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UVOD. OSNOVNA PROBLEMATIKA

Individualno razviée vodene biljke rasak (Trape L.) odlikuje se izu-
zetnom slozeno$¢u, narodito u pogledu karaktera pojavljivanja i smenji-
vanja razli¢itih asimilacionih organa. Kako je to ranije veé vise puta uka-
zivano (M. M. Jankovié 1955, 1956), na prvim nodusima glavne stab-
ljike (a docnije i sporednih stabljika), pojavljuju se najpre linearni sub-
merzni i sedeéi listovi. Oni docnije, sa rastenjem glavne stabljike i aktivi-
ranjem sve novih i novih nodusa na njoj, bivaju nizom prelaznih oblika
zamenjeni listovima sasvim druk¢ijim po obliku i veli¢ini: rombi¢nim, na-
zubljenim i vrlo krupnim listovima u flotantnoj rozeti, sa zadebljalom
peteljkom na sredini. Dakle, za raSak je karakteristiéna izrazita heterofi-
lija, i to tako da se listovi razli¢iti oblikom i veli¢inom sukcesivno sme-
njuju od osnove ka vrhu stabljike, u skladu sa njenim rastenjem i razvi-
cem.

Medutim, ono §to je za trapu u pogledu asimilacionih organa poseb-
no karakteristi¢no, jeste da se pored listova javljaju i jo§ dve wvrste asi-
milacionih organa, kontastog oblika, od kojih su jedni razgranati i obavez-
no zeleni, dok su drugi jednostavni i ¢esto bez hlorofila. I jedni i drugi
nalaze se na istim nodusima, i to tako da su kondasti razgranati organi u
nivou listova, a kondasti nerazgranati ne$to iznad listova i ovih razgrana-
tih koncastih organa (sl. 1 i 2).

Prvo se javljaju kondasti razgranati organi, i to, po pravilu samo
jedan, bo¢no sa leve i desne ivice linearnog lista, zna¢i ukupno dva takva
kondasta organa uz svaki list (po nekad ih ima i po tri!). Oni rastu hori-
zontalno i lebde u veodi. Docnije, kada su se veé¢ sasvim razvili a linearni
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listovi opali, javljaju se iznad njih i mnogobrojni negranati kondasti or-
gani, ¢esto bez hlorofila, beli¢aste do ljubic¢aste boje, ali Cesto i zeleni, za
koje bez dvoumljenja mozemo reéi da su po svojoj prirodi adventivni ko-
renovi: oni su, uglavnom, pozitivno geotropni i, u slu¢aju onih nodusa koji
se nalaze blize dnu vodenog bazena, ukorenjuju se u mulj.

S1. 1. Nodusi raska (Traepa L.) sa perastim adventivnim korenima (P) i kondastim
adventivnim korenima (K); (original).

Abb. 1. Nodi der Wassernuss (Trapa L.) mit federartigen Adventivwurzeln (P) und
fazerigen Adventivwurzeln (K); (Original).

Sto se tife razgranatih koncastih organa, koji prethode ovim neraz-
granatim a javljaju se posle linearnih submerznih listova (odnosno posle
listova flotantne rozete), stvar je dosta slozena. Oni, po svemu sudeéi,
imaju ograniten rast (nerazgranati konéasti organi su po svoj prilici neog-
rani¢enog rasta). Posto su bo¢no razgranati, i to tako da bo¢ne grane, »pe-
ra«, imaju najvecu duzinu pri osnovi glavnog vretena a najmanju pri nje-
govom vrhu, i poSto su zeleni usled prisustva hlorofila, potsecaju najvise
na submerzne peras'e listove kod Myriophyllum-a. Pri povrinom upore-
denju ¢ini se da izmedu perastih submerznih listova Myriophyllum-a i
koncastih razgranatih organa trape nema nikakvih bitnih razlika.

U funkcionalnom pogledu nema sumnje da ovi interesantni organi
trape vr§e istu onu ulogu koju su vrsili i njeni submerzni listovi: fotosin-
tezu u uslovima vodene sredine. Ustvari, ovi organi dolaze da zamene sub-
merzne listove trape, s obzirom da oni dosta kratko traju te ubrzo opa-
daju. S te strane posmatrano moglo bi se re¢i da i trapa, kao i Myriophyl-
Ium i neke druge vodene biljke, ima peraste submerzne listove, pored li-
nearnih submerznih.
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Medutim, u morfoloskom i genetickom pogledu ne bi se a priori mog-
lo tvrditi da ovi razgranati kondasti organi trape predstavljaju submerzne
listove. Mnogo §ta u njihovoj prirodi ukazuje da se radi ne o submerznim
listovima veé¢ o adventivnim »perastim« korenima, koji su preuzeli funk-
ciju fotosinteze u uslovima vodene sredine.

\_, . -
h g d
{ A ¥
| /% @

& < A A
Sl 2. Jako uveéani nodusi raska (Trapa L.) sa perastim adventivnim korenima (P),
koncastim adventivnim korenima (K) i oziljcima linearnih submerznih listova (Q);
(original).

Abb. 2. Sehr vergrosserte Nodi der Wassernuss (T'rapa L.) mit federartigen Adven-
tivwurzeln (P), faserigen Adventivwurzeln (K) wund Narben linearen submersen
Blittern (O); (original).

Ustvari, kada je re¢ o ovim konc¢astim razgranatim organima trape,
moze se konstatovati da medu botanic¢arima postoje u osnovi dva suprotna
misljenja. Prema jednima: radi se o adventivnim korenovima, razgrana-
tim i zelenim, koji su preuzeli funkciju listova, to jest funkciju fotosin-
teze (P. V. Zitek 1955, M. J. Constantin 1886, M. Barneoud
1848., H. Gams 1925, G. Eberle 1925, M. M. Jankovic¢ 1955.
i 1956.), dok neki drugi autori, naprotiv, smatraju da su to prosto perasti
submerzni listovi, u sustini-istovetni sa listovima Myriophyllum-a (W. T.
Wine 1935, V. N. Vasiljev 1960., W. C. Muenscher 1964.).

Barnebud je jos 1848. isticao da su perasti submerzni organi trape
po svojoj prirodi koreni jer su » ... u svim ta¢kama organizacije identi¢ni
organizaciji prostih korencic¢a koji se zarivaju u mulj, u vreme prve faze
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u razviéu vegetacije trape« (M. Barned6ud 1848.). Povodom dileme o
vravoj prirodi perastih submerznih organa trape Konstantin istide
da se u tom pogledu prave odredene greske: » ... moram ukazati na jednu
gre§ku koja se uvlacila u veliki broj knjiga. I pored ve¢ starih istrazivanja
Barneobud-a ostaje se pri shvatanju da su vazdusni listovi celi, a
submerzni perasti. O tome ne moZe biti ni rec¢i, jer ¢ak i povr$no ispitiva-
nje pruza dokaz da su toboZnji perasti listovi ustvari zeleni koreni, koji
izbijaju ispod listova, koji posle opadanja ostavljaju jasan oziljak« (M. J.
Constantin 1886.).

Posebno je interesantno shvatanje Vasiljeva (V. N. Vasi-
ljev 1960.), koji ¢ak misli da se tu radi o izmenjenim lisnim zaliscima:
» ... po$to se oni nalaze tamo gde su obi¢no rasporedeni zalisci, i to po
jedan sa svake strane lisnog oziljka, $to je svojstveno zaliscima, to treba
misliti, da su to stvarno zalisci koji su dobili u vodenoj sredini specifi¢nu
formu i anatomsku gradu...«. Na ovo migljenje Vasiljeva, da se radi o
izmenjenim zaliscima, vrati¢emo se docnije.

Pre nego $to predemo na izlaganje rezultata nasih ispitivanja i za-
kljutaka do kojih smo pri tome dosli, treba da podvucemo da zastupnici
shvatanja o lisnoj prirodi konc¢astih razgranatih organa trape ne iznose
njemu u prilog nikakav stvarni dokaz, vec¢ se rukovode, izgleda, jedino nji-
hovom spolja$njom, zaista velikom sli¢no$éu sa submerznim perastim li-
stovima Myriophyllum-a. S druge strane, zastupnici suprotnog shvatanja,
da se radi o adventivnim perasto razgranatim korenima sa funkcijom sub-
merznih perastih listova, baziraju to uglavnom samo na statickim ana-
tomskim istrazivanjima. Mada je ovo shvatanje svakako daleko bolje za-
snovano od onog drugog, ipak mu nedostaje uvid u dinamiku anatomije
perastih submerznih organa i njihovo poreklo, ¢ime bi se svakako do kra-
ja otklonila bilo kakva dilema u pogledu prave prirode ovih interesant-
nih asimilacionih organa trape. Nasi napori su zato bili upuceni i u ovom
praveu, pa smo uporedo proudili ne samo anatomiju svih submerznih asi-
milacionih organa trape, ve¢ i dinamiku njihovog razviéa kao i topogra-
fiju njihovog porekla. Uzroénost njihove pojave, vremenske uslovljenosti
i uzajamnih odnosa, takode su bili predmet nasih istraZivanja. U ovome
radu biée izneti samo osnovni rezultati, dok ¢e detaljna analiza postignu-
tth rezultata i iscrpan prikaz unutrasnje i spoljasnje morfogeneze biti dati
na drugom mestu.

METODIKA

Pred sobom smo postavili ciij da detaljno anatomski i morfoloski
ispitamo ¢itavu zonu nodusa, na kojima se inade javljaju, sukcesivno, sve
ove tri vrste asimilacionih submerznih organa, i to tako da pratimo nji-
hovo pojavljivanje i smenjivanje, kako bi njihov medusobni odnos bio Sto
jasniji. Zato smo postavili seriju plodova trape da klijaju i da se klice da-
lje razvijaju, pri ¢emu smo, istovremeno, uzimali pojedine biljéice, u raz-
ligitim fazama razviéa, i fiksirali ih za dalju anatomsku obradu. Ustvari,
mi smo na svakoj biljéici, a one su hile razli¢ite starosti i na razli¢itom
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stupnju razviéa, anatomski obradili sve njene noduse (kod najmlade bilj-
Cice, koja je prva fiksirana, naravno, bio je u pitanju samo jedan, prvi
nodus), tako da nam je to pokazalo sliku stanja u kome se nalaze pojedini,
nodusi iste biljke, zavisno od svoje starosti, odnosno od stupnja svoga raz-
viéa. S druge strane, mi smo posmatrali i postepen razvoj svakog nodusa
posebno, kakve sve promene doziljavaju njegova tkiva i kakvi se i kojim
redom, kao i na kome mestu, zaé¢inju njegovi organi; istina, ovo, praéenje
razvica jednog istog nodusa, bilo je moguce samo posrednim putem, to
jest uporedenjem promena na nodusima istoga ranga kod razlic¢itih bilj-
¢ica, koje su uzimane za analizu jedna za drugom. Znadi, stanje prvog no-
dusa (ili bilo kog drugog!) one biljke koja je najdocnije fiksirana i koja
se najdalje razvila, pokazuje, najverovatnije, ono stanje u kome bi bio i
isti nodus biljéice koja je fiksirana jo§ u samom pocetku ogleda, dok je
bila sasvim nerazvijena. Ovakvim postupkom mogla se dobiti jasna slika
o morfoloskim procesima u tkivu svakog nodusa, kao i o razli¢itom stup-
nju u istom momentu razli¢itih nodusa iste biljke, to jest o karakteru i
uzajamnim odnosima sve tri vrste submerznih asimilacionih organa trape.

Detaljni rezultati ovih istraZivanja bi¢e izneti docnije, drugom pri-
likom, a za sada, u ovom radu, teziSte ée biti samo na pitanju prave pri-
rode kondastih razgranatih organa trape.

Za anatomska ispitivanja fiksirali smo noduse trape u fiksativu Na-
vasina i dalje ih obradivali parafinskom metodom. Mikrotomom su sefeni
serijski preseci debliine 10 mikrona. Preparati su bojeni Hajdenhajnovim
hematoksilinom. Nodusi su fiksirani, kako je ve¢ receno, u razli¢itim fa-
zama njihovog razviéa, tako da se time mogao da prati sukcesivan razvoj
i perastih organa na njima. Ispitivanja su vrSena uglavnom na vrsti Trapa
longicarpa M. Jank.

REZULTATI ISTRAZIVANJA I DISKUSIJA

Prema nasim istraZivanjima nedvosmisleno proistice zakljudak da su
razgranati (perasti) koncasti organi trape ustvari adventivni koreni, koji
su s obzirom na specifiéne potrebe biljke preuzeli fotosinteticku funkciju
submerznih listova, i u skladu s tim adekvatno se morfofunkcionalno pri-
lagodili. Posle ovih na$ih istraZivanja verujemo da ¢e otpasti svaka dilema
u pogledu prave prirode ovih interesantnih organa, dok ¢ée njihova speci-
fiéna funkcionalnost moéi da bude bolje osvetljena, posebno u vezi sa me-
duodnosima tri vrste submerznih asimilacionih organa trape. Pri tome,
unutrasnja topografija nodusa u vezi sa lokalizacijom zaletaka ovih triju
vrsta asimilacionih organa biée sasvim jasna, §to je od primarnog znadaja
za razumevanje njihove morfologije, geneze i funkcionalnosti.

Kako je veé refeno, Vasiljev veruje da su »perasti« asimilacio-
ni organi trape ustvari izmenjeni lisni zalisci (vidi napred naveden citat!).
Vasiljev istice da je dokaz lisnog porekla ovih organa to $to » ... od
ovih nitasto razdeljenih organa postoji ¢itav niz postepenih prelaza ka ne-
sumnjivim zaliscima: ukoliko su oni na stabiu viSe rasporedeni, utoliko
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njihovi boéni delovi postaju sve kraéi i kraéi. Poslednji se smanjuju dotle,
dok od njih ne ostane samo mali kvrzicast izrastaj na centralnoj stabljici.
Dalje pocinje da se skra¢uje i samo centralno stablo, a jo§ vise pojavljuju
se ve¢ niodkoga neosporavani nesumnjivi zalisci. Prisustvo postepenih pre-
laza izmedu ovih tajanstvenih organa i zalistaka, kao i njihov apsolutno
istovetan raspored po bokovima lisnih oziljaka, govori u korist istovetnog
porekla ovih organa. Zato ¢emo nitasto deljene podvodne asimilirajuce
organe smatrati zaliscima« (V. N. Vasiljev, 1960).

Medutim, ovakva interpretacija i shvatanje polaze, ofigledno, od ne-
koliko pogre$nih pretpostavki. Pre svega, postepeno skraéivanje »perastih«
asimilacionih organa, kao i njihovih boénih izrastaja, ne moze se smatrati
kao izraz postepenog prelazenja u zaliske, koji ¢e se, prema Vasiljevu, ja-
viti docnije umesto ovih perastih organa, na vi$im nodusima. Stvar je u
tome da su perasti asimilacioni organi na raznim nodusima, iduéi prema
vrhu stabljike, nejednaki medu sobom jer se nalaze na razli¢itom stupnju
svoga razvica: oni perasti organi koji su na donjim nodusima veéi su i raz-
vijeniji jer su stariji, dok su oni na visim nodusima kraéi i slabije razgra-
nati, ili ¢ak i nerazgranati, jer su mladi. Osim toga, nema sumnje da na
razvoj ovih kondastih perastih organa na visim nodusima odredenog uti-
caja ima i funkcionalno izmenjena vegetaciona kupa u flotantnoj rozeti
sa mnostvom krupnih, moéno razvijenih listova.

Medutim, najja¢i dokaz protiv ovakvog shvatanja Vasiljeva jeste ta
¢injenica da se zalisci nalaze veé¢ na prvom nodusu, uporedo sa potpuno
razvijenim perastim asimilacionim organima (sl. 5, 6, 7, 9, 10, 11, 12).
Oni su, doduSe, sasvim sitni, kao male, golim okom skoro nevidljive kvr-
zice, ali se pod lupom mogu veoma dobro ucéiti. I dok je pri velikom uve-
éanju, na uzduZznom i popretnom anatomskom preseku, njihova intimna
veza sa listovima savrSeno jasna, dotle se perasti asimilacioni organi pro-
bijaju pored listova, istina u istom nivou, ali duboko iz unutrasnjosti tkiva
stabljike, odnosno nodusa (sl. 6, 10). Uostalom ovakvo endogeno poreklo
ovih perastih organa i jeste jedan od najvaZnijih dokaza da se radi o ad-
ventivnim korenima a ne o perastim listovima, a najmanje bitno izmenje-
nim lisnim zaliscima. Ovakva slika u pogledu odnosa listova, zalistaka i
perastih asimilacionih organa moze se mnogo bolje posmatrati na visim
nodusima, na kojima su zalisci inac¢e daleko uoéljiviii.

Prema tome, ve¢ makroskopskim posmatranjem uodava se da se boé-
no od listova i zalistika razvijaju perasti organi. Zalisci se nalaze pored
primarno submerznih listova (na nodusima u flotantnoj rozeti i pored pli-
vajuc¢ih listova), veoma su mali i mogu se, kako je veé refeno, uociti samo
pazljivim posmatranjem pod lupom. Perasti organi su u po¢etku svoga
razvica negranati, a tek kasnije dobijaju bo¢ne grane koje im daju perast
izgled. Pri tome, bo¢ne grane su spiralno rasporedene, a ne u dva reda
kao kod Myriophyllum-a. Perasti organi su negativno geotropni, sadrze
hloroplaste pa prema tome vrse fotosintezu.

Veé smo videli da bi se samo na osnovu povrinog makroskopskog
posmatranja i grube analogije moglo zakljuditi da su perasti submerzni
organi trape listovi, s obzirom da su kod mnogih vodenih biljaka submerz-
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Sl. 4. Popre¢ni presek kroz perasti adventivni koren: E — epidermis, PK — primarna
kora, CC — centralni cilindar, BK — zacdetak boénog korena; (original).

Abb. 4. Querschnitt durch federartige Adventivwurzel: E — epidermis, PK — pri-
miére Rinde, CC — Zentralzylinder, BK — der Keim Seitenwurzel; (Original).
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Rosa sempervirens | ] | ‘1' ‘ | i * | 1 | 1,1 -+ 1.1 +
Paliurus aculeatus I ‘ | \ : [ ! ‘} 3 [ | 1.1 i1 _‘ 1.1 - + | 1.1 1.1 - 1.1 | B + 1I
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Primula columne + I T R R O A B R AR B | | | | | I
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Sem gore navedenih biljnih vrsta nadene su u po jednom ili dva snimka sledee: (Ausserdem kommen in einer oder zwei Aufnahmen folgende Arten vor): Campanula pyramidalis (14), Silene sp. (15, 14), Trifolium montanum (14, 16), Arabis turrita (11, 14), Scutelaria altissima (14),
Polygala sp. {14), Euphorbia pulychroma (15), Euphorbia Cyparissias (15), Scilla pratensis (16, 19), Corydalis sp. (16, 17), Polygonatum miltflorum (17), Galium erecturn (18}, Poa bulbosa (18), Dentaria bulbifera (19, 22), Ajuga reptans (21}, Acer tataricllm (21), Mycelis muralis (12, 22),
Agrimonia eupatoria (23), Briza media (26), Quereus ilex (28), Asarum europaeum (27), Ranunculus ficaria (28, Calamintha grandiflora (27, 30), Scilla bifolia (27), Geum urbanum (28), Geranium }lucidum (28) Bellis perennis (28), Cardamine glauca (28), Gladiolus sp. (29), Vcronica austriaca (29),
Melica uniflora (31), Euphorbia amygdaloides (31), Ulmus effusa (33), Campanula lingulata (3, 34), Malus silvestris (37), Ajuga genevensis (28), Brunella vulgaris {28), Calystegia silvestris (37), Asphodelus microcarpus (37), Digitalis lanata (42), Ophrys aranifera (42), Aristolochia rotunda (39),
Lonicera xylosteum (12), Stelfaria holostea (8) Astrantia elatior (11, 13), Convallaria majalis (12), Viola mirabilis (12), Euphorbia subhastata (2), Cornus sanguinea (4) i Plantago carinata (9).
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ni listovi perasto ili na drugi nadin konéasto razdeljeni. Medutim, bliZa
anatomsko-morfolo§ka posmatranja geneze ovih organa i proucavanje nji-
hove anatomske grade, dovoljni su da se dode do nedvosmis.enog zakljuc-
ka da su u pitanju adventivni koreni specifi¢no morfefunkcionalno pre-
obraZeni. O tome je Barnedud pisao jos 1848. sledece: »Svi autori deskrip-
tivne botanike smatrali su potpuno bez razloga da su to transformisani li-
stovi, analogni onima kod Myriophyllum-a. Oni ih nazivaju folia submersa
capillacea, vel pinnatipartita. Cinjenice koje nam je dala organogeneza za
borbu protiv takvog nacina posmatranja potpuno su u skladu sa posmat-
ranjima anatomske strukture ovih korenova« (M. Barnedéud 1848.).

Razviée perastih adventivnih korena. Posmatrajuéi anatomske pre-
seke napravljene kroz noduse na stabljici trape jasno se uofava da perasti

cc

BK

Si. 10. Sematski prikaz nodusa raska (Trapa L.) sa centralnim cilindrom (CC), pri-

marnom korom (P), listom (L), zaliscima (Z), lisnom vezom (LV), perastim adven-

tivnim korenima (BK) koji su probili epidermis stabljike, i za¢ecima linearnih ad-
ventivnih korenova (K); (original).

Abb. 10. Schematische Darstellung der Wassernussnodi (Trape L.) mit zentralem Zy-

linder (CC), primirer Rinde (P), Blatt (L), Nebenblatt (Z), Blattverbindung (LV),

federartigen Adventivwurjzeln (BK) welche die Stengelepidermis durchbrechen, und
mit Keimen der Adventivwurzeln (K); (Original).
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adventivni koreni postaju endogeno, u periciklu centralnog cilindra (SL
4, 5, 6, 7, 9, 10, 11, 12). Za vreme formiranja perastih korenova delije
pericikla, koje se nalaze bo¢no od lisne veze, sadrze gustu citoplazmu i
krupno jedro. Ove ¢elije se izduZuju u radijalnom pravcu, a zatim se dele
periklinalno i antiklinalno. Deobama novonastalih ¢éelija stvara se ispup-
¢enje — zadetak perastog adventivnog korena. Oko njega nalaze se éelije
endoderma. Postc zafetak adventivnog korena kontinuirano raste, delije
endoderma se dele periklinalno, tako da time prate rastenje samog kore-
na. Na ovaj nadin stvara se zastitni omota¢ oko korenovog zacetka, koji
ga §titi pri njegovom rastenju kroz tkivo primarne kore. Posle izvesnog
vremena mlad koren probija epidermis i dalje nastavlja rastenje u spoljas-
njoj sredini.

Veza izmedu histolo$kih elemenata perastog adventivnog korena i
stabla uspostavlja se preko ¢elija stabla koje dobijaju karakter traheida.
Prema Barneudu »Snopi¢i segmenata koncastih korenova samo su ana-
stomoze onih iz centralnog tela, a snopi¢i medijalnog korena komunici-
raju direktno sa onima iz srediSta stabla, ¢iji jedini sprovodni snopiéi koji
se tamo nalaze grade centralni cilindar« (M. Barneo6ud 1848.).

Na popreénom preseku kroz perasti adventivni koren jasno se izd-
vaja primarna kora i centralni cilindar, dakle histoloski elementi koji ne-
sumnjivo dokazuju da se ne moZe govoriti o lisnoj prirodi ovih organa.
Centralni cilindar odvojen je od primarne kore endodermom. U central-
nom cilindru nalazi se samo jedna ksilemsko-floemska nit, §to su C. R.
Metcalfe (1957.) i K. Esao (1960.) naveli kao karakteristi¢nu crtu
grade korena trape. Perasti adventivni koren ima jednoslojni epidermis i
primarnu koru u kojoj se razlikuju dve zone: zona hipoderma koju sadi-
njavaju jedan do dva sloja cCelija, i zona parenhima sa $irokim intercelu-
larima. Zona primarne kore je znatno razvijenija od zone centralnog ci-
lindra.

U periciklu glavnog vretena perastih adventivnih korenova postaju
njihovi boéni korenovi, ¢iji je razvoj indentidan razvoju perastih adven-
tivnih korenova u nodusu stabljike. Bo¢ni korenovi se u odnosu na osu
(glavno vreteno) javljaju u spiralnom rasporedu.

Osim perastih adventivnih korenova na nodusima se javljaju i kon-
Gasti adventivni korenovi, koji su ¢esto takode zeleni, ali se ne granaju.
Oni njihovi delovi koji se nalaze u mulju mrke su ili ljubidaste boje, i
ponekad mogu da se razgranaju (ali je to grananje ipak dosta oskudno).
Sto se ti¢e ovih kondastih adventivnih korenova, svi autori se slazu u mi§-
ljenju da su u pitanju stvarno korenovi. Ako uporedimo razviée perastih
adventivnih korenova sa razviéem konéastih adventivnih korenova vide-
¢emo da se i jedni i drugi razvijaju na isti nacin: endogeno u periciklu
centralnog cilindra, samo na razli¢itim nivoima u nodusu (perasti adven-
tivni korenovi u nivou submerznih listova, a koncasti negranati adventiv-
ni korenovi iznad njih). Prema tome, postoje dva osnovna dokaza da su
perasti submerzni organi trape ustvari adventivni korenovi, fizioloSki i
morfoloski prilagodeni funkciji fotosinteze u vodenoj sredini: 1. Njihovo
endogeno poreklo u centralnom cilindru stabljike, i 2. Njihova tipi¢no ko-
renska anatomska grada.
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Anatomska grada ovih perastih submerznih organa, perastih adven-
tivnih korenova sa funkcijom fotosinteze u vodenoj sredini, i negranatih
adventivnih korenova, u principu je potpuno jednaka, kako je to utvrdio
ve¢ i sam Barneoéud (1848): »To je dakle u svim tatkama organizacija
identi¢na onoj kod prostih korenciéa koji se ukorenjuju u mulj, za vre-
me prve faze u razviéu vegetacije vrste Trapa natans«.

Postoji ¢itav niz pitanja u vezi sa razviéem, funkcijom i morfolo-
gijom (spoljasnjom i unutra$njom) ovih dveju vrsta adventivnih koreno-
va trape. Pre svega, $ta uslovljava i determinife da se na istom nodusu
stabljike javljaju i perasti i prosti adventivni korenovi, koji su uzroci da
su pojedini unutras$nji sektori nodusa, na razli¢itim nivoima, predodrede-
ni da daju jednu od dveju vrsta submerznih adventivnih korenova:ili pe-
raste ili proste konc¢aste. Kakav je uzajaman odnos ovih sektora u nodusu,
i kakav je uzajaman odnos primarnih submerznih listova, perastih ad-
ventivnih korenova i prostih adventivnih korenova, s obzirom da se oni
javljaju ne istovremeno veé¢ u strogo utvrdenom redu jedni posle drugih.
Zbog ¢ega su perasti adventivni korenovi negativno geotropni. Sta uslov-
ljava da se perasti adventivni korenovi javljaju u cgrani¢enom broju (u
nac¢elu dva puta veéi broj perastih adventivnih korenova od broja sub-
merznih listova na nodusu), a kondasti korenovi u neograni¢enom broju?
Sva ova pitanja, koja pored fiziolo§ke i morfogenetske strane imaju i eko-
logku, moraju biti rasmatrana i putem odgovarajuéih eksperimentalnih
istrazivanja, na ¢emu éemo i mi pokusati da damo odreden doprinos.

ZAKLJUCCI

1. Za vodenu biljku rasak (Trapa L.) karakteristi¢no je da osim li-
stova ima jo§ dve vrste asimilacionih organa pod vodom, konéastog obli-
ka, od kojih su jedni perasto razgranati i obavezno zeleni, dok su drugi
jednostavni i ¢esto bez hlorofila. I jedni i drugi nalaze se na istim nodu-
sima, i to tako da su koncasti razgranati organi u nivou listova, a konda-
sti nerazgranati neSto iznad listova i ovih razgranatih kondastih organa.

2. U organogenezi rafka prvo se javljaju submerzni linearni listovi,
a zatim perasto razgranati organi, bofno sa leve i desne ivice linearnog
lista, ukupno dva takva perasta organa uz svaki list, ali ih ponekad ima
i po tri. Docnije, iznad njih javljaju se mnogobrojni negranati kondasti
organi, koji bez dvoumljenja predstavljaju adventivne korenove. Oni su
uglavnom pozitivno geotropni i, u sluéaju onih nodusa koji se nalaze blize
dnu vodenog bazena, ukorenjuju se u mulj.

3. Perasto razgranati asimilacioni organi vrSe istu onu ulogu koju
su vrsili i submerzni listovi ragka: fotosintezu u uslovima vodene sredine.
Oni dolaze da zamene submerzne listove raska, s obzirom da oni dosta
kratko traju te ubrzo opadaju. Ali. u morfolodkem i genetickom pogledu
ovi perasti organi ne mogu se shvatiti kao submerzni listovi. Sve govori
u prilog shvatanju da se radi o adventivnim »perastim« korenovima, koji
su preuzeli funkciju fotosinteze u uslovima vodene sredine.
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4. U pogledu prave prirode ovih perastih asimilacionih organa ras-
ka ipak ni do danas ne postoji jedinstveno misljenje medu botanidarima.
Dok jedni zastupaju shvatanje o njihovoj korenskoj prirodi, funkcionalno
izmenjenoj u pravceu podvodne fotosinteze, drugi veruju da se radi o pe-
rastim submerznim listovima, kakve inade ima Myriophyllum. Vasiljev
¢ak misli da su oni izmenjeni lisni zalisci, pri éemu glavni dokaz ovome
vidi u tome $to su oni, prema njegovom utisku, rasporedeni tamo gde se
obi¢no nalaze zalisci, i §to ovi perasti organi postaju sve kracdi idué¢i ka
flotantnoj rozeti, §to isti autor interpretira kao postepen prelaz ka tipic-
nim zaliscima (V. N. Vasiljev 1960.).

5. Prema naSisn anatomskim i drugim istrazivanjima nedvosmisleno
proistiée zakljuéak da su perasti submerzni organi raska ustvari adven-
tivni korenovi, koji su s obzirom na specifiéne potrebe biljke preuzeli fo-
tosinteti¢ku funkeciju submerznih listova, i u skladu s tim adekvatno se
morfofunkcionalno prilagodili.

6. Postepeno skradivanje perastih asimilacionih organa, kao i njiho-
vih bo¢nih izradtaja, ne moZe se smatrati kao izraz postepenog prelazenja
u zaliske. Perasti asimilacioni organi na raznim nodusima, iduéi prema
vrhu stabljike, nejednaki su medu sobom zato $to se nalaze na razli¢itom
stupnju svoga razvicéa: oni perasti organi koji su na donjim nodusima vedéi
su i razvijeniji jer su stariji, dok su oni na visim nodusima kradéi i slabije
razgranati, ili ¢ak i nerazgranati, jer su mladi.

7. Medutim, najja¢i dokaz da perasti asimilacioni organi nisu izme-
njeni zalisci jeste u ¢&injenici da se zalisci nalaze ve¢ na prvom nodusu,
uporedo sa potpuno razvijenim perastim asimilacionim organima. Oni su
tu sasvim sitni, kao male golim okom skoro nevidljive kvrZice, ali se pod
lupom mogu veoma dobro uoéiti. Na velikom uveéanju, na uzduZnom i
popreénom anatomskom preseku, njihova intimna veza sa listovima je sa-
vrSeno jasna, dok se perasti asimilacioni listovi naprotiv probijaju po-
red listova, doduse u istom nivou, ali duboko iz unutras$njosti tkiva nodu-
sa. Ovakvo endogeno poreklo perastih asimilacionih organa i jeste jedan
od najvaznijih dokaza da se radi o adventivnim korenovima a ne o pera-
stim listovima, a najmanje o izmenjenim zaliscima.

8. Perasti adventivni korenovi postaju endogeno, u periciklu cen-
tralnog cilindra. Za vreme njihovog formiranja, ¢elije pericikla, koje se
nalaze bo¢no od lisne veze, sadrZe gustu citoplazmu i krupno jedro. One
se izduzuju u radijalnom pravcu, a zatim dele periklinalno i antiklinalno.
Deobama novonastalih celija stvara se ispupéenje — zaletak perastog ad-
ventivnog korena. Oko njega nalaze se ¢elije endoderma.

9. PoSto zadetak adventivnog korena kontinuirano raste, éelije en-
doderma dele se periklinalno, tako da time prate rastenje samog korena.
Na ovaj nacin stvara se za$titni omota¢ oko korenovog zadetka, koji ga
§titi pri njegovom rastenju kroz tkivo primarne kore. Posle izvesnog vre-
mena mlad koren probija epidermis i dalje nastavlja rastenje u spoljas-
njoj sredini. Veza izmedu histoloskih elemenata perastog adventivnog ko-
rena i stabla uspostavljena je preko ¢elija stabla koje dobijaju karakter
traheida.
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10. Na popretnom preseku kroz perasti adventivni koren jasno se
izdvaja primarna kora i centralni cilinder, histolo§ki elementi koji ne-
sumnjivo dokazuju da se ne moze govoriti o lisnoj prirodi ovih organa.
Centralni cilindar odvojen je od primarne kore endodermom. U central-
nom cilindru nalazi se samo jedna ksilemsko-floemska nit. Perasti adven-
tivni koren ima jednoslojan epidermis i primarnu koru, u kojoj se razli-
kuju dve zone: zona hipoderma koju sadinjava jedan do dva sloja éelija,
i zona parenhima sa $irokim intercelularima. Zona primarne kore je znat-
no razvijenija od zone centralnog cilindra.

11. U periciklu glavnog vretena perastih adventivnih korenova po-
staju njihovi bo¢ni korenovi, ¢iji je razvoj identian razvoju perastih
adventivnih korenova u nodusu stabljike. Bo¢ni korenovi se u odnosu na
osu (glavno vreteno) javljaju u spiralnom rasporedu.

12. Koncasti adventivni korenovi po pravilu se ne granaju, ali oni
njihovi delovi koji su u mulju mogu ponekad i da se razgranaju (samo ne
sperasto«), pri ¢emu je to granjanje dosta oskudno. Njihovo razviée je
istovetno sa razvicem perastih adventivnih korenova: endogeno u peri-
ciklu centralnog cilindra, samo na razli¢itim nivoima u nodusu (perasti
adventivni korenovi u nivou submerznih listova, a kondasti iznad njih).

13. U sustini postoje dva osnovna dokaza da su perasti submerzni
organi raSka ustvari perasti adventivni korenovi, fizioloski i morfoloski
prilagodeni funkciji fotosinteze u vodenoj sredini: 1. njihovo endogeno
poreklo u centralnom cilindru stabljike, i 2. njihova tipiéno korenska ana-
tomska grada.
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Zussammenfassung

MILORAD M. JANKOVIC und
JELENA BLAZENCIC

RESULTATE MORPHOLOGISCHER UND ANATOMISCHER UNTERSUCHUNGEN
DES CHARAKTERS UND RICHTIGER NATUR DER FASERIGEN
(FEDERARTIGEN UND EINFACHEN) SUBMERSEN ORGANE DEE WASSERNUSS
(TRAPA L.), WIE AUCH DER DYNAMIK IHRER ORGANOGENESIS

(Vorlaufige Mitteilung)
EINLAITUNG UND HAUPTPROBLEMATIK

Die individuelle Entwicklung der Wassernuss (Trapa L.) zeichnet sich durch
eine ausnehmende Komplizieriheit aus, insbesondere hinsichtlich der Erscheinung
und Ablosung ihrer verschiedenen Assimilationsorgane. Wie bereits mehrmals dar-
auf hingewiesen (M. M. Jankovié¢ 1955 1956), erscheinen an den ersten Nodis
der Hauptstengel (spdter auch an Nebenstengeln) zuerst lineare submerse und si-
tzende Blitter. Sie werden spidter, mit dem Wachsen des Hauptstengels und Akti-
vieren der immer neuen und neuen Nodorum an derselben, durch eine Reihe von
Ubergangsformen mit Blattern von ganz anderver Form und Grosse ersetzt, durch
rombusférmige, gezahnte und sehr grosse Blitter in flottanter Rosette, mit einem
verdickten Blattstiel in der Mitte. Fir die Wassernuss ist also ausgeprégte Heterop-
hylie charakteristisch, und zwar solch eine, dass sich ihre Blitter verschieden an
Form und Grosse, sukzessiv ab Basis bis zur Stengelspitze, im Einklang mit ithrem
Wachstum und Entwicklung, abldsen.

Fiir die Assimilationsorgane der Wassernuss ist aber besonders charakteristisch,
dass neben der Bliitter noch zwei Arten der Assimilationsorgane von faseriger Form
auftreten, von denen die einen verzweigt und obligatorisch (nach der Regel) griin
sind, wahrend die anderen einfach und oft ohne Chlorophyll sind. Die bieden Arten
sind an denselben Nodis vorhaden und zwar befinden sich die faserigen verzweigten
Organe im Niveau der Blitter und die unverzweigten etwas oberhalb derselben und
der Blitter (Abb. 1 und 2).

Zuerst erscheinen die faserigen, verzweigten Organe, und zwar, nach der
Regel, nur je eines seitwirts an dem linken und rechten Rand des linearen Blattes,
das heisst, insgesamt zwei solche faserige Organe an jedem Blatt (mmanchmal sind
es auch drei). Sie wachsen waagerecht und schweben im Wasser. Spéter, wenn
sie vollig entwickelt und die linearen Blitier abgefallen sind, treten iiber ihnen
auch die zahlreichen unverzweigten faserigen Organe auf, hdufig ohne Chlorophyll,
von weisslicher bis violetter Farbe, aber oft auch griin, von denen wir ohne Be-
denken sagen konnen, dass sie nach ihrer Natur Adventivwurzeln sind; sie sind,
hauptséchlich positiv geotrop, und im Falle, dass sie sich an Nodis ndher dem Was-
serbasaingrund befinden, fassen sie Wurzel im Schlamm.

Was die verzweigten, faserigen Organe anbelangt, welche diesen unverzweig-
ten vorausgehen, und erst nach den linearen, submersen Blédttern (bzw. nach den
Bldttern der flottanten Rosette) erscheinen, ist die Sache nicht so einfach. Sie
haben, allem Anschein nach, ein begrenztes Wachstum (die unverzweigten, faseri-
gen Organe sind wahrscheinlich vom unbegrenzten Wuchs). Da sie seitlich ver-
zweigt sind, und zwar so, dass die Flankenzweige (seitlichen Zweige) die, sogenant-
ten »Federn« die grosste Linge in detr Hauptspinddelbasis und die kleinste bei
ihrer Spitze aufweisen, und da sie infolge des anwesenden Chlorophylls griin sind,
erinnern sie am meisten an die submersen federartigen Blétter Myriophyllums.
Beim oberflichlichen Vergleich besteht anscheinend kein wesentlicher Unterschied
zwischen den federartigen Blidttern Myriophyllums und den faserig verzweigten
Organen der Wassernuss.
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In funktionaler Hinsicht spielen diese interessanten Wassernussorgane zwei-
felsohne dieselbe Rolle, wie auch ihre submersen Blétter: sie verrichten nimlich
die Photosynthese in den Bedingungen des wasserigen Mediums. Eigentlich kommen
diese Organe, um die submersen Bldtter der Wassernuss zu ersetzen, da sie nur von
kurzer Dauer sind und bald akfallen. Von dieser Seite betrachten konnte man
sagen, dass die Wassernuss, wie auch Myrwophyllum und einige andere Wasser-
pflanzen, federartige submerse Blétter neben der linearen submersen besitzt.

Jedoch, in morphologischer und genetischer Hinsicht kénnte man nicht a
priori behaupten, dass diese verzweigien, faserigen Organe der Wassernuss sub-
merse Blatter darstellen. Denn manches in ihrer Natur weist darauf hin, dass es
sich hier nicht um die submersen Blédtter handelt, sondern um die adventiven
»federartigen« Wurzeln, welche die Funktion der Photosythese in Bedingungen des
wasserigen Mediums libernomimen haben.

Eigentlich, wenn die Rede von diesen faserigen Organen der Wassernuss ist,
kann testgestellt werden, dass unter den Botanikern zwei grundverschiedene An-
sichten bestehen. Nach den einen handelt es sich um verzweigte und griine Adven-
tivwurzeln, welche die Funktion der Bldfter Gibernommen haben, beziehungsweise
die Funktion der Photosynthese (P. V. Zitek 1955, M. J. Constantin 1335,
M. Barneoud 1848, H. Gams 1925, G. Eberle 1925, M. M. Jankovi¢
1955 und 1956), wiahrend andere Autoren im Gegensatz der Meinung sind, dass
dies einfach federartige, submerse Blédtier wiren, die im Grunde identisch mit den
Bliattern Myriophyllums seinen (W. T. Winne 1935, V. N. Vasiljev 1960,
W.C: Muenscher 1964).

Barneoud hat noch 1848 beahauptet, dass die federartigen submersen Organe
der Wassernuss ihrer Natur nach Wurzeln sind, da sie »...in allen Organisation-
spunkten identisch mit der Organisation der einfachen Wurzeln sind, die sich
wihrend der ersten Eniwicklungsphase der Wassernussvegetation im Schlamin
vergraben« (M. Barneoud 1848). Anlédsslich des Dilemmas tber die echte Natur
der federartigen submesen Organe der Wassernuss hebt Konstantin hervor, dass
in dieser Hinsicht bestimmte Fehler begehen werden: »...ich muss auf einen
Fehler hinweisen, der sich in eine grosse Anzahl Biicher hineinzog. Trotz der schon
alten Untersuchungen Barneoéuds bleibt man bei der Auffassung, dass die Luft-
blatter ganz, und die submersen federartig sind. Davon kann keine Rede sein, denn
auch die oberflichlichen Untersuchungen geben Beweis dafir, dass die angeblichen
federartigen Blitter eigentlich griine Wurzeln sind, die unterhalb der Blétter aus-
schlagen, und nach Blattabfall eine (dentliche) Narbe hinterlassen« (M. J. Con-
stantin 1886),

Besonders interessant ist die Auffassung Vasiljevs (V. V. Vasiljev 1960),
der sogar meint, dass es sich hier um verwandelte Nebenbldtter handelt: »... da sie
sich auf Stellen befinden, wo gewdhnlich Nebenblédtter angeordnet sind, und zwar
je einer an jeder Seite der Blattnarbe, was eine Eigentliimlichkeit der Nebenblétter
ist, und so ist zu denken, dass dies tatséchlich Nebenblatter sind, die im wasserigen
Medium eine spezifische Form und anatomischen Bau bekommen haben...« Zu
dieser Auffassung Vasiljevs, dass es sich um verwandelte Nebenblidtter handelt,
kommen wir spéter zurlick.

Bevor wir zur Auslegung unserer Untersuchungsergebnisse und der Folge-
rungen zu denen wir dabei gekommen sind, libergehen, mochten wir betonen, dass
die Vertreter der Ansicht von bléitteriger Natur der faserig verzweigten Wasser-
nussorgane keinen tatsdchlichen Beweis zu Gunsten ihrer Auffassung aufbringen,
sie lassen sich anscheinend einzig durch ihre Hussere wirklich grosse Ahnlichkeit
mit der federartigen submersen Blattern Myriophyllums bewegen. Anderseits basie-
ren Vertreter der gegenseitigen Auffassung, ndhmlich, dass es sich hier um die
adventiven federartig verzweigten Wurzeln mit der Funktion submerser federar-
tigen Blédtter handle, ihre Meinung nur an den statischen anatomischen Unter-
suchungen. Obwohl diese Auffassung jedenfalls weit besser als jene andere begriindet
ist fehlt ihr doch die Einsicht in die Anatomiedynamik der federartigen submersen
Organe und ihre Abstammung, wodurch allerdings restlos jedes Dilemma hinsicht-
lich der echten Natur dieser interessanten Assimilationsorgane der Wassernuss
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bchoben wére. Unsere Bemiihungen waren deshalb in diese Richtung hingewiesen,
und wir erfoschten parallel nicht nur die Anatomie aller submersen Organe der
Wassernuss, sondern auch die Dynamik ihrer Entwicklung, wie auch die Topo-
graphie ihrer Abstammung. Die Urséchlichkeit ihrer Erscheinung, zeitliche Be-
dingtheit und die der gemeinsamen Beziehungen waren ebenfalls Gegenstand unse-
rer Untersuchungen. In dieser Arbeit werden nur die Grundergebnisse ausgelegt,
wéhrend die eingehende Analyse erzielter Untersuchungsergebnisse und ausfihr-
liche Darstellung der inn- und auswindigen Morphogenesis an anderer Stelle
gegeben wird.

METHODIK

Unser Ziel war, eingehend anatomisch und morphologisch die ganze Nodis-
zone zu untersuchen, an der sonst sukzessiv alle diese drei Arten submerser Assi-
nmiilationsorgane erscheinen, und zwar so, indem wir die Erscheinung und Ablésung
derselben verfolgten, um ihre gegenseitige Beziehungen moglichst auizuklidren. Zu
diesem Zwecke liessen wir eine Serie von Wassernussfriichten aufkeimen und die
Keime weiterentwickeln. Gleichzeitig wurden einzelne Pflanzchen, in verschiedenen
Entwicklungsphasen zur weiteren anatomischen Bearbeitung fixiert. Wir haben eigent-
lich an jeder Pflanze (sie waren in verschiedenem Alter und in verschiedenen Ent-
wicklungsstufen) anatomisch alle ihre Nodis bearbeitet (bei dem jlingsten Pflinz-
chen, das zuerst fixiert wurde, kam, natlirlich, nur der eine, der erste Nodus in
Frage), so dass uns dies das Bild des Zustands, in dem sich die einzelnen Nodi der
gleichen Pflanze Befanden, unabhinglich von ihrem Alter, bzw. von ihrer Entwi-
cklungsstufe zeigte. Anderseits beobachieten wir auch abgesondert die allméihliche
Entwicklung jedes Nodi, die Ab#nderungen die sein Gewebe erlebte, wie und in
welcher Reihentfolge, wie auch an welchen Stellen seine einzelnen Organe einsetzen.
Diese Verfolgung eines und derselben Ne¢di war zwar nur am mittelbaren Wege
moglich, das heisst durch Vergleichung der Anderungen an Nodis desselben Ranges
bei verschiedenen Pflanzen, die eine nach der anderen zur Analyse herangezogen
wurden. Das heisst, der Zustand des ersten Nodus, (oder irgendwelchen anderen!) jener
Pllanze, die spitestens fixiert wurde, und sich am weitesten entwickelt hat, weist
hochstwahrscheinlich jenen Zustand auf, in dem sich der Nodus der noch im Ver-
suchsanfang fixierten Pflanze bis sie noch véllig unentwickelt war, befinden wiirde.
Durch ein solches Verfahren konnte man ein klares Bild iiber die morphologischen
Prozesse im Gewebe eines jeden Nodus erhalten, wie auch von der verschiedenen
Stufen im gleichen Moment verschiedener Nodorum derselben Pflanze, das heisst
ein Bild iliber den Charakter und gemeinsame Beziehungen aller drei Arten sub-
merser Assimilationsorgane der Wassernuss.

Die eingehenden Resultate dieser Untersuchungen werden spiter, bei anderer
Gelegenheit ausgelegt, in dieser Arbeit aber liegt der Schwerpunkt nur an der
Frage der echten Natur der faserigen verzweigten Organe der Wassernuss.

Filir die anatomischen Untersuchungen wurden die Wassernuss nodi im Fi-
xativ Navaschins fixiert und weiter nach der Paraffinmethode tritiert. Die Pri-
parate wurden mit Mikrotom in Serienquerschnitte 10 Mikronen dick zerschnitten
und mit Heidenhains Chematoxylin getarbt. Die Nodi wurden, wie bereits gesagt,
in ihren verschiedenen Entwicklungsphasen fixiert, so dass dadurch die Verfolgung
der sukzessiven Entwicklung ihrer federartiigen Organe ermdglicht wurde. Die Un-
tersuchungen wurden hauptséichlich an der Art Trapa longicarpa M. Jank.
durchgefiihrt.

UNTERSUCHUNGSERGEBNISSE UND DISKUSSION

Aus unseren Untersuchungen geht unzweifelhaft die Folgerung hervor, dass
die verzweigten (federartigen) faserigen Wassernussorgane eigentlich Adventivwur-
zeln sind, die in Amnbetracht der specifischen Bediirfnisse der Pflanzen die photo-
synthetische Funktion submerser Bldtter iibernommen, und sich im Einklang damit
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addquat morphofunktional angepasst haben. Unserer Meinung nach, wird sich nach
diesen unseren Untersuchungen jedes Dilemma hinsichtlich der echten Natur dieser
interessanten Organe eriibrigen, wéihrend ihre spezifische Funktionalitit besser
erlautert werden kann, insbesondere im Zusammenhang mit den gemeinsamen Be-
ziehungen der drei Arten submerser Assimilationsorgane der Wassernuss. Dabei
wird die innere Nodorumtopographie im Zusammenhang mit der Lokalisation der
Fruchtkeime dieser drei Arten Assimilationsorgane vollkommen Klar werden, was
von primérer Bedeutung fiir die Verstéindnis ihrer Morphologie, Genesis und Funk-
tionalitat ist.

Vasiljev glaubt, wie bereits gesagt, dass die »federartigen« Assimilations-
organe der Wassernuss eigentlich verwandelte Nebenblatter wiren (siehe den vo-
raangegebenen Zitat!). Er behauptet, dass dies ein Beweis der Blattabstammung
dieser Organe sei, da, von diesen faserig zerteilten Organen eine Reihe stufenartiger
Uberginge zu den unbezweifelten Nebenbldttern bestehen: je hoher sie am Stengel
verteilt sind, desio kilirzer werden ihre Seitenteile. Die letzten verkiirzen sich, bis
von ihnen nur noch ein kleiner Knoéttenauswuchs am Hauptstengel verbleibt. Dann
fédngt auch der Zentralstengel sich zu verkiirzen und noch hoher dariiber treten,
die von niemanden mehr bestrittenen, unbezweifelten (deutlichen) Nebenblitter
auf. Das Vorhandensein der stufenartigen Uberginge zwischen diesen geheimnis-
vollen Organen und den Nebenblidtter, wie auch ihre absolut identische Verteilung
an den Seiten der Blattnarben spricht zu Gunsten der identischen Abstammung
dieser Organe. Deshalb werden wir die faserig verteilten liberschwemmbaren assi-
milierenden Organe als Nebenblitter betrachtemf (V. N. Vasiljev, 1860).

Eine solche Interpretation und Aufassung gehen jedoch offen  kundig von
einigen falschen Voraussetzungen aus. Vor allem die allmihliche Kiurzung der
»federartigen« Assimilationsorgane, wie auch die ihrer Seitenanwiichse, koénnen
nicht als ein Ausdruck des allmihlichen Ubergehens in Nebenblitter betrachtet
werden, die nach Vasiljev, spiter statt dieser federartigen Organe an den hodheren
Nodis erscheinen werden. Die Sache steht so, dass die federartigen Assimilations-
organe auf verschiedenen Nodis, zur Stengelspitze aufwéirts gehend, untereinander
ungleich sind, da sie sich in verschiedener Stufe ihrer Entwicklung befinden. Die fede-
rartige Organen, die sich an den unteren Nodis befinden, sind grosser und entwi-
ckelter, weil sie &lter sind, wihrend die an den héherliegenden Nodis kiirzer und
schwicher verzweigl, oder gar unverzweigt sind, weil sie jiinger sind. Ausserdem
beeinflusst zweifelsohne auch die funktional verdnderte Vegetationskegel in der
flottanten Rosette mitl ihrer Fiille grossen maéachtig entwickelten Blidllern in einer
bestimmten Weise diese faserig-federartigen Organe an hoheren Nodis.

Den stidrksten Beweis gegen solche Ansichten Vasiljevs gibt uns aber die
Tatsache, dass die Nebenblitter schon am ersten Nodo vorhanden sind parallel mit
den vollkommen entwickelten federartigen Assimilationsorganen (Abb. 4, 5, 6, 7,
9, 10, 11, 12). Sie sind zwar noch ganz klein, wie kleine dem Auge fast unsichtbare
Warzen, doch unter der Lupe kann man sie sehr gut bemerken. Und wihrend bei
grossen Vergrisserungen an anatomischen Léngs- und Querschnitten ihre intime
Verbindung mit den Bléittern vollkommen klar ist, schlagen sich ihre federartigen
Organen neben die Blitter, zwar im gleichen Niveau, aber tief aus dem Inneren
des Stengelgewebes, beziehungsweise aus dem Inneren des Nodo durch. (Abb. 6).
Eine solche endogene Abstammung dieser federartigen Organe ist ibrigens auch
einer der wichtigsten Beweise, dass es sich hier um Adventivwurzeln und nicht um
federartige Blétter, am mindestens aber um die wesentlich verwandelte Nebenblit-
ter handelt. Solch ein Bild hinsichtlich der Bezienhunoen der Blédtter und der feder-
artigen Assimilationsorgane kann weil besser an der hodheren WNodis betrachtet
werden, an denen die Nebenblétter auch sonst weit sichtbarer sind.

Demnach wird es schon durch die mikroskopische Beobachtung klar ersicht-
lich, dass sich seitwirts von den Blittern und Nebenblittern die federartigen Or-
gane entwickeln. Nebenblitter befinden sich neben der priméir-submersen Blittern
(an Nodis der flottanter Rosette neben der schwebenden -— schwimmenden — Blit-
tern), sie sind winzig klein und kodnnen, wie bereits gesagt, nur beim aufmerksamen
Betrachten durch die Lupe, sichtbar werden. Die federartigen Organe sind im An-
fang ihrer Entwicklung unverzweigt, erst spidter erscheinen die Seitenzweige, die
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ihnen die federartige Aussicht verleihen. Dabei sind die Seitenzweige spiralférmig
angeordnet, und nicht in zwei Reihen, wie bei Myriophyllum. Die federartigen Or-
gane sind negativ geotrop und enthalten Chloroplast, was bedeutet, dass sie Photo-
synthese verrichten.

Wir haben bereits gesehen, dass man nur auf Grund oberfléchlicher mikro-
skopischer und grober Analogie folgern konnte, dass die federartigen submersen
Wassernussorgane Blitter wiren, in Anbetracht dessen, dass bei vielen Wasserpflan-
zen die submersen Blitter federartig oder auch faserig zerteilt sind. Jedoch, ndhere
anatomisch-morphologische Becbachtungen der Genesis dieser Organe und die Er-
forschung ihres anatomischen Baus, geniigten, um zur unzweifelhatften Folgerung
zu kommen, dass es sich hier um morphofunktional verwandelte Adventivwurzeln
handelt. Barnedéud hat schon 1848 dariiber folgendes geschrieben: »Alle Auto-
ren der deskriptiven Botanik hielten vollkommen ohne irgendwelchen Grund, dass
dies transformierte Blidtter analog denen bei Muyriophyllum wéiren. Sie nennen sie
folia submersa capillacea, vel pinnatipartita. Die Tatsachen, die uns die Organo-
genesis zum Kampfe gegen solche Auffassungsweise gibt, sind mit den Beobach-
tungen der anatomischen Struktur dieser Wurzeln vollkommen im Einklang«) (M.
Barnedéud 1848)

ENTWICKLUNG DER FEDERARTIGEN ADVENTIVWURZELN

Bei Betrachtung der anatomischen Querschnitte durch die Nodos am Was-
sernusstengel, wird klar ersichtlich, dass die federartigen Adventivwurzeln endogen
im Perizykel des Zentralzyllinders entstehen (Abb. 4, 5, 6, 7, 9, 10, 11, 12). Zur
Zeit des Formierens der federartigen Wurzeln enthalten die Perizykelzellen, die sich
seitwérts von der Blattverbindung befinden, dichtes Zytoplasma und grossen Zel-
lenkern. Diese Zellen verldngern sich in radialer Richtung, um sich dann perikli-
nal und antiklinal zu teilen. Durch Teilung der neuentstendenen Zellen wird eine
Wolbung geschaffen — der Keim der federartigen Adventivwurzel. Um ihn herum
befinden sich die Zellen der Endodermis. Da der Keim der Anventivwurzel konti-
nuirlich wichst, teillen sich die Endodermzellen Periklinal, so dass sie dadurch das
Wachstum der Wurzel selbst verfolgen. Auf diese Weise entsteht die Schutzhiille
um den Wurzelkeim, der ihn bei seinem Wachstum durch das Gewebe primérer
Rinde schiitzt. Nach einer gewissen Zeit dringt die junge Wurzel durch die Epider-
mis und setzt sein Wachstum im dusseren Medium fort.

Die Verbindung zwischen den histologischen Elementen der federartigen Adven-
tivwurzel und dem Stengel wird durch die Stengelzellen hergestellt, die den Cha-
rakter von Traheiden annehmen. Nach Barneéud »sind die Segmentbiindel der
faserigen Wurzeln nur Anastomosen derjenigen aus dem Zentralkérper, und die
Biindel der Medialwurzel kommunizieren direkt mit jenen aus der Zentralstengel,
deren einzige dort vorhandene Leitbilindel den Zentralzyllinder bilden (M. Barne-
6ud 1948).

Am Querdurchschnitt durch die federartige Adventivwurzel sondern sich klar
die priméire Rinde und der Zentralzyllinder ab, also, die histologischen Elemente die
ohne Zweifel beweisen, dass von einer Blitternatur dieser Organe keine Rede sein
kann. Der Zentralzyllinder ist von der primiren Rinde durch die Endodermis
getrennt. Im Zentralzyllinder ist nur eine ksilemisch-floemische Faser vorhanden,
was C. R. Metcalfe (1957) und K. Esao (1960) als charakteristischen Zug fir
den Bau der Wassernusswurzel anfiihren. Die federartige Wurzel hat einschichtige
Epidermis und primére Rinde, in der sich nur zwei Zonen unterscheiden, die Hippo-
dermzone, gebildet aus einer bis zwei Zellenschnichten, und die Parenchimzone mit
breiten Interzellularen. Die Zone primérer Rinde ist weit besser entwickelt als die
Zone des Zentralzyllinders.

Im Hauptspindelperizykel der Adventivwurzeln entstehen ihre Seitenwurzeln
deren Entwicklung identisch mit der Entwicklung federartiger Adventivwurzelhn in
den Stengelnodis sind. Die Seitenwurzeln erscheinen in bezug auf die Achse (Haupt-
spindel) im spiralenférmigen Anordnung.
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Ausser der federartigen Adventivwurzeln treten an den Nodis auch faserige
Adventivwurzeln auf, die h#ufig auch griin, doch nicht verzweigt sind. Thre im
Schlamm befindlichen Teile sind braun oder violett und kénnen sich manchmal ver-
zweigen (aber diese Verzweigung ist doch ziemlich dlirftig). Was die faserigen Adven-
tivwurzeln anbelangt, sind alle Autoren der gleichen Ansicht, dass es sich tatsichlich
um Wurzeln handelt. Vergleichen wir die Entwicklung der federartigen Adventiv-
wurzeln mit der Entwicklung der faserigen Adventivwurzeln, so werden wir sehen, dass
sich die einen wie die anderen auf die gleiche Art und Weise entwickeln, ndmlich
im Perizykel des Zentralzyllinders, nur an verschiedenen Niveaus und Nodis (die
federartigen Adventivwurzeln im Niveau der submersen Blitter und die faserigen
unverzweigten Adventivwurzeln oberhalbderselben). Demnach bestehen zwei Grund-
beweise dafiir, dass die Wassernussorgane tatséchlich physioclogisch und Morpholo-
gisch der Funktion im wasserigen Medium angepasste Adventivwurzeln sind: 1) Ihre
endogene Abstammung im zentralen Sterngelzyllinder, und 2) Ihr typisch anatomi-
scher Bau.

Der anatomische Bau dieser federartigen submersen Organe der federartigen
Adventivwurzeln mit der Funktion der Photosynthese in wasserigem Medium und
der Bau derunverzweigten Adventivwurzeln sind im Ptinzip vollkommen gleich,
wie es auch schon Barneodud selbst (1848) festgestellt hat: »Dies ist also in
allen Punkten eine Organisation identisch mit jener bei einfachen Woiirzelchen,
die sich in den Schlamm einwurzeln, wihrend der ersten Phase in der Vegetations-
entwicklung der Art Trapa natans«.

Es besteht eine ganze Reihe von Fragen im Zusammenhang mit der Entwick-
lung, Funktion und mit dusserer und innerer Morphologie dieser zwei Arten von
Adventivwurzeln der Wassernuss. Vor allem, was ist das, was bedingt und deter-
miniert, dass an ein und demselben Stengelnodo federartige und einfache Adventiv-
wurzeln auftreten; aus welchen Ursachen sind einzelne innere Nodisektoren an ver-
schiedenen Niveaus dazu vorbestimmt eine von der beiden Arten submerser Adven-
tivwurzeln, die federartigen oder die einfachen faserigen, zu geben. Wie ist die
gemeinsame Beziehung dieser Sektoren in Nodus, und wie die gemeinsame Beziehung
primédrer submerser Blétter, der federartigen und der einfachen Adventivwurzeln,
in Anbetracht dessen, dass sie nivht gleichzeitig erscheinen, sondern nach einer
streng bestimmten Regel, die einen nach den anderen. Warum sind die federartigen
Adventivwurzeln negativ geotrop. Was bedingt, dass die federartigen Adventivwurzeln
in begrenzter Anzahl (im Prinzip ist immer die Zahl federartiger Adventivwurzel
doppelt so gross wie die Zahl submerser Bladtter an Nodis) und die faserigen Wurzeln
in unbegrenzter Anzahl erscheinen? Alle diese Fragen, die neben der physiologischen
und Morphologischen auch eine 0Okologische Seite besitzen, miissen auch am Wege
entsprechender Experimenteller Untersuchungen beobachtet werden, wobei auch wir
einen bestimmten Beitrag zu geben versuchen werden.
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