Drehung kann jetzt ent-
sprechend der Abb. 6 b (2. & 3. Reihe) weiter verstirkt werden, so dafl insge-
samt eine Bewegung méglich ist, die der der jungen Knollen entspricht — al-
lerdings viel langsamer. Hiufig kommen die groflen Knollen iiber eine leichte
Drehung nicht hinaus, da die durch Wurzelzug bedingte Schriglage durch
asymmetrisches Auswachsen der neuen Knolle weitgehend ausgeglichen wird.

Diese komplexen Zugbewegungen verdeutlichen, dafl dem Dreh- bzw.
Kippvorgang offenbar besondere Bedeutung beim Bewegungserfolg und damit
bei der Funktion ,Bewegung durch Wurzelzug' zukommt. Obschon — wie
eingangs der Diskussion schon bemerkt — viele Feinheiten der Zugbewegung
erst durch weitere Untersuchungen niher erfafit werden miissen, sind fiir einen

* Dies ist nicht zuletzt altersabhingig; so zeigen alle Simlinge — nichr nur bei Sau-
romatum — eine Bewegung nach Typ 3.1, obschon iltere Pflanzen hiufig einem anderen
Zugbewegungstyp zugeordnet werden miissen.

5 Dafl der Wurzelansatz zwischen allseitig und einseitig mit allen Ubergingen exi-
stiert, kann auch bei einigen anderen Pflanzen beobachtet werden. So zeigt beispielsweise
Lapeirousia i.d.R. einen einseitigen Wurzelanatz; bei besonders kriftigen Pflanzen findet
man aber auch, dafl rund um die Achse (also allseitig) Zugwurzeln ausgegliedert werden.
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Abb. 6. Die Zugbewegung bei Sauromatum (Symbole vgl. Abb. 3). — a, Komplexe Zug-

bgwegung von Pflanzen mit kleinem Zugobjekt innerhalb einer Vegetationsperiode. — b,

Die Bewegung von Pflanzen mit groflem Zugobjekt im Verlauf dreier Vegetationsperio-
den (weitere Erliuterung im Text).
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gesteigerten Bewegungserfolg vermutlich zwei besondere Effekte des Dreh-
bzw. Kippvorgangs verantwortlich zu machen. Einerseits gleitet das Zugobjekt
hinter die Zugwurzeln und wird entlang deren Zugbahn bewegt: ein Kanalef-
fekt wird aufgebaut, der Zugerfolg bei konstanter Zugkraft wird grofler (vgl.
Froep: & PUTZ 1988)!

Andererseits ist die Verinderung der Wuchsrichtung bedeutsam: bei der
Umorientierung der orthotropen in die plagiotrope ist die Wachstumsbewe-
gung der Zugbewegung nicht mehr opponiert. Die Abwirtsbewegung durch
Wurzelzug wird dann nicht mehr durch das Wachstum der neuen Knolle z.T.
aufgehoben. Wird die plagiotrope Orientierung sogar in eine abwirts gerichtete
Wuchsrichtung gebracht, so resultiert eine gemeinsame Abwirtsbewegung so-
wohl durch Wurzelzug als auch durch das Wachstum der unterirdischen
Sprofiteile! Solche kombinierten Abwirtsbewegungen kinnen dann beachtliche
Bewegungen innerhalb einer Vegetationsperiode erzielen — bei Arum italicum
z.B. konnten bis zu 80 mm gemessen werden — so daf} die Pflanzen moglichst
schnell ihre optimale Lage im Boden einnehmen.

Zusammenfassung

Geophyten iiberdauern ungiinstige Perioden in bestimmten Tiefenlagen im
Erdboden. Die optimale Tiefenlage wird dabei bei vielen Geophyten durch die
Aktivitit kontraktiler Wurzeln erreicht. Diese Zugwurzeln erzeugen durch ihre
Verkiirzung eine Zugkraft, mit der das innovationsfihige Speichersystem be-
wegt werden kann. Durch wiederholtes Ausgraben verschiedener Individuen ei-
ner Art wihrend der Vegetationsperiode kann die unterirdische Bewegung re-
konstruiert werden. Unsere Untersuchungen zeigen, dafl bei den Monokotylen
fiinf charakteristische Bewegungen (Zugbewegungstypen) beobachtbar sind:
lateral, seitlich, gerade, drehend, kippend.

Bei der Gesamtbewegung spielen zudem Wachstumsbewegungen der unter-
irdischen Sproflachse eine Rolle. Diese werden zur Aufstellung von Untertypen
beriicksichtigt. Typen und Untertypen werden schematisch dargestellt (Abb. 2
& 3) und exemplarisch konkretisiert (Abb. 4 & 5). Es wird darauf hingewiesen,
daf bei einigen Arten auch die Kombination verschiedener Zugbewegungen zu
komplexen Gesamtbewegungen realisiert ist.

Frau H. Axsar! danke ich herzlich fiir die gewissenhafte Anfertigung der Abbildun-
gen. All denen, die mir bei der Beschaffung von Pflanzenmaterial behilflich waren, sei an
dieser Stelle nochmals mein aufrichtiger Dank ausgesprochen.
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