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Anatomische Beobachtungen am
Sekundarxylem permischer Koniferen- und
Cordaitenholzer der Donnersberg-Formation

Robert Noll, Tiefenthal

Einleitung

Im stidwestlichen Donnersberggebiet, in der Pfalz, werden immer wieder gut erhaltene Kieselhélzer von Koniferen und
Cordaiten aus dem Rotliegend gefunden. Jakos ScHusTer (1908) lobte bereits die gute Erhaltung der Kieselholzer dieses
Fundgebietes. Es sind hier generell zwei unterschiedliche Typen von ,Sekundérhélzern” zu beobachten, welche aufgrund
anatomischer Merkmale den Pflanzengruppen der Koniferen oder Cordaiten zuzuordnen sind. Zu diesen Merkmalen
gehoren beispielsweise Markstrukturen, Battspuren und die Ausbildung des Primérxylems.

Seit GotHaN (1905) werden beide Holztypen in der Sammelgattung Dadoxylon EnpLicHErR 1847 zusammengefasst. Dies
brachte jedoch keine Klarheit, sondern rief ein nahezu untberblickbares Gewirr von Arten hervor und bedeutete sogar
einen Ruckschritt gegeniiber FeLix (1882). Charakteristische anatomische und morphologische Merkmale, die selbst zur
Unterscheidung natirlicher Pflanzengruppen dienen kénnen, wurden nach GotHan (1905) kaum beachtet und fiir die
Systematik genutzt. Insofern war die Aussage GotHans (1905), man konne die Holzer von Cordaiten und Koniferen nicht
unterscheiden, auch deshalb verhdngnisvoll, weil dies fir lange Zeit unkritisch akzeptiert und damit Erkenntnisse ver-
hindert wurden. Ein erster Schritt aus diesem Dilemma waren der Vergleich und die Bewertung mehrerer anatomischer
Merkmale im Hinblick auf die angestrebte Unterscheidung isoliert und fragmentarisch vorkommender Hoélzer durch Nott
et al. (2005). Dabei war jedoch von nomenklatorischen Fragen abgesehen worden, deren Klarung entsprechend der Prio-
ritdtsregel im Internationalen Code der Botanischen Nomenklatur im Gange ist (RossLer et al. im Druck).

Das Hauptaugenmerk bei der Unterscheidung jungpaldozoischer Koniferen und Cordaiten anhand ihrer Holzer wurde auf
den Radialschnitt gerichtet, wobei der Tangentialschnitt und vor allem der Querschnitt eher vernachlassigt wurden. Als
Hauptunterscheidungsmerkmal des Sekundarxylems wurde nach FeLix (1882) die unterschiedliche Anzahl der Hofttipfel-
reihen auf den radialen Tracheidenwénden benutzt: Diese sind bei Koniferen ein- und zweireihig und bedecken die Zell-
wand in der Breite nicht, bei Cordaiten sind diese ein- bis mehrreihig und bedecken dabei die gesamte radiale Zellwand.
Dieses Merkmal ist jedoch aus verschiedenen Griinden nicht ausreichend bzw. nicht immer zuverldssig. Bei schlechter
Erhaltung und leicht schriagen Schnittlagen kann es zur optischen Uberlagerung von Tiipfelreihen kommen. Mitunter wur-
den lediglich diinne Querschnitte angefertigt, welche die Anfertigung weiterer Schnitte nicht gestatten.

In dieser Arbeit soll aufgezeigt werden, dass bei gut erhaltenen Kieselhdlzern und unter Nutzung solider Praparationstech-
nik in allen 3 Schnittebenen samtliche Merkmale beobachtet werden kénnen, die fiir eine zuverldssige Unterscheidung
der pyknoxylen Gymnospermenhélzer dienen konnen und selbst Zusammenhénge zwischen den einzelnen Merkmalen
deutlich werden.

Material und Methoden

Die bearbeiteten Kieselholzer sind Feld-Lesesteine und stammen von zwei ca. 1 Kilometer voneinander entfernten Fund-
punkten am Zuckerwald und am Franzoseneck in der Nahe des Weilers Wingertsweilerhof bei Winnweiler am Donners-
berg. Alle abgebildeten Stiicke befinden sich in der Sammlung des Autors.

Fundsttick 1, Cordaitenwurzel, Fundort: am Zuckerwald (Abb. 1, 3, 5)

Fundstiick 2, Sekundarxylem einer Konifere, Fundort: am Zuckerwald (Abb. 2, 4, 6, 11)

Fundstiick 3, Cordaitenast, Fundort: am Wingertsweilerhof (Abb. 7, 8, 12)

Fundsttick 4, Primarxylem einer Konifere, Querschnitt, Fundort: am Zuckerwald (Abb. 9, 10)
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Geografisch liegen die beiden Fundpunkte mit anderen Fundpunkten auf einer sich in nordéstlich-stidwestlicher Richtung
erstreckenden Linie, die mit dem Streichen der geologischen Schichten in diesem Gebiet zusammenfallt. Somit liegt die
Vermutung nahe, dass es sich — soweit man das von Feldfunden sagen kann — um anndhernd den gleichen Fundhorizont
handelt. Stratigraphisch liegt dieser Fundhorizont im Bereich von Sandsteinen und Arkosen im Liegenden des Tuffs IIl in
der mittleren Donnersberg-Formation.

An den Stiicken wurden Schnitte und polierte Anschliffe in allen 3 Schnittebenen, quer, radial und tangential, hergestellt.
Die mikroskopischen Aufnahmen entstanden unter Auflicht im Dunkelfeld mit dem Mikroskop Zeiss Axiotron und der
digitalen Mikroskopkamera Zeiss Axiocam ERc 5S.

Abb. 1
Querschnitt
Cordaitenholz
Fundst. 1

Synoptische Beschreibung der Holzer

Auf dem Querschnitt des Cordaitenholzes (Abb. 1) sind in radialen Reihen angeordnete Tracheiden zu erkennen. Bedingt
durch ihren polygonalen Querschnitt bertihren sich benachbarte Tracheidenwiande fast auf dem gesamten Zellumfang.
Die Holzzellen fiillen so nahezu den gesamten vorhandenen Raum aus, es bleiben nur minimale Zellzwischenraume.
Aufgrund dieser grofSflachigen Bertihrung der radialen Tracheidenwénde finden dort mehrere, nebeneinander angeord-
nete Hofttipfel Platz. In der Bildmitte von Abb. 1 ist zwischen den Tracheidenreihen ein einzelner schmaler Markstrahl
angeordnet.

Die ebenso in radialen Reihen angeordneten Tracheiden des Koniferenholzes (Abb. 2) weisen einen eher rundlichen
Querschnitt auf, so dass sie sich nur punktuell bertihren und eine Vielzahl kleiner Zellzwischenraume entsteht. Bedingt
durch die kleinflachige Berthrung der radialen Zellwande ist hier nur Platz fir eine oder zwei Hoftiipfelreihen. Im Bild
sind zwei Markstrahlen zu erkennen.

Der Radialschnitt des Cordaitenholzes (Abb. 3) zeigt Tracheiden mit bienenwabenartig angeordneten, mehrreihigen Hof-
tipfeln, welche nahezu die gesamte Breite der Zellwand bedecken. Die Hofttipfel sind an ihren Randern durch die Dran-
gung leicht abgeflacht und haben groftenteils einen kleinen elliptischen Porus. Im Hintergrund, durch die Tracheiden
teilweise verdeckt, ist ein horizontal verlaufender Markstrahl gerade noch erkennbar.

Das Koniferenholz (Abb. 4) zeigt dagegen nur Tracheidenwénde mit ein und zwei Reihen Hoftiipfeln, welche somit nicht
die gesamte Zellbreite einnehmen (Not et al. 1999). Die rund ausgebildeten Hoftiipfel sind weniger gedrangt und nur auf
der Ober- und Unterseite vereinzelt etwas abgeflacht und haben einen runden Porus. In der linken oberen Bildecke von
Abb. 4 ist ein Gber den Tracheiden liegender Markstrahl noch schwach zu erkennen.
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Auf dem Tangentialschnitt des Cordaitenholzes (Abb. 5) sind in den Tracheidenwénden die Hofttipfel tibereinander an-
geordnet. Zwischen den Tracheiden sind die Markstrahlen quer geschnitten mit lassen meist einreihig Gbereinander
angeordnete ovale Parenchymzellen erkennen, welche in vertikaler Richtung etwas hoher als breit sind.

Der Tangentialschnitt des Koniferenholzes (Abb. 6) zeigt gegeniiber jenem des Cordaitenholzes kaum Unterschiede: Die
Parenchymzellen der Markstrahlen haben einen eher rundlichen Querschnitt und in der rechten oberen Bildecke ist eine
sich auf die Tangentialwand drehende Hoftlpfelreihe zu erkennen.

Abb. 2
Querschnitt
Koniferenholz
Fundst. 2

Diskussion

Aus den bisher gezeigten Sachverhalten ist zu schlussfolgern, dass fiir die Anzahl der Hoftlipfelreihen auf den Tracheiden-
waénden nicht nur die Querschnittsform der Tracheiden eine Rolle spielt, sondern auch die GroRe der Tracheiden bzw.
die Breite der radialen Tracheidenwénde (vergleiche dazu auch Abb. 1, 2). Generell gilt: Je breiter die radialen Beriih-
rungsflachen der Tracheiden, umso héher die Anzahl der Hoftiipfelreihen!

Doch es ware nicht angemessen, daraus ein untriigliches Bestimmungsmerkmal zu definieren, denn sowohl bei Cordaiten
als auch bei Koniferen gibt es Falle, welche die Variabilitat dieses Merkmals erh6hen:

So kommen bei Cordaiten mitunter auch Hélzer mit kleineren Tracheidenquerschnitten vor, bei denen dann der radiale
gleich dem tangentialen Abstand ist. Dadurch weisen diese Tracheiden eine eher rundliche Form auf (Abb. 7). Firr diese
Auspragung sind vermutlich die Wachstumsbedingungen am Standort verantwortlich. Der Radialschnitt (Abb. 8) gibt
dann entsprechend nur ein- und zweireihige Hofttipfel zu erkennen, was leicht zu Verwechslungen mit Koniferenhélzern
ftihren konnte. Obwohl bei den Koniferen generell einfache Hofttipfelreihen tiberwiegen, sind im Falle kleinerer Zellquer-
schnitte auch bei Cordaiten ein- bis zweireihige Hoftiipfel zu finden.

Die Querschnittsformen der Tracheiden variieren jedoch auch bei Koniferen — hier insbesondere in Abhangigkeit von der
Position in der Stele. Die eher polygonale Querschnittsform der Tracheiden im Primérxylem der Koniferen (Abb. 9) ist bei-
spielsweise sehr dhnlich jener im Sekundarxylem der Cordaiten (vgl. Abb. 1). Im Radialschnitt sind somit neben den Spiral-
tracheiden, welche zuerst gebildet werden, auch einige Tracheiden mit mehrreihigen Hoftlpfeln zu erkennen (Abb. 10).

Eine weitere Schwierigkeit fir die Bestimmung pyknoxyler Gymnospermenholzer des Jungpaldozoikums wird dadurch
bedingt, dass sich unter ihnen aufSer den Cordaiten und Koniferen auch friihe Ginkgophyten befinden diirften.
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Abb. 3
Radialschnitt
Cordaitenholz
Fundst. 1
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Abb. 4
Radialschnitt
Koniferenholz
Fundst. 2
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Abb. 5
Tangentialschnitt
Cordaitenholz
Fundst. 1

Abb. 6
Tangentialschnitt
Koniferenholz
Fundst. 2
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Abb. 7
Querschnitt
Cordaitenholz
Fundst. 3

Abb. 8
Radialschnitt
Cordaitenholz
Fundst. 3




Noll, R. Anatomische Beobachtungen am Sekundarxylem permischer Koniferen- und Cordaitenholzer...

Abb. 9
Querschnitt
Primarxylem
Konifere Fundst. 4

Abb. 10
Radialschnitt
Primarxylem
Konifere Fundst. 4
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Abb. 11
Radialschnitt
Koniferenholz
Fundst. 2

Abb. 12
Radialschnitt
Cordaitenholz
Fundst. 3
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Allesamt weisen sie eine Reihe von Merkmalen auf, wie sie spéater vor allem fiir Ginkgophytenholzer typisch sind. Eine
solche ,ginkgoale” Holzstruktur, wie z. B. jiingst von Suss & Keteer (2011) an einem Holz aus dem frankischen Keuper
erkannt, findet sich nicht nur beim rezenten Ginkgo biloba L., sondern auch bei stammesgeschichtlich &lteren Formen
wie z.B. Baieroxylon, Primoginkgoxylon oder Palaeoginkgoxylon (Suss et al. 2009; Feng et al. 2010). Einen ersten Hinweis
auf eine ginkgoale Holzstruktur liefert bereits der Querschnitt, wenn jeweils benachbarte der in radialen Reihen ange-
ordneten Tracheiden verschieden grofle Durchmesser aufweisen (s. Abb. 7). Im Radialschnitt zeigt sich ginkgoale Holz-
struktur an verschlungenen bzw. abbiegenden Tracheidenenden (Abb. 11, 12). Beide Aspekte gehéren zusammen und
werden mit nachtraglichem bipolarem Langenwachstum der Tracheiden erklart. Leider ist dieses Merkmal gleichermafien
bei frihen Ginkgophyten, bei paldozoischen Koniferen und Cordaiten gelegentlich zu finden. Ferner gelten runde Tra-
cheidenquerschnitte, eine 1-2 reihige Tupfelung mit abietoid bis araucarioider Anordnung als Charakteristika ginkgoaler
Holzer, sind jedoch auch bei den permischen Koniferen zu finden. Somit bleiben im Falle von Baieroxylon als einziges
Unterscheidungsmerkmal nur die gelegentlich vorkommenden Spiralverdickungen der Sekundarxylem-Tracheiden tibrig,
denn diese kennt man von Koniferen und Cordaiten nicht.

Die Bestimmung und Zuordnung paldozoischer Kieselhélzer ausschlieBlich anhand der Struktur ihres Sekundarxylems
wird daher immer mit Schwierigkeiten verbunden sein und aus wissenschaftlicher Sicht unbefriedigend bleiben.
Einreihige runde Hoftiipfel mit rundem Porus, wie im Koniferenholz, werden im Allgemeinen als evolutiondre Weiter-
entwicklung angesehen (Henes 1959). Die damit in Verbindung stehende, rundliche Querschnittsform der Tracheiden
ist genauso als Weiterentwicklung bzw. Anpassung anzusehen. Runde Tracheiden bieten eine Reihe von Vorteilen fiir
die biomechanischen Eigenschaften der Pflanze: Aus der Mechanik ist die runde Réhre als stabiles Element bekannt, da
Querschnittskréfte aus allen Richtungen gleichméRig aufgenommen und verteilt werden. Biindelt man mehrere Rohren
zu einem Strang, vervielfachen sich die aufnehmbaren Kréfte sogar. Im Gegensatz zu rechteckigen Querschnitten, die
sich im Strang nahezu vollflachig bertihren, erfolgt bei runden Querschnitten die Berthrung nur entlang einer schmalen
vertikalen Linie, was zusétzlich die Elastizitat des Strangs erh6ht. Weiterhin ist der runde Querschnitt effizienter im Ma-
terialverbrauch und schafft zusdtzlich eine wesentlich héhere Anzahl von Zellzwischenrdumen. Der Vorteil fiir das Holz
liegt also in einer verbesserten Elastizitdt und erhohten Aufnahmefahigkeit von Kraften quer zur Achse. Auch Torsionskraf-
ten wie z. B. durch angreifenden Wind kann so bei kleinerem Materialaufwand widerstanden werden. Der Nachteil, die
kleinere Bertihrungsflache lieBe weniger Flissigkeitsaustausch zwischen den Zellen zu, diirfte durch die groen runden
Pori vollauf kompensiert werden.

Die Entwicklung hin zu runden Tracheidenquerschnitten kénnte auf eine Anpassung der Pflanzen an offene, insgesamt
trockenere Standorte hindeuten und die Vielfalt der Lebensraume im Perm, vom dichten Sumpfwald bis hin zu locker
bewaldeten trockenen Standorten der ,uplands” unterstreichen.

Schlussfolgerungen

1. In anatomischer Hinsicht unzureichend erhaltene Kieselhélzer, welche nur an wenigen Stellen brauchbare Merkmale
zeigen, sind aufgrund der Zelliiberschneidungen nicht bestimmbar. Nur Stiicke, die Gber die gesamte Schnittfliche
verteilt die gleichen Merkmale zeigen, gestatten eine hinreichend genaue Charakterisierung.

2. Die meisten anatomischen Merkmale eines Sekundarxylems werden durch okologische Gegebenheiten wie
beispielsweise Wachstumsbedingungen am Standort bestimmt bzw. stark beeinflusst (Creser 1977, Brison et al. 2001,
FaLcON-LANG 2005). Am gleichen Standort weisen daher unterschiedliche Arten ganz dhnliche Merkmale auf. Dagegen
kann ein und dieselbe Art an unterschiedlichen Standorten anatomische Merkmale sehr unterschiedlich auspréagen.
Leider wurden derartige Merkmale in der dlteren Literatur mitunter unkritisch zur Unterscheidung von Arten herange-
zogen.

3. Im Paldozoikum sind einige urtimliche Merkmale wie z. B. solche, die auch unter ,ginkgoaler Holzstruktur” zu-
sammengefasst werden, sowohl bei Koniferen als auch bei Cordaiten anzutreffen. Zu einer stérkeren Differenzierung
der pyknoxylen Holzer s.I. kam es offenbar erst im Verlauf des Mesozoikums.

4. Betrachtet man Abdruckfloren, so wird eine wesentlich gréere Diversitidt sowohl der Koniferen als auch der Cor-
daiten deutlich, als dies anhand der Unterschiede anatomischer Merkmale an Holzern reflektiert werden konnte
(FLORIN 1938-45, TRivETT & RotHwWELL 1991, Kere et al. 1991, LausserG & Kerp 2000, BarTHEL 2001). Deshalb sollte fiir
systematische Belange mehr Wert auf primar angelegte Merkmale wie z. B. Mark- und Primarxylemstrukturen sowie
die Anordnung und Ausbildung von Blatt- und Verzweigungsspuren gelegt werden.
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