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Zusammenfassung: MUHLBERG, H. 2010: Wuchsformen der aquatischen Angiospermen (Teil 1).
Schlechtendalia 20: 5-20.

Im 1. Teil dieser Publikation werden die Begriffe aquatische Angiospermen und Wuchsform definiert.
Die Hauptwuchsformen der aquatischen Angiospermen, Rosettenstauden und Stingelstauden, sowie
die fiir die Wuchsformen wichtigen Speicherorgane und vegetativen Ausbreitungsorgane werden
diskutiert. Die Beziehungen der aquatischen Angiospermen zu ihren unterschiedlichen Standorten
werden aufgezeigt.

Abstract: MUHLBERG, H. 2010: Growth forms of aquatic angiosperms (part 1). Schlechtendalia 20:
5-20.

In part 1 of this paper the terms aquatic angiosperms und growth forms are defined.The main growth
forms of aquatic angiosperms, rosette herbs and caulescent herbs, also storage organs and vegetatively
dispersal organs are discussed. The relations of aquatic angiosperms to there different habitats are
pointed out.

Key words: Aquatic plants, water plants, growth forms, morphology, ecology.

Einfithrung

Ab Mitte des 19. Jahrhunderts nehmen die Publikationen iiber Beobachtungen zur
Morphologie und Lebensgeschichte der Pflanzen, so auch der Pflanzen der Gewdésser,
deutlich zu. Eine erste zusammenfassende Darstellung tiber Wassergewdchse legt
ScHENCK (1885) vor, der die umfassenden Studien von GLUck (1905, 1906, 1911,
1924) und ARBER (1920) folgen. Es handelt sich iiberwiegend um Untersuchungen
an Pflanzen temperater Gebiete, vor allem Europas und Nordamerikas. Erst bei
ScuULTORPE (1967) werden in groBerem Umfang tropische und subtropische Sippen in
die Betrachtungen einbezogen.

Indiesen Publikationen finden sich auch erste Versuche, die Sumpf-und Wasserpflanzen
morphologisch-6kologisch zu gruppieren. In der zweiten Halfte des 20. Jahrhunderts
haben sich dann vor allem Okologen und Vegetationskundler bemiiht, die Pflanzen
der Sumpf- und Wassevegetation zum besseren Verstidndnis ihrer Biologie sowie
der Struktur von Phytozénosen morphologisch-dkologisch zu charakterisieren und
zu Gruppen zusammenzufassen, wie z.B. HEINY (1960), SEGAL (1970), SCHUYLER
(1984) oder ScuMIDT (1985). Diese meist aus regionalen Studien hervorgegangenen
Gruppierungen haben aber, wie Cook (1990) bestitigt, keine allgemeine Akzeptanz
gefunden.

Bei diesen Gruppierungen spielt vorrangig die Verwurzelung der Pflanzen im Boden,
die Ausbildung gestreckter oder gestauchter Sprossachsen und die Gestaltung der
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Laubblatter eine Rolle. Speicher- und Ausbreitungsorgane, die fiir eine morpholo-
gisch-okologische Charakterisierung ebenfalls Bedeutung haben, werden ledig-
lich bei ScuLTORPE (1967) berilicksichtigt. Auch die Anwendung morphologischer
Termini ist bei den vorliegenden Gruppierungsversuchen z.T. verbesserungsbediirftig.
So meint SEGAL (1970) mit ,.teilweise liber den Wasserspiegel hinausragenden vege-
tativen Teilen“ die oberen Abschnitte der Blétter von Stratiotes aloides und mit ,,ge-
schwollenen Stengeln“ die Blattstiele von Trapa natans. Aber auch in Publikationen
taxonomischen Inhalts und in Floren ldsst die morphologische Charakterisierung des
Vegetationskorpers der Wasserpflanzen vielfach zu wiinschen iibrig. Wenn man z.B.
bei CaspER & KrauscH (1980) liest, daB3 die Blétter bei Vallisneria spiralis ,,in be-
wurzelten Biischeln in kurzen Abstinden ldngs der diinnen Ausldufer angeordnet®
sind, so trdgt dies kaum zum Verstdndnis der Morphologie dieser Art bei.

Obige Méngel haben uns veranlasst, eine Studie iiber die Wuchsformen ausgewéhl-
ter Wasserpflanzen vorzulegen. Wir glauben, damit einen Beitrag zur Erweiterung
der Kenntnisse iiber die Morphologie und Biologie dieser Gewéchse zu leisten, der
als Grundlage filir eine Verbesserung der Phytographie und auch fiir 6kologische
Gruppierungen hilfreich sein kann.

Aquatische Angiospermen

Die Pteridophyta und Spermatophyta sind morphologisch durch den Kormus als
Vegetationskorper charakterisiert und werden deshalb auch als Kormophyten zu-
sammengefasst. Der Begriff ist identisch mit der Bezeichnung Gefafpflanzen oder
Tracheophyten, der auf den fiir den anatomischen Bau typischen Gefdlen, also
Trecheiden und Tracheen basiert.

Man geht davon aus, dass sie sich mit dem Ubergang photoautotropher Organismen
vom Wasser- zum Landleben herausgebildet haben. Dabei passten sie sich im Laufe
der Evolution als Hygrophyten, Mesophyten und Xerophyten an die unterschiedliche
Verfligbarkeit des Wassers im Boden an. Im Rahmen fortschreitender Spezialisierung
sind in einigen Sippen unterschiedlicher Rangstufe auch morphologische und ana-
tomische Strukturen entstanden, die erneut ein Leben im Wasser ermoglichten
(Wasserpflanzen oder Hydrophyten). Solche hydromorphen Strukturen wurden fiir
Familien oder Gattungen charakteristisch oder sind in manchen Verwandtschaftskreisen
nur bei einzelnen Arten entstanden. Die betroffenen Sippen befinden sich beziiglich
ihrer Anpassung an das Wasserleben auf unterschiedlicher Entwicklungsstufe.

Die Wasserpflanzen der Angiospermen, die aquatischen Angiospermen, bilden zu-
sammen mit den aquatischen Pteridophyten die aquatischen Kormophyten oder
Tracheophyten. Unter den Gymnospermen gibt es keine Wasserpflanzen. Wir be-
schrinken uns in unserer Studie auf die aquatischen Angiospermen. Der vor allem
von Okologen und Vegetationskundlern verwendete Begriff ,,Makrophyten umfasst
aufler den aquatischen Kormophyten auch die entsprechenden Bryophyten sowie die
Characeae.

Aquatische Angiospermen leben stindig oder zeitweise im Wasser oder an der
Wasseroberfliche und sind dabei zu positiver Netto-Photosynthese fihig. Sic
konnen also im Wasser oder an der Wasseroberfldche wachsen und sich vermehren.
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Die aquatischen Angiospermen gehdren den Hydrophyten im engeren Sinne an, wie
sie z.B. von RAUNKIAR (1904, 1907) gefasst wurden und die der ,,untergetauchten und
Schwimmblattflora“ im Sinne von GLUCK (1924) entsprechen. Es sind Pflanzen, die
durch ihre weit fortgeschrittene Anpassung an das Wasserleben nur noch im Wasser
gedeihen konnen, und Pflanzen, die im Wasser oder an der Wasseroberflache optimal
leben, aber auch Landformen unterschiedlicher Vitalitdt bilden oder zumindest auf
dem Land iiberdauern kdnnen.

Manche aquatischen Angiospermen sind auch den Helophyten im Sinne RAUNKIARS
(1907), die weitgehend der ,,Uferflora® von GLUck (1911) entsprechen, zuzuordnen,
soweit sie photosyntetisch aktive Wasser- oder Schwimmblatter ausbilden konnen.
Es sind Pflanzen, die ihr Optimum in flachem Wasser haben. Sie konnen aber ei-
nerseits auch auf wassergesittigtem Boden und Boden mit unterschiedlich hohem
Grundwasserstand und andererseits in tieferem Wasser leben.

Manche Autoren verwenden den Begriff Hydrophyten in einem weiten Sinne und
beziehen die Helophyten mit ein. So verstehen WEAVER & CLEMENTS (1938) darun-
ter Pflanzen, die im Wasser, auf wasserbedecktem oder auf wassergeséttigtem Boden
wachsen. In dieser weiten Fassung wird der Begriff auch schon von ARBER (1920) und
spéter z.B. von SCULTORPE (1967), SEGAL (1970) und SCHUYLER (1984) verwendet.

Zu den aquatischen Angiospermen gehdren auch manche Hygro- und Mesophyten.
Sie haben ihr Optimum auf wassergeséttigtem Boden oder auf gut durchfeuchtetem
Boden mit unterschiedlich hohem Grundwasserstand. Einige von ihnen kdnnen bei
Uberflutung photosynthetisch aktive Wasserblitter ausbilden.

Einige blattsukkulente Xerophyten aus der Gattung Crassula, die z.B. auf Sandbénken
temporarer FlieBgewisser leben, konnen auch bei Wasserbedeckung wachsen und sich
vermehren und gehdren daher ebenfalls zu den aquatischen Angiospermen.

Unberiicksichtigt bleiben in unserer Studie die kiistennahen marinen Sippen der
Angiospermen, das sind die Familien Cymodoceaceae, Posidaniaceae und Zosteraceae
sowie die Gattungen Enhalus, Halophila und Thalassia der Familie Hydrocharitaceae.
Ausgeklammert haben wir auch die hoch spezialisierte und morphologisch unzurei-
chend bekannte Familie Podostemaceae.

Eine Ubersicht iiber die Familien der Angiospermen mit aquatischen Sippen zeigt
Tab. 1.

Wuchsformen der aquatischen Angiospermen

Der Begriff Wuchsform wird im Sinne der ehemaligen halleschen Morphologenschule
angewendet, die von einer 6kologischen und biologischen Betrachtungsweise ausgeht.
MEUSEL (1952) sagt dazu, ,,eine gute Moglichkeit, die Beziehungen der Pflanzen zu
ihrem Lebensraum und bis zu einem gewissen Grade ihre Lebensweise zu ergriinden,
bietet das Studium der Wuchsform*.

Wir verstehen unter Wuchsform die durch die morphologische Struktur der
Vegetationsorgane geprigte typische Gestalt der Pflanzen einer Art, oder eines
Taxon unterhalb der Art.
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Tab. 1: Die Familienmit Wasserpflanzen in den Unterabteilungen der Angiospermen (Magnoliophytina).
Familien die viele oder ausschlief8lich aquatische Pflanzen enthalten sind fett dargestellt.

Commeliidae Asteridae
Cyperaceae Acanthaceae
Eriocaulaceae Apiaceae
Juncaceae Asteraceae
Mayacaceae Elatinaceae
Poaceae Lamiaceae
Pontederiaceae Lentibulariaceae
Sparganiaceae Lobeliaceae
Typhaceae Menyanthaceae
Plantaginaceae
Primulaceae
Scrophulariaceae
Liliidae Rosidae
Brassicaceae
Convolvulaceae
Euphorbiaceae
Fabiaceae
Limnanthaceae
Lythraceae
Onagraceae
Oxalidaceae
Alismatidae Ranunculidae
Alismataceae Amaranthaceae
Aponogetonaceae Crassulaceae
Araceae Haloragaceae
Butomaceae Nelumbonaceae
Hydrocharitaceae Polygonaceae
Juncaginaceae Ranunculaceae
Limnocharitaceae
Potamogetonaceae
Magnoliidae
Cabombaceae
Ceratophyllaceae
Hydatellaceae
Nymphaeaceae

Die jeweiligen Pflanzen sind Individuen oder Dividuen. Letztere sind durch
Fragmentation klonal wachsende Pflanzen. Sie haben zu jedem Zeitpunkt eine be-
stimmte Gestalt, die durch die morphologische Struktur ihrer Organe, deren Lage
zueinander und im Lebensraum gegeben ist. Die Gestalt dndert sich kontinuierlich
oder rhythmisch durch Wachstum und Entwicklung.

Die Abgrenzung von Wuchsformen fufit auf der morphologischen Analyse der
Vegetationsorgane unter Beriicksichtigung der Ontogenese und der Einfliisse von

Umweltfaktoren.
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Manche Autoren erachten es flir angebracht, bei den Sumpf- und Wasserpflanzen zwi-
schen Wuchsform und Lebensform zu unterscheiden, so z.B. CASPER & KRrRAUSCH
(1980, 1981), SCHUYLER (1984) oder WIEGLEB (1991). Wir sehen keine wesent-
lichen Unterschiede zwischen den Begriffen Wuchsform und Lebensform in ihrer
iiblichen Anwendung und zu den é&lteren Bezeichnungen Hauptform, Pflanzenform,
Grundgestalt oder Vegetationsform. Die Lebensformen im Sinne von RAUNKIAER
(1904, 1907) sind Wuchsformengruppen.

Perennierende pollakanthe krautige Pflanzen bezeichnen wir wie allgemein iiblich als
Stauden. Wuchsformenbezeichnungen sind dann z.B. Rhizomstaude, Knollenstaude,
Auslduferstaude, Kriechtriebstaude, Wurzelsprossstaude, Pleiokormstaude oder
Horststaude, so z.B. bei EBEL & MUHLBERG (1987) oder bei KASTNER & KARRER
(1995). Die Namensgebung basiert also auf charakteristischen morphologischen
Strukturen der Vegetationsorgane, die sich oft im Boden befinden. Sie erfolgt
nach Speicherorganen (Rhizom, Knolle), Ausbreitungs- und Vermehrungsorganen
(Ausléufer, Kriechtrieb, Wurzelspross) oder anderen Strukturen des Sprosssystems
(Pleiokorm, Horst). Meist liegt das Kryptokorm im Sinne von TRoOLL (1954) zu
Grunde.

In vorliegender Studie werden wir ein anderes Prinzip zur Bezeichnung von Wuchs-
formen anwenden. Wir gehen bei den aquatischen Angiospermen vorangig von der
Struktur der photosynthetisch aktiven, also Laubblitter tragenden Sprossabschnitte
aus, die sich im Luft- oder Wasserraum befinden, und ordnen Speicherorgane, Aus-
breitungsorgane und andere charakteristische Strukturen des Vegetationskorpers unter.

Die oberirdischen oder sich im Wasserraum befindenden photosynthetisch aktiven
Sprossabschnitte prigen wesentlich das Erscheinungsbild der Pflanzen. Thre mor-
phologische Struktur wird durch die Internodienldnge bestimmt. Nach TrRoLL (1954)
1aBt sich bei den Laubblitter tragenden Sprossabschnitten grundsétzlich eine von
gestauchten Internodien gebildete basale Rosettenzone und eine anschlieBende von
gestreckten Internodien gebildete Stingelzone unterscheiden. Die Ausbildung dieser
beiden Zonen und ihr Verhéltnis zueinander sind aber variabel.

Waichst ein Laubblatter tragender Spross in seiner vegetativen Phase {iber ldngere Zeit
nur mit gestauchten Internodien, so entsteht eine ausgeprigte Stauchungszone mit
gedréingt sitzenden Bléttern, eine Rosette.

Bei den Laubblitter tragenden Sprossabschnitten kann aber auch die Stauchungszone
durch nur wenige Internodien lediglich angedeutet sein oder vollig fehlen, so dass die
Sprosse auch in ihrer vegetativen Phase vorrangig oder ausschlielich mit gestreckten
Internodien wachsen und Sténgel bilden. Basal konnen einige Niederblitter auftreten.

Von den geschilderten Unterschieden ausgehend unterscheiden wir bei den
Wuchsformen der aquatischen Angiospermen als Hauptgruppen Rosettenstauden
(rosulate Stauden) und Sténgelstauden (caulescente Stauden). JAGER (2004) bezeich-
net letztere als erosulate Krauter. Die Berilicksichtigung gestreckter und gestauchter
Sprosse bei der Gruppierung der Sumpf- und Wasserpflanzen klingt bei ARBER
(1920) und bei SEGAL (1970) zumindest an und wird bei SCHUYLER (1984) durch die
Verwendung der Begriffe ,,rosulat* und ,,caulescent™ deutlicher.
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1. Rosettenstauden (rosulate Stauden)

Rosettenstauden sind durch Ausbildung von Rosetten in ihrem vegetativen Stadium
charakterisiert.

JAGER (2004) unterscheidet prostrate Rosetten, mit meist vielen, oft ungestielten, dem
Boden anliegenden Blattern, die mit deutlichem Blattmosaik die Kreisflidche ausfiil-
len, und aufrechte Rosetten, mit in der Regel nur 3 — 6 gestielten aufrechten oder
schrig aufrechten Bldttern. Wir tibernehmen diese Gliederung, bezeichnen aber die
prostraten Rosetten als ,,niederliegende Rossetten‘ als begrifflich besseren Gegensatz
zu ,aufrechte Rosetten. Bei den aquatischen Angiospermen konnen die Blétter nie-
derliegender Rosetten auch der Wasseroberflache aufliegen und die Zahl der Blétter
bei aufrechten Rosetten ist meist deutlich hoher als bei JAGER (2004) genannt.

Erst mit Eintritt in die reproduktive Phase kommt es bei Rosettenstauden zur Bildung
gestreckter Internodien und damit zur Stingel- oder Schaftbildung. Wéhrend der
Stingel mehrgliedrig aufgebaut ist, entfernt angeordnete Laubblitter trdgt und
sich verzweigen kann, besteht der Schaft in der Regel aus nur einem, meist ex-
trem gestreckten Internodium und ist somit blattlos. Solche Schifte sind meist
Grundinternodien von Bliitenstainden. Zum Schaft werden aber auch mehrglied-
rige gestreckte Sprossabschnitte gerechnet, wenn diese an ihren Knoten schuppen-
formige Niederbldtter tragen und sich nicht verzweigen. Bei Rosettenstauden mit
Sténgelbildung in der reproduktiven Phase spricht man von Halbrosettenstauden und
bei Schaftbildung von Ganzrosettenstauden..

Rosettenstauden sind bei rein terrestrisch lebenden krautigen Pflanzen unabhédngig von
den Standortbedingungen weit verbreitet. Auch bei den aquatischen Angiospermen
spielen sie eine grole Rolle. Die Mehrzahl der aquatischen Angiospermen mit dieser
Wuchsform wachsen terrestrisch und aquatisch. Daneben gibt es aber auch Sippen,
die auf Grund ihrer fortgeschrittenen Anpassung an das Wasserleben nur noch sub-
mers wachsen konnen.

Die Untergliederung der Rosettenstauden der aquatischen Angiospermen erfolgt nach
dem Auftreten von Speicherorganen und Ausldufern im Teil 2 dieser Studie.

2. Stiingelstauden (caulescente Stauden)

Orthotrope oder plagiotrope Wuchsrichtung der photosynthetisch aktiven Sprosse pré-
gen wesentlich die Wuchsformen der Stingelstauden der aquatischen Angiospermen,
so dass wir diese Kriterien fiir die Grundgliederung verwenden.

Stangelstauden mit aufrechten im Luftraum wachsenden Sprossen sind bei rein terres-
trisch lebenden krautigen Angiospermen unabhingig von den Standortsbedingungen
hdufig. Auch bei nichthydropionten Helophyten sind sie verbreitet, wiahrend sie
bei den aquatischen Angiospermen eine untergeordnete Rolle spielen. Bei diesen
Stéingelstauden der aquatischen Angiospermen konnen aufrechte Sprosse auch im
aquatischen Bereich wachsen. Aufrechte submerse Sprosse zeigen aber iiberwiegend
enge Beziehungen zu Stidngelstauden mit kriechenden Sprossen.

Bei rein terrestrisch lebenden Pflanzen zeigen die Stidngelstauden mit kriechenden
Sprossen deutliche Bindung an frische bis nasse Standorte. Sie sind von verschiedenen
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Autoren als ,,Kriechtriebstauden® bezeichnet worden, so z.B. von EBEL & MUHLBERG
(1987) und von KASTNER & KARRER (1995). Bei aquatischen Angiospermen sind
Stangelstauden mit kriechenden Sprossen verbreitet.

Die weitere Untergliederung der Stingelstauden der aquatischen Angiospermen er-
folgt im Teil 2 dieser Studie.

Speicherorgane aquatischer Angiospermen

Speicherorgane sind wesentliche Elemente der Wuchsformen. Sie sind durch Einlage-
rung von Reservestoffen gekennzeichnet. Sie kdnnen auch als Uberdauerungsorgane
fungieren. Bei den aquatischen Angiospermen kommen Rhizome, Sprossknollen,
Zwiebeln und Wurzelknollen vor. In ihrer Definition folgen wir TROLL (1937-41, 1954).

Das Rhizom (Wurzelstock) ist ein langlebiges Speicherorgan des Sprosses von
walzenformiger Gestalt. An seinem Aufbau sind stets Sprossabschnitte aus mehreren
Vegetationsperioden beteiligt. Seine dltesten Abschnitte sterben unregelmifig ab. Die
Stoffspeicherung erfolgt in der Sprossachse. Das Rhizom wird von einer gréferen
Anzahl gestauchter oder kiirzerer gestreckter Internodien unterschiedlicher Dicke
aufgebaut, trigt an seinen Knoten Laub- oder Niederblitter, ist sprossbiirtig bewur-
zelt, wéchst in der Regel plagiotrop und verzweigt sich sympodial oder monopodial.
Die seitliche Verzweigung ist meist spérlich, so daBl vegetative Vermehrung durch
Fragmentation gering ist. Bei den aquatischen Angiospermen treten Rhizome z.B.
in den Familien Alismataceae und Nymphaeaceae auf. Manche Autoren bezeichnen
auch Auslaufer als Rhizome.

Auchdie Sprossknolle ist ein Speicherorgan des Sprosses aber von kugelformiger
bis ellipsoidférmiger Gestalt. Sie kann als langlebige Sprossknolle (Dauerknolle)
ausgebildet sein, an deren Aufbau wie beim Rhizom Sprossabschnitte aus mehreren
Vegetationsperioden beteiligt sind und deren dlteste Abschnitte ebenfalls unregelmé-
Big absterben. Die Stoffspeicherung erfolgt in der Sprossachse. Die Dauerknollen
bestehen aus einer groBeren Anzahl gestauchten und verdickter Internodien. Nur an
den Knoten ihrer jiingeren Abschnitte sitzen Laub- oder Niederblitter und lebende
sprossbiirtige Wurzeln. Bei den aquatischen Angiospermen treten Dauerknollen z.B.
in den Familien Aponogetonaceae und Nymphaeaceae auf.

Die Wechselknolle stimmt in der Gestalt mit der Dauerknolle iiberein, ist aber im
Gegensatz zu dieser eine kurzlebige Sprossknolle, die nur aus dem Sprossabschnitt
jeweils einer Vegetationsperiode aufgebaut ist und jéhrlich erneuert wird. Auch sie
besteht aus einer Anzahl gestauchter und verdickter Internodien und triagt an ih-
ren Knoten Laub- oder Niederblitter. In der Regel ist sie wurzellos. Bei den aqua-
tischen Angiosspermen entstehen Wechselknollen an der Basis von Seitentrieben,
wie bei Alisma-Arten (Abb. 1A) und tropischen Nymphaea-Arten (Abb. 1D) oder
als Auslduferknollen im Spitzenbereich von Ausldufern, so bei Sagittaria sagittifolia
(Abb. 1B) oder Hydrilla verticillata (Abb. 1G).

In der Gattung Potamogeton treten bei einigen Arten temperater und kalter Gebiete
deutlich abweichend gebaute Wechselknollen auf (Abb. 1E und 1F). In Bezichung
zur Auslduferstruktur bestehen sie aus nur einem gestreckten Internodium oder aus
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Abb. 1: Knollen (Wechselknollen, Wurzelknollen). A — Sprossknollen von Alisma plantago-aqua-
tica wihrend der winterlichen Ruhezeit. Teile der vergangenen Vegetationsperiode gestrichelt. B —
Ausléauferknolle von Sagittaria sagittifolia mit den Narben der Niederblatter. C — Wurzelknollen an
der Basis einer jungen Pflanze von Nymphoides aquatica. D — Sprossknolle von Nymphaea rubra
beim Austrieb nach der Trockenzeit. Es ist nur eine neue Pflanze dargestellt. E — Auslduferknolle von
Potamogeton lucens. Die gegliederte Knolle umfasst beide Internodien des zweigliedrigen Auslaufers.
F — Ausléauferknolle (I) und Sprossknolle (II) von Potamogeton filiformis. Beide Knollen umfassen
nur ein Internodium. G — Auslauferknolle von Hydrilla verticillata. Die einhiillenden Niederblatter
bleiben lange erhalten. Fiir alle Abbildungen gilt: e = Epipodium, h = Hypopodium, k = Knospe, v =
Vorblatt. H. Miihlberg del.

zwei gestreckten Internodien. Im letzten Fall sind die Knollen durch Einschniirung
zwischen den beiden Internodien gegliedert.

Zwiebeln sind Speicherorgane, bei denen die Stoffspeicherung in den ba-
salen Teilen von Laubbléttern oder in Niederbldttern erfolgt. Bei den aquatischen
Angiospermen treten Zwiebeln nur in der Gattung Crinum auf. Es handelt sich um
Schalenzwiebeln Die betreffenden Arten besiedeln aber permanente Gewdsser tro-
pischer Gebiete, so dal keine Ruheperioden infolge des Austrocknens durchlaufen
werden und die Zwiebeln nicht als Uberdauerungsorgane fungieren.

Nur bei wenigen aquatischen Angiospermen treten Wurzelknollen auf. Das
sind sprossbiirtige Wurzeln, die im Dienste der Stoffspeicherung stehen. Man findet
sie z.B. im Bereich von Rosetten bei Nymphoides aquatica (Abb. 1C) und bei Arten
der Gattungen Maundia und Trichlorin sowie im Spitzenbereich von Ausldufern bei
Nymphaea mexicana.
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Vegetative Ausbreitungsorgane aquatischer Angiospermen

Vegetative Ausbreitungsorgane ermoglichen den Pflanzen Ausbreitung und Raum-
gewinn sowie Wechsel des Wuchsortes und durch Fragmentationsvorgénge vegetative
Vermehrung. Bei den aquatischen Angiospermen sind die Ausldufer oder Stolonen ve-
getative Ausbreitungsorgane und wesentliche Elemente der Wuchsformen.

Ausldufer sind Sprossabschnitte die tiberwiegend mit getreckten Internodien mehr
oder weniger plagiotrop im Boden oder auf dem Sustrat wachsen und an ihren Knoten
reduzierte Blétter tragen. In der Regel sind dies Niederblétter, seltener Hochblétter.
In diesem Sinne haben wir den Begriff Ausldufer erstmals bei unseren Studien tiber
die Wuchsformen der mitteldeutschen Poaceen (MUHLBERG 1967) verwendet, um
eine eindeutige Abgrenzung zu den Laubblitter tragenden Kriechtrieben zu schaffen.
Diese Fassung des Begriffs Ausldufer weicht von der von TRoLL (1937—41) gege-
benen Definition ab. Manche Autoren bezeichnen Ausldufer in unserem Sinne un-
gliicklich als Rhizome. Ausldufer und Kriechtriebe sind von begrenzter Lebensdauer.

Die Ausldufer der aquatischen Angiospermen sind morphologisch recht unterschied-
lich aufgebaut. Mit Ausnahme der Infloreszenzstolonen haben sie ihren Ursprung in
Achselknospen, sind also die basalen Abschnitte von Seiten- bzw. Innovationstrieben.
Friither oder spéter gehen sie zu orthotroper Wuchsrichtung iiber und bilden Rosetten
oder Sténgel. Von den Rosetten oder den Stéingelbasen gehen neue Ausléufer aus, so
daf die Verzweigungssysteme sympodial aufgebaut sind.

Die mehrgliedrigen Ausldufer (Abb. 2A) beginnen meist mit einer kleinen
Zone gestauchter Internodien. Die Anzahl der folgenden gestreckten Internodien
ist unterschiedlich groB. An den Knoten sitzen hinféllige Niederblatter. Aus deren
Achselknospen konnen neue seitliche Ausldufer entstehen. Es erfolgt meist intensive
sprossbiirtige Bewurzelung.

Mehrgliedrige Auslaufer sind vor allem bei Pflanzen terrestrischer Lebensweise anzu-
treffen. Bei den aquatischen Angiospermen sind sie z.B. fiir die Gattung Cryptocoryne
und flir Ranunculus lingua charakteristisch.

Neben den mehrgliedrigen Ausldufern mit unbestimmter Internodienzahl gibt es bei
den aquatischen Angiospermen weniggliedrige mit regelméBig zwei oder nur einem
gestreckten Internodium.

Die zweigliedrigen Ausldufer (Abb. 2B) bilden keine basale Stauchungszone.
Bei ihren beiden gestreckten Internodien handelt es sich um das Hypo- und
Epipodium. An den Auslduferknoten sitzen Niederblétter und es erfolgt sprossbiir-
tige Bewurzelung. Beim Ubergang in die orthotrope Wuchsrichtung werden Stéingel
mit nur einem basalen getauchten Internodium gebildet. Zweigliedrige Ausldufer sind
z.B. fiir die Gattung Potamogeton und fiir Zannichellia palustris typisch.

Die eingliedrigen Ausldufer (Abb. 2C) bestehen ebenfalls aus den beiden er-
sten Internodien von Seitensprossen, wobei das Hypopodium aber gestaucht und das
Epipodium das einzige gestreckte Auslauferinternodium ist. Eindeutig ist dies z.B.
bei Sagittaria subulata und Eichhornia crassipes erkennbar, da bei beiden Arten das
Vorblatt am Knoten zwischen Hypo- und Epipodium ausgebildet ist.
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Abb. 2: Auslaufer. A — Mehrgliedriger verzweigter Auslaufer einer Crypfocoryne-Art mit basaler
Stauchungszone. Basale Niederblitter entfernt. B — Zweigliedrige Ausléufer einer Potamogeton-Art
(zwei Sprossgenerationen). C — Eingliedriger Auslaufer von Sagittaria subulata. Das Hypopodium
ist gestaucht und nicht erkennbar. Fiir alle Abbildungen gilt: e = Epipodium, h = Hypopodium, v =
Vorblatt. H. Miihlberg del.

Die Infloreszenzausldufer oder Infloreszenzstolonen (MUHLBERG 2000)
sind Bliitenstdnden homolog. Sie sind keine Seitentriebe, sondern die Fortsetzung
rosettiger Sympodialglieder. So gehen z.B. bei allen Helanthium-Arten bei emersem
Wuchs die Sympodialglieder der Rosetten nach Erstarkung in Abhéngigkeit von der
tiglichen Beleuchtungsdauer zur Bildung von Bliitenstdnden oder Ausldufern iiber.
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Bei submersem Wuchs werden immer nur Ausldufer gebildet. Infloreszenzausldufer
sind mehrgliedrig, monopodial aufgebaut und unbegrenzt wachstumsféhig.

Adventivpflanzen und Winterknospen sind bei aquatischen Angiospermen sehr ef-
fektive Ausbreitungs- und vegetative Vermehrungsorgane aber ohne Einfluf3 auf die
Wuchsformen.

Adventivpflanzen entstehen durch Formierung von Knospen an verschiedenen
Organen. Diese Knospen wachsen zu Sprossen mit rosettig angeordneten Blittern
aus und bewurzeln sich sprossbiirtig. Nach Ablosung von ihren Entstehungsorganen
konnen die Adventivpflanzen durch das Wasser iiber groere Entfernungen transpor-
tiert werden. Sie entstehen z.B. bei einer Anzahl Echinodorus-Arten im Bereich der
Bliitenstdnde oder an den Trennstellen isolierter Blétter bei manchen Acanthaceen.

Winterknospen oder Turionen, seltener als Hibernakeln oder Gemmen be-
zeichnet, dienen vorrangig der Uberdauerung. Sie werden in temperaten und kalten
Gebieten im Spatsommer und Herbst gebildet. Es handelt sich um unterschiedlich
weit entwickelte Knospen, die an den Spitzen gestreckter Sprosse, in Blattachseln
oder an den Spitzen im Wasser wachsender Ausldufer entstehen. Ihre Morphologie hat
bereits GLUCK (1906) aufgeklart. Sie 16sen sich von den Mutterpflanzen und sinken
meist zu Boden. Geringe Reservestoffspeicherung erfolgt im Achsengewebe und z.T.
in den Blattern. Durch bewegtes Wasser ist Transport moglich.

Die aquatischen Angiospermen und ihr Lebensraum

Aus dem Fehlen oder Vorhandensein einer Wasserschicht iiber dem Boden erge-
ben sich wesentliche Unterschiede fiir die Lebensbedingungen der aquatischen
Angiospermen. Daher lassen sich eine terrestrische und eine aquatische Lebensweise
unterscheiden. Wenn man von der photosynthetischen Leistung griiner Sprossachsen
absieht, erfolgt bei terrestrischer Lebensweise Photosynthese durch Laubblitter im
Luftraum und bei aquatischer Lebenweise durch Luft-, Schwimm- und Wasserblétter.
Zur Charakterisierung der Lebensrdume der aquatischen Angiospermen verwenden
wir den Begriff Bereich und unterscheiden in Beziehung zu ihrer Lebensweise einen
terrestrischen und einen aquatischen Bereich (Abb. 3).

Im terrestrischen Bereich (T) fehlt eine Wasserschicht iiber dem Boden. Der Bereich
umfasst die oberste Bodenschicht und den dariiber liegenden bodennahen Luftraum.
Das Grundwasser kann unterschiedlich hoch anstehen. Im terrestrischen Bereich le-
bende aquatische Angiospermen wurzeln im Boden. Thre Sprossachsen wachsen im
Boden oder im Luftraum und ihre Laubblétter befinden sich im Luftraum.

Der aquatische Bereich (A) ist durch eine Wasserschicht unterschiedlicher Hohe iiber
dem Boden charakterisiert. Er ldsst sich in drei unterschiedliche Lebensrdume unter-
gliedern: den Flachwasserbereich (Af), den Tiefwasserbereich (At) und den Bereich
der Wasseroberfldche (Ao).

Der Flachwasserbereich (Af) umfasst einen Wasserraum relativ geringer Tiefe, die da-
runter liegende Bodenschicht und den dariiber angrenzenden Luftraum. In Gewéssern
groBerer Tiefe ist er der ufernahe Bereich. Er ist optimaler Lebensraum fiir viele aqua-
tische Angiospermen. Sie wurzeln im Boden, kénnen aber auch andersweitig veran-
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Terrestrischer
Bereich (T)

lachwasserbereich (Af)
Aquatischer |Bereich (A)

Tiefwasserbereich
(At)

Abb. 3: Die Bereiche (Lebensrdume) der aquatischen Angiospermen.

kert sein, oder fluten frei im Wasser. Thre Sprossachsen entwickeln sich im Boden, im
Wasserraum oder im Luftraum. Die Laubblétter konnen als Wasser-, Schwimm- oder
Luftblétter ausgebildet sein.

Der Tiefwasserbereich (At) umfasst einen Wasseraum relativ groBer Tiefe bis zur
Wasseroberflidche und die darunter liegende Bodenschicht. Auf Grund der Wasserhohe
ist er fiir aquatische Angiospermen nur z.T. optimaler Lebensraum. Sie wurzeln im
Boden, konnen aber auch andersweitig verankert sein, oder fluten frei im Wasser und
ihre Laubblitter sind als Wasser- oder Schwimmblétter ausgebildet.

Die Grenzen zwischen dem terrestrischen Bereich, dem Flachwasserbereich und dem
Tiefwasserbereich ergeben sich aus der Reaktion der aquatischen Angiospermen auf
das Fehlen oder Vorhandensein einer Wasserschicht iber dem Boden und deren Héhe.
Wihrend die Grenze zwischen terrestrischem Bereich und Flachwasserbereich ein-
deutig ist, muss die Grenze zwischen Flachwasserbereich und Tiefwasserbereich re-
lativ gesehen werden und steht in Beziechung zur Grofle der Pflanzen der einzelnen
Arten.

Wir halten es fiir gerechtfertigt, den Bereich der Wasseroberfldche (Ao) als eigen-
stindigen Lebensraum gegeniiber dem Flach- und Tiefwasserbereich abzugrenzen. Er
umfasst den oberflichennahen Wasser- und Luftraum, bei sehr flachem Wasserstand
aber auch die Bodenschicht. Er iiberschneidet sich partiell mit dem Flach- und
Tiefwasserbereich. Der Bereich der Wasseroberflache ist fiir eine Anzahl aquatischer
Angiospermen optimaler Lebensraum. Thre Wurzeln enden frei im Wasserraum, kon-
nen aber bei biedrigem Wasserstand auch in den Boden eindringen, ihre Sprossachsen
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befinden sich an der Wasseroberfliche oder unmittelbar darunter oder dariiber und
ihre Laubblétter sind als Wasser-, Schwimm- oder Luftblétter entwickelt.

Die Auffassung der Eigenstidndigkeit des Bereichs der Wasseroberfliche wird von
manchen dlteren Autoren durch die Aufstellung 6kologischer Gruppen beziehungs-
weise Lebens- oder Wuchsformengruppen, deren Vertreter hier ihr Optimum fin-
den, gestiitzt. So vereinigt ARBER (1920) in der Gruppe ITA Pflanzen, die nicht im
Bodengrund wurzeln und durch Schwimmblatter (Hydrocharis) oder blattdhnliche
Sprosse (Lemna) charakterisiert sind. Bei LUTHER (1949) und SCHUYLER (1984) sind
es die Akropleustophyten, bei ScHMIDT (1985) die natanten Pleustophyten und bei
SEGAL (1970) die Lemniden, Hydrochariden und Stratioiden. Unsere Bereiche zeigen
gewisse Beziehungen zu den Okophasen von HEINY (1960), aber mit deutlich ande-
rer Abgrenzung. Er versteht darunter ein zeitweiliges Lebensmilieu, in welchem der
okologische Faktor Wasserstand eine besondere Rolle spielt und unterscheidet vier
Phasen (Tab. 2). Seine terrestrische Phase (ohne Wasserschicht, mit schwankendem
Grundwasserstand) und seine limose Phase (ohne Wasserschicht, mit wassergesit-
tigtem Boden) entsprechen unserem terrestrischen Bereich. Seine litorale Phase (mit
seichtem Wasserstand) entspricht unserem Flachwasserbereich und seine Hydrophase
(mit hohem Wasserstand) unserem Tiefwasserbereich. Zu unserem Bereich der
Wasseroberfliche gibt es bei HEINY (1960) keine vergleichbare Okophase.

Durch unterschiedliche Ursachen bedingt, konnen die aquatischen Angiospermen
passiv oder aktiv zwischen verschiedenen Bereichen wechseln. In permanenten
Gewissern kann es durch Wasserstandsschwankungen passiv zu Ubergingen zwischen
Flachwasserbereich und terrestrischen Bereich, dem Bereich der Wasseroberflache und
dem terrestrischen Bereich, aber auch zwischen Flachwasser- und Tiefwasserbereich
und umgekehrt kommen. Durch Wachstum kann aktiv ein Ubergang zwischen
Flachwasserbereich oder dem Bereich der Wasseroberfliche und dem terrestrischen
Bereich sowie zwischen Flach- und Tiefwasserbereich und umgekehrt erfolgen.
Einzelne Arten wechseln in den temperaten und kalten Gebieten in Abhéngigkeit von
der Jahreszeit durch Untersinken oder Aufsteigen aktiv zwischem dem Bereich der

Tab. 2: Vergleich der Okophasen von HEINY (1960) mit unseren Bereichen.

Okophasen Bereiche
nach HEINY (1960) nach MUHLBERG (2010)

Terrestrische Phase

Terrestrischer Bereich
Limose Phase

Littorale Phase Flachwasserbereich

Hydrophase Tiefwasserbereich

Bereich der
Wasseroberfliche
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Wasseroberfliche und dem Tiefwasserbereich. In tempordren Gewéssern ergibt sich
durch Austrocknen und Wiederauffiillen ein passiver Wechsel zwischen aquatischen
und terrestrischen Bereich.

Die Fahigkeit einer Art, in den verschiedenen Bereichen zu existieren, wird durch ihre
genetisch fixierte Reaktionsnorm bestimmt. So treten extrem an das Leben im Wasser
angepasste Pflanzen, wie die meisten Sippen der Hydrocharitaceac oder die Arten
der Gattung Ceratophyllum nur im aquatischen Bereich auf und konnen volligen
Riickgang des Wassers nicht begegnen. Die liberwiegende Mehrzahl der aquatischen
Angiospermen besitzt aber eine so grofle Plastizitdt, da} sie in mehreren Bereichen
existieren kdnnen. Manche konnen im terrestrischen Bereich sogar ihr Optimum be-
sitzen oder ebensogut wie im Wasserraum existieren, oder mit herabgesetzter Vitalitét
leben oder zumindest liberdauern.

Die aquatischen Angiospermen reagieren auf die Umweltfaktoren in den verschie-
denen Bereichen mit der Ausbildung von Okomorphosen oder Standortsformen. Das
sind Erscheinungs- oder Ausbildungsformen der Wuchsformen. Die Wuchsformen
selbst bleiben dabei unveréndert.

So unterscheidet z.B. GLUcKk (1905) Landformen, Schwimmformen, Seichtwasser-
formen, Wasserformen und Tiefwasserformen. Er verwendet als abgrenzende
Kriterien die Hohe der Wasserschicht am Wuchsort in Verbindung mit der Ausbildung
der Laubblatter als Luft-, Schwimm- oder Wasserblitter.

Wir halten jedoch die unterschiedliche Féhigkeit zu positiver Netto-Photosynthese
und zur Reproduktion durch Samenbildung und vegetativer Vermehrung in den
verschiedenen Bereichen als entscheidende Existenzfaktoren fiir die aquatischen
Angiospermen. Deshalb unterscheiden wir die nachfolgenden fiinf Morphosen, die
wir in begriftlicher Anlehnung an GLUCK (1905) ebenfalls als Formen bezeichnen.

1. Blithende Form (mit Samenbildung) B
Die Pflanzen erzielen positive Netto-Photosynthese und wachsen. Sie bilden Bliiten,
wodurch die Voraussetzung fiir generative oder apomiktische Samenbildung zur
Vermehrung gegeben ist. Vegetative Vermehrung erfolgt nicht.

2. Blithende Form mit vegetativer Vermehrung (mit Samenbildung und vegetativer
Vermehrung) B/V
Die Pflanzen erzielen positive Netto-Photosynthese und wachsen. Sie bilden Bliiten,
wodurch die Voraussetzung fiir generative oder apomoktische Samenbildung gege-
ben ist. Vegetative Vermehrung erfolgt in unterschiedlicher Weise und Intensitat.

3. Vegetative Form (nur mit vegetativer Vermehrung) V
Die Pflanzen erzielen positive Netto-Photosynthese und wachsen. Okologisch
bedingt werden keine Bliiten gebildet. Vegetative Vermehrung erfolgt in unter-
schiedlicher Weise und Intensitit.

4. Uberdauerungsform (ohne Vermehrung) U
Die Pflanzen erzielen positive Netto-Photosynthese und wachsen. Okologisch be-
dingt werden keine Bliiten gebildet. Genetisch oder dkologisch bedingt erfolgt
auch keine vegetative Vermehrung.
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Abb. 4: Verhalten (Formenbildung) von Hippuris vulgaris in verschiedenen Bereichen. Erlduterungen
im Text. H. Miihlberg del.

5. Ruheform (ohne Vermehrung) R

Die Pflanzen befinden sich in einem laubblattlosen Ruhestadium ohne
Photosynthese.

Die Ausbildung unterschiedlicher Formen in verschiedenen Bereichen soll in
Vorgriff auf Teil 2 dieser Studie am Beispiel von Hippuris vulgaris veranschaulicht
werden (Abb. 4). Beziiglich ihrer Wuchsform ist H. vulgaris eine Stangelstaude
mit eingliedrigen Ausldufern. Beim Einsetzen intensiven Wachstums im Frithjahr
bilden die Sprosse im Aquatischen Bereich zundchst lange weiche Wasserblétter.
Im Flachwasserbereich, bis zu einer Tiefe von etwa 80 cm, wachsen sie spater tiber
den Wasserspiegel hinaus, bilden kiirzere und derbere Luftblétter und reichlich
Bliiten. Durch die Ausldufer erfolgt vegetative Vermehrung (Blithende Form mit
vegetativer Vermehrung). Im Tiefwasserbereich, von etwa 80 bis 200 cm, wachsen
die Sprosse nicht iiber den Wasserpiegel hinaus und es entstehen keine Bliiten. Die
Bildung von Wasserblattern ist sehr {ippig und durch die Ausldufer erfolgt vege-
tative Vermehrung (Vegetative Form). Sind die Pflanzen gezwungen terrestrisch
(im Terrestrischen Bereich) zu wachsen, so bleiben die Sprosse kleiner. Sie bilden
nur Luftblitter und deutlich weniger Bliiten. Die Auslduferbildung ist geringer
(,,reduzierte” Blithende Form mit vegetativer Vermehrung).
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