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OBLICI | RAZVOJ TRIHOMA |
TRIHOMOIDNIH TVOREVINA NA LISTOVIMA
NEKIH VRSTA RODA HELLEBORUS I
NJIHOVO ZNACENJE ZA TAKSONOMIJU
RODA

Mit deutscher Zusammenfassung

ZLATAN MARTINIS

(Zavod za farmaceutsku botaniku Farmaceutsko-biokemijskog fakulteta i
Institut za botaniku Sveucilista u Zagrebu)

Primljeno 7. 5. 1973.

Uvod

Trihomi na listovima vrsta roda Helleborus relativno su slabo
poznati, tako da se u mnogim radovima, pa i monografskim obradama
roda spominju samo usput i u najopéenitijim crtama (Schiffner
1890, Ulbrich 1938, Merxmiiller et Podlech 1961). No vec
se i iz anatomskih studija Nestlera (1893b) i Goffarta (1901)
moglo zakljuciti da trihomi na listovima vrsta ili skupina vrsta roda
Helleborus imaju specifican i stalan oblik, veli¢inu, pa i raspored —
iako to navedeni autori posebno ne istiCcu. Tek je u novije vrijeme
Lacza (1959 naglasila specificnost pojedinih oblika trihoma i njihovo
taksonomsko znalenje.

Sva ta zapazanja potakla su me da u okviru poredbeno anatomskih
istrazivanja listova nekih vrsta roda Helleborus (Martinis 1968)
posebnu paznju posvetim trihomima — njihovoj diferencijalnoj morfo-
logiji, genezi i funkciji, te da na osnovi toga utvrdim i njihovo takso-
nomsko i filogenetsko znacenje, Sto je ujedno i predmet ovog rada.

Materijal i metode
Za anatomska istraZivanja u prvom sam se redu koristio listovima

samoniklih vrsta roda Helleborus iz Jugoslavije: H. atrorubens Waldst.
et Kit.,, H. cyclophyllus Boiss., H. croaticus Martinis, H. dumetorum
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Waldst. et Kit., H. hercegovinus Martinis, H. multifidus Vis., H. niger
L., H. odorus Waldst. et Kit. i H. serbicus Adamovié. Radi usporedbe,
analizirano je i nekoliko evropskih vrsta koje nisu rasprostranjene na
podrucju Jugoslavije: Helleborus bocconi Ten., H. corsicus Willd., i
H. purpurascens Waldst. et Kit. Za analizu epiderme upotrijebio sam
listove sabrane s primjeraka na prirodnom stanistu ili s primjeraka
uzgojenih u Botanickom vrtu »Fran KuSan« u Zagrebu. Analizirani su
i eksikati iz herbarijskih zbirki »lve Horvata« iz Instituta za botaniku
SveuciliSta u Zagrebu, InStituta za biologijo u Ljubljani, Prirodnjackog
muzeja u Beogradu, Zemaljskog muzeja u Sarajevu, Botanickog zavoda
Prirodoslovno-matematickog fakulteta u Zagrebu i Zavoda za farma-
ceutsku botaniku Farmaceutsko-biokemijskog fakulteta u Zagrebu —
spomenutim institucijama se ovom prilikom posebno zahvaljujem na
susretljivosti.

Oblici trihoma proucavani su na potpuno razvijenim listovima
fruktificirajuéih primjeraka, a razvoj trihoma na mladim, nerazvijenim
listovima iz pupova. Dio materijala proucavan je u zivom stanju, dok
je veéi dio bio prethodno fiksiran u FOA (FAA) smijesi. Anatomski
prerezi radeni su prostoru¢no, zatim su obojeni Boehmerovim alaun-
-hematoksilinom i uklopljeni u glicerin ili glicerinsku Zzelatinu.

Sposobnost upijanja kod pojedinih tipova trihoma analizirana je
metodom elektivnog obojenja vitalnim bojilom (prema Krause 1935),
a upotrijebljeno je neutralno crvenilo u koncentraciji 1 :10 000.

Rezultati
Oblici trihoma

Trihomi na listovima vrsta roda Helleborus iskljucivo su jednosta-
niéni i jednostavni, tj. nerazgranjeni, kao i u vecine rodova unutar
porodice Ranunculaceae, izuzev roda Thalictrum (Nestler 18933,
Goffart 1901).

Na osnovi analize epiderme velikog broja listova razliitin vrsta
roda Helleborus, utvrdeno je pet diferentnih tipova trihoma: mj ehu ra-
sti (bulliformes s. vesiculiformes), kijacasti (clavaeformes), mje-
Sinasti (utriculiformes), Stapic¢asti (bacilliformes) i ¢ekinja-
sti (setuliformes s. setulae). Diferencijalna klasifikacija tipova prove-
dena je na osnovi nekoliko izrazitih morfoloskih karakteristika (tab.
1, si. 1).

Pojedini tipovi trihoma javljaju se u dvije ili tri preinake, od kojih
su neke viSe ili manje taksonomski specificne. Tako se npr. mjehurasti tip
trihoma javlja u dvije specifitcne modifikacije: ve¢i mjehurasti trihomi
promjera oko 0,10 mm, karakteristicni su za vrstu H. corsicus, a manji
kuglasti promjera oko 0,06 mm, za vrstu H. dumetorum. Kod kijatastog
tipa trihoma mogu se razlikovati tri modifikacije: tipi€na klinasta,
zatim ovalna, koja je srazmjerno rijetka i nespecifitna, postoji i kruska-
sta, koja je specificna za vrstu H. foetidus. U mjeSinastu tipu trihoma
mogu se takoder razlikovati tri modifikacije: kratka mjeSinasta, duzine
do oko 0,13 mm, koja je karakteristicna za H. multifidus subsp. laxus;
izduZzena mjeSinasta, duzine oko 0,20 mm, koja prevladava kod H. multi-
fidus subsp. multifidus, te cjevasta koja je Cesta kod H. multifidus
subsp. intermedius. Stapicasti trihomi javljaju se u dvije modifikacije:
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osim tipi€ne, cesta je i trbuSasta modifikacija, osobito kod vrste H.
croaticus. Ponekad se Stapic¢asti trihomi po svom obliku i duzini pribli-
Zavaju cekinjastim trihomima, od kojih se ipak jasno razlikuju svojim
uvijek prisutnim protoplastom, kojeg cekinjasti trihomi u diferencira-
nom stanju nemaju. Cekinjasti trihomi su monomorfni, a razlike u duZini
su nespecificne (si. 1 i 2).

Si. 1 Tipovi trihoma kod roda Helleborus

Abb. 1. Trichomentypen der Gattung&Helleborus

1 — Mjehurasti tip trihoma
a) kuglasti trihom
b) mjehurasti trihom
2 — Kijacasti tih trihoma
a) tipicni (kijacasti) trihom
b) kruskasti trihom
c) ovalni trihom
3 — MjeSinasti tip trihoma
a) kratko mjeSinasti trihom
b) tipi€ni (mjeSinasti) trihom
c) cjevasti trihom
4 — Stapicasti tip trihoma
a) trbuSasti trihom
b) tipicni (Stapicasti) trihom
5 —mCekinjasti tip trihoma
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Blasenformiger Trichomtyp
a) kugelféormige Trichome
b) blasige Trichome

Keulenféormiger Trichomtyp
a) typische (keulige) Trichome
b) birnenférmige Trichome

c) ovale Trichome

Schauchformiger Trichomtyp

a) kurzschlauchige Trichome

b) typische (schlauchige) Trichome
c) réhrenférmige Trichome

Stabchenférmiger Trichomtyp
a) bauchige Trichome

b) typische (stdbige) Trichome
Borstenférmiger Trichomtyp



uir- 001

SI. 2. — Abb. 2
(Opis na str. 98 — Erlauterungen auf S. 98)
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Razvoj trihoma

Svi spomenuti tipovi trihoma zamecu se vrlo rano, istovremeno
ili Cak i prije stoma. U pocetku je razvoj gotovo jednak kao i kod stoma,
tj. protodermska stanica se inekvalno podijeli pri ¢emu manja stanica
postaje maticnom stanicom trihoma ili stome. Ako se matifna stanica
dvaput uzastopno podijeli, nastaju dvojni trihomi odnosno dvojne stome
ili pak dvojne tvorbe trihom-stoma (si. 3 i 5a). Slicnu genezu trihoma
i stoma kod roda Pulsatilla konstatirali su Zimermann, Woernle
i Warth (1953). Raspored tzv. peritrihomskih epidermalnih stanica
koje neposredno okruzuju inserirani dio trihoma takoder je slican raspo-
redu peristomalnih epidermalnih stanica koje okruZuju stome, pa se
moZe razlikovati tzv. anomocitni i aktinocitni raspored peritrihomskih
stanica (si. 3¢ i d).

Sam razvoj i diferencijacija trihoma odvija se u nekoliko faza.
Nakon inekvalne diobe protodermalne stanice, manja stanica se zaokruzi
i izboCi u obliku papile tankih stijenki (si. 3, a b, ¢). Istovremeno s ter-
minalnim rastom papiloznog izbocenja odvija se diferencijacija inseri-
ranog dijela trihoma u vidu zadebljavanja stijenki. U toku produznog
rasta protoplast trihoma se postupno vakuolizira. Zbog povecana turgora
i elasticnih tankih stijenki formira se u toj fazi razvoja karakteristi¢no
mjehurasto ili terminalno proSirenje trihoma. Njima ujedno zavrSava
rast i diferencijacija mjehurasta i kijaCasta tipa trihoma. MjeSinasti i
Stapicasti tip trihoma u svom razvoju prolaze fazu kijaCasta oblika,
a tek prolongiranjem rasta dobivaju svoj karakteristi¢ni izduzeno mjesi-
nasti, cjevasti ili Stapic¢asti oblik. Navedeni oblici trihoma imaju i u
diferenciranom stanju relativho tanke stijenke (3—5pm), pa kasnije
Cesto atrofiraju ili otpadaju zbog razlicitih, ve¢inom mehanickih cinilaca.
Poslije otkidanja ostaje inserirani ostatak bazalnog dijela trihoma poput
pukotine koja se ubrzo zatvara kutikularnim ¢epom. Takvi kutikularni
cepovi imaju katkad i oblik tzv. kutikularnih klinova (Nestler 1893a:
167, Milici¢ 1949 :218), od kojih se razlikuju svojom genezom. Prema
Kellerovoj klasifikaciji trihoma, zasnovanoj na gradi i nainu
otkidanja (Netolitzky 1932:105), gotovo bi svi oblici trihoma roda
Helleborus pripadali prvom tipu, kojim su obuhvadeni jednostanicni

SI. 2. Oblici trihoma na listovima nekih vrsta roda Helleborus:
Abb. 2. Formen der Trichomen auf den Blattern einiger Helleborus-Arten:

1 — Helleborus dumetorum

2 — Helleborus corsicus

3 — Helleborus asperus (— H. purpurascens f. asperus)
4 — Helleborus niger

5 — Helleborus foetidus

6 — Helleborus atrorubens

7 — Helleborus multifidus

8 — Helloborus purpurascens

9 — Helleborus bocconi

10 — Helleborus croaticus

11 — Helleborus hercegovinus
12 — Helleborus serbicus

13 — Helleborus cyclophyllus
14 — Helleborus odorus



Sl. 3. — Abb. 3.

Ontogeneza trihoma i postanak nekih osobitosti

a) Meristemoid — b) Mati¢na stanica stome ili trihoma — c¢) Anomo-
citni trihom — d) Aktinocitni trihom — e) »Normalna« stoma — f)
Dvojne mati¢ne stanice — g) Dvojni trihomi — h) Dvojna tvorevina
»stoma-trihom« — i) Dvojne stome

Ontogenie der Trichome und Entstehung einiger Sonderheiten

a) Meristemoid — b) Spaltoffnung- oder Trichommuterzelle — c¢) Ano-
mozytische Trichome — d) Actinozytische Trichome — e) »Normale«
Spaltéffnung — f) Zwillingsmutterzelle — g) Zwillingstrichcme — h)

Doppelbildung »Trichom-Spaltéffnung« — i) Zwillingsspaltéffnungen
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Trihomoidne i obiéne papile

a—e) Helleborus asperus (= H. purpurascens i. asperus): trihomoidne papile
na rubu lisaka (@), po zilama lisaka (b, c, d), kutikularni nabori na
trihomoidnim papilama (e)

f—g) Helleborus niger: obi¢ne papile po Zilama lisaka



a) Povrsinski izgled epidermskih stanica na donjoj strani lista kod Helle-

borus odorus, sa dvojnim trihomima i dvojnim tvorevinama trihom-pug

b—c) Trihomi sa kapljicama neutralnog crvenila kod Helleborus niger (o) i
Helleborus odorus (c)

a) Flachenansicht der Epidermiszellen der Blattunterseite von Helleborus
odorus, mit Zwillingstrichomen und Doppelbildungen »Trichom-Spalt-
offnung«

b—c) Trichome mit Neutralrottropfen von Helleborus niger (b) und Helleborus
odorus (c)

Trichomoide und einfache Papillen

a—e) Helleborus asperus (= H purpurascens f. asperus): trichomoide Papilen
auf dem Blattchenrand (a), auf Blattchennerven (b, ¢, d,), Kutikular-
leisten (Falten) auf trichomoiden Papillen (ge)

f—g) Heleborus niger: einfache Papillen auf Blattchennerven
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trihomi koji se lome u blizini epiderme, a u epidermi ostavljaju inseri-
rani dio ovijen kutiniziranim stijenkama.

Svojim oblikom i gradom izdvajaju se cekinjasti trihomi, koji u
diferenciranom stanju imaju srazmjerno debele stijenke (5—10[im), a
lumen im je prazan. Medutim, i ti Cekinjasti trihomi u svom razvoju
prolaze fazu Kkijatasta odnosno mijeSinasta i Stapiasta oblika, tokom
kojih imaju Zivi protoplast. U zavrSnoj fazi diferencijacije, terminalni
dio tih trihoma se suzuje uz istovremeno zadebljavanje stijenki u akro-
petalnom smjeru. Po zavrSetku diferencijacije protoplast atrofira i ne-
staje, a zahvaljujuéi svojim relativno debelim stijenkama, ti trihomi viSe
ili manje trajno perzistiraju kao mehanicke dlake.

Trihomoidne tvorevine na listovima

Prilikom analize eksikata iz herbarske zbirke Zemaljskog muzeja u
Sarajevu, primijeéeno je na jednom primjerku iz Transilvanije posto-
janje nervature posebna oblika s vrlo hrapavim i Zuékasto obojenim
Zilama. Navedeni primjerak ima oznaku »2545 Helleborus purpurascens
var. Baumgarteni«, a sabrao ga je Simonkai na gori Hegyes (Highis)
iznad mjesta Rodna (Radna) na visini od 300—500 m (isto¢no od Arada
u Rumunjskoj, podrucje Lipove). Prema »Flori Rumunjske I« (1953 :
:425), taj bi primjerak odgovarao opisu oblika H. purpurascens Waldst.
et Kit. f. asperus Simk.

Analizom tog primjerka ustanovljeno je da epikostalne stanice epi-
derme na donjoj strani plojke imaju narolite izrastaje koji svojim
oblikom odgovaraju papilama, ali ih duZinom znatno premasuju (si. 4 a-e).
Duzina tih izraStaja iznosi 100—250 p,m, a Sirina 30—50 [im, Sto odgovara
prosje¢nim dimenzijama mjeSinasta tipa trihoma. Debljina stijenke iznosi
10—15 pm, Sto odgovara debljini vanjske stijenke proSirenog inseriranog
dijela te tvorevine odnosno debljini vanjske stijenke ostalih stanica
epiderme, a znatno prelazi debljinu stijenke svih trihoma. Vanjska povr-
Sina tih tvorevina prekrivena je tankom i uzduzno naboranom kutikulom
(si. 4e), slicno kao i ostale stanice epiderme, ali se po tome bitno razlikuju
od trihoma koji takvu naboranu kutikulu nikada nemaju. OCito je da te
tvorevine Cine narocit tip vrlo izduZenih papila, koje smo oznacili triho-
moidnim papilama. Osim na Zilama, trihomoidne papile nalaze se i po
rubu lisaka, gdje slicno kao i na Zilama formiraju i manje skupine od
2—3 papile medusobno srasle i do jedne treCine svoje duZine. Triho-
moidne papile navedena oblika i grade nisu do sada opisane ni kod
jedne druge vrste, odnosno forme, roda Helleborus. U vrsti H. niger
postoje, doduSe, papilozni izraStaji epikostalnih stanica epiderme, ali
se one ne izdizu iznad povrSine epiderme viSe od 50 pun (si. 4f-g). Ose-
bujnost tih trihomoidnih papila vidi se i iz podatka da su slicne tvore-
vine do sada opisane jedino kod nekih vrsta roda Dilwynia iz australskog
tribusa Podalyrieae porodice Papilionaceae (Hiihner 1902 :148).

Taksonomska specificnost oblika, rasporeda i brojnosti trihoma

Izmedu oblika trihoma, njihova rasporeda i brojnosti postoji u
pojedinim vrstama ili skupinama vrsta roda Helleborus stalan i specifi-
¢an odnos. Kod taksona s mjehurastim trihomima trihomi se nalaze
pojedinacno na rubu lisaka plojke ili u brazdi iznad vecih Zila odnosno
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na izbocenjima Zila donje strane plojke, kao Sto je to slucaj kod Hellebo-
rus corsicus, H. dumetorum ili kod H. purpurascens f. asperus (H.
asperus). Taksoni s kijacastim trihomima imaju relativno mali broj
tih trihoma, viSe-manje difuzno rasprSenih po svoj povrSini donje ili
gornje strane plojke, kao Sto je to slucaj kod Helleborus atrorubens,
H. foetidus i H. niger. MjeSinasti tip trihoma nalazi se u pravilu u
velikom broju lokaliziran na izbocenjima Zzila donje strane plojke, te
u manjem broju na rubovima plojke ili u brazdi iznad vecih zila, kao
npr. kod Helleborus multifidus, H. bocconi i katkad kod H. purpurascens,
kod koje su najCeS¢e mjeSinasti trihomi difuzno raspr3eni po donjoj
strani plojke. Stapicasti i cCekinjasti trihomi su redovito vrlo brojni
i rasprSeni po svoj povrSini donje strane plojke, a u manjem broju i
po rubovima i u brazdama iznad veéih zila, kao Sto je to slucaj kod
Helleborus odorus, H. serbicus i H. croaticus te H. hercegovinus (si. 6).

Brojnost trihoma je relativno vrlo varijabilno svojstvo, ali pokazuje
odredenu pravilnost. Ta pravilnost se prije svega ispoljuje u tzv. uzduz-
nom, lateralnom i dorziventralnom gradijentu brojnost trihoma na
svakoj plojci: redovito je veci broj trihoma u blizini osnovice plojke,
zatim u blizini srediSnjeg rebra te na donjoj strani plojke. lzrazen je
takoder ontogenetski i ekoloski gradijent brojnosti. Mladi odnosno
nerazvijeni listovi imaju redovito veci broj trihoma na jedinicu povrSine
nego stariji i razvijeniji listovi. Ta veca disperzija trihoma na starijim
listovima posljedica je uglavnom njihovog razmicanja zbog rasta epi-
dermalnih stanica, ali i zbog otkidanja stanovitog broja trihoma. Do
razmicanja trihoma, a time i do njihove veée disperzije, dolazi i zbog
vece zasjene ili vlaznosti staniSta. EkoloSki i ontogenetski uvjetovane
promjene brojnosti trihoma nalaze se uvijek u okviru taksonomski
specifitnog raspona variranja brojnosti, Sto je i eksperimentalno utvr-
deno.

Taksonomska specificnost oblika trihoma o€ituje se u njihovoj
konstantnosti pojavljivanja kod pojedinih taksona bez obzira na pro-
mjene ekoloSkih uvjeta. ViSegodiSnjim uzgojem razlicitih vrsta pod
jednakim uvjetima u Botanickom vrtu »Fran KuSan« u Zagrebu, utvrde-
no je da se te vrste, odnosno primjerci u kulturi, nisu bitno izmijenili
u odnosu na primjerke na prirodnim staniStima. Oblik, raspored i broj-
nost trihoma ostala je ista, odnosno u granicama variranja prirodnih
populacija iz kojih su i uzeti u kulturu. Kod pojedinih taksona ustanov-
ljeno je da osim taksonomski specificnog i brojnoS¢u dominantnog tipa
trihoma imaju i manji broj drugih tipova trihoma smjeStenih najceSce
u brazdi iznad vecih Zila. Ti malobrojni trihomi pripadaju uvijek obli-
cima koji u ontogenetskoj preformaciji prethode specificnom i domi-
nantno razvijenom tipu trihoma, pa vjerojatno predstavljaju u izvjesnom
smislu nerazvijene trihome. Ta pojava ujedno upozorava i na najvjero-
jatniji tok filogeneze trihoma kod roda Helleborus. U tom smislu bi
ishodiSnjem tipu trihoma pripadali mjehurasti i kijaCasti oblici koje
nalazimo kod arhaicnih vrsta kao Sto su Helleborus corsicus i H. foetidus.
Prisutnost tih trihoma i kod nekih drugih vrsta treba pripisati pojavi
heterobatmije. Najizvedenijem tipu trihoma na sadaSnjem stupnju Bio-
genetskog razvoja i taksonomske diferencijacije roda Helleborus, pri-
padaju Stapicasti i Cekinjasti trihomi.
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Funkcionalno znacenje trihoma

Funkcionalno odnosno ekofizioloSko znacenje trihoma kod roda Hel-
leborus vrlo je slabo poznato. Prema Nestleru (1893b), koga kasnije
citira i Cuckovié¢ (1939:21), kijaCasti bi trihomi imali sekrecionu
funkciju jer secerniraju sluz. No u navodima tih autora nema objaSnje-
nja funkcionalnog znacenja tih trihoma. FizioloSko odnosno ekolosko zna-
¢enje sluznih trihoma i opéenito sluznih prevliaka kod kopnenih biljaka
u literaturi se razli€ito interpretira. Prema Hungeru, kako navodi
Netolitzky (1932:161, 192) sluzne dlake i prevlake sluze smanji-
vanju trenja kod pupova koji se razvijaju ispod zemlje, a ujedno sluze
i kao zaStita od isuSavanja. U prilog tom shvacanju je i pojava da
mladi listovi akaulnih vrsta roda Helleborus, u svojoj podzemnoj fazi
razvoja imaju redovito upravo dorzalnu stranu vrlo dlakavu, dakle onu
stranu koja je zbog imbrikatne estivacije eksponirana prema supstratu.
Kod nekih biljaka, sluzne kape na terminalnom dijelu imaju tzv. tri-
homske hidatode. KijaCasti, mjeSinasti i Stapicasti trihoma kod roda
Helleborus, sa svojim viSe ili manje izrazenim terminalnim sluznim ka-
pama upravo podsje¢aju na takove trihomske hidatode. Medutim, Cinje-
nica da su navedeni trihomi brojniji na mladim listovima u pupu,
odnosno na primjercima s aridnijih staniSta, ukazuje na drugo fizioloSko
i ekolosko znaCenje tih trihoma. Ve¢ je De Bary, kako navodi H a-
berlandt (1924 :221), smatrao da kijafaste i slicne dlake predstavljaju
osobiti tip apsorpcijskih dlaka. Sam Haberlandt (1924 :218) pak
smatra da u funkcionalnom pogledu i nema oStre granice izmedu
hidatodnih i apsorpcijskih trihoma, dapace trihomske hidatode starijih
listova imaju_pretezno apsorpcijsku funkciju. Pretpostavili smo da je
pravo znacCenje trihoma njihova sposobnost upijanja vode.

Za utvrdivanje apsorpcijske sposobnosti pojedinih tipova trihoma
kod razlicitih vrsta roda Helleborus, koristili smo se metodom bojenja
neutralnim crvenilom prema Krauseu (1935).

Fragmente plojke infiltrirali smo vodenom otopinom neutralnog
crvenila u koncentraciji 1:10.000. Nakon 15 minuta infiltracije pojavilo
se blago bojilo vakuola terminalnog dijela intaktnih trihoma i mjesti-
micno epidermalnih stanica oko trihoma. Malo kasnije nastupilo je
difuzno bojenje cijelog vakuoma. Nakon 1—2 sata dolazi i do kontrak-
cije vakuola, odnosno do kapljiCasta izluCivanja boje (si. 5b-c). U
objekata koji su nakon toga stavljeni u destiliranu vodu javilo se pono-
vno difuzno obojenje vakuoma, koje je nakon 4—5 sati stajanja objekta
u vodi postupno nestajalo iz trihoma, a pojavilo se u peritrihomskim
stanicama epiderme. U obojenim stanicama epiderme javila se, ovisno
0 intenzitetu obojenja, i lagana kontrakcija vakuola. Ako se istovremeno
izvrSi plazmoliza, uocljivo je, da se protoplast odvaja prvo od onih
stijenki stanica epiderme, kojima one nisu povezane s inseriranim dije-
lom trihoma (si. 5b). To upozorava na veéu funkcionalnu povezanost
trihoma i peritrihomskih stanica epiderme. lzmedu tipova trihoma
postoji izrazita razlika u pogledu akumulacije neutralnog crvenila.
Najintenzivnije akumuliraju boju mjehurasti i kijacasti trihomi, neSto
slabije mjeSinasti, najslabije Stapicasti, dok Cekinjasti trihomi u potpuno
diferenciranom stanju uopée ne akumuliraju boju, nego samo prolazno u
ranijim fazama razvoja, kad jo§ imaju Zivi protoplast. Prema tome se
Cekinjasti trihomi funkcionalno bitno razlikuju od ostalih vrsta trihoma.
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Kako u svojoj ontogenezi prolaze kroz slicne faze kao i ostali trihomi,
moze ih se smatrati najizvedenijim tipom na liniji evolucione prefor-
macije trihoma kod roda Helleborus.

Na osnovi analize strukture, geneze i funkcije moze se zakljuciti
da trihomi na listovima vrsta roda Helleborus, izuzev cekinjastog tipa,
predstavljaju svojevrsni apsorpcioni organ nadzemnih dijelova biljke,
slican hidropotama viSih vodenih biljaka. u stvari i nema principijelne
razlike u gradi i funkciji izmedu hidropota submerznh vodenih biljaka
i apsorpcionih organa nadzemnih dijelova kopnenih biljaka. Zbog toga
smo jednostanicne trihome na listovima roda Helleborus (izuzev ceki-
njastih oblika) oznalili kao »trihopote«.

Diskusija i zakljucci

Na osnovi anatomske analize epiderme listova 13 vrsta roda Helle-
borus rasprostranjenih u Evropi, od kojih 9 pripadaju flori Jugoslavije
— ustanovljeno je 5 razliCitih tipova jednostani¢nih trihoma: mjehurasti
(bulliformes), kijaCasti (clavaeformes), mijeSinasti (utriculliformes), Sta-
picasti (bacilliformes) i Cekinjasti (setuliformes).

Izmedu oblika pojedinih trihoma i njihova rasporeda i brojnosti
postoji stalan korelacijski odnos, koji je genetiCki fiksiran u toj mjeri
da se ne mijenja promjenom ekoloSkih uvjeta, pa je ujedno taksonomski
specifitan za pojedine vrste odnosno skupine vrsta.

Navedeni tipovi trihoma predstavljaju ujedno i evolucioni razvojni
niz. U ontogenezi izvedenijih oblika kao Sto su mijeSinasti, Stapicasti
i Cekinjasti javljaju se kao prolazne faze razvoja gotovo svi prethodni
oblici, Sto se moze smatrati kratkom ontogenetskom rekapitulacijom
filogenetskog slijeda oblika.

Na osnovi rezultata vlastitih istrazivanja navedenih u ovom radu
i podataka iz literature (Schiffner 1890, Nestler 1893b, Gof-
fart 1901, Lacza 1959) mogu se prema obliku, rasporedu i broj-
nosti trihoma, evropske vrste roda Helleborus svrstati u pet trihomorfnih
skupina:

A. Skupina vrsta s pojedinacnim mjehurastim trihomima (bulitrihni
tip), rasporedenim po rubu segmenata plojke i u brazdi iznad vecih zila:
Helleborus corsicus, H. dumetorum, H. occidentalis, H. siculus (si. 6a) i
H. asperus (—H. purpurascens f. asperus) (si. 6a’).

B. Skupina vrsta sa malobrojnim kijacastim trihomima (klavetrihni
tip), koji su vise ili manje difuzno rasporedeni po gornjoj ili donjoj
strani segmenata plojke: Helleborus foetidus, H. atrorubens (si. 6b), te
vrste H. niger i H. viridis (si. 6b’).

C. Skupina vrsta s vec¢im brojem mjeSinastih trihoma (utrikulotrihni
tip), lokaliziranim u podrucju nervature: Helleborus bocconi, H. multi-
fidus (si. 6¢) ili viSe-manje difuzno rasporedenim po donjoj povrsini
segmenata plojke, npr. kod vrste H. purpurascens (si. 6 ¢’

D. Skupina vrsta s velikim brojem Stapicastih trihoma (bacilitrihni
tip), difuzno rasporedenim po donjoj povrSini segmenata plojke i u
brazdama iznad veéih zila: H. croaticus, H. hercegovinus i H. serbicus
(si. 6d).

E. Skupina vrsta s vrlo brojnim cekinjastim trihomima (setulitrihni
tip) difuzno rasporedenim po donjoj povrSini segmenata odnosno u
brazdama iznad zila: Helleborus cyclophyllus i H. odorus (si. 6¢).

105



SI. 6. — Abb. 6

Oblik i raspored trihoma kod pojedinih trihomorfnih skupina vrsta (Objasnje-
nje u tekstu)

Form und Verteilung der Trichome einiger trichomorfen Artengruppen (Er-
klarung im Text)
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Zanimljiv je i geografski razmjeStaj pojedinih tipova trihoma, odno-
sno trihomorfnih skupina vrsta roda Helleborus u Evropi. U srednjoj,
zapadnoj i jugozapadnoj Evropi dominiraju bulitrihni i klavetrihni tipo-
vi, u isto€noj i jugoistocnoj Evropi prevladavaju setulitrihni tipovi, a u
juznoj Evropi utrikulotrihni i bacilitrihni tipovi. Posebno je znatajno
da se u Jugoslaviji sastaju i djelomi¢no prekrivaju areali svih pet
trinomorfnih skupina, Sto upozorava na to da se vjerojatno u Jugoslaviji
nalazi jedan od srediSta morfoloSke diferencijacije i taksomske diver-
gencije roda Helleborus, a to potvrduje i inate veliki polimorfizam
i varijabilitet vrsta roda Helleborus rasprostranjenih na podrucju Jugo-
slavije.

Na listovima Helleborus purpurascens f. asperus konstatirali smo i
opisali osebujne trihomoidne papile, kojih nema ni kod jedne druge
vrste roda Helleborus. S obzirom na prisutnost tih osebujnih triho-
moidnih papila i pojedinacnih okruglastih trihoma, po ¢emu se dosta
bitno ta forma razlikuje od tipi¢nih oblika vrste Helleborus purpurascens,
smatramo da bi je trebalo izdvoziti kao zasebnu vrstu, kao Helleborus

asperus.
Za trihome okruglasta, kijaCasta, mjeSinasta i Stapicasta tipa utvrdili
smo da imaju jace ili slabije izrazenu sposobnost upijanja odnosno

akumulacije bazi¢nih boja i vode. S obzirom na to da su ti trihomi
brojniji na mladim listovima, odnosno na listovima vrsta sa aridnijeg
podrucja, smatramo da je njihova osnovna funkcija apsorpcija atmo-
sferske vlage, rose i si., i oznacili smo ih trihopotama u smislu dodatnih
apsorpcionih organa nadzemnih dijelova biljke. Nasuprot tome, Cceki-
njasti trihomi, koji u filogenetskom smislu ¢ine najizvedeniji tip tri-
homa kod roda Helleborus, i funkcionalno se razlikuju od ostalih tipova
trihoma jer nemaju sposobnost upijanja i pripadaju mehanic¢kim tipo-
vima trihoma.
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ZUSAMMENFASSUNG

FORM UND ENTWICKLUNG DER TRICHOME UND TRICHOMOIDEN GEBILDE AUF
DEN BLATTERN EINIGER HELLEBORUS-ARTEN UND IHRE BEDEUTUNG FUR DIE
TAXONOMIE DER GATTUNG

Zlatan Martinis

(Institut far pharmazeutische Botanik der Pharmazeutisch-biochemischen Fakultat und
Institut fur Botanik der Universitat Zagreb)

Auf Grund anatomischer Untersuchungen der Blatter von 13 in
Europa verbreiteten Helleborus-Arten, wovon 9 Arten der Flora Jugo-
slawiens angehéren, haben wir 5 verschiedene Typen einzeliger Tri-
chome festgestellt: blasenférmige (bulliformes), keulenférmige (clavae-
formes), schlauchférmige (utriculiformes), stabchenférmige (bacillifor-
mes) und borstenférmige (setuliformes) Trichome.

Zwischen den Formen, der Verteilung und der Zahl der Trichome
besteht ein standiges korelatives Verhaltniss, welches genetisch fixiert
ist und sich sogar bei veranderten o6kologischen Verhaltnissen nicht
andert; deshalb ist es taxonomisch spezifisch fiir einzelne Arten, bezieh-
nugweise flr einzelne Artengruppen.

De angefuhrten Typen der Trichome stellen einen geraden phylo-
genetischen Entwicklungsweg dar. In der Ontogenese der schlauch-
formigen, stabchenférmigen und borstenférmigen Trichome melden sich
als einzelne Entwicklungphasen fast alle einfachere Trichom-formen,
z. B. die blasenférmigen und keulenférmigen, was man als eine kurze
ontogenetische Rekapitulation ihrer Phylogenese auffassen kann.

Auf Grund der Untersuchungsergebnisse, die in dieser Arbeit an-
gefihrt sind, und der Literaturangaben (Schiffner 1890, Goffart
1901, Lacza 1959, u.a) Uber die Form, Verteilung und Anzahl der
Trichome, kann man die europaischen Helleborus-Arten in funf tricho-
morphe Gruppen einteilen:

A. Artengruppe mit einzelligen, blaseformigen Trichomen (bullitri-
cher Typ), die sich am Rande der Blattchen und in den Furchen oberhalf
grosserer Nerven befinden: Helleborus corsicus, H. dumetorum, H. occi-
dentalis, H. siculus (Abb. 6a) und H. asperus (= H. purpurascens j.
asperus) (Abb. 6a).

B. Artengruppe mit wenigen keulenférmigen Trichomen (clavae-
tricher Typ), die mehr oder weniger an der oberen oder unteren Blat-
tchenepidermis zerstreut sind: Helleborus foetidus, H. atrorubens (Abb.
6b) und H. niger, H. viridis (Abb. 6b").
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C. Artengruppe mit einer grosseren Anzahl schlauchférmiger Tri-
chome (utriculotricher Typ), die im Bereiche der Blattchennervatur
lokalisiert sind: Helleborus bocconi, H. multifidus (Abb. 6c), oder mehr
oder weniger zerstreut an der unteren Flache des Blattchens: Helleborus
purpurascens (Abb. 6c¢).

D. Artengruppe mit grosser Anzahl stabchenférmiger Trichome (ba-
cillitricher Typ), die an der unteren Flache des Blattchens zerstreut
sind und in den Furchen oberhalb grésserer Nerven sich befinden:
Helleborus croaticus, H. hercegovinus und H. serbicus (Abb. 6 d).

E. Artengruppe mit sehr grosser Zahl borstenférmiger Trichome
(setulitricher Typ), die an der unteren Blattchenflache und in den Fur-
chen oberhalb grosserer Nerven zerstreut sind: Helleborus odorus und
H. cyclophyllus (Abb. 6¢).

Interessant ist auch die geographische Verteilung der angefiihrten
Trichometypen beziehungsweise der betreffenden HelZeborus-Artengrup-
pen. In Mittel-, West- und Sudwesteuropa dominieren die bullitrichen
und clavaetrichen Topen, in Ost- und Sudosteuropa die setulitrichen
Typen, und in Siddeuropa die utriculotrichen und bacillitrichen Typen,
und in Stdeuropa die utriculotrichen und bacillitrichen Typen. Beson-
dere charakteristisch ist dass sich in Jugoslawien alle funf trichomorphe
Artengruppen Zusammentreffen und mit ihrem Areal teilweise Uber-
decken, was hinweist, dass hier der Mittelpunkt morphologischer Dif-
ferenzierung und taxonomischer Divergenz der Gattung Helleborus
ist. Dies bestatigt auch der grosse Polymorphismus der Helleborus-
-Arten die in Jugoslawien verbretet sind.

Eigenartige und sehr interessante trichomoide Papillen wurden auf
der Blattchennervatur von Helleborus purpurascens f. asperus konsta-
tiert. Infolge dieser ausserordentlichen trichomoiden Papillen und der
Tatsache, dass sich H. purpurascens f. asperus nach der Form der
Trichome von H. purpurascens unterscheidet, trennt der Verfasser
Form »asperus« als besondere Art unter dem Namen Helleborus asperus
von H. purpurascens.

Bei den blasen-, keulen-, schlauch- und stéabchenférmigen Tricho-
men Typen haben wir festgestellt, dass sie eine mehr oder weniger
ausgedriuckte Fahigkeit haben, das Wasser oder basischen Farben ein-
zusaugen beziehungsweise zu akumulieren. Wenn man weiss dass diese
Trichome an jungen Blattern, beziehungsweise auf Pflanzen arider
Standorte wachsen, kénnte man annehmen Grudfunktion die Absorption
der atmospharischen Feuchtigkeit und des Taues ist. Diese Trichom-
formen bezeichnet der Verfasser als Trichopoten. Die borstenférmigen
Trichomen unterscheiden sich nach der funktionellen Struktur von
anderen Trichomen und stellen einen mechanischen Trichomtyp dar.

Zlatan Martinis, mr biol.

Zavod, za farmacetusku botaniku
Srotova 39

41000 Zagreb (Jugoslavija)
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