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Sekundires Dickenwachstum von Sprof3 und Wurzel
bei anuellen Dicotylen

Anselm KRUMBIEGEL und Arndt KASTNER

Einleitung

Bei der Vielzahl anatomischer Untersuchungen an Achsenorganen
ist es verwunderlich, daf3 den annuellen Arten eine zumeist nur geringe
Aufmerksamkeit gewidmet wurde. Die damit weiterhin bestehende
Liicke ist um so bedauerlicher, als vermutet werden muf}, da8 der ana-
tomische Bau der SproBachsen und Wurzeln von annuellen
Verwandtschaftsgruppen bestimmten GesetzmaBigkeiten unterliegt,
die mit der systematischen Stellung und Kurzlebigkeit dieser Lebens-
formgruppe in Einklang steht. Aus ihnen ergeben sich Aufschliisse
tiber die Mannigfaltigkeit von Sippendifferenzierungen, wie z.B. aus
der Analyse der Verwandtschaftskreise von Carlina und Teucrium so-
wie der Bedeutung anatomischer Merkmalsbildungen fiir Systematik
und Evolutionsforschung hervorgeht (KASTNER 1966, 1978, MEUSEL
& KASTNER 1990). Ebenso wurde z.B. von CARLQUIST (1988) zu Fra-
gen {Uber verschiedene ausdauernde Arten auf der Grundlage
holzanatomischer Strukturen Stellung bezogen.

Die Kenntnisse liber die Anatomie annueller Arten sind bis zum
gegenwirtigen Zeitpunkt noch sehr unvollkommen. Eine erfolgver-
sprechende Arbeit wurde dadurch als moglich angesehen, da eine
groBlere Anzahl von Arten aus moglichst verschiedenen Verwandt-
schaftskreisen vergleichend untersucht wird. Die vorliegende Arbeit
basiert deswegen auf einem représentativen Querschnitt kurzlebiger
Arten der zentralmitteleuropaischen Flora.

Das Ziel der Arbeit ist es, einen moglichst genauen Uberblick iiber
die Vielfalt der anatomischen Strukturen der Achsenorgane (SprofS



und Wurzel) zu erhalten. Dabei wird das Hauptaugenmerk auf die
Ausbildung des Zentralzylinders gelegt. Aufgrund des Umfangs und
der in der Literatur oftmals verschieden aufgefaBten anatomischen Be-
griffe werden einige wichtige terminologische Fragen den Unter-
suchungsergebnissen vorangestellt, um Unschérfen in den Aussagen zu
vermeiden.

Uberdies soll durch die anatomischen Analysen in Bezug auf die je-
weilige Morphologie und Okologie ein mdglichst umfassendes Bild
eines weitgehend geschlossenen Lebensformkreises entworfen werden.
Dies ergibt auch einen weitergehenden Vergleich mit bisher bekannten
Vorstellungen liber die Formen des sekundidren Dickenwachstums
(ESAU 1943, TROLL & RAUH 1950, KAUSSMANN 1963, DENFFER
1978, KAUSSMANN & SCHIEWER 1989).

Aus der Gesamtsicht lassen sich Uberlegungen zu mdglichen Evolu-
tionsmechanismen erdrtern. Aufgrund prinzipieller Ahnlichkeit der
SproBquerschnitte annueller und perennierender Arten ergibt sich zu-
gleich die Frage nach einer Beziehung zwischen holzigem und
krautigem Wuchs.

Die Differenzierungen, die sich aus dem primaren Bau der Rinde er-
geben, werden nicht berticksichtigt. Dies erfordert noch weitergehende
spezielle Untersuchungen. Berticksichtigt werden lediglich der Umfang
und die Verteilung des extraxyldren Festigungsgewebes, dabei speziell
des Sklerenchyms. Dabei wird von einer mehr oder weniger offensicht-
lichen quantitativen Abhéngigkeit zwischen extraxylarem Festigungs-
und Xylemgewebe hinsichtlich der Stiitzfunktion ausgegangen.

In diesem Zusammenhang wird allerdings auch auf das terminologi-
sche Problem der Endodermis hingewiesen, da eine enge topo-
graphische Beziehung dieser Rindenschicht zum extraxyldren Skleren-
chym sowie zu den Begriffen "Perizykel" und "Perikambium" besteht.

Material und Methode

Die Untersuchungen wurden an 107 sommer- und winterannuellen
Arten durchgefiihrt. Der groBte Teil des Untersuchungsmaterials
stammt von natiirlichen, vorwiegend Acker- oder ackernahen Standor-
ten. Seltene Arten wurden dariiber hinaus in Kultur gezogen. Das in



siebzigprozentigem Alkohol konservierte Material wurde mittels Hand-
und z.T. Mikrotomschnitten aufbereitet. Die Schnitte wurden einer
Hiamalaunfarbung und Safraningegenfarbung untergezogen. Unter-
sucht wurden apikale, mediale und basale SproBabschnitte der
ausdifferenzierten SproBachse. Die Wurzeln wurden an proximalen
Abschnitten untersucht. Die beriicksichtigten Arten (jeweils Anzahl in
Klammern) gehoren zu folgenden Familien: Ranunculaceae (6), Papa-
veraceae (3), Fumariaceae (1), Urticaceae (1), Caryophyllaceae (8),
Amaranthaceae (2), Chenopodiaceae (4), Portulacaceae (1), Polygona-
ceae (4), Violaceae (1), Brassicaceae (14), Euphorbiaceae (5),
Primulaceae (2), Rosaceae (1), Fabaceae (6), Oxalidaceae (2), Gerania-
ceae (3), Zygophyllaceae (1), Apiaceae (2), Rubiaceae (2), Valerianaceae
(3), Boraginaceae (3), Solanaceae (3), Scrophulariaceae (11), Lamiaceae
(4), Asteraceae (14).

Bemerkungen zur Wuchsform

Die Annuellen sind niedrige, krautige Pflanzen. Das Wuchsformbild,
welches zumeist durch wenige basi-, akro- und basiakrotone Aufzwei-
gungen ausgezeichnet ist, ist genetisch auf Kurzlebigkeit fixiert. Die
Wachstums- und Entwicklungsperiode kann nicht verlangert werden,
selbst wenn entsprechende Bedingungen gewahrleistet sind, die wéah-
rend des Entwicklungszyklus als optimal wirken. Potentiell steht die
Entwicklung in Einklang mit dem als "High-risk-Strategie" zu bezeich-
nenden Lebenszyklus der Annuellen. Die Breite des Wuchsformen-
spektrums (vgl. KASTNER et al. 1987) kann man auf die im iibertrage-
nen Sinne von HALLE et al. (1978) aufgestellten "Architekturmodelle"
zuriickfithren. Sie kommen in der unterschiedlichen raumlichen Entfal-
tung des SproBachsensystems zum Ausdruck. Entsprechend der
Wuchsrichtung und dem Aufbau des Verzeigungssystems werden nach
KASTNER et al. (1978) folgende Wuchstypen unterschieden: 1. Wuchs-
richtung der Primérachse: aufrecht, niederliegend, niederliegend-
aufsteigend, niedergebogen, klimmend, rankend, windend, spreizklim-
mend; 2. Verzweigungssystem: locker, dicht, rutenfSrmig, buschig,
polsterartig, biischelf6érmig, rasig.

Neben den zwischenartlichen Unterschieden im Verzweigungssystem
ist innerhalb der Art immer mit einer erheblichen phénotypischen Pla-



stizitdt zu rechnen: Primarsprof3 mit basitoner und akrotoner Verzwei-
gung, Primarsprof mit basitoner Verzweigung, Primérsprof8
unverzweigt. Der Grad der Einschrankung des SproBsystems ist Spie-
gelbild der 6kologischen Bedingungen, in dem die plastische Wirkung
auf das Individuum betreffs der erfolgreichen Beendigung des Lebens-
zyklus zum Ausdruck kommt. Nach der ontogenetischen Entwicklung
im Jahresverlauf entsprechen die Wuchstypen zugleich bestimmten
phénotypischen Mustern.

Wenn vorerst nur einige wenige annuelle Arten unter zumeist mor
phologischen Aspekten genauer untersucht wurden (MAHN et al. 1987,
GROLL & MAHN 1988, MUSLEMANIE 1988, KRUMBIEGEL & KAST-
NER 1988, GROGER 1989, UTWAL 1989) zeigt dies, wie wichtig
weiterfilhrende Analysen und die Bearbeitung dieser Thematik sind.
Durch gezielte anatomische Untersuchungen erweitern sich die Kennt-
nisse liber die organismische Strukturvielfalt.

Anatomische Termini

Fur die genauere Charakterisierung der SproBanatomie miissen zu-
ndchst jene Begriffe ndher erortert werden, die fiir eine moglichst
prézise Kennzeichnung des anatomischen Baus von Wichtigkeit sind.
Als giinstig erweist sich dabei, daB bei den Annuellen in der Regel die
anatomische Differenzierung der Achsenstrukturen Rinde, Zentralzy-
linder, Mark und kambiales Gewebe gut {iberschaubar ist.

Endodermis und Stirkescheide

In der Auseinandersetzung mit den anatomischen Strukturen neh-
men beide Gewebesschichten in der Literatur von Beginn der
Pflanzenanatomie an einen breiten Raum ein (VAN TIEGHEM 1882,
STRASBURGER 1891, MEYER 1917). Nach dem gegenwirtigen Ver-
stdndnis (ESAU 1969) ist die Endodermis eine physiologische Scheide,
die durch spezifische chemische Reaktionen an der Peripherie des
Leitgewebes strukturell mehr oder weniger deutlich auffillt. Die Star-
kescheide wird als eine Erscheinungsform der Endodermis bezeichnet
(vgl. METCALFE & CHALK 1950). KAUSSMANN (1963) unterscheidet
aber deutlich zwischen einer Endodermis s.str. als Zellschicht mit Ca-
sparyschen Streifen sowie deutlichen Wandauflagerungen einerseits



Abb. 1. SproBquerschnitte. a) Papaver hybridum. Leitbiindel durch Markstrahlen (mr) voneinander getrennt.
Kleinzelliger Sklerenchymring (scl) grenzt an das Assimilationsparenchym (ap) an. Peripheres Markstrahl-
gewebe sklerifiziert. Sekundarzuwachs auf Leitbiindel beschrénkt. b) Papaver rhoeas. Markstrahlzellen radial
stark gedehnt (mr). Zwischen den Leitbiindeln (vb) keine Zellteilungen. Aufler sekundirem Phloem (sphl)
gesamtes Gewebe verholzt. ¢) Agrostemma githago. Primirer Sklerenchymring (pscl) bis in Markstrahlbe-
reich (mr) ausgedehnt. Sekundirer Zuwachs nur bei den Leitbiindeln (vb). d) Amoseris minima. Interfaszi-
kulires Gewebe als Sklerenchym (scl) z.T. bis an die innerste Rindenschicht (c) verholzt. Daran angrenzend
sekundires, nicht ausdifferenziertes Leitbiindel (svb) zwischen den primiren Leitbiindeln (pvb). Geschlos-
sener Sklerenchymring aus verholztem Phloem (phl) und Markstrahlgewebe (mr). - MeBbalken je 250 um
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und Stirkescheiden andererseits, denen diese Merkmale fehlen. Von
ihm wurde deshalb unter Verweis auf VAN FLEET (1950) und ESAU
(1953) fur Starkescheiden der Begriff "endodermoide Schicht" vorge-
schlagen.

Insgesamt sind die Schwierigkeiten, die mit dem Nachweis und einer
genauen Bezeichnung der innersten Rindenschicht verbunden sind,
nicht zu unterschitzen. Bereits die Begriindung der Steldrtheorie durch
VAN TIEGHEM (1882) und die Zusammenfassung einer ganzen Reihe
von Gewebestrukturen unter dem Begriff "Endodermis” regten zahlrei-
che Untersuchungen an, die sich mit der Aufklarung des
Endodermisproblems befaten. Der Endodermisbegriff erlangte durch
die Stelartheorie besondere Bedeutung, da der Zentralzylinder (gleich-
bedeutend mit Stele) durch die Endodermis an dessen Peripherie
topographisch begrenzt wird.

Wenn dem Konzept der Stelartheorie somit entsprochen werden
soll, ist der Nachweis einer solchen Endodermis s.l. in jedem Fall erfor-
derlich. Aus diesem Grund wurde vielfach die innerste Rindenschicht
als Endodermis angesprochen (Endodermis s.l.), was ihrem histologi-
schen Charakter nicht in allen Fallen entspricht. Bereits
STRASBURGER (1891) faite den Endodermisbegriff wieder in einem
engeren Sinn auf. Fiir die innerste Rindenschicht schlug er den Begriff
"Phloeoterma" vor, was dem histologischen Charakter starker Rech-
nung tragt als die rein topographische Verwendung des Terminus.
RAJKOWSKI (1934) umfaBt mit dem Begriff "Phloeoterma" folgende
von ihm unterschiedene Ausbildungsformen der innersten Rinden-
schicht: Endodermis mit Casparyschen Streifen, Endodermis mit
suberinisierten Wanden, Stirke-, Parenchym- und Kristallscheiden.

Im histologischen Sinne sind Endodermen aus liickenlos aneinander-
grenzenden Zellen bestehende einschichtige Scheiden, die wenigsten in
der Jugend den Casparyschen Streifen besitzen (vgl. DE BARY 1877,
MEYER 1917, GUTTENBERG 1943). Insgesamt treten Endodermen
s.str. in Wurzeln und Rhizomen sowie Sprossen Niederer GefaBpflan-
zen wesentlich haufiger als in oberirdischen Organen Hoherer Pflanzen
auf, wo eher Stérkescheiden ausgebildet sind (vgl. FISCHER 1900,
GUTTENBERG 1943, FAHN 1990). Der Begriff "Stiarkescheide" stammt
urspriinglich von SACHS. DE BARY kennzeichnet die Stirkescheide in
der Form, daf sie der Endodermis hinsichtlich der Zellanordnung nicht



aber der Wandstruktur gleicht. Allerdings schreibt WARDEN (1935) zu
Senecio vulgaris, daB in dlteren Sprossen die Starke in den Zellen ver-
schwindet und diese Casparysche Streifen entwickeln.

Die Charakterisierung der Begriffe "Endodermis" und "Stérkeschei-
de" nach ESAU (1969) erscheint grundsitzlich sinnvoll. Es besteht
jedoch ein gewisser Nachteil darin, daB der Begriff "Endodermis" Vor-
stellungen von der typischen Endodermisstruktur der Wurzel auslost,
die in dieser Form im Spro8 nur selten ausgebildet ist. Darum sollte der
Bezeichnung "innerste Rinderschicht" der Vorzug gegeben werden und
deren Bau im konkreten Fall beschrieben werden. Stimmt er mit Be-
griffsinhalten bekannter Termini (z.B. Stiarkescheide) tiberein, kdnnen
diese verwendet werden.

Perikambium, Perizykel und extraxylires Sklerenchym

Das Perikambium bezeichnet VAN TIEGHEM (1882) als Zone zwi-
schen der Endodermis und dem Phloem im reifen priméaren Stengel der
Dicotylen. Lange Zeit wurde der Perizykelbegriff sehr unterschiedlich
verwendet und ist auch in der gegenwértigen Literatur nicht eindeutig
geklart. Infolgedessen sind die Darstellungen und Bezeichnungen der
peripheren Region des Leitgewebes teils sehr verwirrend und mideu-
tig (vgl. MOROT 1885, PFEIFFER 1926). Erst BLYTH (1958) hat sich
griindlich mit der Problematik auseinandergesetzt. Aufgrund der Tat-
sache, da3 es weder eine klare Definition des Perizykels gab noch
generelle Einigkeit darliber bestand, was fiir Gewebe mit dem Begriff
gemeint ist, bezeichnen METCALFE & CHALK (1950) den Perizykel als
die Schicht des Stengels, die sich zwischen der innersten Rindenschicht
und den 4uBleren Phloemteilen befindet und in der mechanische Ele-
mente ausgebildet sind.

Im Ergebnis der von BLYTH (1958) vorgenommenen Vereinheitli-
chung unter Beriicksichtigung der unterschiedlichen Ontogenese von
Fasern im peripheren Leitgewebebereich ist es besser, von "extraxyla-
ren Fasern" zu sprechen. Dieser Begriff umfaft: 1. Gewebe unmittelbar
phloematischen Ursprungs, z.B. bei Ricinus; 2. mit dem Phloem unmit-
telbar assoziiertes Gewebe, z.B. bei Pelargonium; 3. vollig vom Phloem
getrenntes Gewebe, z.B. bei Cucurbita. Die differenzierte Betrachtung
unterstreicht die Bedeutung des sogenannten Perizykels fiir die Syste-
matik bei der Gattungs- und Familiencharakteristik (vgl. SOLEREDER



1899). SOLEREDER hat aber bereits auf die Heterogenitit des den Pe-
rizykel bildenden Gewebes hingewiesen (isolierte Bastfasern,
Bastfaserring primiren Ursprungs, Bastfaserringe sekundéaren Ur-
sprungs aus primédren Bastfasergruppen mit sekundér sklerifiziertem
Perizykelparenchym).

Nach der Obliteration der priméren Siebelemente stellen die sklerifi-
zierten Phloemzellen keine eigenstandige Perizykelschicht dar, so daf
der Perizykelbegriff insgesamt tiberfliissig ist (KAUSSMANN 1963).

Bereits GUTTENBERG (1943) unterschied zwischen Perikambium
und Perizykel, indem er das Perikambium als das jugendliche, teilungs-
fahige Gewebe bezeichnet und den Perizykel als eine hohlzylindrische
Gewebemasse charakterisiert, die insbesondere in Sprossen auftretend
aus dem Perikambium hervorgegangen ist. Zugleich wird auf den Zu-
sammenhang zwischen Endodermis und Perikambium hingewiesen. Bei
Familien, die meist eine Endodermis und ein Perikambium besitzen
(z.B. Lamiaceae, Boraginaceae, Scrophulariaceae), gibt es Vertreter, de-
nen sowohl eine Endodermis als auch ein Perikambium fehlen und die
dann eine Stirkescheide ausgebildet haben. Ein echter Perizykel (tota-
le Sklerifizierung eines mehrschichtigen Perikambiums) kommt nach
GUTTENBERG (1943) bei Geraniaceae, Polygonaceae und Caryophylla-
ceae vor. Gleichzeitig wird auf den Zusammenhang zwischen
sprof3biirtiger Bewurzelung und dem Vorhandensein eines Perikam-
biums sowie auf die Entstehung von sekundiren Leitbiindeln aus
Abkommlingen des Perikambiums (Chenopodiaceae, Amaranthaceae)
hingewiesen (vgl. JOSTING 1902). Als besondere subendodermales Ge-
webe beschreibt MYLIUS (1913) das Polyderm, das bei vielen
Vertretern der Rosaceae vorkommt und nach Art der Korkbildung das
zentrifugal liegende Gewebe absprengt. Diese teilungsfahige Gewebe-
schicht liegt zwischen innerster Rindenschicht und Zentralzylinder.

Bei der Bewertung des sklerifizierten Gewebes, welches das Leitge-
webe als mehr oder weniger geschlossener Ring umgibt, sollte dem
Vorschlag von BLYTH (1958) gefolgt werden. Grundsétzlich ist von ex-
traxylarem Sklerenchym zu sprechen. Der Begriff "Perizykel" halt der
genauen Priifung auf Grund der unterschiedlichen Herkunft des Ge-
webes nicht stand (vgl. METCALFE & CHALK 1950). Extraxyléres
Sklerenchym sind z.B. die Phloemkappen, die aus verholzendem meist
primdrem und spiter sekunddrem Phloemparenchym entstehen (z.B.



bei Asteraceae, Brassicaceae), unabhingig vom Phloem auftretende
oder an dieses angrenzende Sklerenchymringe (Caryophyllaceae, Papa-
veraceae, Geraniaceae) und rindenstidndige Sklerenchymstréange
(verschiedene Polygonaceae-Arten).

Die Unterscheidung zwischen der Rinde und dem Zentralzylinder ist
bei den in vorliegender Arbeit untersuchten Arten nur in Ausnahme-
fallen nicht mit Bestimmtheit moglich. Dies ist dann der Fall, wenn die
Leitbiindel auch sekundar durch parenchymatische Markstrahlen ge-
trennt sind (zB. Fumaria). Ansonsten ist eine Unter-
scheidungsmoglichkeit zwischen Rinden und Zentralzylinder durch Ge-
webeunterschiede eindeutiger, als wenn eine oft willkiirlich und
kiinstlich gezogene Grenze fiir die Trennung konstruiert wird (BLYTH
1958). NAPP-ZINN (1955) fiihrt dazu aus, daB "die Stelartheorie in ih-
rer verfeinerten Form an der Uberschétzung eines Einzelmerkmales,
eben der Endodermis", leidet. Es sei daher sinnvoll, die Stelartheorie
auf die von TROLL (1948) gegebene Formulierung zu reduzieren, wo-
nach die SproBachsen und Wurzeln Hoherer Pflanzen aus Epidermis
(bzw. Rhizodermis), Rinde und Zentralzylinder bestehen. Fiir den Pe-
rizykel-Begriff ergibt sich, da er fiir die anatomische Beschreibung der
SproBachse vollstindig iiberfliissig ist. Von einem Perikambium im
SproB kann lediglich im Zusammenhang mit dem anomalen Dicken-
wachstum der Amaranthaceae und Chenopodiaceae gesprochen
werden, denn nur dort kommt ein mit dem Perikambium der Wurzel
vergleichbares, im Dienste des sekundidren Dickenwachstums stehen-
des Gewebe vor.

Mark, Markstrahlen und Strahlen

Das Mark ist jenes Gewebe, welches durch den Leitgewerbering an
seiner Peripherie begrenzt ist. Unterbrechungen des Leitgeweberinges
sind von parenchymatischen Zellen ausgefiillt. Diese verbinden als
Markstrahlen das Mark mit der primaren Rinde.

Im topographischen und ontogenetischen Sinn wird der Begriff
"Markstrahl" jedoch von verschiedenen Autoren aus unserer Sicht un-
korrekt verwendet (KAUSSMANN 1963, DENFFER 1978, KAUSSMANN
& SCHIEWER 1989). Eine schirfere begriffliche Trennung scheint da-
her in jedem Fall erforderlich zu sein, wie sie z.B. auch von METCALFE
& CHAILK (1950) und ESAU (1969) vorgenommen wird. Ungenauigkei-



Abb. 2. SproBquerschnitte. a) Consolida regalis. Stark verholzte Zellen im Faszikulidr- und Interfaszikularbe-
reich. Markstrahlzellen (mr) weitlumiger als die verholzten priméaren Phloemparenchymzellen (phl). Inneres
Phloemgewebe (iphl) und wenige zentripetal angrenzende Kambiumzellen (ca) als parenchymatische Inseln
erkennbar. An das Assimilationsparenchym (ap) grenzt kleines sekundéres, nicht ausdifferenzierentes Leit-
biindel (svb). b) Geranium pusillum. Sklerenchymring faszikular (fscl) und interfaszikular (ifscl) gleichmaBig
ausgebildet. Umfangreicher sekundirer Leitgewebezuwachs. Im gesamten unverholzten Gewebe reichlich
Stirke (st) eingelagert. ¢) Geranium dissectum. Durch breite parenchymatische Markstrahlen (mr) getrennte
Leitbiindel durch sekundéren Zuwachs stark vergroBert. Sklerenchymring (scl) sekundir nicht ausgedehnt.
d) Fumaria officinalis. Leitbiindel durch breite Markstrahlen (mr) voneinander getrennt. Primires Phloem
(pphl) und Xylem (px) sklerifiziert, iibriges Gewebe auBer Kollenchym in den Stengelkanten (co) parenchy-
matisch. - MeBbalken je 250 um
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ten des Begriffes "Markstrahl" hatte bereits DE BARY (1877) erkannt,
ohne aber konsequent prizise Formulierungen zu verwenden. Bereits
NAGELI (1858) verwandte die Bezeichnungen "Markstrahl" und
"Strahl", ohne aber durchweg eine begriffliche Trennung vorzunehmen.

Als Markstrahlen sind bislang in der Literatur folgende Gewebe be-
zeichnet worden: 1. primires Grundgewebe zwischen den urspriinglich
separaten Leitbiindeln; 2. der durch interfaszikulare Kambialtatigkeit
in radialer Verldngerung der unter 1. beschriebenen Gewebebereiche
entstandene sekundire Zuwachs; 3. sog. sekunddre Markstrahlen, die
infolge der Erweiterung des SproBumfanges beim sekundéren Dicken-
wachstum angelegt werden und mit dem Mark und der Rinde nicht in
unmittelbarer radialer Verbindung stehen.

Das periphere Mark, welches die Markstrahlen im engeren Sinne
darstellt, besteht meist aus interzellularfrei angeordneten Zellen, die im
Querschnitt rundlich oder isodiametrisch erscheinen. Sie sind priméren
Ursprungs und Dauergewebe gewordenes Restmeristem. Das Gewebe
kann mehr oder weniger stark verholzt sein und so u.U. breite Skleren-
chymbriicken bilden, die die primaren Xylembereiche miteinander
verbinden (Apiaceae, Brassicaceae, Asteraceae). Andere o.g. Gewebe,
die ebenfalls als Markstrahlen bezeichnet werden, bestehen demgegen-
iber aus meist deutlich radial gestreckten Zellen. Sie sind schmaler als
die angrenzenden Xylemzellen und bleiben z.T. unverholzt oder skleri-
fizieren geringer als das umliegende Gewebe. Wenn ebenso starke
Wandauflagerungen ausgebildet werden, bleibt dennoch die entspre-
chende Zellform erhalten. Die periklinalen Wénde sind oft diinner als
die antiklinalen. Diese Gewebe entstehen sekundar, d.h., es sind Kam-
biumderivate. Aus Griinden der klaren topographischen Abgrenz-
barkeit und weil sich das Gewebe ontogenetisch unterscheidet, sollte
der Begriff "Markstrahl" fiir Gewebe, das durch faszikuldre und inter-
faszikulare Kambialtatigkeit entstanden ist, nicht verwendet und durch
den Begriff "Strahl" ersetzt werden. Solche Strahlen, die in radialer
Verlangerung der Markstrahlen entstehen, werden als primir, andere,
die spater angelegt werden und keine unmittelbare Fortsetzung der
Markstrahlen darstellen, als sekundar bezeichnet. Das bedeutet, dal
alles primares Gewebe als "Markstrahl", alles sekundires Gewebe als
"Strahl" angesprochen wird. Die Bezeichnung "primir" im Zusammen-
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hang mit den Markstrahlen entféllt dadurch. Die Xylemstrahlen setzen
sich mehr oder weniger deutlich zentrifugal des Kambiums als Phloem-
strahlen fort.

Extraxylires Festigungsgewebe

An dieser Stelle wird etwas ndher auf Umfang und Verteilung von
extraxyldrem Festigungsgewebe eingegangen, da es bei einer Reihe von
Arten den Hauptteil der Festigungselemente ausmacht, namentlich bei

solchen, denen stabilisierendes sekundires Xylemgewebe weitgehend
fehlt.

Im Vordergrund steht das Sklerenchym, da es das vorherrschende
Gewebe des ausdifferenzierten Sprosses ist. Auf Ausbildungsformen
und Umfang des Kollenchyms wird hier nicht eingegangen. Es sei ledig-
lich darauf hingewiesen, daB Kollenchym als Ecken-, Liicken- und
Plattenkollenchym bei vielen in der Arbeit beriicksichtigten Arten vor-
kommt. Es ist in Form eines geschlossenen Ringes oder meist
kantenstandiger Stréange angelegt.

Die Bezeichnungen "Extraxyldres Sklerenchym" umfaft in Anlehn-
ung an BLYTH (1958) Gewebe unterschiedlicher Herkunft auBerhalb
des Holzkorpers. Dieses Sklerenchym kann in Form isolierter Strange
in Stengelriefen vorkommen.

Weit héufiger sind Phloemkappen ausgebildet, die bei einer Reihe
von Arten als geschlossener Ring vorliegen. Die Phloemkappen sind
primdres und sekundédres verholztes Phloemparenchym. Bereits
SCHWENDENER (1878) wies auf deren Stiitzfunktion hin, wobei ihre
Bedeutung diesbeziiglich nicht all zu groB sein diirfte, insbesondere bei
solchen Arten, die daneben einen umfangreichen sekundéaren Xylem-
zuwachs ausbilden. Dies trifft fiir zahlreiche Asteraceae zu wie
Centaurea cyanus, Galinsoga ciliata, G. parviflora oder Matricaria inodo-
ra, fiir Euphorbia-Arten, Polygonum aviculare, Fallopia convolvulus oder
Chaenorrhinum minus. GroBere Bedeutung in Hinblick auf Stttzfunk-
tion diirfte den Phloemkappen bei Fumaria officinalis zukommen, wo
interfaszikularer Zuwachs nicht ausgebildet wird.

Extraxyldre, mehr oder weniger geschlossene Sklerenchymringe tre-
ten bei Arten folgender Familien auf: Caryophyllaceae (auler Stellaria
media), Geraniaceae, Oxalidaceae und Polygonaceae. Es handelt sich bei
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allen der untersuchten Arten zumindest im interfaszikuldren Bereich
um peripheres primédres Gewebe des Zentralzylinders, das sekundér
z.T. in einem frithen Entwicklungszustand verholzt. Die Breite solcher
Sklerenchymringe ist sehr unterschiedlich, ebenso ihre Struktur im se-
kundaren Zustand, d.h. nach einsetzendem sekundiaren Dickenwachs-
tum.

Bei Vertretern der Caryophyllaceae hat der Sklerenchymring keine
Beziehung zum Phloem. Zwischen Phloem und priméren Sklerenchym-
zellen liegt eine mehr oder weniger breite unverholzte Gewebeschicht,
die erst spater in unterschiedlichem Ma@e sklerifiziert, wiahrend das ge-
samte Phloemgewebe hingegen nicht verholzt. Der primére
Sklerenchymring bleibt auch nach einsetzendem sekundéren Dicken-
wachstum als geschlossener Ring erhalten und wird nicht in einzelne
Sektoren gesprengt, kann aber samt der Rinde vollstiandig abgestof3en
werden. Es ist darauf zu verweisen, daB sich die Verholzung, die vom
Sklerenchymring ausgeht, nach innen ausdehnt. Im Gegensatz dazu
verholzt das Gewebe das zentripetal des Leitgewebekambiums liegt
(Markstrahlen, Strahlen, Xylemparenchym) in zentrifugaler Richtung.
Ein geschlossener Sklerenchymring ist auch bei Fallopia convolvulus
ausgebildet und wird durch verholzendes Phloemgewebe verstérkt. Das
periphere extraxylare Sklerenchym geht wie bei den Caryophyllaceae
aus Grundgewebe bzw. aus Restmeristem des Meristemringes hervor.
Das gleiche trifft auch fiir die Geraniaceae zu, zumindest im interfaszi-
kuldren Bereich. Im faszikuldren Bereich wird der Sklerenchymring
durch mehr oder weniger stark verholzendes Phloemgewebe verstarkt.

Der bei Oxalis europaea, Polygonum lapathifolium und P. persicaria
ausgebildete schmale und anfangs geschlossene Sklerenchymring wird
infolge des sekundéren Dickenwachstums relativ zeitig in einzelne Sek-
toren gesprengt. Aufgrund des oft umfangreichen sekundiren
Zuwachses verliert er seine Festigungsfunktion.

Einen geschlossenen Sklerenchymring weisen ebenfalls die Papaver-
Arten auf. Er ist in seinem Bau unterschiedlich strukturiert und besteht
in der Gesamtheit aus peripherem Mark (= priméirer Sklerenchym-
ring), Markstrahlgewebe (zwischen den marksténdigen Leitbiindeln),
primdrem und mehr oder weniger sekundarem Phloemparenchym so-
wie Xylemgewebe.
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Bei den Ranunculaceae-Arten sind die Leitbiindel nicht marksténdig,
jedoch verholzt das sie umgebende Gewebe gleichfalls, so daB auch
hier ein kompakter Sklerenchymring vorliegt.

Es sei darauf verwiesen, daB all die bisher genannten Sklerenchym-
elemente oft mit dem Begriff "Perizykel" belegt werden (vgl.
SOLEREDER 1899, GUTTENBERG 1943, METCALFE & CHALK 1950).
Aus den genannten Griinden kann dieser Begriff schon aus topogra-
phischer Sicht nicht verwendet werden.

Gerade bei Vertretern wie Geranium, Erodium, Spergula und Papaver
sollten die Ausbildung eines extraxylaren Sklerenchymringes und der
fehlende interfaszikuldre Zuwachs im Zusammenhang gesehen werden,
wobei bei den Geraniaceae-Arten ein meist umfangreiches speichern-
des Parenchymgewebe zusétzlich Stabilitét verleiht.

Ergénzend ist auf die rindensténdigen Sklerenchymstringe bei Vicia-
Arten und Fallopia convolvulus hinzuweisen, die sich aus Kollenchym
entwickeln. Sie diirften im Zusammenhang mit dem kletternden bzw.
windenden Wuchs der Arten stehen.

Anatomie der SproBlachse

Im Ergebnis der Untersuchungen ist festzustellen, da} die annuellen
Arten durch eine Reihe charakteristischer Bauplidne gekennzeichnet
sind. Diese lassen sich auf verschiedene Formen des sekundiren Dik-
kenwachstums zuriickfiilhren. Auf diese Formen wird im folgenden
niher eingegangen, wobei die durch gleiche Merkmale charakterisier-
ten Arten jeweils als gemeinsame Gruppe abgehandelt werden.

Sekundires Dickenwachstum auf die Leitbiindel begrenzt

Der sekundire Zuwachs, der sich nur auf die Leitbiindel beschrinkt,
in seinem Umfang allerdings sehr verschieden sein kann, ist fiir Arten
der Papaveraceae, Geraniaceae, Ranunculaceae, Brassicaceae, Asteraceae
und Caryophyllaceae sowie Viola arvensis charakteristisch. Der Funk-
tion des faszikularen Kambiums einerseits steht andererseits bei einer
Reihe von Arten die Verholzung der Markstrahlen als erheblicher me-
chanischer Widerstand entgegen. Damit ist auch der Umfang des
sekundiren Zuwachses der Leitbiindel eingeschrénkt.



Abb. 3. SproBquerschnitte. a) Portulaca oleracea. Leitbiindel durch unterschiedlich breite Markstrahlen (mr)
voneinander getrennt. Gesamtes Gewebe bis auf das Xylem nicht oder kaum verholzt. b) Portulaca oleracea.
Leitbiindel bleiben auch im ausdifferenzierten SproBbereich durch nicht verholzendes Strahlgewebe (ray)
voneinander getrennt. Primires Phloem (pphl) gering, GefaBe (v) starker verholzt. Grundgewebe mit groBen
Kristallen (cr) und Stérke (st). ¢) Urtica urens. Sekundarer Zuwachs aus verholzten und unverholzten Gewe-
bepartien bestehend. GefaBe im Bereich des primaren Xylems (px) gehiuft. In der Rinde weitlumige, skleri-
fizierte Phloemzellen (sclphl). - MeBbalken je 250 um
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Bei den untersuchten Arten féllt eine starke Sklerifizierung im Mark-
strahlbereich und im Leitgewebe selbst auf wie z.B. bei Papaver-Arten
(Abb. 1la, b), Nigella arvensis, Adonis aestivalis, Agrostemma githago
(Abb. 1c) oder Arnoseris minima (Abb. 1d). Bei Papaver hybridum
(Abb. 1a), P. rhoeas (Abb. 1b), P. argemone und Agrostemma githago
(Abb. 1c) liegt von Anfang an ein extraxylarer Sklerenchymring vor,
der sich zentripetal ausdehnt und so zu einer starken Verholzung des
Markstrahlgewebes beitrigt. Bei Erophila verna und Teesdalia nudicau-
lis sowie Arnoseris minima (Abb. 1d) ist das zwischen den Leitbiindeln
befindliche Gewebe schon in einem frithen Entwicklungsstadium als
Festigungsring ausgebildet. Die Zellen sind bis an die Rindergrenze
deutlich sklerifiziert. Somit ist in diesem Bereich keine Zellschicht des
Zentralzylinders mehr teilungsfahig. Der VergroBerung der Leitbiindel
steht damit ein erheblicher Widerstand entgegen. Bei Valerianella coro-
natae, V. carinata und V. locusta sowie Viola arvensis kann das zwischen
den Leitblindeln liegende Gewebe ebenfalls in einem frithen Entwick-
lungsstadium  sklerifizieren. Der Zuwachs bleibt deshalb in
unterschiedlichem Umfang auf die Leitbiindel allein beschrankt. Bei
Spergula arvensis ist die Sklerifizierung weniger intensiv. Sie geht eben-
falls von einem Festigungsring aus, weitet sich aber nicht so stark in
den Markstrahlbereich aus, wie es bei o.g. Arten der Fall ist. Dennoch
kommt es auch bei Spergula arvensis zwischen den Leitbiindeln eben-
falls nicht zu kambialer Aktivitét.

Eine starke Sklerifizierung des die Leitbiindel umgebenden Gewebes
wurde bei den Ranunculaceae festgestellt (Consolida regalis, C. orienta-
lis, Nigella arvensis, Adonis aestivalis, Myosurus minimus, Ceratocephalus
falcatus). Die starke Zellwandverholzung 148t vielfach kein Lumen
mehr in den Zellen frei. Bei den Arten befinden sich zwischen den gro-
Ben oft kleine Leitbiindel. Letztere bleiben im Fall einer Verholzung
des Gewebes héufig auf der Initialstufe ihrer Differenzierung stehen.
Der Durchmesser der kleinen Leitbiindel ist z.T. nicht gréBer als der
einer Markstrahlzelle (Abb. 2a).

Eine Reihe von Geraniaceae-Arten (Geranium dissectum, G. molle,
Erodium cicutarium) sowie Fumaria officinalis stimmen dahingehend
liberein, da3 das Markstrahlgewebe durchwegs unverholzt ist. Dessen
ungeachtet ist bei den Geraniaceae-Arten ein extraxyldrer Skleren-
chymring ausgebildet, der sich aber nicht wie z.B. bei Agrostemma
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githago oder den Papaver-Arten zentripetal ausdehnt, sondern in unver-
anderter Ausdehnung erhalten bleibt (Abb. 2c¢). Die Markstrahlen sind
immer parenchymatisch und haben in den Zellen z.T. reichlich Stérke
eingelagert (Abb. 2b). Trotz des parenchymatischen Charakters der
Zellen ist keine Kambialaktivitdt zwischen den Leitblindeln zu erken-
nen. Der sekunddre Zuwachs bleibt auf die Leitblindel allein
beschrénkt, erreicht aber z.T. erheblich groeren Umfang als z.B. bei
Papaver- oder Ranunculaceae-Arten.

Fumaria officinalis besitzt keinen extraxylaren Sklerenchymring. Die
Rinde und das Markstrahlgewebe gehen daher teils ohne erkennbare
Grenze ineinander iiber (Abb. 2d). Die Leitbiindel vergroern sich
auch bei Fumaria oft betrachtlich.

Primires und sekundires Gewebe strukturell gleich

Bei Portulaca oleracea sind primére und sekundére Verteilung von
Leitgewebe sehr dhnlich. Es liegen durch Markstrahlen getrennte Leit-
biindel vor (Abb. 3a, b). Das Kambium ist in Form eines geschlossenen
Ringes ausgebildet. Damit verbunden ist ein gleichmaBiger Zuwachs im
faszikuldren und interfaszikuldren Bereich. Das gesamte Markstrahlge-
webe bleibt wahrend der Entwicklung der SproBachse parenchy-
matisch. Lediglich das Xylem verholzt, jedoch nicht sehr stark. Im Ver-
laufe des Dickenwachstums kommt es bei der Erweiterung der
Leitbilindel zur Anlage sekundérer Strahlen. Die Markstrahlen werden
als Strahlen verlangert. Sekundére und priméare Strahlen bestehen aus
unverholzten, parenchymatischen und dinnwandigen Zellen. Infolge
der Erweiterung des Zentralzylinderumfanges und der damit verbund-
enen Anlage sekundérer Strahlen erscheinen die Leitgewebebereiche
gabelférmig (Abb. 3b).

Sekundires Leitgewebe als Ring mit sklerenchymatischer
Grundstruktur

Bei einer Reihe von Arten (z.B. Agrostemma githago, Anagallis arven-
sis, Euphorbia humifusa, Viola arvensis) sind im sekunddren Zuwachs
keine Unterschiede zwischen Leit- und gleichzeitig Festigungsgewebe
einerseits und Strahlgewebe andererseits feststellbar. Charakteristisch
ist, da} der interfaszikuldre sekundiare Zuwachs in zumeist gleichem
Umfang und gleicher Struktur entwickelt wird wie im Leitbiindelbe-
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reich. Das sekundire Gewebe ist dabei jedoch nicht immer stark ver-
holzt wie z.B. bei Stellaria media. Fur Urtica urens ist charakteristisch,
daB vollstandig unverholzte und von Leitelementen freie Xylemberei-
che radial und tangential im Wechsel mit verholzten und gefahaltigen
Partien stehen (vgl. auch KUSTER 1918, BONSEN & TER WELLE 1984
und Abb. 3c¢).

Unterschiede lassen sich dahingehend feststellen, daB sich der Zu-
wachs von sekundidrem Leitgewebe entweder auf den Bereich der
Leitbiindel beschréankt oder aber der gesamte sekundédre Zuwachs
mehr oder weniger gleichmaBig verteilt Leitelemente ausgebildet hat.
Dieser Unterschied ist nicht nur zwischenartlich sondern, wie am Bei-
spiel von Viola arvensis nachgewiesen werden konnte, auch innerartlich
ausgebildet.

Der sekundire Leitgewebezuwachs bleibt bei Agrostemma githago
(Abb. 4a), Anagallis arvensis, A. foemina, Euphorbia humifusa, Tribulus
terrestris, Valerianella-Arten und Viola arvensis auf den Leitbiindelbe-
reich beschriankt. Im interfaszikuldren Bereich ist bei diesen Arten das
sekundédre Xylem an der sehr regelmédfligen Anordnung der radialen
Zellreihen gut zu erkennen, die nicht von GefaBen unterbrochen sind.
Der interfaszikuldre sekundare Zuwachs beschrankt sich teilweise fast
nur auf den Xylemteil; entsprechend ist der Umfang des zentrifugalen
Zuwachses sehr gering.

Bei einer Reihe von Arten wie z.B. Anchusa arvensis, Aphanes arven-
sis (Abb. 4b), Euphorbia helioscopia, Solanum nigrum oder wie bereits
erwahnt Viola arvensis (Abb. 4c) entstehen frither oder spéter auch zwi-
schen den Leitblindeln im sekundéren Zuwachs Leitelemente.
Dennoch konzentriert sich der Leitgewebezuwachs zumeist auf die
Leitbiindel. Bei den Caryophyllaceae-Arten Sagina procumbens, Arena-
ria serpyllifolia, Scleranthus annuus und Stellaria media sowie bei
Anchusa arvensis sind breite und radial schmale Leitbiindel angelegt.
Diese gehen durch die interfaszikulare Kambialtitigkeit oft frihzeitig
ineinander iliber, so daB3 die Lage der einzelnen Leitbiindel spater oft
nicht mehr mit Sicherheit bestimmbar ist. Dem stehen Arten gegen-
iber, deren Leitbiindel radial stdrker ausgedehnt sind wie z.B.
Euphorbia exigua, Euphorbia helioscopia oder Misopates orontium.
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Sekundirer Leitgewebering aus primiren und sekundiren
Leitbiindeln sowie interfaszikulirem Kambialzuwachs gebildet

Bei zahlreichen Arten findet eine Zunahme von Leitgewebe noch
vor der Ausbildung eines interfaszikularen Kambiumringes durch die
Anlage kleiner sekundirer Leitbiindel statt. Eine solche Differenzie-
rung ist in folgenden Familien verbreitet: Asteraceae (z.B. Centaurea
cyanus, Galinsoga ciliata, Senecio vernalis), Brassicaceae (z.B. Lepidium
ruderale, Sisymbrium loeselii, Erucastrum gallicum), Fabaceae (z.B. Vi-
cia-Arten), Apiaceae (Orlaya grandiflora, Aethusa cynapium),
Polygonaceae (z.B. Fallopia convolvulus), Oxalidaceae (Oxalis cornicula-
ta, O. europaea). Auch Consolida regalis (Abb. 4d) und C. orientalis sind
hierzu zu zéhlen. Die sekundédren Leitblindel werden meist noch vor
der Anlage eines spéter alle Biindel miteinander verbindenden Kambi-
umringes ausdifferenziert. Teilweise ist die Sukzession von sekundiren
Leitblindeln und Kambiumring nicht ganz deutlich zu beobachten.

Zwischen den Arten bestehen wiederum Unterschiede hinsichtlich
der Verteilung des sekundéren Leitgewebes im Zuwachs. Wahrend bei
der Mehrzahl der untersuchten Arten wie z.B. bei Lapsana communis
(Abb. 5a, b), Descurainia sophia oder Xanthium strumarium (Abb. 5c)
nur im Bereich der primaren und sekundiren Leitbiindel weiteres Leit-
gewebe hinzukommt, entsteht z.B. bei Camelina sativa und Thlaspi
arvense (Abb. 6a) ein mehr oder weniger von Leitelementen durchsetz-
ter Ring.

Bei Arten deren Leitgewebezuwachs auf die Leitbiindel beschrénkt
bleibt, sind mehr oder weniger deutlich erkennbare Strahlen zwischen
diesen ausgebildet. Bei Iva xanthiifolia, Xanthium strumarium (Abb. 5c),
X. spinosum oder Sonchus oleraceus fallen diese Strahlen auf. Die Zel-
len verholzen entweder nur wenig, verglichen mit dem sie umgebenden
Gewebe, oder sie sind nach intensiver Verholzung zumindest noch an
der meist langgestreckten und schmalen (Sonchus oleraceus, Lapsana
communis-Abb. 5b, Polygonum-Arten) oder auch im Querschnitt qua-
dratischen Form (Iva xanthifolia, Xanthium spinosum, X
strumarium-Abb. 5c) erkennbar. Bei Lapsana communis stellen die
Strahlen keine unmittelbare Verbindung zwischen Mark und Rinde
dar. Sie kénnen nicht als Verlingerung der Markstrahlen angespro-
chen werden, da, wie bei Aroseris minima (Abb. 1d), das



Abb. 4. SproBquerschnitte. a) Agrostemma githago. Leitbiindel durch interfaszikulare Kambiumtitigkeit (ifc)
miteinander verbunden. Interfaszikulirkambium gibt nur zentripetal Zellen ab, die verholzen. Leitbiin-
delphloeme bleiben dadurch voneinander getrennt. b) Aphanes arvensis. Umfangreiches, kompakt verholz-
tes, gefaBreiches Xylem umgibt kleinen Markkorper (p). Zentrifugaler Zuwachs des Leitgewebekambiums
gering (cfgr). Epidermis und Rinde durch Polyderm ersetzt (po). c) Viola arvensis. Leitbiindel vergroBert.
Interfaszikulires Gewebe durch kambiale Teilungen vermehrt, darin erste GefaBle (ifv). d) Consolida regalis.
Bei fehlender Sklerifizierung des Markstrahlbereiches dehnt sich faszikuliares Kambium (fc) in den Interfas-
zikularbereich aus (ifc). - Mef3balken je 250 um
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Markstrahlgewebe vom tiibrigen Markkorper als abgrenzbarer Festi-
gungsring ausgebildet ist (Abb. 5a, b). Ahnliches gilt fiir die
untersuchten Brassicaceae-Arten, bei denen ein primérer Festigungs-
ring vorhanden ist. Dieser besteht aus stark verholzten Zellen, die als
geschlossene Zellschicht zwischen den zentralen Xylembereichen lie-
gen. Dieses Gewebe verholzt vor dem Beginn der sekundiren
interfaszikuldren Kambialtétigkeit teils bis an die innerste Rinden-
schicht heran.

Priméres und sekundires Leitgewebe als geschlossener Ring

Im Gegensatz zu Arten, bei denen im Primérstadium der SproBent-
wicklung separate Leitbilindel vorliegen, ist bei Datura stramonium,
Hyoscyamus niger (Abb. 6b), Galium aparine (Abb. 6¢, d), Sherardia ar-
vensis, Veronica-Arten, Kickxia elatine und Rhinanthus minor mit
Beginn der Differenzierung in der SproBachse ein geschlossener Leit-
gewebering ausgebildet. Er wird durch die Teilungsaktivitit des
Kambiumringes lediglich noch verbreitert. Spater 148t sich darum nur
selten eine scharfe Grenze zwischen primidrem und sekundérem Leitge-
webe finden. Aufgrund der strengen radialen Anordnung von
GefaBreihen des priméren Xylems lassen sich die Unterschiede teilwei-
se noch verhéltnismaBig gut erkennen, da durch die Erweiterung des
Sprofumfanges wihrend der folgenden Entwicklung diese strenge rei-
hige Anordnung nicht mehr beibehalten wird (Abb. 6c, d).

Bei Hyoscyamus niger (Abb. 6b) und Datura stramonium werden
Strahlen angelegt, die als schwicher und spéter verholzende Zellreihen
erkennbar sind. Die Ausbildung von Strahlen kann aber auch unter-
bleiben, wie bei den Veronica-Arten, Galium aparine, Sherardia arvensis,
Kickxia elatine und Rhinanthus minor festgestellt wurde.

Sekundéarzuwachs von aufeinanderfolgenden Kambien gebildet

Die Differenzierung der SproBachse durch mehrere Kambien ist
schon wiederholt beschrieben worden (u.a. ARTSCHWAGER 1920,
PFEIFFER 1923, SCHMIDT 1928a, b, JOSHI 1937, TIMONIN 1988, HE-
KLAU 1990) und wird allgemein als anomales sekundires Dicken-
wachstum bezeichnet. Bei den Chenopodiaceae-Arten Chenopodium al-
bum, Ch. ficifolium, Ch. hybridum und Atriplex patula (Abb. 7b) sowie
bei den Amaranthaceae-Arten Amaranthus albus und A. retroflexus sind
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die Aufeinanderfolge und das Erloschen mehrerer Kambien fiir die
Entstehung von Zuwachsringen aus Zwischen- und Leitgewebe be-
zeichnend. Das sekundire Kambium bildet sich zwischen der innersten
Rindenschicht und dem Phloem der priméren Leitbiindel bzw. den
Markstrahlen, wobei die Leitbiindelkambien auch in den ersten Zu-
wachsring mit einbezogen sein konnen. Dies bestétigt u.a. die Angaben
von ESAU (1969) und BUTNIK (1983), wonach zuerst ein "normaler”
Kambiumring Gewebe produziert und danach an der Peripherie des
Phlomes ein neues Kambium entsteht. Es werden vorwiegend solche
Leitbiindel in den Kambiumring einbezogen, die unmittelbar an der Pe-
ripherie des Zentralzylinders liegen.

Befinden sich hingegen zwischen dem Phloem der Leitblindel und
der Grenze zur Rinde eine bis wenige Zellschichten, werden diese und
nicht das Leitbiindelkambium Teil des Kambiumringes. Dies entspricht
z.B. dem Modus von FAHN & ZIMMERMANN (1982) fiir Atriplex hali-
mus, wonach sich der erste Kambiumring auBlerhalb der Leitbiindel im
sog. Perizykel in Verbindung mit dem faszikuldren Kambium bildet. Bei
den Zellen an der Peripherie des Zentralzylinders handelt es sich nach
FAHN & ZIMMERMANN (1982) um eine Restmeristem. Allein in die-
sem Fall erscheint es u.E. als gerechtfertigt, von einem Perikambium zu
sprechen.

Anfangs wird von dem ersten Kambiumring Gewebe ohne Leitele-
mente abgegeben. Dieses verholzt insbesondere bei Chenopodia-
ceae-Arten stark, wihrend es bei Amaranthus-Arten oft dem diinnwan-
digen Markgewebe sehr dhnlich bleibt. Dieses Gewebe ist, besonders
wenn es nicht verholzt, gut vom eigentlichen Leitgewebe zu unterschei-
den und kann als Zwischengewebe bezeichnet werden, so daf3 spiter
gebildete primdre Leitblindel markstindig erscheinen (sog. scheinbar
marksténdige Leitbiindel). Nach einigen Lagen Zwischengewebe wird
das Leitgewebe ausgebildet. Phloem und Xylem grenzen darin unmit-
telbar aneinander. Es liegt somit geschlossen kollaterales Leitgewebe
vor. Nach dessen Ausdifferenzierung erlischt das Kambium. Das Quer-
schnittsbild eines Sprosses stellt somit eine Folge von Zwischen- und
Leitgewerberingen dar (Abb. 7b). Neue Kambiumringe entstehen je-
weils an der Peripherie des Zentralzylinders. Unterschiede zwischen
den Chenopodiaceae-Arten einerseits und den Amaranthus-Arten an-
dererseits sind lediglich quantitativ zu sehen. Sie bestehen
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hauptséachlich im Grad der Verholzung des Zwischengewebes. Es &h-
nelt besonders bei Chenopodiaceae-Arten stirker dem Xylemparen-
chym, da es meist stark verholzt ist, wiahrend es bei den Amaranthus-
Arten nur schwach oder gar nicht sklerifiziert ist. AuBerdem
erscheinen die Zuwachsringe infolge der geringen oder fehlenden Ver-
holzung des radialen Zwischengewebes oft segmentiert. Weder die
Zwischen- noch die Leitgewerberinge sind immer streng konzentrisch
angelegt, insbesondere dann nicht, wenn die SproBachse keinen gleich-
méaBig runden Querschnitt besitzt. Die breiteren Teile beruhen dann
oft auf einer groBeren Anzahl von Zuwachsringen bzw. -segmenten.

Interfaszikuldrer Sekundirzuwachs durch partielle Teilungsaktivitit
der innersten Rindenschicht gebildet

Interfaszikuldrer Sekundirzuwachs aus Kambialaktivitat, die ihren
Ursprung in der innersten Rindenschicht hat, wurde bei Capsella bursa
pastoris und Arabidopsis thaliana (Abb. 7c) beobachtet. Ursache dieser
Verlagerung der Kambialteilungen ist die Sklerifizierung des zwischen
den Leitbiindeln liegenden Gewebes bis an die innerste Rindenschicht.
Im Markstrahlbereich sind danach keine teilungsfahigen Zellen mehr
vorhanden. Um die Leitbiindel herum bleiben kleine Bereiche teilweise
unverholzt. Deswegen konnen sich die Leitbiindelkambien an diesen
Stellen seitlich ausdehnen. Unter Einbeziehung der innersten Rinden-
schicht entsteht ein vollstdndiger Kambiumring. Das neu entstehende
Gewebe ist deutlich reihig angelegt. Wéhrend der kambialen Teilungen
differenzieren sich auch die sekunddr und tertiér zwischen den groBe-
ren priméren Leitblindeln gelegenen Biindel bzw. Biindelinitialen aus.
Der Leitgewebezuwachs durch den Kambiumring konzentriert sich an-
fangs auf die Leitbiindel.

Eine Schwierigkeit besteht in der genauen Bewertung des gesamten
Zuwachses, der vor der Ausbildung des geschlossenen Kambiumringes
(aus Leitbiindelkambium und sich teilenden Zellen der innersten Rin-
derschicht) entsteht. Dieser Festigungsring macht die Verlagerung der
teilungsaktiven Zone tiberhaupt erst erforderlich. HURKA & BUCHE-
LE (1976) haben diese Erscheinung erstmals beschrieben und
vermerken dazu: "Man z6gert nur deshalb, die Zone des Meristemrin-
ges als Kambium zu bezeichnen, da in der Kambialzone noch
Prokambialstrdnge angelegt werden." Der Meristemring ist hierbei die
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Zone, die spiter den primiren Festigungsring darstellt. Die Prokambi-
alstrange sind die sekundiren und tertidren Leitbiindelanlagen.

Da die Einstufung der einzelnen teilungsfahigen Gewebe in primére
und sekundédre Meristeme bzw. Kambien und ebenso die Bewertung,
ob das daraus entstehende Gewebe als primér oder sekundér anzuspre-
chen ist, zu keiner Losung im Sinne herkdmmlicher Zuwachsstrukturen
fiihrt, wird dieses Zuwachsverhalten anhand des vorliegenden Untersu-
chungsmaterials ebenfalls gesondert betrachtet.

Anatomie der Wurzel

Die anatomischen Strukturen der Wurzel unterscheiden sich von de-
nen des Sprosses durch eine insgesamt bessere Uberschaubarkeit. Bei
den meisten Arten ist nur ein Kambium wihrend der gesamten Zeit
des sekundéren Dickenwachstums aktiv. Der einfachere Grundaufbau
steht im Zusammenhang mit dem in der Wurzel nicht mehr ausgebilde-
te Markkorper und dem Leitgewebe, das vornehmlich als geschlossener
zentraler Leitgewebestrang entwickelt ist. Unterschiede lassen sich
aber auch auf Wurzelquerschnitten hinsichtlich der Kompaktheit und
des Grades der Verholzung des Xylemkorpers sowie in der Gliederung
des Xylem-Phloem-Teils durch Strahlen erkennen.

Xylem verholzt und ohne Strahlen

Eine ganze Reihe von Arten hat ein gleichméaBig verholztes Xylem.
Wenngleich das Xylem nicht immer sehr stark verholzt ist (z.B. Stellaria
media), so ist es dennoch kompakt und oft gleichmaBig vom Zentrum
bis an die Peripherie sklerifiziert. Unterschiede bestehen vor allem in
der Grofle, Anzahl und Verteilung von GefdBen. Diese konnen dabei
sehr zahlreich sein, sich deutlich vom Xylemparenchym aufgrund ihrer
GroBe abheben und mehr oder weniger gleichméaBig tiber den gesam-
ten Wurzelquerschnitt verteilt sein wie z.B. bei Arenaria serpyllifolia
(Abb. 8a), Galium aparine, Geranium- und Veronica-Arten. Teilweise
sind die GeféBe aber unscheinbar und fallen im Xylem kaum auf, da
das gesamte Gewebe gleichmiaBig verholzt ist, d.h., Gefae und Xylem-
parenchymzellen besitzen etwa gleich starke Wéande und annihernd
gleich groBe Lumina wie z.B. bei Agrostemma githago und den Papaver-
Arten (Abb. 8b).
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Abb. 5. SproBquerschnitte. a) Lapsana communis. Leitgewebe mit kleinen sekundiren Leitbiindeln (svb)
zwischen den primiren Biindeln (pvb). Markstrahlengewebe bildet zwischen den primiren Leitbiindeln
Sklerenchymbriicken (scl). Sekundires interfaszikulires Gewebe strahlartig (ray), kaum verholzt. Primire
Leitbiindel (pvb) mit deutlicher sekundirer Zuwachszone (sgr). b) Lapsana communis. Im basalen Spro88
Xylemteil durch faszikuliren (fgr) und interfaszikuldren (ifgr) Zuwachs stark erweitert. Verholzung insge-
samt gering. Strahlzellen (ray) meist langgestreckt. Xylemstrahlen setzen sich als Phloemstrahlen (phlray)
fort. Phloem unverholzt und von Milchréhren (mt) umgeben. c) Xanthium strumarium. Strahlen (ray) fallen
deutlich wegen des groBeren Lumens der Zellen im Vergleich mit dem umliegenden Xylemgewebe auf.
Strahlzellen nur wenig verholzt. Leitbiindel mit sekundaren Strahlen (sray). - MeBbalken je 250 um
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Bei manchen Arten treten im Zentrum des Xylems geh&uft mehr
oder weniger groBe GefiaBe auf. Der sekundédre Xylemzuwachs wird
dann von Geféafreihen durchzogen, die oft strahlig angeordnet sind wie
z.B. bei Consolida regalis. Bei Tribulus terrestris fallt auf, daf3 der diarche
Grundaufbau auch im sekundiren Entwicklungszustand deutlich er-
kennbar bleibt und zwar daran, dal der GefaBzuwachs auf zwei
keilformige Sektoren beschrankt bleibt. Dieses gefaBhaltige Gewebe
wird durch gefaBfreie Xylemparenchymkeile unterbrochen, die aber
nicht in Form von Strahlen angelegt sind. Das Xylem von Vicia hirsuta
und V. tetrasperma besitzt auffallend grofe Gefafle, die den Hauptteil
des Querschnittes einnehmen. Dazwischen befinden sich kleine, stein-
zellenartig sklerifizierte und gréBere Zellen mit diinneren Wénden
(Abb. 8c).

Xylem teilweise unverholzt und ohne Strahlen

Die anatomische Analyse der Wurzeln ergab, daB bei verschiedenen
Arten mehr oder weniger ausgedehnte Bereiche des Xylems nicht oder
weniger als das umliegende Gewebe verholzt sind. Hinzu kommt, daf
in solchen Bereichen keine GefaBe liegen bzw. diese immer von einigen
sklerifizierten Xylemparenchymzellen umgeben sind. Eine solche Diffe-
renzierung wurde bei Camelina sativa (Abb. 8d), Lepidium campestre,
L. ruderale, Thlaspi arvense, Arabidopsis thaliana und Valerianella-Arten
festgestellt. Anzumerken ist aber fiir Arabidopsis thaliana und die Vale-
rianella-Arten, daf3 diese Struktur z.T. nicht so in den Vordergrund
tritt, wie bei den iibrigen Arten. Im histologisch voll ausdifferenzierten
Waurzelgewebe sind die unverholzten Bereiche teils bis an die Xylempe-
ripherie zu erkennen. Teilweise ist aber das periphere Xylemgewebe
auch sehr gleichméBig und stark verholzt (Abb. 8d). Dennoch handelt
es sich nicht um etwaige strukturelle Besonderheiten, die mit dem Be-
ginn des sekunddren Dickenwachstums in Zusammenhang stehen
konnten. Bei Arabidopsis thaliana und den Valerianella-Arten ist es et-
was schwierig, zwischen verholzten und unverholzten Bereichen
abzugrenzen. Die entsprechenden Gewebeunterschiede sind meist auf
den zentralen Xylembereich beschrankt.
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Leitgewebe mit Strahlen

Zahlreiche Arten mit Strahlen in der SproBachse haben solche auch
in der Wurzel ausgebildet. Die Xylemstrahlen lassen sich zentrifugal
des Kambiums meist als Phloemstrahlen weiterverfolgen. Ahnlich wie
in der SproBachse sind die Strahlen des Xylems schwiécher als das um-
liegende Gewebe sklerifiziert. Wenn jedoch die Strahlzellen ebenfalls
verholzen, bleibt ihre Lage aufgrund der Zellform meist gut erkennbar.
Die Zellen erscheinen etwas langgestreckt (z.B. Sonchus oleraceus,
Lapsana communis), oder sie he ben sich aufgrund des groBeren Lu
mens von den lbrigen Xylemparenchymzellen deutlich ab wie z.B. bei
Iva xanthiifolia, Xanthium strumarium (Abb. 9a) und X. spinosum. Sehr
auffallig sind bei Solanum nigrum die mehrreihigen Strahlen. Die Anla-
ge von Strahlen bedingt bei manchen Arten, da3 auch die Geféaf3e oft
recht deutlich reihig angeordnet sind wie z.B. bei Trifolium arvense, Eu-
phorbia helioscopia oder Sisymbrium loeselii.

Xylem teilweise unverholzt und mit Strahlen

Die Wurzeln kénnen dadurch charakterisiert sein, daB, dhnlich wie
bei bereits vorangehend besprochenen Arten, groBere Teile des Xy-
lems unverholzt und dann auch gefaBfrei sind. Die unverholzten
Bereiche sind inselartig im Xylemkorper angelegt. Entsprechender Bau
kommt bei Anchusa arvensis, Datura stramonium, Hyoscyamus niger
(Abb. 9b), Portulaca oleracea, Urtica urens und nicht ganz so deutlich
bei Valerianella-Arten vor. Fiir Urtica urens ist charakteristisch, daf3 die
Bauverhaltnisse der Wurzel prinzipiell denen des Sprosses entsprechen
(vgl. Abb. 3c). Stérker sklerifiziertes Gewebe konzentriert sich meist im
Xylemzentrum, von wo aus es in Form gefaBhaltiger Bereiche sternar-
tig, d.h. von unverholztem Gewebe zerkliiftet, ausstrahlt. Weitere
sklerifizierte, gefaBhaltige bzw. unverholzte Bereiche sind nicht sehr re-
gelméBig angelegt. Die mehr oder weniger unverholzten
Parenchymstrahlen sind meist nicht klar erkennbar, da die nicht skleri-
fizierten Partien oft bis an das Kambium heranreichen. Am besten sind
sie bei Datura stramonium zu erkennen.
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Sekundirzuwachs durch mehrere Kambien gebildet

Typisch fiir Amaranthus albus, A. retroflexus sowie Chenopodium al-
bum (Abb. 9c), Ch. ficifolium, Ch. hybridum und Atriplex patula (und
weitere, nicht untersuchte Arten beider Familien) aber auch fiir Sper-
gula arvensis und Spergularia rubra ist das Entstehen mehrerer
Kambien, die wieder erloschen. Diese bilden nach dem gleichen Mo-
dus, wie er bereits fiir die SproBachse beschrieben wurde,
Zuwachsringe aus Zwischen- und Leitgewebe, d.h. periphere Zellen
des zentralen Leitgebestranges beginnen sich zu teilen, geben anfangs
Zwischen- und anschlieBend Leitgewebe ab. Bemerkenswert ist, daB3
diese anatomische Struktur nicht nur bei Amaranthaceae und Chenopo-
diaceae (Abb. 9c) sondern auch in den Wurzeln verschiedener
Caryophyllaceae auftritt. Spergula arvensis (Abb. 9d) und Spergularia ru-
bra ahneln histologisch starker dem Bau von Amaranthus. Das gesamte
Gewebe ist schwicher verholzt, das Zwischengewebe ist nicht sklerifi-
ziert. Die Zuwachsringe des Leitgewebes bestehen aus
unterschiedlichen breiten Sektoren, je nach dem, ob das radiale Zwi-
schengewebe den jeweiligen Leitgewebering vollstindig zerteilt. Der
erste Leitgewebering ist meist am vollstandigsten ausgebildet. Die fol-
genden bestehen hingegen oft nur aus voneinander getrennten
Sektoren. Bei den Chenopodiaceae-Arten ist das radiale Zwischenge-
webe deutlich stdrker als das tangentiale verholzt (Abb. 9c). Bei
Amaranthus-Arten ist das Zwischengewebe markartig unverholzt, so
daB3 sich das Leitgewebe davon deutlich abhebt. Die Teilungsfahigkeit
eines Kambiumringes erlischt nicht sofort beim Entstehen des folgen-
den. Aus diesem Grund sind meist zwei bis drei Kambien aktiv,
insbesondere jene der im Entstehen begriffenen, schmaleren Zuwachs-
ringe.

Systematisierung der anatomischen Typen

SproBlachse

Aus den erkennbaren Unterschieden im Zuwachs der SproBachsen
folgt die Uberlegung, inwieweit die einzelnen Arten Strukturtypen zu-
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geordnet werden konnen bzw. durch spezielle Merkmale voneinander
abzugrenzen sind. Von ESAU (1943), TROLL & RAUH (1950), KAUSS-
MANN (1963) und DENFFER (1978) liegen bereits Angaben zu
einzelnen Formen des sekundiaren Dickenwachstums vor. Anhand der
bisher vorgeschlagenen Typisierungen ergibt sich jedoch die Frage
nach deren Vollstandigkeit hinsichtlich der beriicksichtigten Differen-
zierungsmoglichkeiten des Sekundérzuwachses.

Bei unseren Uberlegungen stiitzen wir uns im wesentlichen auf die
von den genannten Autoren getroffenen Vorschlige und Hinweise.
Den vorliegenden Untersuchungen zufolge erscheint es gerechtfertigt,
die bisherigen Charakterisierungen der Typen kritisch zu beleuchten.
Uberlegenswert erscheint es zudem, die Typen mit neutralen Bezeich-
nungen (Buchstaben) zu belegen und die von fritheren Autoren
verwendeten Gattungsnamen nur illustrativ zu nutzen. In gleichem Sin-
ne sind die vorgeschlagenen Gattungsnamen fiir Typen aufzufassen,
die bisher nicht in solcher Weise benannt wurden. Entsprechend den
zum groBen Teil eindeutig erkennbaren Unterschieden wird eine wei-
tere Unterteilung in Untertypen fiir gerechtfertigt erachtet. Diese
werden zusatzlich mit Zahlen benannt.

Typ A: (Fumaria-Typ; vgl. ESAU 1943, 1969-ohne nihere Bezeichnung): Kambium
auf die Leitbiindel beschrinkt, Leitbiindel auch im ausdifferenzierten Spro durch
Markstrahlen getrennt
Untertyp 1: Markstrahlen verholzen, Leitbiindel dadurch z.T. nur wenig
vergrofert
Untertyp 2: Markstrahlen verholzen nicht, Leitbiindel dadurch meist
deutlich vergroBert

Typ B: (Aristolochia-Typ; vgl. ESAU 1943, 1969-ohne nihere Bezeichnung; TROLL
& RAUH 1950, KAUSSMANN 1963, DENFFER 1978-Aristolochia-Typ): Kambiumring
ausgebildet, der die Leitbiindel vergré8ert und die unverholzten Markstrahlen als
anndhernd gleichartig strukturiertes Gewebe verlingert

Typ C: (Ricinus-Typ; vgl. ESAU 1943, 1969-ohne nihere Bezeichnung; DENFFER
1978-Ricinus-Typ): Primires Leitgewebe als isolierte Strange, sekunddrer Zuwachs
als geschlossener Ring ausgebildet; zwischen den priméren Leitbiindel keine sekun-
déren entstehend

Untertyp 1: GefdBe auf die Leitbiindel beschrénkt

Untertyp 2: GefiBe im faszikuldren und interfaszikuldren Zuwachs

Typ D: (Helianthus-Typ; vgl. ESAU 1943, 1969-ohne nihere Bezeichnung; TROLL &
RAUH 1950, KAUSSMANN 1963-Helianthus-Typ): Priméres Leitgewebe als isolierte



Abb. 6. SproBquerschnitte. a) Thlaspi arvense. Im spiter gebildeten sekundiren Xylem (sx) mehr oder weni-
ger gleichmifBig verteilte Gefafle. Primarer Festigungsring (scl) als gefiBfreier Bereich zwischen den Leit-
biindeln (vb) erkennbar. b) Hyoscyamus niger. Keine separaten, ins Mark hineinreichende Leitbiindel.
Einreihige Strahlen (ray) durchziehen den Leitgewebering. Zentripetal des Xylems intraxyldres Phloem aus-
gebildet (ixphl). ¢) Galium aparine. Bereits im jungen Sprof geschlossener Leitgewebering (vt) angelegt. Pri-
mire GefiBe (v) reihig angeordnet. Rinde in den Stengelriefen mit Kollenchym (co). d) Galium aparine.
Reihige Anordnung der Gefille im sekunddren Zuwachs nicht beibehal”  Xylem gefiBreich, von kollen-
chymatischem Phloemring (cophl) umgeben. Rinde abgestoBen. - Mefiba. =r e 250 um
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Stringe, sekundédrer Zuwachs als geschlossener Ring ausgebildet; zwischen primé-
ren Leitbiindeln entstehen kleine sekundére Biindel
Untertyp 1: GefdBe auf die Leitbiindel beschriankt, Zuwachsring mit
Strahlen
Untertyp 2: GefiBe im faszikuldren und interfaszikuldren, strahlfreien
Zuwachs

Typ E: (Tilia-Typ; vgl. ESAU 1943, 1969-ohne nihere Bezeichnung; TROLL &
RAUH 1950-Linum-Typ; KAUSSMANN 1963, DENFFER 1978-Tilia-Typ): Leitgewe-
bering bereits im primiren SproB und ohne separate Leitbiindel

Untertyp 1: Leitgewebering mit Strahlen

Untertyp 2: Leitgewebering ohne Strahlen

Typ F: (Amaranthus-Typ; verbreitet als anomales sekundires Dickenwachstum be-
zeichnet): Sekundirzuwachs in Form mehr oder weniger konzentrischer, durch
Zwischengewebe getrennter Leitgeweberinge, von nacheinander entstehenden und
wieder erloschenden Kambien gebildet; Phloem und Xylem grenzen unmittelbar
aneinander an (geschlossen kollateral)

Typ G: (Capsella-Typ; vgl. HURKA & BUCHELE 1976-ohne nihere Bezeichnung):
Restmeristem zwischen den Prokambialstringen mit kambialem Charakter (mehr
oder weniger deutlich reihig angeordnete Zellen bildend) und erldschend; sekun-
dires Kambium im interfaszikuldren Bereich z.B. aus der innersten Rindenschicht
entstehend

Ubersicht iiber die Zuordnung der untersuchten Arten zu den Typen
des sekundiren Dickenwachstums der SproBachse

A 1: Adonis aestivalis, Myosurus minimus, Ceratocephalus falcatus, Consolida regalis,
C. orientalis, Nigella arvensis, Papaver argemone, P. hybridum, P. rhoeas, Spergula ar-
vensis, Agrostemma githago, Viola arvensis, Teesdalia nudicaulis, Erophila verna, Va-
lerianella carinata, V. coronata, V. locusta, Amoseris minima

A 2: Fumaria officinalis, Erodium cicutarium, Geranium dissectum, G. pusillum

B: Portulaca oleracea

C 1: Agrostemma githago, Viola arvensis, Anagallis arvensis, A. foemina, Euphorbia
humifusa, Tribulus terrestris, Valerianella carinata, V. coronata, V. locusta

C 2: Urtica urens, Spergularia rubra, Melandrium noctiflorum, Stellaria media, Arena-
ria serpyllifolia, Sagina procumbens, Scleranthus annuus, Viola arvensis, Euphorbia
exigua, E. helioscopia, E. peplus, Mercurialis annua, Aphanes arvensis, Anchusa ar-
vensis, Lithospermum arvense, Myosotis arvensis, Solanum nigrum, Misopates oronti-
um, Chaenoarhinum minus, Galeopsis segetum, G. ladanum, Lamium amplexicaule,
L. purpureum
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D 1: Consolida regalis, C. orientalis, Fallopia convolvulus, Polygonum lapathifolium,
P. persicaria, P. aviculare, Descurainia sophia, Raphanus raphanistrum, Sinapis ar-
vensis, Sisymbrium loeselii, S. officinale, Trifolium arvense, Vicia tetrasperma, V. hir-
suta, V. villosa, V. angustifolia, Omithopus perpusillus, Oxalis corniculata, Aethusa
cynapium, Orlaya grandiflora, Centaurea cyanus, Iva xanthiifolia, Lapsana commu-
nis, Matricaria inodora, M. suaveolens, Senecio vernalis, Sonchus oleraceus, Xanthi-
um spinosum, X. strumarium

D 2: Camelina sativa, Erucastrum gallicum, Lepidium ruderale, L. campestre, Thlaspi
arvense, Oxalis europaea, Galinsoga ciliata, G. parviflora, Gnaphalium uliginosum,
Senecio vulgaris

E 1: Datura stramonium, Hyoscyamus niger

E 2: Galium aparine, Sherardia arvensis, Rhinanthus minor, Kickxia elatine, Veronica
arvensis, V. agrestis, V. hederifolia, V. persica, V. opaca, V. triphyllos, V. praecox

F: Amaranthus albus, A. retroflexus, Chenopodium album, Ch. ficifolium, Ch. hybri-
dum, Atriplex patula

G: Arabidopsis thaliana, Capsella bursa pastoris

Wurzel

Ahnlich wie fiir die SproBachse ist auch fiir die Wurzeln eine Typi-
sierung nach Hauptformen des sekundéren Dickenwachstums moglich.
Unseres Wissens ist in dieser Hinsicht noch kein Versuch einer ge-
naueren FEinteilung vorgenommen worden, auf den wie bei den
SproBachsen zuriickgegriffen werden konnte. Eine Unterteilung, wie
sie DE BARY (1877) vorschlégt, ist entsprechend den hier verwendeten
Kriterien nicht zugrundezulegen. Riicksichtlich einer moglichst kom-
pletten Erfassung der Differenzierungsformen der Annuellen werden
bei den Wurzeln zwei Typen des sekundiren Dickenwachstums unter-
schieden.

Typ A: Kambiumring wihrend der gesamten Zeit des sekundédren Dickenwachs-
tums aktiv, Xylem sowie mehr oder weniger deutlich voneinander unterscheidbares
Phloem und Parenchym bildend

Untertyp 1: Xylem ohne Strahlen und vollstéindig (mehr oder weniger
stark) verholzt

Untertyp 2: Xylem mit mehr oder weniger ausgedehnten unverholzten
Gewebezonen, die inselartig zwischen verholztem Gewebe liegen

Untertyp 3: Xylem mit Strahlen und auBer einem meist kleinen zentra-
len Teil sowie den Strahlen kompakt verholzt
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Untertyp 4: Xylem mit Strahlen und ausgedehnten unverholzten Gewe-
bezonen zwischen sklerifiziertem Gewebe

Typ B: Sekundirzuwachs in Form mehr oder weniger konzentrischer, durch Zwi-
schengewebe getrennter Leitgeweberinge um den axialen Strang, in denen Phloem
und Xylem unmittelbar aneinander angrenzen und nicht durch ein Kambium von-
einander getrennt sind, Zuwachsringe aus nacheinander auftretenden und wieder
erléschenden Kambien zentrifugal des jeweils zuletzt entstandenen Leitgeweberin-
ges bzw. des axialen Stranges entstehend

Ubersicht iiber die Zuordnung der untersuchten Arten zu den Typen
des sekundiren Dickenwachstums der Wurzel

A 1: Adonis aestivalis, Ceratocephalus falcatus, Consolida regalis, C. orientalis, Myo-
surus minimus, Nigella arvensis, Papaver argemone, P. hybridum, P. rhoeas, Agrostem-
ma githago, Arenaria serpyllifolia, Sagina procumbens, Scleranthus annuus, Stellaria
media, Polygonum persicaria, Arabidopsis thaliana, Capsella bursa pastoris, Erophila
verna, Teesdalia nudicaulis, Euphorbia humifusa, E. peplus, Anagallis arvensis, A.
foemina, Aphanes arvensis, Vicia hirsuta, V. tetrasperma, Ornithopus perpusillus, Oxa-
lis europaea, O. corniculata, Geranium pusillum, G. dissectum, Tribulus terrestris, Ga-
lium aparine, Sherardia arvensis, Myosotis arvensis, Chaenorhinum minus, Kickxia
elatine, Misopates orontium, Rhinanthus minor, Veronica arvensis, V. agrestis, V. he-
derifolia, V. persica, V. opaca, V. triphyllos, V. praecox, Galeopsis ladanum, G. sege-
tum, Lamium amplexicaule, L. purpureum, Galinsoga ciliata, G. parviflora,
Gnaphalium uliginosum, Senecio vulgaris

A 2: Arabidopsis thaliana, Camelina sativa, Lepidium ruderale, L. campestre, Thlaspi
arvense, Capsella bursa pastoris, Valerianella carinata, V. coronata, V. locusta

A 3: Fumaria officinalis, Papaver argemone, P. rhoeas, Melandrium noctiflorum, Fal-
lopia convolvulus, Polygonum aviculare, Polygonum lapathifolium, Viola arvensis,
Descurainia sophia, Raphanus raphanistrum, Sinapis arvensis, Sisymbrium officinale,
S. loeselii, Euphorbia helioscopia, E. exigua, Mercurialis annua, Vicia angustifolia, V.
villosa, Trifolium arvense, Geranium dissectum, G. pusillum, Erodium cicutarium,
Aethusa cynapium, Orlaya grandiflora, Solanum nigrum, Arnoseris minima, Centau-
rea cyanus, Galinsoga ciliata, G. parviflora, Gnaphalium uliginosum, Iva xanthiifolia,
Lapsana communis, Sonchus oleraceus, Matricaria inodora, M. suaveolens, Senecio
vernalis, S. vulgaris, Xanthium spinosum, X. strumarium

A 4: Urttica urens, Portulaca oleracea, Valerianella carinata, V. coronata, V. locusta,
Anchusa arvensis, Datura stramonium, Hyoscyamus niger, Senecio vulgaris, Sonchus
oleraceus

B: Spergula arvensis, Spergularia rubra, Amaranthus albus, A. retroflexus, Atriplex pa-
tula, Chenopodium album, Ch. ficifolium, Ch. hybridum
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Diskussion

Kriterien zur Unterscheidung der vorgeschlagenen Typen
des sekundiren Dickenwachstums der Sprofiachse

Die Arten, bei denen Kambiumtitigkeit auf die Leitbiindel allein be-
schrankt bleibt, sind bisher kaum beriicksichtigt worden. Vor allem
neuere Publikationen vernachléssigen diesen Modus vollig, der insbe-
sondere bei Arten der Gattungen Geranium, Erodium oder Nigella
offensichtlich sehr regelmaBig ausgebildet ist. ESAU (1943) gibt eine
Gruppe von Pflanzen an, bei denen sekundires Dickenwachstum vollig
fehlen soll, indem von "dikotylen Krautern ohne sekundéires Dicken-
wachstum wie Ranunculus" gesprochen wird.

Den vorliegenden Untersuchungen zufolge ist das vollstindige Feh-
len von Kambium in den Leitbiindeln jedoch zu bezweifeln, zumal
gerade Ranunculus ein Lehrbeispiel fiir offen kollaterale Leitbiindel ist.
Auch bei Nigella arvensis, Adonis aestivalis und Consolida regalis wurde
kambiale Aktivitdt immer, zumindest in geringem Umfang, festgestellt.
Dartiber hinaus dehnt sich bei Consolida regalis und C. orientalis infolge
des intensiven SproBwachstums das faszikulare Kambium bis in den in-
terfaszikuldren Bereich aus, so daB auch zwischen den Leitbiindeln
sekundédrer Zuwachs entsteht (Abb. 4d).

Bei zahlreichen Arten liegt das primédre Leitgewebe in Form vonein-
ander isolierter Strange vor. Sekundir ist ein Leitgewebering aus-
gebildet. Diesem Zuwachsverhalten entsprechen nach TROLL &
RAUH (1950) sowie KAUSSMANN (1963) der Helianthus-Typ (Typ D)
bzw. nach DENFFER (1978) der Ricinus-Typ (Typ C). Jeweils nur einen
der beiden Typen zu beriicksichtigen erscheint nach vorliegenden Un-
tersuchungsergebnissen unvollstindig. Zudem ergeben sich daraus
teilweise auch falsche Verallgemeinerungen.

Der Helianthus-Typ (Typ D) erfaf8t nur solche Arten, die zwischen
den priméren Leitbiindeln frither oder spéter kleinere sekundare Biin-
del anlegen. Die Anlage sekundérer Biindel ist in den meisten Fillen
sehr deutlich zu erkennen und als gutes diagnostisches Merkmal ver-
wendbar. Fehlerhaft ist jedoch die Verallgemeinerung, daB3 solche
sekundéren Leitbiindel bei allen Arten auftreten, bei denen das prima-



Abb. 7. SproBquerschnitte. a) Chenopodium album. Primire Leitbiindel (pvb) fast ganz von Mark umgeben.
Spiter angelegte Leitbiindel (svb) ragen weniger weit in das Mark hinein. Zwischen innerster Rindenschicht
und-Kambium liegen Gruppen sklerifizierter primérer Phloemzellen (pphl). In der Rinde wechselt Kollen-
chym (co) mit Assimilationsparenchym (ap). b) Atriplex patula. Xyleme (x) und Phloeme (phl) grenzen un-
mittelbar aneinander an. Das radiale Zwischengewebe (rct) verholzt z.T. nicht so stark wie das tangentiale
Zwischengewebe (tct). c) Arabidopsis thaliana. Schmaler interfaszikulidrer Zuwachs entsteht durch Teilung
der innersten Rindenschicht (icol). Peripheres interfaszikulidres Gewebe (perif) stark sklerifiziert bis an die
Rinde. Leitbiindel reichen weit in das Mark hinein. Sekundéres Phloem (sphl) umfangreich entwickelt und
kollenchymatisch. d) Lepidiiumn campestre. Gewebe im Bereich des primiren Festigungsringes (psclr) stark
verholzt. Zellen im Bereich des sekundiren Xylemzuwachses (sx) deutlich reihig angeordnet. Keine deutlich
erkennbare Grenze zwischen primirem Festigungsring und Sekundirzuwachs. - MeBbalken je 250 um
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re Leitgewebe als isolierte Strange vorliegt und sekundér ein Leitgewe-
bering ausgebildet ist. Vom Helianthus-Typ (Typ D) werden bei
genauer Betrachtung nicht die Arten in ihrem Zuwachsverhalten be-
riicksichtigt, bei denen keine sekundiren Leitbiindel auftreten, die
aber gleichfalls im sekundiren Entwicklungszustand der SproBachse ei-
nen geschlossenen Zuwachsring besitzen.

Solche Arten werden durch den Ricinus-Typ (Typ C) nach DENF-
FER (1978) erfaB3t. Die verallgemeinerte Charakterisierung dieses Typs,
wonach "das interfaszikuldare Kambium mit dem Einsetzen des sekun-
déren Dickenwachstums auf breiter Front nach innen Holz- und aulen
Bast-Elemente abgliedert, zwischen denen nur ganz schmale ein- bis
wenigzellige Markstrahlen von begrenzter Hohe erhalten bleiben", um-
faBt zwar mehr Arten als der Helianthus-Typ, geht aber liber das gut
abgrenzbare Merkmal der sekundiren Leitbiindel hinweg. Aus den ge-
nannten Griinden erscheint es daher niitzlich, beide Typen als
eigenstindige Formen des sekundidren Dickenwachstums auszuweisen
und dabei das Vorhandensein bzw. Fehlen sekundérer Leitbiindel als
Unterscheidungskriterium zu nutzen. Auflerdem ist darauf hinzuwei-
sen, daB in der ausdifferenzierten SproBachse nicht immer ein
Leitgewebering vorliegt. Da zwischen den Leitbiindeln lediglich Paren-
chym ausgebildet sein kann, das mehr oder minder stark verholzt, sollte
besser mit einer allgemeineren Formulierung von sekundiarem Zu-
wachs gesprochen werden (Untertyp C 1, D 1). Nur bei den Unter-
typen C 2 und D 2 liegt der sekundare Zuwachs als geschlossener und
strahlfreier Leitgewebering vor.

Untersuchungen von SCHNETTKER (1977) an Helianthus annuus er-
gaben, daB es sich bei simtlichen Leitbiindeln um Blattspuren handelt.
Solche Blattspuren aus spéter angelegten Blattern ordnen sich dabei
zwischen die basipetal bereits weiter ausdifferenzierten friither angeleg-
ten Leitbiindel ein. Dadurch entsteht der typische Stengelquerschnitt
mit groBen und kleinen, teils erst als Anlage erkennbaren Leitbiindeln.
Ausgangspunkt der interfaszikularen Teilungsaktivitat sind die Biindel-
kambien, die sich seitlich ausdehnen, dann aber nur parenchy-
matisches, leitelementefreies Gewebe bilden. Dies entspricht dem Un-
tertyp D 1. Die Differenzierung zwischen Untertyp D 1 und D 2 ist
damit starker quantitativer Art. Dadurch, daB die Leitbiindel z.T. sehr
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eng beieinanderliegen, erscheint der Eindruck eines kontinuierlichen,
strahlfreien Leitgeweberinges.

SCHNETTKER (1977) geht nicht weiter auf die Unterschiede zwi-
schen dem Helianthus- und Ricinus-Typ ein und unterscheidet zwischen
Linum- (= Tilia-Typ, Typ E) und Helianthus-Typ (Typ D) ebenfalls nur
quantitativ. Dies geschieht aus der Betrachtungsweise, den Leitgewe-
bezylinder als Einheit aufzufassen, in dem die individuellen Leitbiindel
keine Rolle mehr spielen.

Eine derartige Verallgemeinerung scheint fiir die vorliegenden Un-
tersuchungen jedoch zu weitgefaBt, zumal es sich nicht nur um
quantitative sondern um qualitative Unterschiede handelt. Letzteres
trifft fiir das Vorhandensein bzw. Fehlen von Leitgewebe im sekunda-
ren Zuwachs zu und, wie von SCHNETTKER (1977) selbst heraus-
gestellt wurde, fir die Herkunft des Gewebes, d.h., ob es aus dem Me-
ristemring stammt (sekundédre Leitbiindel), oder ob es durch ein
interfaszikulares Kambium entstanden ist.

Die Unterscheidung des Typs E (Tilia-Typ) in zwei Untertypen wird
mit dem Vorhandensein bzw. Fehlen von Strahlen begriindet. Die Un-
terschiede konnen neben der taxonomischen Bedeutung durchaus
auch im Zusammenhang mit funktionell-morphologischen Merkmalen
gesehen werden. Bereits BORN (1886) und WETTSTEIN (1895) wiesen
bei Veronica-Arten auf das Fehlen von Strahlen hin. Gerade weil dieser
Typ besonders bei den Gehdlzen verbreitet ist und auch bei krautigen
Arten vorkommt, erscheint die differenzierte Betrachtung fiir entwick-
lungsgeschichtliche Fragen wichtig.

Der Typ F (Amaranthus-Typ) findet sich nur innerhalb der Cary-
ophyllidae (Amaranthaceae, Chenopodiaceae, Caryophyllaceae, Nycta-
ginaceae, Phytolaccaceae u.a.). Da in diesem Verwandtschaftskreis so-
wohl krautige als auch holzige Vertreter vorkommen, erscheint es aber
gerechtfertigt, diesen Modus der Sekundéirverdickung anderen Typen
gleichzustellen und ihn nicht, wie bisher verbreitet, gewissermaf3en als
Anhang zu betrachten.

Die unterschiedlichen Ansichten zur Entwicklung insbesondere des
ersten Kambiumringes bei Chenopodiaceae differieren sehr weit, wie
HEKLAU (1990) anschaulich darstellt. Unterschiede bestehen dabei
tatsdchlich und zwar in der bereits oben ausgewiesenen Form (erster
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Kambiumring nach dem Normaltyp; erstes Kambium entsteht aus in-
nerster Rindenschicht bzw. dem Perizykel).

Erwihnt werden soll an dieser Stelle allerdings nur ein Unterschied
zwischen den Untersuchungsergebnissen von HEKLAU (1990) und ei-
genen Beobachtungen. HEKLAU gibt an, da8 das anomale sekundére
Dickenwachstum bei den von ihr untersuchten annuellen Chenopodia-
ceae-Arten nicht mit der Anlage eines Ringes aus faszikuldrem und
interfaszikuldrem Kambium beginnt. Vielmehr stiinden die restmeriste-
matischen Zellen nicht mit dem Kambium in Verbindung, wofiir
insbesondere Chenopodium rubrum als Beispiel ausgewiesen ist. Ent-
sprechend verhalten sich alle von HEKLAU untersuchten Arten
(Atriplex nitens, A. patula, A. prostrata, A. tatarica, Chenopodium ru-
brum, Ch. glaucum, Ch. hybridum).

Eigene Untersuchungen an Chenopodium album und Ch. hybridum
zeigten demgegeniber, dafl der erste geschlossene Kambiumring aus
faszikuldren und interfaszikuldren Teilen besteht und somit nicht von
Anfang an der sekundire Zuwachs ausschlieBlich zentrifugal des pri-
maren Leitgewebes entstehen muf3. Diesbeziigliche Differenzen in den
Untersuchungsergebnissen konnen ihre Ursache in der artspezifischen
Variabilitdt haben. Grenzen die Leitbiindel direkt an die innerste Rin-
denschicht, wird ihr Kambium in die Bildung des Kambiumringes
einbezogen. Befinden sich hingegen zwischen peripherem Phloem und
innerster Rindenschicht (Perikambium)-Zellen, finden diese und nicht
das Leitbiindelkambium Anschlu3 an den Kambiumring. Das Leitbiin-
del vergroBert sich jedoch unabhéngig davon mittels des faszikuldren
Kambiums.

Die Verwendung des Begriffs "Perikambium" scheint allein fiir die
Charakterisierung des Typs F bei der Sproflachse berechtigterweise an-
gewandt zu werden, da es in Struktur und Funktion dem in der Wurzel
vorkommenden Gewebe entspricht.

Der von HURKA & BUCHELE (1976) beschriebene Modus des se-
kundédren Zuwachses bei Capsella bursa pastoris muB als eigenstéandiger
Typ in das Typenspektrum aufgenommen werden. Gleichzeitig ist er
aber als Sonder- bzw. Extremfall einer Entwicklung zu betrachten. Die
Besonderheit ist die Ausbildung des priméren Festigungsringes durch
kambiale Zellteilungen, welche frither oder spéater beendet werden;
spatestens, wenn alle Zellen im interfaszikuldren Bereich sklerifiziert
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sind. Wird danach erneut interfaszikuldrer Zuwachs gebildet, kann dies
nur aus unverholztem Gewebe heraus geschehen, was mit der Verlage-
rung der Teilungszone in die innerste Rindenschicht verbunden ist. Auf
die sich daraus ergebenden Unklarheiten bei der Einstufung der Meri-
steme bzw. Kambien und der von ihnen gebildeten priméren bzw.
sekundire Gewebe soll hier nicht eingegangen werden (vgl. HURKA &
BUCHELE 1976).

Nach eigenen Untersuchungen ist diese Zuwachsform deshalb als
Sonderfall anzusehen, weil sie nur auftritt, wenn das interfaszikuldre
Gewebe bis an die Rindengrenze verholzt ist. Lediglich dann kommt
es zu einer Unterbrechung der Teilungsaktivitdt und spéateren Verlage-
rung in die Rinde. Andernfalls ist nicht mehr von Typ G (Capsella-Typ)
sondern von Typ D (Helianthus-Typ- wegen der bei den Brassicaceen
verbreiteten Anlage sekundérer und tertidrer Leitbiindel) zu sprechen.
Bei einigen Arten sklerifiziert der priméare Festigungring generell erst
verhéltnismaBig spat (Sisymbrium officinale, S. loeselii, Descurainia so-
phia). AuBlerdem ist kein Erloschen und spiteres Wiederaufleben der
Kambialitétigkeit zu verzeichnen. Das nicht so streng in radialen Rei-
hen angeordnete Gewebe des primdren Festigungsringes geht durch
die kontinuierliche Kambialaktivitit allmahlich in den deutlicher reihi-
gen Zuwachs {iber (Abb. 7d).

Konstanz der Bautypen innerhalb der Arten

Die Ubersichten iiber die Zuordnung der einzelnen Arten zu den
verschiedenen Typen des sekundaren Dickenwachstums von SproBach-
se und Wurzel 148t erkennen, daB einige Arten verschiedenen
Bautypen sowohl der SproBachse als auch der Wurzel zugeordnet wer-
den konnen. Nicht in jedem Fall ist immer eine scharfe Abgrenzung
und Fixierung auf eine bestimmte anatomische Struktur gegeben. Da-
riber hinaus muB damit gerechnet werden, dal bei weiteren
Untersuchungen durchaus Ergénzungen zu erwarten sind.

Ein wichtiger Grund fiir die teils unterschiedliche Zuordnung einer
Art ist die ver schieden starke Sklerifizierung des die Leitbiindel umge
benden Gewebes bzw. des Wurzelxylems. Vor allem das Markstrahl-
gewebe der SproBachse spielt dabei die entscheidende Rolle. Verholzt
es zu einem frithen Zeitpunkt, ist eine Reaktivierung der dort befind-
lichen Zellen zu kambialen Teilungen nicht mehr moglich.
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Abb. 8. Wurzelquerschnitte. a) Arenaria serpyllifolia. Zentrales Xylem mit wenigen und kleinen Gefaflen, ge-
ring verholzt. Zentrifugaler teil starker verholzt, sehr gefaBreich. Phloem als breiter kollenchymatischer Ring
angelegt (cophl). b) Papaver hybridum. Xylem gleichmaBig verholzt, ohne Strahlen. GefiBe fallen groBenbe-
dingt kaum auf (v). ¢) Vicia tetrasperma. Xylem aus groBen GefiBlen (v), steinzellenartigen kleinen Zellen
(stc) und groBerzelligem, verholztem Parenchym (sclp) bestehend, ohne Strahlen. d) Camelina sativa. GroBe
verholzte Gewebebereiche, in denen die GefiBe und das sie unmittelbar umgebende stirker verholzte Pa-
renchym liegen. Peripheres Xylem (perx) starker verholzt. - MeBbalken je 250 4m
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Ein anschauliches Beispiel hierfiir bietet Agrostemma githago. Es
wurden Exemplare beobachtet, die dem Untertyp A 1 zuzuordnen sind
(Abb. 1c) und solche, die zu Untertyp C 1 gehoren (Abb. 4a). Exempla-
re, bei denen der sekundire Zuwachs auf die Leitbiindel allein
beschriankt bleibt, unterliegen in frilhen Entwicklungsstadien einer
Sklerifizierung im Markstrahlbereich und zwar ausgehend vom extrax-
ylaren Sklerenchymring. Auch der VergroBerung der Leitbiindel ist
durch den mechanischen Widerstand des sie umgebenden Gewebes ei-
ne Grenze gesetzt. Am Ende der Entwicklung liegt ein breiter
Festigungsring vor, der aus den sklerifizierten Elementen des Leitgewe-
bes, den verholzten Markstrahlen und dem extraxyldren Festigungsring
besteht (Abb. 1c). Bleibt eine Sklerifizierung des Markstrahlgewebes in
frihen Entwicklungsstadien aus, kann sich in diesem Bereich ein inter-
faszikuldres Kambium ausbilden. Bei Agrostemma kommt es dann aber
nur zur Xylembildung. Ein sekundirer Leitgewebezuwachs erfolgt nur
im Bereich der Leitbiindel, so da3 der Untertyp C 1 vorliegt. Der ex-
traxylare Sklerenchymring weitet sich somit nicht in den Markstrahl-
bereich hinein aus, hingegen wird die Stabilitdt durch einen spéiter
mehr oder weniger stark sklerifizierenden interfaszikuldren und faszi-
kuldren Zuwachs erhoht (Abb. 4a).

Ahnlich verhalt es sich bei den Valerianella-Arten. Hier liegen meist
breite und in radialer Richtung schmale Leitbiindel vor, zwischen de-
nen das Markstrahlgewebe ebenfalls frithzeitig verholzen kann. In
diesem Fall bleibt der Zentralkzylinder sehr schmal, und der Sekundér-
zuwachs ist auf die Leitbiindel beschrankt. Er ist in der Regel sparlich
entwickelt. Bleibt das Markstrahlgewebe unverholzt, kann sich auch
zwischen den Leitbiindeln ein Kambium entwickeln, das einen mehr
oder weniger breiten Sekundarzuwachs hervorbringt. Dieser ist jedoch
gefafifrei, so daB3 ebenfalls Untertyp C 1 vorliegt.

Ahnlich wie bei Agrostemma githago und den Valerianella-Arten ver-
hilt es sich bei Viola arvensis. Zu dem interfaszikuldren Xylemparen-
chym werden bei manchen Individuen noch Leitelemente ausgebildet,
so daf} die genannte Art aufer zu den Untertypen A 1 und C 1 auch
dem Untertyp C 2 zugeordnet werden kann (Abb. 4c).

Wie die Sklerifizierung des zwischen den Leitbiindeln liegenden Ge-
webes auf deren Entwicklung einschriankend wirkt, ist bei ver-
schiedenen Ranunculaceae-Arten gut erkennbar. Bei Consolida regalis
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und C. orientalis wurde beobachtet, daB3 neben den groBen Leitblindeln
weitere sekundére Biindel angelegt werden. Haufig tritt eine friihzeit-
ige und sehr starke Sklerifizierung des interfaszikuldren Gewebes ein.
Dadurch bleiben die sekundiren Leitbiindel in ihrer Differenzierung
teils auf der Stufe von Initialen stehen, oder ihr Durchmesser wird
nicht groBer als der einer Sklerenchymzelle (Abb. 2a). Die intensive
Sklerifizierung wird deutlich an Markstrahlzellen, die teils so starke
Wandauflagerungen haben, daB ein Lumen fast vollstandig fehlt. Ahn-
liche Beobachtungen wurden bei Arnoseris minima gemacht. Auch bei
dieser Art wird die Ausdifferenzierung sekundérer Leitbiindel durch
die starke Sklerifizierung des Markstrahlgewebes unterbunden (Abb.
1d).

Auf die Moglichkeit der Ausdehnung des faszikuldren Kambiums in
den interfaszikuldren Bereich bei Consolida regalis und C. orientalis
wurde bereits hingewiesen (Abb. 4d), ebenfalls auf den Zusammen-
hang zwischen vollstdndiger Verholzung des interfaszikuldren Gewebes
und der Verlagerung der Zellteilung in die innerste Rindenschicht bei
einigen Brassicaceae .

Ahnlich wie bei den SproBachsen wird aus der Gesamtiibersicht der
Zuordnung zu den einzelnen Typen des sekundéren Dickenwachstums
der Wurzeln deutlich, daB auch sie verschiedenen Untertypen zugeord-
net werden kdnnen. Bei einigen Asteraceae (Gnaphalium uliginosum,
Galinsoga ciliata, G. parviflora oder Senecio vulgaris) sind in diinnen
Wurzeln keine Strahlen angelegt; es liegt ein massiv verholztes Xylem
vor. Dickere Wurzeln haben hingegen Strahlen ausgebildet. Beziiglich
der Lebensdauer und des radialen Stofftransportes im Gewebe konnte
dies durchaus im Zusammenhang stehen. Die sproBbiirtigen Wurzeln
von Sonchus oleraceus und Senecio vulgaris besitzen im zentralen Be-
reich des Xylems keine GefdBe sondern unverholztes Parenchym. Erst
in weiter duBeren Bereichen sind GefiBe ausgebildet. Das periphere
Xylem wird von Strahlen durchzogen. Bei den Hauptwurzeln und de-
ren Verzweigungen sind auch zentral GefidBe sowie mehr oder weniger
stark verholztes Xylemparenchym ausgebildet. Die Arten sind somit
den Untertypen A 3 und A 4 zuzuordnen. Die Valerianella-Arten wer-
den den Untertypen A 2 und A 4 zugeordnet, wobei der rein
parenchymatische Charakter, d.h. die fehlende oder zumindest deutlich
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geringere Verholzung gréBerer Xylembereiche nicht immer so deutlich
ist wie beispielsweise bei Thlaspi arvense oder Anchusa arvensis.

Zusammenhinge zwischen Anatomie und Morphologie

Die Morphologie einer Art wird maBgeblich durch ihre Anatomie
bestimmt. Je nach der Intensitat einwirkender Umweltfaktoren treten
im Rahmen der strukturellen Variabilitit innerartliche Unterschiede
auf. Die Art reagieren dabei im Rahmen ihrer phénotypischen morp-
hologischen Plastizitat, wie z.B. an Viola arvensis deutlich demonstriert
werden kann. Es gibt auch Arten, die morphologisch weniger variabel
sind wie z.B. Portulaca oleracea. Keinesfalls sind dariiber hinaus die
funktionellen Zusammenhénge zwischen anatomischem und morpholo-
gischem Bau zu unterschitzen, selbst wenn Zusammenhénge noch
nicht immer sicher erkennbar sind. Dies bedeutet, daB nicht in allen
Féllen eine Begriindung dafiir gegeben werden kann, warum z.B. Typ
A und nicht Typ B einer Struktur verwirklicht ist. Darin spiegelt sich
einmal mehr die Mannigfaltigkeit natiirlicher Strukturen am Beispiel
der Pflanzen wider.

Die untersuchten annuellen Caryophyllaceae-Arten bieten glinstige
Beispiele fiir diesen Sachverhalt. Agrostemma githago ist eine hoch-
wiichsige, hauptachsendominante und daneben oft reich verzweigte
Art. Voraussetzung fiir einen solchen Wuchs ist stabilisierendes Gewe-
be. Die Stabilitdt im Achsensystem kann auf zweierlei Weise erreicht
werden. Agrostemma githago besitzt einen Leitblindelring, d.h., die
Biindel sind primér durch breite Markstrahlen voneinander deutlich
getrennt. Zentrifugal sind die Leitbiindel zusétzlich von einem Skleren-
chymring umgeben. Zwischen Sklerenchymring und Leitbiindeln
befindet sich ein mehrschichtiges Parenchym, welches wie der Skleren-
chymring zum Zentralzylinder gehort. Der Sklerenchymring ist
urspriinglich 2-3schichtig angelegt. Das zentripetal angrenzende Paren-
chymgewebe besteht aus 4-6 Zellschichten. Mit zunehmendem Alter
der SproBachse dehnt sich die Sklerifizierung, ausgehend vom Skleren-
chymring, zentripetal aus. Die Anzahl der von der Verholzung erfaBten
Zellschichten kann unterschiedlich grof sein. Geht die Verholzung re-
lativ schnell vonstatten, und reicht sie bis in den Markstrahlbereich,
besteht nicht mehr die Moglichkeit, daB3 sich zwischen den Leitbiindeln
ein Kambium ausbildet. Dadurch bleibt der Sekundirzuwachs allein
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auf die Leitbiindel beschrankt. Die Stabilitidt der Achse wird dann
durch das verholzte primédre Parenchymgewebe erreicht. Wenn sich der
Sklerenchymring nicht so weit ausdehnt, entwickelt sich zwischen den
Leitbiindeln ein Kambium, so daB spater ein mehr oder weniger stark
verholzter Xylemring vorliegt, in dem die Leitbiindel miteinander
durch sekunddren Zuwachs verbunden sind. In diesem Fall beruht die
Stabilitat der SproBachse auf verholztem Gewebe priméren und sekun-
déren Ursprungs.

Ein weiteres Beispiel ist Spergula arvensis, deren SproBachse eben-
falls getrennte Leitbiindel und einen Sklerenchymring besitzt. Dieser
verbreitet sich jedoch nur um 1-2 Zellschichten durch Verholzung des
zentripetal davon liegenden Parenchyms. Im basalen Spro8 ndhern sich
die Leitbiindel seitlich durch Verbreiterung z.T. stark aneinander an
oder beriihren sich direkt. Es tritt aber kein interfaszikuldres Kambium
auf. Bezogen auf den Gesamtquerschnitt der SproBachse ist der Anteil
von stabilisierendem Gewebe gering, was sich im Wuchsverhalten wi-
derspiegelt. Bei kriftig entwickelten und reich verzweigten Individuen
liegt der Basalteil der SproBachse dem Boden auf. Erst nach der Dist-
anz einiger Internodienlédngen steigen die Sprosse mehr oder weniger
senkrecht auf.

Die Hauptachse von Melandrium noctiflorum wiachst orthotrop und
besitzt meist einige basitone Seitenachsen. Die anfangs ebenfalls ge-
trennten Leitblindel schlieBen bei der Art immer zu einem
Leitgewebering zusammen. Durch das interfaszikuldre Kambium wer-
den sowohl Leit- als auch parenchymatische Elemente gebildet, die
spiater mehr oder weniger stark verholzen. In der ausdifferenzierten
SproBachse liegt somit ein geschlossener Xylem- und Phloemring vor,
wobei das Xylemgewebe zentrifugal der Markstrahlen meist schwécher
verholzt ist. Das Xylem stellt den Hauptteil des Festigungsgewebes dar.
Es wird durch den sich verbreiternden priméren Sklerenchymring zen-
trifugal erweitert.

Arenaria serpyllifolia, Spergularia rubra und Sagina procumbens sind
Arten, deren SproBachsen mehr oder weniger plagiotrop und erst spi-
ter orthotrop wachsen. Dadurch entsteht ein unterschiedlich stark
ausgeprégter polsterartiger Wuchs. Die SproBachsen erheben sich nur
wenige Zentimeter {iber den Erdboden und sind relativ diinn. Die drei
Arten besitzen anfangs getrennte Leitbiindel, die spéter durch interfas-



Abb. 9. Wurzelquerschnitte. a) Xanthium strumarium. Xylem mit stark verholzten Zellen und dazwischen
verlaufenden 1-2reihigen Strahlen (ray) aus weitlumigen, weniger stark verholzten Zellen. Gefifle meist
groB. b) Hyoscyamus niger. GroBere unverholzte Xylembereiche aus diilnnwandigen Zellen (thwx). Strahlen
(ray) setzen sich durch das periphere, stirker verholzende Gewebe zentrifugal fort. ¢) Chenopodium album.
Leitbiindel mit unmittelbar aneinandergrenzendem Xylem (x) und Phloem (phl). Phloem von kaum verholz-
tem tangentialem Zwischengewebe (tct) umgeben. AuBerster Zuwachsring ausdifferenziert (orsgr). Kambi-
umring (cr) tangentiales Zwischengewebe bildend. d) Spergula arvensis. Axialer Leitgewebestrang aus
gefdBreichem Xylemkorper (x) und Phloemring (phl) bestehend. Zentrifugal angrenzender Zwischengewe-
bering (ct) und erster Zuwachsring aus Phloem (sphl) und Xylem (sx) gebildet. - Mef3balken je 250 #m
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zikuldre Kambialtitigkeit miteinander verbunden sind. So entsteht ein
geschlossener Leitgewebering. Bei Spergularia rubra und Sagina pro-
cumbens ist dieser schon in einem sehr frithen Entwicklungsstadium
der SproBachse ausgebildet, da die Leitblindel kaum als getrennt er-
kennbar sind. Im sekundéren Leitgewebe kommen keine Strahlen vor.
Das Phloem liegt im ausdifferenzierten SproB als mehr oder weniger
breiter kollenchymatischer Ring vor. Alle Arten besitzen einen Skle-
renchymring auflerhalb des Leitgewebes, der aber wie auch das
gesamte Rindengewebe héufig vollstindig abgestoBen wird, so dal der
kollenchymatische Phloemring bei alteren SproBteilen die duBerste Ge-
webeschicht ist.

Stellaria media ahnelt im Wuchsverhalten Spergularia rubra, Arenaria
serpyllifolia und Sagina procumbens. Im Unterschied zu diesen Arten
hat Stellaria media aber keinen Sklerenchymring. Die Leitbiindel sind
urspriinglich getrennt und werden durch interfaszikuldres Kambium
miteinander verbunden bzw. ndhern sich durch seitliche Verbreiterung
aneinander an. Der sekundire Leitgewebezuwachs ist relativ gering,
das Xylemgewebe ist nur wenig verholzt. Als stiitzendes Gewebe tritt
vorrangig die relativ breite, groBzellige Rinde hervor. Die Zellen sind
sehr wasserreich und stabilisieren die SproBachsen durch Turgeszenz.

Stellaria media hat unter giinstigen Bedingungen einen iippigen pol-
sterartigen Wuchs, d.h., die SproBachsen wachsen stark plagiotrop mit
vielen Seitensprossen aus basalen Achseln. Erst zur Hauptbliite- und
Fruchtzeit richten sich die stiarker gestreckten distalen SproBabschnitte
mehr oder weniger auf. Unter ungiinstigen Bedingungen, vor allem bei
Lichtmangel, entstehen bei dieser Art nur wenige Verzweigungen. Die
Internodien beginnen sich sehr zeitig zu strecken und wachsen mit den
Konkurrenzpflanzen (Getreide) in die Hohe. Die Streckung der Inter-
nodien fithrt zum Verlust der Stabilitdt. Die Pflanzen k&nnen nur
begrenzt selbstiandig stehen und spéter nur noch an die umstehenden
Pflanzen angelehnt in die Hohe wachsen. Da Stiitzgewebe in Form um-
fangreicher sklerifizierender Gewebe fehlt, ist die Art nicht in der
Lage, ein stabiles orthotropes SproBsystem zu entwickeln. Das wasser-
reiche Rindengewebe ist nur begrenzt zur Stabilisierung fahig.
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Mogliche entwicklungsgeschichtliche Zusammenhinge der Typen des
sekundiren Dickenwachstums der SproBachse

Bei der Anordnung der verschiedenen Typen des sekundéren Dik-
kenwachstums (Abb. 10) wird den Grundorientierungen fritheren
Autoren gefolgt (TROLL & RAUH 1950, KAUSSMANN 1963, DENFFER
1978). Dabei sind die einzelnen Typen des sekunddren Dickenwachs-
tums nacheinander hinsichtlich der Zunahme des Umfanges des
Sekundérzuwachses angeordnet. Mit einer derartigen Anordnung er-
hebt sich die Frage, ob eine entsprechende Zunahme des sekundéren
Gewebes phylogenetisch begriindet werden kann.

Auf die Notwendigkeit, Arten in ihrem sekundiren Dickenwachstum
zu berlicksichtigen, wenn es lediglich auf die Leitbiindel begrenzt ist,
wurde bereits ausfiihrlicher eingegangen. Eine unseres Erachtens maf3-
gebliche Rolle spielen solche Vertreter gewissermafien als An-
kniipfungspunkte an Arten ohne sekunddren Zuwachs, zu denen die
krautigen Monokotylen zdhlen. Systematische Parallelen scheinen
recht deutlich zu sein. Am verbreitetsten ist der Typ A (Fumaria-Typ)
des sekundiren Dickenwachstums der SproBachse in der Unterklasse
der Ranunculidae, und zwar kann er hier als urspriinglich angesehen
werden (vgl. Tab. 1). Die Beschrankung des sekundaren Dickenwachs-
tums auf die Leitbiindel resultiert nicht aus der starken Sklerifizierung
des sie umgebenden Gewebes. Dieses schrankt bei fast allen Arten nur
die VergodBerung der Leitbiindel selbst ein. Lediglich bei Consolida re-
galis und C. orientalis wurde, wie bereits mehrfach erwihnt, eine
Ausdehnung des Leitbiindelkambiums in den interfaszikuldren Bereich
beobachtet. Selbst in dem vollstindig unverholzt bleibenden Mark-
strahlgewebe bei Fumaria officinalis entwickelt sich kein Kambium.
Einwiande wiren nicht unberechtigt, die auf das Vorkommen des Typs
A in anderen Unterklassen hinweisen. Fiir die Caryophyllidae trifft dies
auf Agrostemma githago zu. Der Typ A wird jedoch nicht als urspriing-
lich sondern als Erscheinung einer unterdriickten, aber potentiell
moglichen interfaszikularen Kambialaktivitit aufgefaflt (entsprechend
der Verholzung des Markstrahlgewebes). In ihrer Auspréagung werden
die Leitbiindel auch bei Teesdalia nudicaulis, Erophila verna und Arno-
seris minima durch einen primdren Festigungsring behindert. Die
kompakte Verholzung wird ebenfalls als Ursache des Ausbleibens von
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interfaszikularem Kambium angesehen, wobei maBgeblich dazukommt,
daB die SproBachsen einen nur geringen Durchmesser haben. Andere
Vertreter der Brassicaceae und Asteraceae entwickeln demgegeniiber
teils machtige Kambialzuwichse, ungeachtete dessen, daB ein primérer
Festigungsring ausgebildet und u.U. bis an die innerste Rindenschicht
heran sklerifiziert ist (vgl. Lapsana communis-Abb. 5a, b). Es bleiben
somit nur noch die zu den Rosidae gehorenden Vertreter der Gerania-
ceae ubrig, die trotz rein parenchymatisch bleibendem Markstrahl-
gewebe in diesem Bereich kein Kambium ausbilden. Die Beschrankung
des Sekundarzuwachses ist dabei nicht auf die annuellen Vertreter be-
grenzt, sondern tritt auch bei perennierenden Geranium-Arten auf.
Strauchige Sippen aus dieser Familie, wie Pelargonium, verbreitern hin-
gegen einen von Anfang an vorhandenen geschlossenen Leitgewebe-
ring. Der begrenzte Sekundéarzuwachs bei den Geranium- und Erodi-
um-Arten wird darum als Parallele zu den Vertretern der Ranunculidae
aufgefafit.

Der Hauptteil der untersuchten Arten bildet einen Kambiumring
aus. Dabei konnte der Typ B (Aristolochia-Typ) als Uberleitung zu den
Typen C (Ricinus-Typ) und D (Helianthus-Typ) insofern angesehen
werden, da das primire dem sekundédren Gewebe sehr dhnlich ist, wéah-
rend der sekundidre Zuwachs der Typen C und D einen mehr oder
weniger gleichartigen gebauten Zuwachsring darstellt und das sekunda-
re Gewebe zentrifugal der Markstrahlen kaum Ahnlichkeit mit dem
Markstrahlgewebe hat. Der strukturelle Unterschied innerhalb des Typ
C, d.h,, die Ausbildung von GefaBen oder deren Fehlen steht offen-
sichtlich in Zusammenhang mit dem Umfang des Sekundéarzuwachses.
Ist er gering, werden keine Gefdfle angelegt sondern nur festigende
Xylemparenchymelemente. Ist der Zuwachs hingegen umfangreicher,
kommen auch Gefiafe vor. Bemerkenswert ist, da3 stiarkerer Zuwachs
bei Typ C oft die Anlage von Strahlen zu Folge hat, was z.B. bei Eu-
phorbia helioscopia sehr deutlich zu erkennen ist.

Als Beispiel moglicher Entwicklungszusammenhénge kénnte wieder-
um Agrostemma githago genannt werden. Die Art verharrt einerseits im
Entwicklungszustand des Typs A, verwirklicht bei fehlender Sklerifizie-
rung der Markstrahlen aber den Typ C. Gegeniiber dem Typ C weist
der Typ D eine noch kontinuierlichere Zellteilungsaktivitat auf, indem
diese sich aus dem urspriinglichen Meristemring (Anlage von sekundé-
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ren Leitblindeln) mehr oder weniger direkt in Form kambialer Teilun-
gen im faszikuldren und interfaszikuldren Bereich fortsetzt.

Es filit auf, daB ein Zusammenhang zu bestehen scheint zwischen
der Anlage von Strahlen im Spro8 und in der Wurzel (vgl. Tab. 2). Der
Waurzel-Untertyp A 3 tritt am héufigsten in Verbindung mit dem
SproB-Untertyp D 1 auf, d.h., wenn ein groBerer SproBquerschnitt aus-
gebildet ist, steht dies mit einem gréBerem Wurzeldurchmesser im
Zusammenhang, und beides erfordert Gewebe fiir den radialen Stoff-
transport.

Eine #hnliche Korrelation tritt offensichtlich bei Vertretern des
SproBtyps E auf (Tilia-Typ). Bei Arten, die dem Untertyp E 1 angeho-
ren (Datura stramonium, Hyoscyamus niger) sind neben Strahlen im
SproB in der Wurzel groBere unverholzte Xylembereiche sowie eben-
falls Strahlen ausgebildet. Bei Arten des Untertyps E 2 (z.B.
'Veronica-Arten, Kickxia elatine) sind weder im Spro8 noch in der Wur-
zel Strahlen angelegt.

Beim Spro8typ E ist bereits mit Beginn der Differenzierung des Leit-
gewebes die endgiiltige, d.h. sekundédre Verteilung von Leitgewebe
erkennbar. Die Anlage und Ausdifferenzierung der ersten Leitelemen-
te geht somit ohne Unterbrechung in die Entwicklung sekundéren
Gewebes iiber, weshalb oft eine genauere Zuordnung zu Proto- und
Metaxylem bzw. -phloem nicht moglich ist. Das Vorkommen des Typs
E beschrinkt sich auf Vertreter von drei Familien der Unterklasse der
Lamiidae (Rubiaceae, Solanaceae, Scrophulariaceae vgl. Tab. 1).

Der SproBtyp F (Amaranthus-Typ) ist auf die Unterklasse der Cary-
ophyllidae beschrénkt, speziell auf die Vertreter der Amaranthaceae
und Chenopodiaceae. Interessant ist das Auftreten des Wurzeltyps B
nicht nur bei den beiden genannten Familien sondern bei zwei Cary-
ophyllaceae-Arten (Spergula arvensis, Spergularia rubra), was auf die
nahe verwandtschaftliche Beziehung der Familien untereinander auch
im anatomischen Bereich hinweist.

Darauf, daB der Typ G (Capsella-Typ) als Sonderfall betrachtet wird,
der auftritt, wenn der priméare Festigungsring der Brassicaceae bis an
die innerste Rindenschicht heran verholzt, wurde bereits hingewiesen.
Dieser Typ ist nicht mit den anderen Typen (Typen A-E bzw. F) in ei-
ner Reihe zu betrachten. Einerseits liegt ein vollig anderer Modus der
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Abb. 10. Ubersicht iiber die Typen des sekundiren Dickenwachstums der SproBachse (Typen A-G) und der
Waurzel (Typen A und B) mit Untertypen. Rechts, schematische Angaben der Lage der Schnittebenen:
SproBachse apikal (A), basal (B), Wurzel proximal (C). - MeBbalken je 250 um
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Kambialentwicklung vor, andererseits paBt dieser Typ auch nicht in ei-
ne denkbare Entwicklungsreihe. Als solche Entwicklungsreihe kann
aufgefaBt werden die Zunahme bzw. in umgekehrter Richtung die Ab-
nahme von Sekundidrzuwachs (auf die Leitbiindel beschrankt bis zu
einem von Anfang an geschlossenen Leitgewebering bzw. umgekehrt).
Damit verbunden ist eine Entwicklungsreihe des Kambiums denkbar
(auf die Leitbtindel beschrankt, in den interfaszikuldren Bereich ausge-
dehnt, von Anfang der SproBdifferenzierung an als geschlossener Ring
ausgebildet).

Als richtig erachtet wird die Ansicht von HURKA & BUCHELE
(1976), den Modus von Typ G nicht in ein bekanntes Begriffsschema
Zu zwangen.

Die bisher nicht mit letzter Sicherheit geklarte Frage nach der Her-
kunft der krautigen, im speziellen der annuellen Pflanzen ist auch
anhand der vorliegenden Untersuchungsergebnisse zum SproBachsen-
bau nicht befriedigend zu beantworten. Ein Grund dafiir ist das
breitgefacherte Spektrum an Typen des sekundédren Dickenwachstums,
das dariiber hinaus alle bekannte Formen des Sekunddrzuwachses hol-
ziger Pflanzen mit einschlieft (mit Ausnahme von in den Tropen
vorkommenden Sonderformen).

Die Herausbildung der krautigen Vegetation wird im Zusammen-
hang mit der Eroberung trockener und von saisonalen Klimaschwan-
kungen beeinfluBten Gebieten gesehen. Der Beginn der Artenentfal-
tung der Krautigen wird im Miozdn angesetzt (MAI 1981). Den
krautigen aquatischen Sippen wird dabei ein hoheres erdgeschicht-
liches Alter als den krautigen terrestrischen Bliitenpflanzen zuge-
sprochen. Das steht im Zusammenhang mit der Klimaabkiihlung des
Jungtertidrs (SEWARD 1931, KIRCHHEIMER 1957 in MAI 1981).

Aus einer Zusammenstellung von Gattungen mit krautigem und
halbstrauchigem Wuchs aus der Krautschicht tertidrer Walder in Euro-
pa (MAI 1981) werden nachfolgend jene genannt, von denen annuelle
Vertreter in den vorliegenden Untersuchungen beriicksichtigt wurden.
Da es sich um Waldbodenvegetation handelt, ist davon auszugehen,
dafB es sich zur Zeit des Tertiérs allerdings noch nicht um annuelle Ar-
ten gehandelt hat, sondern diese in der Folgezeit aus den
perennierenden Arten abzuleiten sind. Es werden folgende Gattungen
mit zeitlichem Nachweis genannt: Atriplex (Pliozén, Pleistozén), Cen-
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taurea (Pliozin, Pleistozén), Chenopodium (Pliozan, Pleistozén), Eu-
phorbia (Miozén bis Pleistozén), Galium (Pliozéan, Pleistozédn), Lamium
(Pliozén, Pleistozéan), Myosurus (Oligozén, Miozéan, Pleistozén), Oxalis
(Pliozén, Pleistozin), Polygonum (Eozéan bis Pleistozén), Ranunculus
(Oligozén bis Pleistozén), Senecio (Pliozin, Pleistozan), Silene (Miozén
bis Pleistozin), Solanum (Eozén, Miozén bis Pleistozén), Stellaria (Mio-
zan bis Pleistozan), Urtica (Miozin bis Pleistozén), Viola (Miozén bis
Pleistozén).

MAI (1981) nennt drei mogliche Abteilungsrichtungen der Krauti-
gen: 1. von krautigen Lianen- Galium, Polygonum, Solanum; 2. von
Zwerg- und Halbstrauchern-Viola; 3. von Sumpf- und Uferpflanzen-
Ranunculus. Diese unterschiedlichen Abteilungen ermdglichen eine
Begriindung der unterschiedlichen Achsenanatomie, d.h., es ist davon
auszugehen, daB bereits bei den perennierenden krautigen Arten eine
anatomische Variabilitit vorhanden war, die sich auf die annuellen Ar-
ten ibertragen hat. Auch heute sind die fiir die Annuellen
beschriebenen Typen des sekundéiren Dickenwachstums bei perennie-
renden Formen zu finden. Die Aussage von TAKHTAJAN (1959), daf3
die Entstehung des krautigen aus dem Holztyp auf allméhliche Ein-
schrdnkungen der Kambiumaktivitdt zurickfiihren ist, wird prinzipiell
geteilt. Es ist jedoch anzunehmen, daB ein entsprechend geradliniger
ProzeB nicht in dieser idealen Form stattgefunden hat, sondern Typen
ausgelassen wurden und er auch mehrmals, innerhalb verschiedener
Verwandtschaftskreise abgelaufen ist. Als Beispiel hierfiir kann das un-
abhéingige Vorkommen des Typs A bei Papaveraceae und Ranuncula-
ceae sowie den systematisch nicht nahestehenden Geraniaceae genannt
werden. Ein anderes Beispiel ist das Vorhandensein von Sprofityp B
bei Portulaca oleracea sowie Vertretern der hier allerdings nicht unter-
suchten Arten der den Typ benennenden Gattung Aristolochia. Das
Prinzip einer als ideal angenommenen Entwicklungslinie von den holzi-
gen zu den krautigen Vertretern ist die zunehmende Parenchy-
matisierung des Leitgewebezylinders (EAMES 1911, JEFFREY & TOR-
REY 1921, TAKHTAJAN 1959). DaB dies nur eine idealisierte
Vorstellung ist, wird deutlich am Beispiel des Type E (Tilia-Typ) bei
Veronica-Arten. Ein geschlossener Leitgewebering, wie er bei Gehol-
zen verbreitet ist, liegt auch bei den annuellen Vertretern der Gattung
vor. Ihm fehlt jedoch parenchymatisches Gewebe vollsténdig, da keine
sekundéren Strahlen angelegt werden. SINNOT & BAILEY (1914, 1922)
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formulierten die Reduktion des Zuwachses in der Form, daB die krau-
tigen SproBachsen nur noch den ersten Jahresring der baumférmigen
Verwandten ausbilden (vgl. KASTNER 1966, KASTNER & MEUSEL
1990). Einen solchen Jahresring bilden alle Vertreter der Typen B, C,
D, E und G. Dies 148t auch die Ausnahme zu, daB die Vorfahren der
Angiospermen isolierte Leitbiindel als erste Anlage in der Stele hatten
(ZIMMERMANN 1959).

Die Ausbildung mehrerer Kambien bei den Chenopodiaceae und
Amaranthaceae bzw. allen Vertretern mit sog. anomalem sekundarem
Dickenwachstum filhrt TAKHTAJAN (1959) auf den Prozefl der Wie-
derumwandlung der krautigen in die holzige SproBachse zuriick. Als
Ursache der andersartigen Kambialitatigkeit wird der Umstand ange-
fishrt, daB sich die stark parenchymatisierte SproBachse strukturell und
funktionell bereits so stark vom Holztyp entfernt hatte, daB dieser auf
herkédmmliche Weise nicht wieder reorganisiert werden konnte. Eine
Begriindung, warum aus der monokambialen eine polykambiale Form
des Zuwachses entwickelt wurde, wird von TAKHTAJAN allerdings in
diesem Zusammenhang nicht gegeben. Da der polykambiale Zuwachs
jedoch schon bei den krautigen Vertretern auftritt, erscheint die Be-
griindung, daB3 das Kambium nur zur Bildung eines Jahresringes in der
Lage ist und deswegen der "atypische" Zuwachs zustandekommt, den
Kern des Problems nicht vollig zu treffen. Die polykambiale Form tritt
nicht erst bei baumférmigen Vertretern auf. Es fallt hingegen auf, daB
die Familien, in denen Zuwachsverhalten nach Typ F (Amaranthus-
Typ) auftritt, alle zur Unterklasse der Caryophyllidae gehoren (vgl. Tab.
1), so daB die Frage zu stellen wére, ob dies eine Parallelentwicklung
zum "Normaltyp" ist (vgl. HEKLAU 1990). In diesem Zusammenhang ist
auf die Ansicht von CARLQUIST (1988) zu verweisen, der den "Nor-
maltyp" des Kambiums als urspriinglich ansieht, von dem aus sich
Veranderungen entwickelt haben.

Die Begrenzung des Typs F auf die Caryophyllidae lieBe sich auch
mit der deutlich abgegrenzten Stellung gegeniiber den iibrigen Magno-
liatae in Verbindung bringen (vgl. EHRENDORFER 1978). Ob die
Ausbildung des polykambialen Zuwachses allerdings im Zusammen-
hang damit steht, daf die Vorfahren der Centrospermea offene, warme,
trockene, windexponierte Mineralbodenstandorte besiedelten (EHREN-
DORFER 1976) und sich bei der weiteren Besiedlung solcher Gebiete
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u.a. bis in die heutige Zeit ein entsprechender Wachstumsmodus als
vorteilhaft erweist, kann nicht ohne weiters beantwortet werden.

In analoger Form wird das Auftreten der polykambialen Form bei
den Wurzeln (Typ B) betrachtet. Diese Ausprédgung findet sich eben-
falls nur in der Unterklasse der Caryophyllidae.

AbschlieBend soll die Frage nach Herkunft und Entstehungsursa-
chen der Annuellen entsprechend der folgenden Uberlegung be-
antwortet werden: Die primire Besiedlung des Landes hat in klima-
tisch beglinstigten Gebieten stattgefunden (Tropen- bis Subtropen-
klima). Warum sollten also ungiinstige Gebiete zuerst besiedelt worden
sein? Klimaverdnderungen im Laufe der Florenentwicklung ermdglich-
ten es spéter allerdings nur noch adaptationsfdhigen Vertretern,
ungiinstigere Perioden zu iiberdauern oder eine Vorherrschaft zu ent-
wickeln. Sippen mit groBen, weichen Blattern des tropischen und
subtropischen Klimas wichen laurophyllen Arten, die an Trockenzeiten
und geringere Temperaturen angepaft sind. Winterlichen Wasser- und
Lichtdefiziten wurde in der Folge durch zeitweiligen Reduktion des
Vegetationskorpers mit Laubfall ausgewichen. Eine Verkleinerung des
Gesamtvegetationskorpers von der Baum- zur Strauchform a8t sich
anschlieBen. Perennierende Krauter, die der ungilinstigen Klimasitua-
tion nur einen minimalen Teil ihres Vegetationskorpers aussetzen,
lassen sich in der Reihe einfiigen. Gleichzeitig erfolgt damit die Besied-
lung offener Habitate, so daB der Regulationseinflu auf das
Mikroklima im Wald wegfillt. Die geringste Angriffsfliche fiir Trok-
kenheit, Hitze und Kalte bieten die Annuellen mit ihren Diasporen.
Gleichzeitig sind sie durch ihren auBerordentlich raschen Reproduk-
tionszyklus in der Verbreitung und Vermehrung innerhalb kurzer
Fristen allen anderen Lebensformen iiberlegen.

Zusammenfassung

Anatomische Untersuchungen der Achsenorgane von annuellen di-
cotylen Pflanzen liegen bisher nur in sehr geringem Umfang vor. Inhalt
der vorliegenden Arbeit ist die Untersuchung von 107 Arten aus 26 Fa-
milien hinsichtlich ihres sekunddren Zuwachsverhaltens. Die in der
Literatur beschriebenen Typen des sekundéren Dickenwachstums wer-
den kritisch gepriift, in ihrer Anzahl erweitert und systematisiert. Fir
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die SproBachse der Annuellen werden sieben Typen mit Untertypen
beschrieben. Die Wurzeln werden in zwei Typen z.T. mit Untertypen
eingeteilt.

Bisher in der anatomischen Literatur nicht eindeutig ausgewiesene
Termini werden kritisch bewertet und teilweise neu gefaBt.

Anhand der anatomischen Strukturen wird versucht, mdgliche ent-
wicklungsgeschichtliche Zusammenhénge darzustellen.
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