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Vorwort.

Das Interesse an der Phylogenie der Ptlanzenwelt lebt auf. Vornehmlich
aus drei — oft zusammenhanglosen — Quellen strimt neue Nahrung den phylo-
genetischen Wissenschaften zu:

Die Paliiobotanik hat uns — namentlich unter den strukturbietenden
Fossilien — lang vermutete oder lang umstrittene Urformen aufzeigen kinnen
und neue bedentsame Probleme iiber den historischen Zusammenhang der
Lebewesen aufgerollt.

Das Experiment, im Dienste der Entwicklungsphysiologie bzw.
der Erblichkeitsforschung, gewihrte neue -Einblicke in die Gestaltung
und Umbildung der Organismen; ich nenne nur den hochbedentsamen Nachweis
echter Verinderungen der Erbanlagen, echter . Gen-Mutationen™.

Aber auch die dritte, die dlteste Quelle des phylogenetischen Gedankens, jene
Ordnungswissenschaft, die als . Systematik*, als nvergleichende®
Morphologie und Anatomie, als ,vergleichende* Physiologie und
Entwicklungsgeschichte den ganzen Reichtum der organischen Formen
vergleicht und ordnet. sprudelt nen. Die vergleichenden Wissenschaiten suchten
und bauten nicht nur neue Wege aus. Sie suchten nicht nur gerade in letzter
Zeit durch die Serologic oder die pflanzengeographische Detailanalyse
die verwandtsehaftlichen Beziehungen der heutigen Pflanzen zu kliren — Ver-
suche, deren Lisungen zwar oft noch keine allgemeine Anerkennung fanden,
die aber doch wenigstens unser Verlangen nach Sicherung und Verticfung der
phylogenetischen Kenntnisse verstirken — sondern die Phylogenie als Ordnungs-
wissenschaft gewinnt gerade heute eine ernente Bedeutung durch das Wieder-
aufleben der Grundirage dieser vergleichenden Wissensehaften, dureh das
Wiederauflehen des Gestaltungsproblems.

Der Gestaltwandel, der Wandel der mit unseren Sinnen wahrnehmbaren
Pflanzengestalt, ist ja die wichtigste Materie der Phylogenetik. Wir kinnen
in die Geheimnisse der Ptlanzengestalt nur dann befriedigend eindringen,
wenn wir thr Werden kennen. —

Wie so oft im geistigen Leben erhilt die naturwissenschaftliche Phylo-
genetik auch beim Gestaltungsproblem nene Anregungen aus dem Gegenpol ihrer
geistigen Einstellung. Es sind gerade die zur Zeit aufstrebenden irratio-
nalen Geistestromungen, die (meist in Gegnerschaft zum phylogenetischen Ge-
danken) das Gestaltungsproblem erneut aufgegriffen und neu belebt haben.

Gerade die Phylogenetik stand (als eine Wissenschaft der Morphologie
im weitesten Sinne) immer in den mannigfaltigsten Bezichungen zu den ir-
rationalen Anschanungen, wie wir in unserem historischen Ueberblick 5. 6
und S. 426 noch ausfiihren werden. Ja, in ihrer iiblichen Formulierung
schleppen die meisten phylogenetisehen Darstellungen immer noch manches
irrationale Rudiment mit sich herum. Unsere Morphologie entwickelt sich
eben sehr langsam und unter Riickschligen aus einer irrationalen, mehr kiinst-
lerisch erfafiten, Gestalten-Schau zu einer streng-wissenschaftlichen, zu einer
empirisch-rationalen Tatsachenforsehung.
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Eben deshalb sei gleich von vornherein hetont, daf wir in diesem Buche
versuchen wollen, den rein natnrwissenschaftlichen Kern des phylo-
genetischen Gestaltwandels zu erfassen. Wir lagsen diePhylogenetik
anfalseineempirisch-rationale Wissenschaft, dieganzentsprechend
arbeitet wie andere Naturwissenschaften. Die Pflanzen mit ihren Wand-
lungen in der Vergangenheit sind unser Objekt, das wir ebenso frei von sub-
jelstiven (auch unvermerkt subjektiven) Strimungen zu erkennen trachten, wie
wir das etwa von der Physik und von der rein-experimentell arbeitenden Biologie
her gewohnt sind.

Das heilit also, wir streben auch bei der Phylogenetik cinen
Jkonsequenten Dualismus” an; wir sondern auch bei den phylo-
genetisehen Gruppierungsiragen die am Objekt, an der Pilanze,
sich abspielenden Tatsachen von den in uns, im erkennenden
Subjekt, hinzukommenden Begriffs- und Nomenklaturproblemen
sowie von andern subjektiven Zutaten.

Dic eben genaunten irrationalen Geistesstromungen, welche als
»Typologie®, als , Tdealistische™ Morphologie, als phiinomenologiseh orientierte
.Gestaltlehre® usw. in zahllosen Abschattierungen dhnliche Stoffgebicte be-
arbeiten wie die Phylogenetik, lehnen dagegen diese seharfe Sonderung
mnserer Eindriicke in Objekt und Subjekt ab. Teh nenne als Beispiel nur die
Auswahl des ,,Typus®, der nach der Redeweise der Typologen™ .,geschaut™
wird. 1. h. diese Irrationalisten wihlen nach subjektivem Ermessen , infuitiv,
aus der Fiille der Erscheinungen eine Form als ,, Typus™ aus, von der sie dann
die anderen ,ableiten™.

Wir wollen uns davor hiiten, eine dieser beiden grundverschiedenen An-
schauungen, die rationale oder die mystische, mit einem Werturteil knrzerhand
abzutun. Nur Klarheit iiber die eigene Eingtellung muB herrschen. Denn ich
glaube, daB schon hier, in der grundsitzlich verschiedenen Kinstellung zum
Objekt-Subjekt-Problem, die Quelle liegt zu fast allen tiefer greifenden Mei-
nungsverschiedenheiten in morphologischen und vor allem in phylogenetischen
Fragen?).

Vergessen wir nieht, die Phylogenie war von je der Kamplplatz empiriseh-
rationaler und irrationaler Welterfassung! Heute handelt es sich zwar weniger
um Zusammenstife auf dem Cebiete der religiosen Weltansehauung, da we-
nigstens im Prinzip jene Vorstifie und Grenzitherschreitungen heider Seiten,
die man schlagwortartig als ,,Kampt um Ermnst Hickel bezeichnen kann, als
unherechtigt anerkannt werden. Heute befindet sich der Brennpunkt des
Kamptes eben im genannten erkenntniskritischen Gebiete.

Aug unserer Zielsetzung einer miglichst objektiven Krkenntnis heraus
ergibt sich ohne weiteres eine Verschichung des Aufgabenkreises gegenither der
bisher meist betriehenen Form von Phylogenetik. Wir stellen namlich in
unserem Buche ganz bewulft die Merkmals-Phylogenetik voran. Die Art
und Weise, wie sich die pflanzlichen Merkmale, etwa die Ausgestaltung der
Blatter, der Tortpflanzungsorgane usw. gewandelt haben, ist uns heute in sehr
vielen Fillen schon mit praktisch 100 %, Sicherheit bekannt. Die Zusammen-
hiinge der Ptlanzensippen selbst, die eigentlichen Stammbiiume, liegen dagegen

1) Die anfs Objekh gerichtete Rinstellung des Buches verbietet hier mehr zu sagen, als
zum Verstindnis der foleenden Darstellung notwendig ist. Darum sei nur betont, dalb trotz
der groben ja bisher uniiherwindlichen Schwierigkeit, die Sonderung von Objekt und Subjekt
erkenntnistheoretisch zn begriinden, in der Praxis jedermann ohne weiteres weili, was bei
der Naturbetrachtung erkanntes Objekt und was erkennendes Subjekt ist. Vel. sum Gegensats
zwischen phylogenetischer und idealistischer Auffassung auch 5. 426 It Ausfiihrlicher
werde ich zu dieser Trage anderwiirts Stellung nehmen.
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viel weniger klar. Experimentell kinnen wir ja anch zunichst nur die Merk-
malswandlungen erfassen.

Tm Tierreich ist’s anch nicht anders. DaB sich der vier- (bzw. lin-)zehige
Plerdetull im Laufe der Phylogenie in einen einzehigen gewandelt hat, ist eine
Tatsache, die so sicher feststeht, wie irgendein biotisches Faktum. Der eigent-
liche Plerdestammbaum dagegen ist trotz der vielen glinzenden Untersuch-
ungen immer noch umstritten. —

Ahnlich wie etwa dic Erblichkeitswissenschaft erst in dem Augenblick
eine strenge Wissenschait wurde, als sie anfing Schritt fiir Schritt vorwarts
zu gehen und die Ubertragungsweise der pinzelnen Merkmale bzw. Erbanlagen
zu untersuchen, ebenso mub auch die Phylogenetik ,,von unten herauf* voran-
schreiten, und erst die Wandlungen der cinzelnen Merkmale zu erkennen
trachten. ehe sie ihrem Endzel, der Darstellung der gesamten Sippenbezie-
hungen niherkommt.

Das Buch ist aus Vorlesungen entstanden, die ich in Tiibingen hielt und
dem Wunsch meiner Hirer nach sehriftlicher Festlegung des Vorlesungsinhaltes.
Ieh habe dem Buche weitgehend den Charakier ciner Vorlesung belassen. s
soll eine Eintiithrung sein, keine vollstindige Monographie. Die phylo-
genetischen Einzel-Daten sind deshalb nur in Auswahl gegeben; die ganze
Fiille der heutigen Phylogenetik lieBe sich nur in einem vielbiindigen Handbuch
bewiltigen. Entsprechend dem Gesamiziel habe ich vor allem die gesicher-
ten Daten behandelt. Daneben fanden aber auch die aktuelleren Probleme
Platz. Tm Rahmen der historischen Phylogenie liegt darum das Sehwergewicht
bei jenen Pflanzen, welche wie die Pteridophyten durch treffliche Fossilfunde
iiberliefert sind. Die meisten Thallophyten mit ihren vergénghichen Resten
mubten dagegen mehr zuriicktreten. Uberhaupt beschrénkte ich meine Dar-
stellung der Einzelpflanzen und Pflanzengruppen anf jene Formen u nd Daten,
die fiir die Phylogenie bedentsam sind, um so die wesentlichen Punkte nicht
in einem Dickicht von Einzelheiten zu ersticken. Aus dem gleichen Cirunde
habe ich von Pflanzengrappen, welche in unseren phylogenetischen Gedanken
doch nur als Einheit Verwendung finden, jeweils nur einen einzigen Vertreter
ausfithrlicher behandelt. Im allgemeinen wurde dazu der bestbekannte Vertreter
gewihlt und fiir abweichende Iformen allenfalls die wichtigsten Unterschiede
angefiihrt. So hotfe ich, eine ,fendentiose’ Auswahl vermieden zu haben.

Auch in der Auswahl der widerstreitenden Meinungen mufte ich mir eine
Beschrankung auferlegen. Nur bei den wichtigsten und am meisten umstrittenen
Fragen, wie etwa bei der Phylogenie des (enerationswechsels, der Bliite usw.
habe ich jeweils Ansichten und Gegenansichten austithrlicher dargestellt. Im
iibrigen habe ich mich im allgemeinen nicht veschent, diejenige Auffassung,
die mir am wahrscheinlichsten ist, in den Vordergrund zu stellen und aul ab-
weichende Meinungen durch einen kiirzeren Hinweis oder durch eine ans-
reichende Beriicksichtigung in der Literatur hinzudeuten.

Man sehe in diesem Voranstellen der eigenen Auffassung kein leichtfertiges
Aufgehen der Objektivitit. Aber eine ausfiihrliche Darstellung aller phylo-
genetischen Meinungsdifferenzen hitte den Umfang des Buches unbedingt ge-
sprengt, Und iiberdies wiire meine Absicht, einen Ueberblick iiber die Phylo-
enie zu geben, zerstort worden. Ein klares Bekenntnis zur eigenen Anschauung
und zu ihren Bewegeriinden schien mir richtiger als eine pseudo-objektive
Hiufung der verschiedensten Ansichten, die nur allznoft auf ein Verschleiern
des eigenen Standpunktes und seiner Argumentierung hinausliult.

Der Verzicht auf eine ansfithrliche Meinungsdiskussion ist ja wohl bei
niiherer Betrachtung auch nicht allzu bedenklich. Denn, wer gich in den Kinzel-
fragen eines so wmfangreichen Gebietes, wie es hier dargestellt ist, ein selb-
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stindiges Urteil verschaften will, der mul sich doeh in die Or l;{llld..hllltt‘lSlI(.'hlll]U'l‘ll
mit ‘11! ihren Belegen vertiefen. Und, nicht zuletzt. will das Buch hier ein Fiihrer
sein zu den Quellen.

DaBi auch iiber diege freiwillige Stoffbeschriinkung hinaus, meine Dar-
stellung  des phylogenetischen Riesengebietes manchmal ll]]fl‘elwﬂ]_lﬂ‘f‘l'W(’l“sP
liickenhalt geblieben sein wird, brauche ich wohl kaum besonders zu hetonen.
Ich kann nur hotfen, dabl derartige Liicken und Fehler im allgemeinen keine
wesentlichen Teile betreffen.

Auf fast allen behandelten Gebieten habe ich mich bemiiht, mir eine eigene
Anschauung der Dinge zn verschatfen. Und man wird es hotfentlich nicht als
Nachteil des Buches emptinden, daf zur Abrundung des Ganzen mancherorts
eigene unpublizierte Beobachtungen, Versuche usw. emgtlﬂnehten sind.
Hinsichtlich der Botanischen Fachausdriicke habe ich mich, soweit es ngend
ging, dem allbekannten ,,Bonner Lehrbuch®, i seiner von Fitting u. a.
besorgten neuesten Autlage, angeschlossen.

Grobh ist die Zahl derer, die meine Arbeit mnterstiitzten und denen ich
Dank schulde. Insbesondere habe ich folgenden Tnstitutsvorstinden fiir jeder-
zeit bereitwillig zur Verfiigung gestelltes Material (vor allem paliobotanischer
Natur) zu danken: Herrn Professor Dr. E. Lehmann (Bot. Inst. Tiibingen).
Herrn Professor Dr. E. Hennig (Geolog. Tngt. Tiihingen), Herrn T‘rul‘(,s»\m
Dr. L. Jost (Bot. Inst. Heidelberg), Herrn Professor Dr. L. Diels (Pilanzen-
syst. Inst. Berlin), Herrn Professor Dr. W. Gothan (Berlin),

Die Zeichnungen entstammen zu einem recht erheblichen Teil der Hand
von Frau Professor E. v. Blume geb. Freiin von Scebach, die sich eifrigst
in die phylogenetischen Rekonstruktionsaufgaben einfiikilte und mir unermiid-
lich zur Seite stand, sowie dem bewihrten Konnen von Herm Universitits-
zeichner P. Sch u]m Die mikrophotographischen Arbeiten hat TTerr eand.
rer. nat. W. Jacob in weitem Umfange selbstiindig iibernommen. Bei der
undankbaren Arbeit des Registers haben mir Friulein L. Bauer und Herr
cand. rer. nat, W. Maier ausdavernd gehollen, wiihrend die Herren cand.
pid. E. Schmidhuber und cand. rer. nat. H. Kick ihre Ferienzeit dem
Korrekturlesen geopiert haben.

Auch der ,,Notgemeinschalt der Deutschen Wissenschaft danke ich ge-
ziemend, dali ich ecine dem Botanischen Institut Tiibingen zur Verluffuurf
wostellte mikrophotographische Einrichtung verwenden konnte.

Vor allem aber danke ich dem Verlag, der mir in seiner althewihrten
enteegenkommenden Weise jederzeit freic Hand lief und der dem Buehe
seine in jeder Hinsicht schine Ausstattung gab.

Ihnen allen auch an dieser Stelle zu danken, ist mir eine angenehme
Ptlicht.

Tithingen. Juli 1929.
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Einleitung.

I. Geschichte der phylogenetischen Forschung
an Pflanzen. '

Wollte ich meine historischen Ausfithrungen auf die botanische Phylo-
genetik als selbstiandige Wissenschaft beschrinken — es wire wenig zu
berichten. leh kinnte mich begniigen mit einem Tlinweis auf einzelne gribiere
Werke: etwa auf €. v. Niagelis einfluBreiche , Mechanisch-physiologische
Theorie der Abstammungslehre (1884) oder auf Lotsys ausfihrliche, aber
leider unvollendete ,,Botanische Stammesgeschichte (1909—13), sowie anl
einige Einzelschriften und Aufsitze. An diesen beteiligte sich iiberdies nur
ein verhiiltnismiBig enger Kreis von Botanikern, inshesondere aus der Wiener
Schule um R. Wettstein, sowie von angelsiichsischen Botanikern.

Aber diese ausgesprochen phylogenetischen Werke bedeuten nicht
die gesamte botanische Phylogenetik, denn diese erwachte viel friiher
und entwickelte sich vorzugsweise im Verborgenen. Ks war ihr Schicksal,
fast nie als selbstandige Wissenschaft beharn, it zn werden, sondern als An-
hingsel, als untergeordnetes Glied anderer Wiscenschativn: z. B. der
Systematik® und Pilanzengeographie, der Paldobotanik und Erblichkeits-
Torgchung, der vergleichenden Morphologie und Fhysiologie oder der zoologischen
Phylogenetik. Will man alsoeine wirkliche Geschichte der botanischen Phylo-
genetik gchreiben, muf man auch diese mehr verborgenen Zweige phylogene-
tischer Arbeit zu erfassen suchen, muff man den phylogenetischen Kern auch
aus anderen wissensehaftlichen Disziplinen herausschilen.

A. Botanische Phylogenetik im Altertum und Mittelalter.

Phylogenetische Anschauungen ans den alleriltesten Kulturzeiten sind
spirlich iiberliefert. Sie besitzen wohl auch fiirs naturwissenschaftliche Welt-
bild keine allzu grofe Bedeutung, namentlich nicht, soweit sie Pflanzen betretfen.
Zwar spielte sicherlich die Frage nach dem Werden der Organismen schon
in Schopfungssagen oder in naturphilosophischen Betrachtungen aller Kultur-
villker eine bedeutsame Rolle. Ja, dies Problem des Werdens beherrschte be-
kanntlich sogar als zentrales Problem die Weltanschanung griechischer Natur-
philosophen.

Tch nenne als Anfiinge solcher phylogenetischer Gedanken nur den klein-
asiatischen Philosophen Anaximander (6117—5467, aus Milet) und den
westgriechischen Philosophen Empedokles (etwa 490 430, ans Agrigent).
Beide liefen Organismen durch Gestaltung von [irde, Schlamm usw., also
von unbelebten Stoffen, entstehen. Ja, aunch modern klingende Hypothesen
iiber die Art und Weise einer phylogenetischen Wandlung werden diesen

Zimmermann, Die Phylogenie der Pilanzen, 1
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Philosophen zugesehrieben (Bornhdffer, S. 44). So nahm Empedokles
in etwas abenteucrlicher Weise an, daB sich zuniichst keineswegs vollstindige
Organismen gebildet hiitten, sondern nur einzelne Organe. Diese Organe scien
dann von der Grundform aller Welthewegung, vom , Wirbel® (3ivy), erfalit
und in ganz belichiger Weise vereinigt worden. Viel groteske Gestalten seien
unter diegen Kombinationen gewesen. Nur die ,.richtig® verbundenen Organe,
nur die lebensfihigen Kombinationen, hétten sich erhalten. Die monstrisen
Kombinationen seien zugrunde gegangen. Also schon hier ein Vertreter der
Angicht, die Organismen seien zweckmilig gestaltet durch das Uberleben des
Passendsten.

Offensichtlich waren jedoch solche Anschauungen Nachklinge alter Mythen
und rein spekulativ gewonnen. Sie waren in erster Linie Ausdrucksformen
bzw. llustrationen allgemeiner naturphilosophischer Systeme. Der spekulative
Grundzug ergibt sich ja schon aus der biologischen Unmiglichkeit selbstindig
existierender Organe. Trotzdem darf man diese alten Naturphilosophen fiir
nicht allzu naturabgewandt halten. So zeugt es von gutem allgemeinen Natur-
verstindnis, wenn z. B. Empedokles (wie ja iibrigens anch der biblische
Schipfungsbericht) die Pflanzen vor den Tieren entstehen lieR. s spricht
auch fiir den offenen Sinn der Griechen, wenn ein anderer Naturphilosoph,
Xenophanes (ea. 560—470 v. Chr.), von ,Lorbeerblittern® berichtet, die
gich im Gestein von Poros fanden, und wenn er damit — im Gegensatz zu
spiteren Jahrhunderten — dic Fossilien als Uberreste ehemaliger Lebewesen
erkannte.

Eine wirkliche phylogenetische Wissenschaft entwickelt sich allerdings
nicht unmittelbar aus solechen Uberlegungen und Beobachtungen. s mag
uns Heutigen auifallen, wie lange es gedauert hat, bis das Problem des phylo-
senetischen Werdens ernsthaft und unmittelbar in Angriff genommen wurde.
Die Begriindung fiir das spite Beginnen einer phylogenetischen Forschung
mag etwas absurd klingen: das Altertum und auch spitere Zeiten untersuchten
die Phylogenie wor allem deshalb nicht, weil ihnen die Grundtatsachen der
Phylogenie viel zu selbstverstindlich schienen. Wir diirfen nicht
vergessen, daB fiir jeden Griechen sowohl die LUrzeugung™ wie die phylo-
genetische Umbildung kein Problem. sondern egin selbstver-
stindliches Faktum war. Selbst als man in Griechenland nicht mehr an
die alten Gotter glaubte, welche belichig sich selbst oder Menschen oder andere
Organismen in Tiere, Pflanzen oder Sterne wandeln konnten, selbst in spiteren
wavlgeklirteren™ Zeiten war man keineswegs von einer ,, Konstanz der Arten™
iiberzengt. Aristoteles und Theophrast zweifelten z. B. nicht, daff Frosche
jederzeit aus dem Schlamm entstiinden, oder dafi die verschiedenen Gras-
gattungen wie Triticum (Weizen), Secale (Roggen) und Lolium (Loleh) sich
jederzeit ineinander wandeln kinnten. Ein solcher Aberglaube tberdauerte
das Mittelalter erheblich. Noch zu Linnés Zeiten berichteten Botaniker iiber
derlei Gramincenwandlungen. Ja, die allerletzten Nachwehen dieser Anschan-
ungen sind erst vor ganz kurzer Zeit iiberwunden worden. Wenn z. B, Kiitzing
(1841), Borzi (1883 und 1895) und andere Algologen von einem Pleomorphismus
oder Polymorphismus sprechen, d. h. von einer noch heute stattfindenden
Umwandlung ganz differenter Algen incinander, so sind das Uberbleibsel jener
altertiimlichen Annahmen. Zu den Aristotelischen Fabeln sind das Gegen-
stiieke aug dem Bereiche der ,,niederen* Pilanzen, Fabeln, die erst durch exakte
Reinkulturen widerlegt werden konnten.

Genau so war's mit der Behauptung von einer Urzeugung rezenter Organis-
men. Auch diese mufite Schritt fiir Schritt in die Enge getrichen werden. Und
erst Pasteurs (1822—095) Widerlegung der Bakterien-Urzeugung bildete das
Sehlubiglied in dieser Beweiskette.
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Kurz, die lang nachwirkende griechische Grundvorstelling von einer
allbeseelten Natur kannte keine scharfe Sonderung der Organismen von-
einander und gegeniiber den unbelebten Dingen. Und damit fehlte der wich-
tigste Gegenspieler, der die Phylogenetik durch seinen Widerspruch lebendig
machen konnte. Dieser Gegenspieler sollte erst viel spiter in Linné mit
seinem Dogma von der einmaligen Schipfung und von der Konstanz der
Arten kommen.

Aber einige wissenschaftliche Grundlagen fiir die Phylogenetik wurden
doch schon im griechischen Altertum — wenn auch abseits von der eigentlichen
Phylogenetik — gewonnen: durch den Vergleich der lebenden Organis-
men im Dienste der Systematik. Dies Vergleichen und Grappieren der
Organismen geht zweifellos ebenfalls weit zuriick in die Zeit des vorwissen-
schaftlichen Denkens. Als sein Niederschlag gibt uns die Begriffshildung in
der menschlichen Sprache Kunde. Die fundamentalen systematischen Begritte
sind néimlich uralt. Sicherlich gruppierte man schon sehr frithe die Pflanzen
nach ihrer Verwendung oder nach ihrer fuberen Erscheinung. Bezeichnungen
wie ,,Banm®, ,.Kraut®, ..Gras™ usw., die sich in allen Kultursprachen finden
und die den Corundstein der epiiteren Systematik bildeten, sind ein Beleg fiir
ein solches | maives' Systematisieren.

Die systematisierende und vergleichende Biologie finden wir
dann erstmals als Wissenschaft ausgebant bei Aristoteles (384 -322). Und
wenn sich dieser grofle griechische Systematiker in den iiberlieferten Schriften
anch vorzugsweise der Tierwelt zuwandte, so ist er doch fiir jeden Phylogenetiker
als  Begriinder einer allgemeinen  wissenschaftichen Systematik und der
idealistisch-vergleichenden  Morphologie wichtiz genug. Durch Plato und
Aristoteles wurde ja die fiir die ,,Svstematik* so bedentsame Gruppierang
der Begriffe in Art- und Gattungshegriffe eingefithrt! '

Wie bei vielen anderen Vertretern der vergleichenden Wissenschaften ist
es allerdings auch hei Aristoteles nicht leicht zu erkennen, ob er hei den
. Wandlungen™ und Ubergingen (perafohiy, abéyste, dhhoiwsic), von denen er
spricht, immer an reale Wandlungen denkt und nicht nur an eine Stufenfolge
im Sinne der ., Idealistischen™ Morphologie. Aber sicher hat Aristoteles in
vielen Iillen auch an reale Wandlungen der Organismen ineinander dureh
kleine Schritte gedacht.

In Ubereinstimmung mit seiner Gesamtauffassung vom Entwicklungs-
prozel glaubte Aristoteles auch bei golchen ,.phylogenetischen* Wandlungen
als Wandlungsursache an eine aulwirtsweisende Idee, an eine
~Entelechie®. Er vertrat also eine Auffassung, die spiter z. B. in Nigelis
Vervollkommnungsprinzip und im Grunde bei jeder lamarckistisch-vitalistischen
Auffassung wieder auflebte. Theophrast (370 287) dagegen, Sehiiler, Freund
und Nachfolger von Aristoteles am ,,Lyceum®, der als . Vater der Botanik*
gilt, stellte als Wandlungsursachen duliere Einfliisse, insbesondere die
verschiedene Fenchfighkeit in den Vordergrund.

Interessant ist der Weg, der beide Forscher zu so verschiedenen Auf-
fassungen fiihrte. Aristoteles kam zu seiner Auffassung mehr durch die
vergleichende Beobachtung. Dagegen zog Theophrast in groBem Umfang
gartnerische und landwirtschaftliche Erfahrungen von Umbildungsvorgingen
heran. Er berichtete von geiinderter Gestalt bei der Kultur von Pfanzen
unter verinderten Lebensbedingungen in Girten usw.. er beriicksichtigte also
experimentelle Eingriffe auf den Gestaltungsvorgang. So waren fiir die kausale
Phylogenctik bercits durch Aristoteles und Theophrast spzusagen pro-
grammatisch sowohl Ziel (die Erkenntnis innerer und iinBerer Faktoren) wie
Fnrs:clmngsweg (Vergleich und Experiment) angedentet.

1*
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Aber in einem andern Punkte bedeutete Aristoteles und seine Schule
einen Riickschritt fiir die Phylogenie: im Gegensatz zu dlteren griechischen
Naturforschern erklirte er die Versteinerungen fiir Naturspiele. Mit einer
solchen Betrachtung verzichtete unter dem iiberragenden Einflull von Aristo-
teles die Phylogenetik fiir lange hinaus auf eines ihrer wertvollsten Hilfsmittel
zur Erkenntnis der historischen Seite ihrer Probleme.

Bekanntlich baute jedoch das Altertum und Mittelalter die durch Aristo-
teles und seine Schule gegebenen biologischen Grundlagen iiberhaupt nicht
nennenswert weiter aus. Als man wieder an solche Probleme herantrat, da
strebte die Wissenschatt bereits so sehr in Einzeldisziplinen auscinander, daf
wir zweekmiifiigerweise diege Kinzelzweige gesondert betrachten.

B. Vergleich an rezenten Pflanzen,

Phylogenetik in der Systematik, vergleichenden Morphologie,
Physiologie und Pflanzengeographie.

Der Vergleich der lebenden Pflanze driingte aufl sehr verschiedenen Wegen
zur Phylogenetik. Aber einen gemeinsamen Antrieb fiir die Annahme eines
phylogenetischen Wandels finden wir in all diesen vergleichenden Wissen-
schatten immer wieder: eg ist das die Uberzeugung, dalb die abgestufte Mannig-
faltigkeit im Organismenreich am leichtesten verstindlich wird, wenn wir
sie als einen ant verschiedenen Stufen angelangten Form-Umbildungsprozels
ansehen. Dergestalt, dal enge Ubereinstimmung nahe Verwandt-
schaft, geringe Ubereinstimmung ferne oder fehlende Verwandt-
schalt bedeutet. Wir wollen dies Entstehen des phylogenetischen Gedankens
in drei Zweigen der vergleichenden Wissenschaft verfolgen, nimlich in der
Systematik, in der Morphologie und in der Pflanzengeographic. In ab-
geschwichtem MaBe steckt ein phylogenetischer Kern jedoeh auch in den
anderen vergleichenden Wissenschalten, z. B. in der vergleichenden Physio-
logic. Nur spielte die Phylogenie hier bisher praktisch keine Rolle.

1. Systematik.

Als ersten wirklichen Fortsehritt ither Aristoteles hinaug kinnen wir die
deutschen und niederlindischen Krauterbiicher des 16. Jahrhunderts von
Brunfels, Fuehs, Bock u. a. betrachten. Arzneipilanzen standen hier im
Vordergrund des Interesses und wurden dureh Holzschuitte oft in treffender
Weise wiedergegeben. Der Ausgangspunkt fiir eine solehe vergleichende Be-
trachtung einer grofieren Zahl von PHlanzen war also ein praktischer Zweck.
Es war der Zwang, die Fille der Pflanzen und ihrer Teile ordnen zun miissen,
um sie einigermalien zu iibersehen; es war der Zwang scharf auf ihre unter-
scheidenden Merkmale zv achten, aul daB man nicht an Stelle eines heilsamen
Krintleins ein unniitzes oder gar ein schiidliches nahm. Und es ist kein Zufall,
daf — mindestens in Deutschland und Skandinavien — die ,,Botanik* an
den Hochsehulen noch lange ein Glied der Medizin blieh.

Warum blithte aber gerade damals im 16. Jahrhundert diese neve ver-
gleichende Betrachtung der Pflanzen, die  Systematik™, auf? Ursachen waren:
einmal das allgemeine Erwachen eines naturzugewandten, wissenschaftlich und
selbstindig forschenden Geistes seit der Renaissance, dann die Entdeckung
fremder Erdteile mit ihrem Zuwachs zu ordnender Nutzpflanzen und Heil-
kriuter, sowie schlieBlich technische Erfindungen (Buchdruckerkunst, Holz-
schnitte usw.).
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Wenn auch mit dem 30jabrigen Kriege, mit dem Niedergang der Holz-
schmittkunst, sowie wegen des mangelnden Verlagsrechtes (jedes bedeutende
Kriunterbuch wurde sofort vielfach nachgedruckt) schon nach knapp hundert
Jahren keine neuen Kriuterbiicher 1]19]_]1' erschienen, so war doeh durch sie die
pilanzensystematische Forschungsarbeit als wichtige Grundlage der Phylo-
venetik in Gang gekommen. Nicht in allen Einzelheiten wollen wir ihre Weiter-
entwicklung verfolgen. Sie ist ja auch schon wiederholt Gegenstand ausfiibr-
licher historischer Darstellungen gewesen. Ich verweise aul die Werke von
J. Sachs (1870), Radl (1913) und Nordenskiold (1926). Nur einige fiir die
Phylogenetik besonders wichtige Punkte seien hervargehoben.

In zwei sich bekampfenden, aber vielfach miteinander verschlungenen
..Richtungen® entwickelte sich die botanische Systematik weifer: einerseits zu
den kiinstliehen™, andrerseits zu den .natiirlichen®™ Systemen.

Die ,kiinstlichen* Systeme behielten als Ziel, ganz wic die Kriuter-
hiicher, einen rein praktisehen Zweck bei. Fiir sie galt es, die Pilanzen in leicht
erkennbare und bestimmbare Gruppen zusammenzufassen. Bekanntlieh hat
diese ,kiinstliche* Systematik ihren anerkannten Hahepunkt in Linnés
..Sexualsystem™ (1735) gefunden. Namentlich in Deutschland und Skandi-
navien, wo die Botanik von Medizinern unter praktischen Gesichtspunkten
betrieben wurde, da herrschte diese Zweckgruppiernng, die  kiinstliche®
Systematik. Zu seiner Zeit war ja das Linndésche System technisch, d. h. unter
dem Gesichtspunkt des leichten Einordnens und Bestimmens der Pllanzen
allen anderen Systemen weit iiberlegen.

Die ,natiirliche* Systematik sehlieBt unmittelbarer an Aristoteles
an durch den ausgesprochenen Aristoteliker Andrea Cesalpino (1519—1603).
A. L. de Jussieu (1789), A. P.de Candolle (1813), A. Braun (1864), Bentham
and Hooker (1862—88), A. Engler') und R. Wettstein (1901) kennzeichnen
die grofen Etappen dieser Entwicklung zu modernen natiirlichen Systemen.
Sie kennzeichnen aber auch gleichzeitig den Sieg der natiirlichen Systematik
ither die kiinstliche, sowie den Sieg des phylogenetischen Gedankens iiber éltere
mystische Vorstellungen. Denn wahrend die &lteren Lnatiirlichen™ Syste-
matiker, dem damaligen Stand der Krkenntnisse entsprechend, mit ihren
Bezeichnungen einer , natiirlichen* Verwandtschalt nur mystische Vorstellungen
verbanden, entwickelte sich im Laufe der Zeit immer klarer dic Ansicht, dal
die natiirliche Gruppiernng als ideales Endziel die phylogenetischen Verwandt-
51511%,ffs'§'cr]1iilt11issu der Pilanzen darstellen will (vgl. z. B. R. Wettstein 1924,
S. 3.

Auch die Art und Weise, wie man diesem Ziele der natiirlichen Systematik
nither kam, ist fiir das Verstiindnis phylogenetischer Fragen sehr bedeutsam.
Losgelist von den Bediirfnissen einer praktischen Gruppierung war es das Ziel fiir
diese natiirliche Gruppierung, einzudringen in das ,,Wesen™ der Krscheinungen,
indem man die zungrunde liegenden Gemeinsamkeiten ,dihnlicher™ Pflanzen-
gestalten zu erfaszen suchte. Auf zwelerlei Wegen kam und kommt man heute
noch zu einer solchen Feststellung ,natiirlicher Verwandtschaften. Entweder
auf dem analytischen Weg, indem man einen [rither intuitiv fiir einheitlich
gehaltenen Formenkreis in .2 ,mnah verwandte” Formen zerlegt, indem man
beispiclsweise unter den ,,Tannen* die WeiStanne (Abies alba Mill) und die Rot-
tanne oder Fichte (Picea excelsa Lam. u. D. C. = Abies ewcelse Lam. u. D. C.)
unterscheiden lernte. Oder auf dem gynthetischen Wege, indem man ge-
sonderte Gruppen in eine ,, Art ,,Gattung®, , Familie* usw. zusammenfalt, weil
sie in ,wesentlichen™ Merkmalen #ihnlich sind.

1) Zuletzt dargestellt in Tingler-(Gilg 1924,
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In ,wesentlichen™ Merkmalen! Hier lag und liegt auch heute noch die
H&UptSCthel‘l”lxe]t fiir eine ,.richtige’ V\-temdilqohe (.ruppier']mg Die Pflanzen
unterscheiden sich ja in sehr vielerlei Merkmalen. Welche sind an fiir die natiir-
liche Verwandtschalt ,,wesentlich® welche ,unwesentlich®

Kine klare Antwort hat die ,uatiirliche” Systematik dbueseheu von
phylogenetischen Antworten — hierauf kaum ﬂegebcn soviel dariiber diskutiert
wurde. Die Gesichtspunkte wechselten stark im Lauf der Geschichte. 'Wie ein
roter Faden durchzieht aber den Streit um die , wezentlichen® systematischen
Merkmale der Glaube, dafl man diesem Ziele, dem , Wegen* der Verwandtschaft
um #o niaher komme, je mehr man eindringe in Ezelheiten der Pflanzengestalt,
s Innere der Pﬂamen Folgendes waren die wichtigsten Marksteine, die ‘hier in
hartem Kamp! und oft unter Riickschligen durehlaufen wurden:

Vergleich der dufieren Allgemeinmorphologie, d. h. des Gesamthabitus der

Pilanze.
Vergleich der fiuflerlich erkennbaren Organe, namentlich der im Dienste der
Fortpflanzung stehenden Organe (Keimblitter, Bliitenorgane usw.).
Vergleich der innerlich geborgeuen Organe, namentlich der im Dienste der
Fortpllanzung stehenden Organe (Samenanlagen usw.).

Vergleich der verschiedenen anatomisch erkennbaren Gewebe- und Zell-

arten (Tracheiden, Milechréhren nsw.).

Vergleich der zytologischen Daten (Wandbildung im FEmbryosack, Chro-

MOSOMEN USW. ).
Vergleich der BiweiBqualititen (Serologie).

Nur einige erlinternde Einzelheiten: Die diltesten Systematiler stellten noch
durchweg wie in der vorwiscenschaftlichen Zeit den intuitiv erfaliten Clesamt-
habitus der Pflanze als , wesentlichstes™ Merkmal in den Vorderarund. Damals

galt als wiehtigstes Fint EIIlLHprI']‘n?IP die Gruppierung in Biiume, Striucher und
Km nter,

Seitdem jedoch Cesalpino ents prprhom] seiner aristotelischen REnte-
lechievorstellung, dem Organ der ,,Vollendung®, der ., Frucht™, mif. ihren Merk-
malen den Vorrang gab. und namentlich seittlom man in die Geheimnisse pllanz-
licher l‘ortpﬂamunn (mdr'm;;,, gewanuen die Fnrtpflﬂn?untmelm1Lht1111"en mehr
und mehr Bedeutung. Auch Linné folgte dem Zug seiner Zeit, als er sein System
»oexualsystem’™ nannte. Aul Grund eines uberemshmmenden Blittenbaus hatte
itbrigens bereits Lobelius (1576) u. a. die Labiaten als eine einheitliche natiirliche
Gruppe erkannt.

Die fortschreitende mikroskopische Technik fiigte im 19, Juhrhundert die
Merkmale des inneren Authaus (die eigentlichen an; (tomischen Daten relativ spiit)
hinzu. Die Verwendung der Emm[&qtuhtdten ist eine Brrungenschaft unseres
Jahrhunderts.

Psychologisch ist esx durchaus verstindlich, daf jeder neue Autor ,sein’
System, d. L. die von ithm neu singefithrten Merkmale fiir die ,,wesentlichen™
hielt: psychologiseh wverstiindlich auch, daf die ilteren Autoren der .revo-
lutionierenden Jugend™ entgegentraten.

Mehr und mehr kristallisierte avs dem ’W1derhpru(h der Meinungen die Uber-
zeugung heraus, dafl eg iiberhaupt unmoglich ist, eines dieser Merkmale als
-,W('wntllch ganz allein zu verwenden: ., Hs hat '-:113}1 jedoch herauspestellt, dafl
selbst sehr wesentliche Merkmale bei den durch sie charakterisierten (ruppen
nicht immer konstant auftreten: es hat sich ferner herausgestellt, daB viele Merk-
male in der einen Pﬂnnﬁenirruppe wesentlich, in der anderen unwesentlich sind*
(A. Engler z. B, 1926, S, 151). So dringte die natiirliche Systematik mehr und
mehr zu einem J&ompwm]ﬂ Ubereinstimmend gilt es heute fiir richtig, die
Pflanzen unter Beriicksichtigung verschiedener N[Cl'l\lll.,l] e, also mduktw, auf
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dem Weg der Synthese, ,von unten herauf”, zu gruppieren. D. h., ausgehend
von den Einzelpflanzen bzw. den einzelnen ,Arten, faBt man diese zu Gruppen
hoherer Ordnung zusammen, wihrend man friither mehr deduktiv, ,,von oben
herab®, durch ein analysierendes Verfahren den Reichtum organischer Formen
einteilte. :

Bin konkretes Beispiel kennzeichnet vielleicht am besten den Stand der
heutigen Systematik und ihrer offenen Fragen. 'Wir withlen hierfiir die Ranales-
Frage. Hier handelt es sich um die Verwandtschaftsbeziehungen der zwitter-
bliitigen Ranales (z. B. aus dem Verwandtschaftskreiz der Magnolien), ins-
besondere darum, ob man besser sie oder die eingeschlechtiven Kitzchentriger
(z. B. die Eichen, Buchen usw.) als systematischen Ausgangspunkt der Angio-
spermen withlt. Wenigstens in einem Punkt stimmen wohl alle Systematiker,
die sich sonst hier bekimpfen, tiberein, ndmlich darin, dafl die in Frage kom-
menden Familien, Ordnungen usw. einigermalien natiirliche Gruppen darstellen
d. h. wenigstens eine Aufgabe der Systematik, daz Zusammenfassen der
Einzelpflanzen zu natiirlichen Sippen, ist heute in weitem Umfange gelast.
Und dieser sehr grolie Hrfolg verdient allen Skeptikern gegeniiber unbedingt
anerkannt zu werden.

Stark umstritten dagegen sind die Fragen der Rangordnung und der Reihen-
folge dieser Familien usw. Ziemlich unvermittelt stehen hier die beiden Aul-
[assungen, ob man besser die Magnoliaceen oder die Kiitzchentriiger an den
Anfang des Angiospermensystems stellt, einander gegeniiber. Wie wir spiiter
(5. 317#) sehen werden, ist an diesem ungeklirten Zustand die Verschleierung
der phylogenetischen Frage und ihre ungeniigende Sonderung von einer praktisch
orientierten Systematik zum grofien Teile schuld, k

Wenn wir uns im Zusammenhang mit unseren phylogenetischen Pro-
blemen fragen. wodurch der Sieg der natiirlichen Systematik erzielt wurde. so
konnen wir hier 2 Griinde nennen. Kinmal gelang es allmihlich, die natiir-
liche Systematik aueh technisch den ,kiinstlichen™ Systemen gleichwertig
auszubauen, wihrend das . kiinstliche” System iiher Linné hinaus keine prin-
zipiellen Fortschritte mehr erzielte. Dann aber wurde die ,,natiirliches Syste-
matik durch den Sicg des phylogenetischen Gedankens sozusagen legitimiert.
Namentlich geit dem Erscheinen der ,,Origin of Species* (1859) wurde allmihlich
die Mehrzahl der Systematiker im Grund ihres Herzens oder auch itfentlich
davon iiberzeugt, daB die ,,natiirliche Verwandtschaft* ein Ausdruck stammes-
geschichtlicher Zusammenhiinge sei: dergestalt, daff 2 Pflanzen um so niher
verwandt im phylogenetischen Sinne seien, je dhnlicher sie sich in ihrer Kr-
scheinung zeigen. Doch damit, mit dieser Auswirkung der bewuBten Phylo-
genelik aul die Systematik, greifen wir unserer Darstellung voraus. Wir branchen
den EinfluB der Phylogenetik aul die Entwicklung der botanischen Systematik
hier auch noeh gar nieht so besonders seharf zu betonen. Denn so sehr der Sieg
der Phylogenetik das Ansehen der natiirlichen Systematik gegeniiber der
kiinstlichen steigerte, und so sehr andrerseits die Daten der Systematik eine
Grundlage fiir stammesgeschichtliche Befrachtungen abgaben, so wenig dnderte
sich die Methode der Systematiker mit dem Sieg des Deszendenzgedankens.
Man gruppierte die Pflanzen nach dem Grade ihrer Ahnlichkeit. Ja nur wenige
Systematiker, wie R. Wettstein, stellten den phylogenctisechen Gedanken
bewulit voran.

2. Morphologie.

Aus der ,,Systematik® und parallel zu ihr hat sich nun die Morphologie
entwickelt, d. h. jene Wissenschaft, die sich im Gegensatz zur Systematik nicht
mit der ganzen Pflanze, sondern mit ihren Teilen: ihren Organen, Ge-



8 Einleitung. T. Geschichte der phylogenetischen Forschung an Pilanzen.

weben usw. beschiiftigt. Die Enfwicklung dieser Morphologie im weitesten
Sinne durehlief zeitlich drei Hauptstufen: die besehreibende, die ..Tdealistische®
und die analytische Morphologie.

Beschreibende Morphologie.

Auf der ersten Stufe, bis zum ausgehenden 18. Jahrhundert, war die
Morphologie nur Dienerin der Systematik. Als rein beschreibende Morphologie
sollte das Krkennen und der Vergleich der Organgestalten lediglich helfen, die
Ptlanzen richtig zu beschreiben und zu unterscheiden. Selbstverstindlich ist
diese rein beschreibende Morphologie auch heute noch eine unumganghche
Vorstufe. Ja heutzutage pflegt man sogar die Bezeichnung . Morphologie™
anf diese rein beschreibende Titigkeit zu beschriinken, wie schon die iibliche
Antithese: , Morphologie und Physiologie* zeigt. Sogar die innere Ausgestaltung
der Pflanze, die Anatomie, Zytologie usw. fallt oft “nicht in den Arbeitshereich
dieser .. Morphologie™ im engsten Sinne.

wIdealistische* Morphologie.

Als zweite Stufe begann im ausgehenden 18, Jahrhundert mit Goethe
(1749 -1833) und P. de Candolle (1778—1841) die Zeit der ., Idealistischen
Morphologie™. Wohl keine andere Wissensehaft war wie sie in gleichem Mafie
Helferin und Gegnerin der Phylogenetik. Wegen dieser innigen Verflechtung
mit der Phwlutr&noiik verdient sie besondere Li‘zb‘.‘lltlﬂlg Als eine irrationale
Wissenschaft war die ,,Idealistische” Morphologie immer sehwer in Worte zu
fassen und worde darnm vielfach wverkannt. Schon Goethe beriehtet, wie
man irrtiumlicherweise immer wieder meinte, er wolle mif seinen morphologi-
schen Betrachtungen ein nenes ,Svstem™ bringen, d. h. hinter seiner ver-
gleichenden Organhetrachtung laere die Absicht, die neuen Erkenntnisse zu
einer neuen Gruppierung der Pilanzen nutzbar zu machen.

Aber das Ziel der ,,Idealistischen Morphologie war ein anderes. Man
suchte bei diesem Ve !rrIPJrh nach einem von jedem pml\hsrhpn Zweck los-
gelisten (Jemommmuu, nach einer | Tdee®. ,Typus”, (nicht phv]uo*eneua(h
mﬁgeiaf'}lo) JUrform®, idealer Sy tmnmie])lan thvuwhs(‘hea Diagramm®
das alles sind nur versehiedene Namen fiir dies die M‘mmcrialtlcrl\mt der F ormen
Verbindende. Und in diesem Zusammenlassen, in der Elhennung der ,Ho-
mologien®, da liegt der aueh heute von der Phylogenetik oft direkt verwertbare
Teil der Ergebnisse der . Idealistischen® Marphologie.

Schon im Vorwort erwiihnten wir jedoch das Hauptbedenken?) vom phylo-
genetischen Standpunks aus. Die |, Idealistische™ Morphologie versucht namlich
iither dies Zusammenfassen hinavs, intuifiv nach rein subjektivem Ermessen,
eine Rangordnung; d. h. sie &tmnpelt eine der lebenden Formen (evil. Organ-
rr('sta]tungeu usw.) zum ,.Typus™ usw., die anderen als ,,abgeleitet”. Durch
diesen ausgesprochen kubjol\tlvon Lmqehlaﬂ stellt sich die ,,Idealistische™
Morphologie auferhalb der heutigen naturwissenschaftlichen Autfassung.
Der Naturwissenschaftler wird -— wenn er konsequent ist — im ,, Typus™ usw.
eine subjektive Gedankenabstraktion sehen, die hiochstens praktischen Nutzen
gewiihrt, zur vereinfachten Darstellung des Gemeingamen. Der idealistische™
Morphologe dagegen sonderte im Ban ne der damals zur Herrschaft kommenden
Romantik und der idealistischen Richtung in der Philosophie (Hegel, Schelling
usw.) keineswegs Uh]u]\{ und Subjekt, Sache und Begriff, Wuhhch]wlt und
Tdee — er ,schaunte” einfach als untrennbare Kinheit den Typus, das Ur-
phinomen.

1) Diese Aunftassung grindet selbstverstindlich auf meiner Gesamteinstellung zur | ide-
alistischen®, intuitiven Betrachtungsweise (vel. auch Schlubwort und Zimmermann 1930).
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Selbstverstindlich darf man nun nicht glauben, dal diese ,,Idealistische
Morphologie* selbst in ihrer Bliitezeit immer ganz rein vertreten wurde. Gerade
Goethe gehirte, wie z. B. schon Sachs (1875 8, 1761t.) ganz klar ausgefithrt
hat, zweitellos nicht vollstindig dieser idealistischen Richtung an. Und tat-
siichlich begannen — namentlich bei den stiirker zur Naturbeobachtung neigen-
den .idealistischen** Morphologen — bereits die Andeutungen der aus ihr
hervorgehenden dritten, analytischen Stufe zu keimen (vgl. z. B. A. Braun,
1849 /60, 8. 11).

Ihren Hihepunkt erreichte die ,,ldealistische® Morphologie wihrend der
Bliitezeit der Romantik in Alexander Braun (1805—73) und Karl Friedr.
Schimper (1803—67), deren Blattstellungstheorie wohl immer als besonders
treffender Ausdruck genialer idealistisch-morphologischer Erkenntnis bleiben
wird. Denn hier gelang es, Zahlen und Symmetrieverhéilinisse mit einer erstaun-
lichen Anschaulichkeit und einer alleemeinen Verbreitung auizuzeigen. Von
den extremsten und verhingnisvollen Verirrungen ing Gebiet der Phraseologie,
s denen die ., Idealistische’ Morphologic verfithrte, brauchen wir hier nicht zu
berichten, da diese Schattenseiten sehon wiederholt, n. a. durch Sachs 1. e.
Idar genug dargestellt sind.

Die Bedeutung Goethes und damit der ,JIdealistischen” Morphologie fiir
die morphologischen Wissenschaften findet eine auBerordentlich verschiedene
Bewertung. TIn der reichen Wertskala finden wir alle Grade von scharfer Ab-
lehnung (hichstens gemildert durech nachsichtizge Ehrfurcht vor dem Dichter
Goethe), z. B. bei J. Sachs (1875) his zur Heldenverehrung, z B. bei Hangen
(1907 w. 1919), Rud. Steiner (1921) und 'W. Troll (1926).

Man mufl meines Erachtens scharf unterscheiden zwischen Goethes sach-
licher und historischer Bedentung. Sachlich genommen haben wir ja oben
schon die Vor- und Nachteile der .idealistischen” Forschungsweise kritisch
zn helenchten versucht. Ks scheinen mir gerade die Rigentiimlichkeiten in Goethes
Gedankengingen, sein Suchen nach einer heute lebenden ,,Urpflanze™, die
Schiller ganz richtig eine , Idee” und keine ., Hrfahrung™ nannte, Abwege von
den naturwissenschaftlichen Aufgaben zu sein. s sind auch Ubertreibungen,
wenn man mit K. Haeckel oder Hansen sachlich bedeutsame phylogenetische
oder ontogenetische Anschanungen aus Goethes AuBerungen iiber die Meta-
morphose herauslesen will. Selbst wenn wir von der Altersarbeit Goethes iiber
die Spiraltendenz der Vegetation™ (1831) absehen und vor allem seine Meta-
morphose der Pflanzen ins Auge fassen, miissen wir zugeben. dall sich Goethe
in Gedankenkreisen bewegte, die dem Naturwissenschaftler, der wirklich die
Natur objektiv zu ergriinden sucht, fremd bleiben. Alles was Goethe iiber Ten-
denzen, Kriifte und Wandlungen sagt, ist so unlésbar durchsetzti von subjektiven
gefiihlsmiiBigen Eindriicken, dall Goethes AuBerungen zwar eine reiche Quelle
darstellen fiir das Verstiindnis von seinem poetischen Anschauungsvermégen,
aher keinen unmittelbaren Zugang zur morphologischen Naturerkenntuis. Sogar
die von den Physikern abgelehnte Farhenlehre ist sachlich genommen frucht-
harer, weil ihren Daten doch wenigstens eine grundlegende Bedeutung fiir die
psychologische Furbenlehre geblieben ist. So kénnte sich vielleicht auch einmal
— an Goethe ankniipfend eine psychologische Disziplin zur Erforsehung der
Entstehung  typologischer Anschauungen entwickeln. Sachlich-methodologisch
weicht Goethe in seiner allgemeinen Arbeitsweise vom Naturwissenschaftler
stiitker ab als seine Vorgiinger und Gegner, z. B. die Systematiler.

Ganz anders steht es mit der historizchen Bedentung Goethes. Um
diese auch nur einigermaBen zu wiirdigen, muf man sich in die Atrmosphiire der
Linnéisten, die damals in Deutschland und Skandinavien herrschten, hinein-
versenken. (fegen dies Verlieren in Kleinigkeiten bedeutet das Ringen Goethes
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um Erkenntnisse allgemeiner GesetzmiBigkeiten in der Tat einen ungeheneren Fort-
schritt. Es war ein Aufriitteln aus der Selbstgeniigsamkeit des sich mit Alltig-
lichkeiten begniigenden Spiclbiirgers. DaB auch die neue, von Goethe he-
griindete Richtung dann spiiter, als sie Routine wurde, selbst ing Spiefbiirgertum
versank, ist gemeinsames Schicksal fast jeder Wistenschaft.

Analytische Morphologie,

Ungefihr zwischen 1840 und 1850 wurde diese ,, Idealistische Morphologie
abgelost durch eine aug ihr hervorgehende

Dritte Stufe der morphologischen Forschung durch die analytisch,
d. h. kausal-analytisch und phylogenetisch orientierte Morphologie. ‘Es war
die Zeit, in der auch in Dentschland sowohl die Romantik wie die ,.[dealistische®*
Phﬂnhuphw ihre Vorherrschaft im geistigen Leben zu verlieren begann. Das
Ziel der Morphologic war nicht mehr ein subjektiv erfaliter Typus, ‘sondern es
waren objektive, an die Pflanze selbst gebundene Beziehungen, wie die die
Ptlanze gestaltenden Krifte und Faktoren oder die phvlugcnetuvhun Wand-
lungen d(‘l Pflanzen ineinander. So konnte die |, Idealistische Mnrpholncrm
mindestens offiziell durch Vor kiimpfer der neven Richtung (z. B. M. Schleiden
18041881, K. Nageli 1817—1892 und J. Sachs 1832 —JRB() entthront
werden. —

Aus der vergleichenden Gestalthetrachtung haben sich die kausal forschende
Entwicklungsphysiologie (neben K. v. Goebel vor allem durch Voechting
und Klebs begruudvt) \[)Wlt‘ die Erblichkeitstorschung (€. Mendel 183284
Johannsen 1857 7:H. de Vries, Correns. Brtur 1. a.) herausentwiclkelt.
Immer klarer hob si(ah rlur(‘-h diese ex}mrimentellen Arbeiten heraus, daf der
Pflanze (und iiberhaupt jedem Organismus) ein  bestimmtes Erbgut, cine
Summe von Krbanlagen, der Genotypus. eigen ist — ein Trbgut, das im all-
gemeinen unahgvandcrt auf die Nachkommenschalt iibertragen wird. Ahnlieh
wie das Dogma von der Konstanz der Arten hat die scharfste Formulierung
von der Unabiinderlichkeit der Gene (vor allem durch Johannsen) fiir das
Problem der phylogenetischen Wandlung als hochbedeutsamer Gegenpol
gewirkt. s hat zur sorgliltigsten Untersuchung und zur einwandireien Fest-
stellung echter erblicher .,\-’aria‘rimmn“ echter ,.(ren-Mma‘rlomn durch die
Erblichkeitsforscher gefithrt. Auf sie kommen wir bei der bewufBten Phylo-
genetik (8. 61f.) noch zuriick (vgl. iiber Mutationen auch die Vererbungsliteratur
z. B. bei Oehlkers 1928).

Bei niaherem Zuschen wird man aber leicht beobachten, daB aueh in dieser
3. Periode morphologischer Forschung die idealistische Richtung in einer eigen-
tiimlichen Mischung mit entwu'lxllmmphvfamlugl‘%thvn und phv]ogené'fmh(‘n
Anschanungen bis heute fortlebte. Gerade die glanzendsten Vertreter der
eigentlichen Morphologie im deutschen \}nﬂthwohwt wie W. Hofmeister
(]8"r 74), H. W. Eichler(1839-—87), (‘elakovsky(1834—1902), K.v. Goebel
sowie ihre Schiiler, z. B. Velenovsky (1834—1902), W. Troll, kennzeichnen
diese g:[’mﬂﬁlﬂt-ld(‘:l]l'ﬂl‘w(‘]]t' Morphologie in ihren versehiedenen Abstufungen.
Diese Richtung war zeitweise mindestens in Deutschland die alleinige Trigerin
des nlnmhu][wudwn Interesses: wir verdanken ihr anch eine auBerordentliche
Bereicherung  unserer morphologischen und ontogenetischen Kenntnisse.
namentlich bei den fiir die Phylogenetik so wichtigen Archegoniaten (Hof-
meister, Goehel)

Ein geradezu klassisches Beispiel fiir die grofie Bedentung, aber auch lir
die Schwierighkeiten, dieser halb-idealistischen Rctm(hhmmwohe steht schon
am Hingang zur analytischen Stufe der morphologischen Ft,nhrh!lng: Hs sind
die ,,Vergleichenden Untersuchungen . . . hiherer Kryptogamen . . . und . . . der
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Koniferen” von W. Hofmeister 1851. Der nie vergiingliche Wert dieses bahn-
brechenden Werkes liegt einmal in der Fiille neuer Einzelbeobuachtungen, die
HMofmeister hier in schlichter Exaktheit wiederoab: mit seinem starken Betonen
des sachlichen und gewissenhaften Untersuchens ontogenetischer Tatsachen steht
Hofmeister in schirfstern Widerspruch zu allen idealistischen Verschwommen-
heiten.

Weiter war es zweiffellos eine auBerordentliche GroBftat, dall Hofmeister
hier anscheinend so heterogene HKrscheinungen wie den Entwicklungsgang der
Moose, Farne, Koniferen usw. im Zauberwort . Generationswechsel einigte.
Die Schwierigkeiten begannen bei der Formulierung dieses Gemeinsamen. dieser
vollsten Ubereinstimmung® der de facto doch recht verschiedenen Erscheinungen.
Goebel (1924) hat sicher recht: Hofmeister sah dies Gemeinsame nicht in ciner
phylogenetischen Urform, die sich in die heute verschiedenen Formen des Gene-
rationswechsels gewandelt hat. Mindestens sah er das Gemeinsame nicht rein
in einer phylogenetischen Urform,

Man hat aber oft vielleicht nicht geniigend beachtet, dafi der villige Ver-
zicht auf ecine phylogenetische Begriindung des Gememsamen entweder zur Re-
gistratur oder zur . Idealistischen” Morphologie fithren mufl. Lediglich zun re-
gistricren, war fiir einen Mann wie Hofmeister unmdglich. Er kannte aber
auch die bedenkliche Seite der ,,Idealistischen Morphologie nur allzu gut, und
vermied darum iiberhaupt méglichst eine nithere Erérterung, warum ihm z. B.
die einen Entwicklungsvorginge als .,wesentlichere™ Punkte erscheinen als die
anderen. Er wihlte, intuitiv, im Prinzip genau wie die ilteren .idealistischen
Morphologen, die Moose und Farne aus als ,,MaB*, mit dem die iibrigen Pflanzen
gemessen werden mulfiten. Der Wechsel der Ausdrucksweise bedeutete also
mindestens im Problem der Gruppierung morphologisecher Tatsachen fiir Hof-
meister noch keinen Wechsel der Grundeinstellung. Man ahnt nur die kom-
mende phylogenetische Betrachtung,

Hofmeisters vermittelnde Stellung zwischen | Idealistischer und phylo-
genetischer Morphologie konnte auf zweierlei Weise beibehalten werden. Ent-
weder, indem man Idealistische™ Morphologie in phylogenetischen Rede-
wendungen trieb; oder umgekchrt, indem man Phylogenetik mit den Aus-
drucksformen der . Idealistischen” Morphologie darstellte. Beide Wewe wurden
beschritten.

Zuniichst bevorzugte man unter dem Einflull Darwins den ersten Weg.
Gerade dic Hofmeistersche Generationswechselreihe ist hierfiir wieder ein gutes
Beispiel, z. B. J. Sachs (1875, 8. 217) meinte von ihr: ,.daB die Deszendenz-
theorie eben nur anzuerkennen brauchte, was die” (Hofmeistersche) ,,aenetische
Morphologie tatsiichlich zur Anschauung gebracht hatte®. Man iibersefzte also
die von Hofmeister .idealistisch™ aufgefafite Reihe: Moose—homospore—
heterospore Farne — Koniferen einfach in eine phylogenetische Sprache. Dabei
iibersah man, dal Hofmeister die Moose zwar der Idee nach als Ausgangs-
punkt fiir geine Reihe verwenden konnte, dafl sie (bzw. ihr Generationswechsel)
aber schlecht als phylogenetischer Ausgangspunkt pafiten. Diese Schwierig-
keiten steigerten sich, als man eine solche vergleichende Betrachtung aufs
Gebiet der Thallophyten und der zytologischen Vorginge (Kernphasenwechsel)
ausdehnte.

Der 2. Weg: phylogenetische Morphologie in ,.idealistischer™ Sprache wurde
bis in die neueste Zeit immer wieder versucht., So tritt Kriiusel {z. B. Kriinsel
und Weyland 1929, 8. 352) ausdriicklich fiir eine ,.morphologisch-idealistische
Auflassung* ein. Auch Hirmers (1927) ,.morphogenetische” Betrachtungsweise
bezieht sich wohl auf duas gleiche. Rein sachlich genommen meinen die genannten
Autoren dus gleiche, wag wir in der vorliegenden Schrift (z. B. Sehlufiwort) .,Merk-
malsphylogenie nennen, d. h. die Abwandlung eines bestimmten Merkmals —
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sagen wir des oben erwihnten Clenerationswechsels — im Laufe der Phylogenie.
Da man aber diesen phvlogenetischen Wandel nicht innerhalb ein und derselben
Stammlinie direkt verfolgen kann, so mufl man ihn aus den zufillig erhaltenen
Abwandlungstufen verschiedener Stammlinien kombinieren, so wie etwa ein
Zytologe einen Kernteillungsablauf kombiniert aus zufillig erhaltenen Kern-
teilungsstadien in verschiedenen Individuen. Rein sachlich besehen, stimmt die
Arbeitsweise solcher ,idealistisch” redender Morphologen grundsiitzlich mit der
bewuBten Merkmalsphylogenetile iiberein. Auch viele Einzelergebnisse werden
sich praktisch decken. Beide Richtungen gehen ferner darin Hand in Hand. dafi
sie die Betrachtung der einzelnen Merkmale der Betrachtung systematischer
Sippenstammbiume vorzichen. Nur wird der Merkmalsphylogenetiker ex be-
dauern, daff durch eine ,idealistische”™ Formulierung sonst leicht vermeidbare
MiBverstindnisse nahegelegt werden.

Im Streben nach einem konsequenten Standpunkt treten darum nenerdings
einige Morphologen wie W. Troll (z. B. 1928), wieder offen fiir die 1{]&1]1\1[\(]1-
morphologische Betrachtungsweise ein. Dadurch kinnte zweifellos ein ein-
heitlicherer Standpunkt wiedergewonnen werden. Tch zweifle aber etwas, ob,
namentlich heute, ein Naturwissensehattler noch konsequent ..idealistiseh®-
morphologisch arbeiten kann. Es ist jedenfalls leicht zn beachten, dall bei
den , Ableitungen** dieser modernen ,idealistischen* ‘-Iurplmlotrcn phylo-
genetische Gedankenginge — vielleicht unbewuliter Arf — eine sehr grofie
Rolle spiclen.

Anatomie.

Die vergleichende Morphologie der Gewebe (LAnatomie™)
wurde in Deutschland vorzugsweise beschreibend durch de Bary usw. gepflegt.
Die .idealistisch™ eingestellte vergleichende Anatomie van Tleﬂ'hL‘nls (1839
bis 1‘314) wirde fur die thlogem(, bedentsam, weil an sie die vorqlmdlmlcl011
Untersunchungen des Holzkirpers (Stelirtheorie), insbesondere durch angel-
siichsische Botaniker (Jeffrey, Kidston usw.), ankniipften. TInshesondere
in Verbindung mit der Paliobotanik und der ]“ntmc}x]uncruguthuhfe hat diese
phylogenetiseh eingestellte anatomische Betrachtungsweise z. B. bei den
Archegoniaten (T:‘.uwv n. a.) grofe Erfolge erzielt. Tine noch ziemlich ,.ide-
alistisch™ orientierte anatomische Rl(htunp; wird namentlich in Frankreich
weiter geptlegt (G. Chauveaud u. a.).

Es sind allerdings itberhaupt nur wenige Gewebesysteme, die bisher ein-
gehender xmglmchend behandelt und damit fiir die phylogenetische Forschung
bedeutsam wurden, Abgesehen von der vergleichenden Untersuchung des Holz-
korpers und der Fortpflanzungsorgane ist man hochstens beim Ver aleich der
Spaltifinungen und der embryonalen Gewebe zu einigen verwertbaren Ansitzen
gelkommen.

3. Pflanzengeographie.

Auch die Pflanzengeographie entwickelte sich urspriinglich villig un-
abhiingig von plw]ng(-m‘uschvn Problemen. Ihr Begriinder, Alexander
von Humboldt (1769—1859). stand seiner ganzen romantischen Einstellung
entsprechend durchaus auf dem Boden der , Tdealistischen Biologie™. Und
Griesebach. einer der bekanntesten Pt'l;mzvngeogmphu‘ des 19. Jahr-
hunderts, war noch einer der letzten Biologen, der mit vollem Bewulitsein
die phylogenetisehen Gedanken iiberhaupt ablehnte (1884, S. 4-7).

Phylogenetische Beziehungen spannen sich zur Pflanzengeographie auf
zwei Wegen an. Einmal dringte die-schon von Humboldt mmehm]mto Er-
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kenntnis, dah bestimmte Lebensformen der Pflanzen, d. h. hestimmte Grund-
gestalten: der Nadelholzbaum, das Gras, die Kakteengestalt usw., vorzugsweise
an bestimmte klimatisch bedingte Trdzonen gebunden sind, zum Anpassungs-
problem. Dann aber wurden, namentlich durch A. Engler und R. Wettstein
sowie ihre Schiiler, Beziehungen zwischen den Verbreitungsgebieten verwandter
Arten und ihren phylogenetischen Zusammenhangen anerkannt. Mag man anch
Ubertreibungen dieser Anschanungen, wie bei Willis, skeptisch gegeniiber-
stehen — das Grundprinzip, daf nahverwandte Pflanzen im allgemeinen zu-
sammenhiingende oder henachbarte Gebiete bewohnen, und dall man so
aus der Pilanzenverbreitung etwas itber ihre phylogenetischen Zusammen-
hiinge aussagen kann, ist wohl Allgemeingut unserer heutigen Auffassung
geworden und hat schon zu vielen wertvollen Einzelergehmnissen gefiihrt.

So sehen wir denn in allen vergleichenden Wissenschaften [ast iiberein-
stimmend und ungefihr zur gleichen Zeit parallele S.tr.ijmnngvn.: Zmniichst
regelmifig die praktisch orientierte Gruppierung, dann die Gruppicrung nach
einer erfiihlten, nur in mystigcher Vorstellung erreichbaren Idee und schlief-
lich, geboren aus diesen beiden Gesichtspunkten, die Gruppierung nach
phylogenetischen Grundséitzen.

C. Der Vergleich an fossilen Pflanzen.

Die Paldobotanik in ihren Beziehungen zur Phylogenetik.

Auch in der Geschichte der Paliohotanik Y lassen sich drei Perioden
unterscheiden:

1) Die vorwissenschaltliche Periode. in welcher fossile Pflanzen
hiichstens alg Kopriosititen Beachtung fanden. Sie reicht etwa bis zum Jahre
1700.

Diese Zeit zehrte fiir die paliobotanisch-phylogenetischen Probleme noch
viillig vom Altertum. So hielt man denn die gelegentlich autgefundenen Ptlanzen-
reste entweder fiir ,,Naturspiele”, die irgendeine mystische Kraft (z. B. die
LVirtus formativa®) ans dem unbelebten Stein hervorgezaubert habe (z. B.
Albertus Magnus 1207—1280). Oder wenn man die Fossilien [iir die Reste
ehemals lebender Pflanzen ansah, so betrachtete man sie doch fiir gleichartig
mit den heute lebenden Pflanzen. Bei den geringen Kenntnissen von den
Floren fremder Lander konnte man ja auch noch lange bis ins 18. Jahrhundert
hinein sehr wohl hoffen, etwa in den Tropen lebende Vertreter fiir alle auf-
gefundenen Reste einer fossilen Pilanzenwelt einmal anfzafinden. Es lag ferner
durchans nahe, daf das Christentum (z. B. auch Luther) solche fossilen Reste
gerne in Verbindung brachte mit der Vernichtung der Lebewesen durch die
Sintflut.

2) Die Periode intensiver Aufsammlungen von Pflanzenabdriicken
und Steinkernen sowie des Beginns vereinzelter anatomischer Untersuchungen
ohne weiter reichende systematische oder phylogenetische Ab-
siehten (ea. 1700 1360).

Das Geburtsjahr dieser neuen Periode ist wohl das Jahr 1709 mit dem
Erscheinen von J. Scheuchzers (1672—1733) . Herbarium diluvianum™.
Der Titel kennzeichnet die damals herrschende Einstelling den Fossilien
gegenitber. Ks war fiir die Botanik die Zeit der aufblithenden systematischen
Wissenschaften, deren wichtigstes Forschungsinstrament das Herbar war.

1) Fiir die hier nicht angefithrten Binzelheiten und namentlich auch fiir die filtere
Literatur sei auf Pofonié-Gothan 1921 5. 490 ff, verwiesen.
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Und Diluvium hieB Sintflut. Also Scheuehzer wollte das Herbar publizieren,
welches von der Natur bei der Sintflut angelegt worden war. Stratigraphisch-
geologische Kenntnisse fehlten noch durchaus. Wir finden bei Scheuchzer
in buntem Gemenge karbonische Farne mit jungtertiiven Angiospermenbliittern,
aber auch noch anorganische Gebilde, wie Mangandendriten, die damals als
Algenreste angesprochen wurden, Aber immerhin, es hatte sich doch wenigstens
dic Uberzeugung durchgesetzt, daB die fossilen Pllanzenreste wirklich Zeugen
eines friiheren Lebens seien, wenn man aueh immer noch nicht klar erkannte.
dafy sie anderen Arten zugehirten, als die heutigen Ptlanzen.

Dieser fiir die Phylogenetik entscheidende Schritt, daB man die Anders-
artigkeit der fossilen Ptlanzen erkamnte, wurde erst um die Wende vom 18,
zum 19. Jahrhundert getan. Die Geologie hatte mittlerweile mit ihrer Strati-
graphic eine Grundlage fiir die zeitliche Einglicderung der Fossilien geschatfen.
Auberdem war iiberhaupt der Beginn des 19. Jahrhunderts die Geburtsstunde
fundamental nener Richtungen in der Botanik. Bedenken wir nur, daB 1804
Saussure eine exakte botanische Erndhrungsphysiologie einleitete, indem er
die chemischen Grundlagen fiir die Assimilation und Atmung aufzeigt, dab
1806 Andrew Knight die experimentelle Reiz- und Entwicklungsphysiologie
begriindete, indem er z. B. mit scinen Zentrifugalversuchen den Einfluf der
Schwerkraft auf die Pllanzengestalt nachwies, daB 1806 Treviranus zum
ersten Male die Natur der Gefifle bzw. Tracheiden richtiz erkannte . a. m.

Ein Bild von der neuen Wendung in der Paldobotanik gibt uns vor allem
die ,,Histoire des végétaux fossiles, erschienen 1828 37, von A. Th. Brong-
niart (1801—1876). Dies Buch, vom Geiste Cuviers durchweht, ist eines
der ersten Werke, dic die fossilen Formen als Pflanzen und nieht nur als
Fossilien bewerten. Sehon Brongniart begann iibrigens anatomische Unter-
suchungen an fossilen Pflanzen mit erhaltener Struktur. Solche Untersuch-
ungen wurden dann in Deutschland zuniiehst insbesondere von I R. Gippert
(1800 —1884) weitergefilhrt. Schon Brongniart stellte fest, daf die dlteren
Pflanzen zu den ,unvollkommenen® gehirten; er unterschied 3 Zeitalter: das
dltere (ungefihr dem Paliozoikum entsprechend) als das Zeitalter der Krypto-
gamen, ein zweites (bis Kreide) Zeitalter der Gymunospermen und ein drittes
(Tertir bis Jetztzeit) Zeitalter der Angiospermen. Mag auch die fortschreitende
Erforschung der fossilen Pflanzenwelt das Auftreten der einzelnen Pllanzen-
gruppen vordatiert haben, das Altersverhiiltnis der genannten Gruppen zuein-
ander blieb das gleiche.

3) Die neue Periode, in der man vor allem auch intensiver die innere
Struktur der fossilen Pflanzen erforschte, und in der man die paliobotanischen
Resultate fiir die Systematik und Phylogenetik nutzbar zu machen begann
(1860 bis jetzt).

Natiirlich konnte diese letzte Epoche erst mit dem Auflehen des phylo-
genetischen Gedankens, also etwa um das Jahr 1860 herum, beginnen, wenn
auch z. B. K. Unger bereits 1852 ganz klar die Tatsache der phylogenetischen
Wandlung aussprach. Auch der Sieg von Lyells Theorie der kontinuierlich
verbundenen Irdperioden iiber die Katastrophentheorie Cuviers war eine
notwendige Voraussetzung. Selbst danach dauerte es jedoch noch lange, bis
eine feste Verbindung zwischen der Forschung an pflanzlichen Fossilien (welche
als Teil der Geolagie galt) und der aus der Medizin hervorgegangenen eigent-
lichen Botanik gefunden wurde. Ks ist z. B. bezeichnend, dafl Julius Sachs,
der ja dem phylogenetischen Gedanken durchaus zustimmt, in seiner Geschichte
der Botanik (1875) die paliobotanische Forschung nur recht kurz erwihnt.

Bahnbrechend fiir die neue Richtung in der Paliobotanik war inshesondere
H. Graf zu Solms-Laubach (1842 1915), der StraBburger Botaniker, der
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mit zahlreichen Einzeluntersuchungen und seiner cinfluBreichen L.Linleitung
in die Paliophytologie* fast noch mehr als in seinem deutschen Heimatlande
in England zu newer Forschung anregte. Englische Forscher haben dann die
phylogenetisch orientierte Paliobotanik inshesondere gefordert. Gewil haben
auch deutsche Paliobotaniker wie Potonié (1857—1913) und Gothan oder
franzosische wie B. Renault (1856—1904) und Zeiller (1847—1916) oder
der Schwede A. G. Nathorst (1850—1921), wum nur einige zu nennen, mit
ihren Lehrbiichern und Arbeiten am groliartigen Aushau der nenen Wissen-
schaft reichen Anteil. Aber gerade die fiir die Phylogenetik bedeutsamsten
Entdeckungen sind meist in den angelsichsischen Landern erfolgt mit ihren
reichen Naturschitzen an strukturbietenden Fossilien und mit ihrem be-
sonders starken Widerhall der phylogenetischen Ideen bei den Botamikern.
Ieh kann hier nur die wichtigsten Marksteine dieser wachsenden Erkenntnis
hervorheben:

1904, dic Entdeckung der karbonischen Pteridospermen (bzw. der Zu-
sammengehorigkeit von Samen mit Pflanzen von larnihnlichem Habitus) durch
Oliver und Secott, die Schiiler des ebenfalls auberordentlich fruchtharen
Paliobotanikers W. €. Williamson (1816—1893).

1906 und 1916 die glinzenden Rekonstruktionen der (iibrigens schon
von Solms-Laubach eingehender bearbeiteten) mesozoischen Be.rfeliz,iu{es
durch Wieland, d. h. Untersuchungen an Cycadophytengruppen mit weit-
gehend an Angiospermen gemahnenden Bliiten.

[917—1921 die Entdeckung devonischer Psilophyten dureh Kidston
und Lang, also von Pteridophyten, die fiir die ganze Kormophyten-Phylo-
genetik wegen ihver auBerordentlich primitiven Struktur héchst” bedeutsam
wurden. :

Alles das sind drei Entdeckungen, denen man an Tragweite und wissen-
schaltlicher Bedentung innerhalb der neuen Paliobotanik kaum etwas Gleich-
wertiges zur Seite setzen kann.

In allerletzter Zeit scheint allerdings auch in Deutschland die Paldobotanik
zu neuem Leben zn erwachen, wofiir insbesondere die ergebnisreichen Unter-
suchungen devonischer Pflanzen durch Krausel und das schone Handbuch der
Palaobotanik von Hirmer (1927) sprechende Zengnisse sind.

4. Geschichte der allgemeinen Phylogenetik und der bewufiten
phylogenetischen Forschung an Pflanzen.

~ Es ist bei der auBerordentlichen Zerstreuung der phyvlogenetisehen An-
sichten der botanischen Wissenschatt und bei ihrer man nigfaltizen Verflechtung
mit andersartigen Wissenszweigen nicht leieht zu sagen, wo und wann eine
bewuBte, eigentliche Phylogenetik einsetzt. Thr Keimen haben wir jain den bis-
herigen  Abschnitten dargestellt. Die bewnBte phylogenetisehe Forschung
befalte sich vor allem mit 2 allzemeinen Kragen:

1) mit der Uberbriickung der anscheinend oft so seharfen Liicken zwischen
d_en Arten, Gattungen usw. und deren Vereinigung durch solehe Briicken in
ein genetisches System : -y

2) mit den Ursachen der phylogenetischen Wandlung.

. leh erwiihnte oben schon, dab erst Linné mit seinem Dogma von der
l‘\ons_;ta,nz der Art der Gegenpol und ein Ansgangspunkt [iir die phylo-
genetische Forschung wurde. Wir kisnnen also an Linné die bewuBte phylo-
genetische Arbeit ankniipten. Denn tatsichlich schart sich ein arofer Teil
der bewuBt phylogenetischen Untersuchungen um das Problem, auf welchem.
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Wege wohl die unter den heutigen Ptlanzen unzweifelhaft gegebenen | Art-
liicken® iiberbriickt werden kinnen.

Ein Weg zur Erzeugung neuer Formen auBlerhalb der Artgrenzen wurde
schon in Linnés Zeiten hekannt: die Bastardierung verschiedener Sippen.
Und Linné selbst hat ja bekanntlich spiter angenommen, die Arten seien
durch Bastardierung der ,,Gattungen®, also wohl | typischer” Vertreter der
Gattungen, hervorgesangen. In vollster Konsequenz hat spater (1913) Lotsy
diesen Gedanken ausgelithrt, Totsy nahm an, daf alle Umbildang durch
Neukombination einer groBen Zahl von Anbeginn vorhandener, aber auf
sehr viele Wesen verteilter Anlagen zustande gekommen sel. Diege Auf-
fassung stieB aber immer wieder auf die grofie Schwierigkeit, dafi die Bastarde
durchweg in ihrer Fruehtbarkeit herabgesctzt sind, und zwar im allgemeinen
um so unfruchtbarer sind, je griber die systematische Enifernung zwischen
den Eltern ist. Als allgemeiner Umbildungsweg wird daher die Bastardierung
im allgemeinen nicht anerkannt.

Es mubte so das Ziel der experimentellen Phylogenetik sein, echte Um-
wandlungen der Erhsubstanz, echte ,Mutationen™, nachzuweisen.
Darwin (1859), der auch fiir die Botanik dem phylogenetischen Gedanken
zum endgiilticen Sieg verholfen hat, nahm bekanntlich sehr kleine Umwand-
Tungen der Frbsubstanz an, eine kontinuierliche Umwandlung der Arten in-
einander. Es war klar, daB solche kleine Umwandlungen nur dann fir die
Phylogenetik bedeutsam sein konnten, wenn die verfiigharen geologischen
Zeiten dafiiv amsreichten und wenn solehe kleine Umwandlungen der Iirb-
anlagen hiufig genug auftreten.

Beides war zu Darwins Zeiten und noeh 40 Jahre spiter kaum nach-
gewiesen. I0s schien darum fiir den phylogenetischen Gedanken auBerordent-
lich wertvoll, als H. de Vries 1901 in seiner ,,Mutationstheorie® recht hetrichi-
liche und recht haufige ,Mutationen®™ auf Grund sorgfaltigster Erblichkeits-
untersuchungen an seiner Oenothera Lamarekiana aufzeigen konnte. Wohl
zeigte es sich in spateren Nachuntersuchungen, dafi diese berithmten Ocnothera-
Mutanten in ihrer iibergroBen Mehrzahl keine wirkliche Umbildung des Irh-
materials darstellten, sondern nur seine Verdoppelung, Neukombination usw.,
dhnlich wie man dasg auch schon frither beim Bastardierungsexperiment be-
obachtet hatte. Aber aufbauend anf de Vries konnte dann auch in den letzten
Jahrzehnten der Nachweis echter Wandlungen der Erbsubstanz, echter ., Gen-
Mutationen®, z. B. in groBer Ausdehnung von Baur (1924) tiir Awntirrhinum,
das Liwenmaul, gefithrt werden.

Dicse experimentellen  Mutationsergebnisse fiihrten zur  Anschauung
Darwing zuriiek. Abgesehen von offensichtlichen pathologischen oder Riick-
schlagsmutationen, waren némlich die sicher nachgewiesenen Wandlungen der
Erbanlage nur sehr geringfiigiger Natur; sie sprachen fiir eine zwar . gequantelte™
aber doch praktisch genommen sehr allmithliche und kontinuierliche Umwandlung
des Trbmaterials in der Phylogenie.

Exleichtert wurde diese Auffassung ferner dadurch, dali nach den radio-
aktiven Mineralien dag Alter des Lebeng auf der Erde sich um 50 —100mal
grifier erwies, als noch H. de Vries 1901 annahm?). 50—100mal kleinere
Mutationen als die beriihmten Oenothera-Mutationen von de Vries konnten
demnach zu den gleichen Resultaten fithren, die de Vries errechnete. Und
schlieflich zeigte es sich bei sorgfiltiger Beobachtung immer wieder, dali gerade

1) H. de Vries schitzte die Dauer des Lebens auf der Evde anf 20 Millionen Jahre; heute
herechnet man das Alter der filtesten fossilfithrenden Sehichten meist auf mehr als eine Milliarde
Jahre. Selbst die ., Helium*“-Methode ergibt mit ihrem sicher zu niederen Werte fiir das Alter
des Lebens aufl der Erde Werte, die fast 20mal so grofi sind, wie das de Vries annahm.
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die Kleinmutanten viel haufiger sind als man friiher dachte. Baur rechnet
beispiclsweise damit, daB sein Anlirrhinwm in 10 % seiner Individuen mutiert.
Grol ist auch die Zahl der von anderen Genetikern beobachteten Mutationen.
So kann man also sagen, daff experimentell das Togma von der ,,Konstanz der
Art*, bzw. der im Artcharakter sich wiederspiegelnden Erbsubstanz widerlegt
ist. Die beobachteten Mutanten wiirde der Systematiker bei Beohachtung
in der freien Natur sicher oft als echte Arten anerkennen.

Das Problem der Uberbritickung von Artgrenzen wiederholt sich nun in
vergriBBertem Malistab bei den Gattungs-, Familien- usw. Grenzen.
Die Erblichkeitsanalyse der letzten Jahrzehnte hat gezeigt, daff die groBeren
systematischen Differenzen im allgemeinen durch eine Vielzahl differierender
FErbmerkmale gegeben sind. 158 handelt sich also hier um die Frage, wie es
kam, daf die Organismen in einer Vielzahl von Erbmerkmalen verschieden
wirden; es handelt sich um das Problem der Summierung von Mutationen.

Darwin hatte bekanntlich die Vorstellung vertreten, dali auch die griBieren
systematischen Differenzen durch Haufung kleiner erblicher Umwandlungen
— wir wiirden heute sagen: , Mutationen* — zustande gekommen seien. Die
Charakterisierung der Pflanzensippen als ,Arten oder . Gattongen®™ usw.
sei willkiirlich, so daB wir unsere Krfahrungen iiher Artumbildung auch auf
groere Wandlungen iibertragen kinnten. Gegen diese Vorstellungen wandten
sich neuerdings u. a. inshesondere Philiptschenko (1927) und Troll (1928).
Sie erklirten. nur fiir kleinere Umwandlungen, etwa innerhalb der Gattungen,
fir die , Mikroevolution®, kinnten Mutationen den Weg der Umbildung kenn-
zeichnen. Die griBieren Abwandlungen, die ,.Makroevolution®. miilite sich
nach dicsen Autoren irgendwie andersartig abgespielt haben.

Leider kinnen jedoch die genannten Autoren auch nicht angeben, wie

diese Makroevolution zustande gekommen sein soll, wenn nicht vermittels
Mutationen. Die beiden ecinzigen sonst in Frage kommenden Miglichkeiten:
Urzeugung hochentwickelter Organismen oder ,,Makromutation™, d. h. gleich-
zeitige Umbildung zahlreicher Krbanlagen, sind ja heute kaum ernsthaft ver-
trethar.
. So kann man heute sagen: Ein experimenteller direkter Nachweis fiir die
Uberbriickung grolier systematischer Liicken fehlt, Die Gattungs-, Familien-
usw. Differenzen sind viel grifier als die durch Mutationen entstehenden Neu-
1;1_1d|,1r1g0.11. Aber es besteht auch kein zwingender Grund, die Annahme Darwins
(ein allmihliches Frreichen grober systematischer Verschiedenheiten durch
Hiutung kleiner Umwandlung der Erbanlagen) zu bezweifeln. Im Gegenteil,
die Erblichkeitsanalyse sowie die systematische und pflanzengeographische
Finzeluntersuchung der letzten Jahrzehnte haben mehr und mehr die Will-
kiirlichkeit der Kinteilung der Sippen in Arten, Gattungen usw. dargetan.

Gerade der physiologisch orientierten Botanik bereitete ferner das Ur-
sachenproblem viel Schwierigkeiten. Der ganze Fragenkomplex nach den
Ursachen der Phylogenie bekam cin ganz verschiedenes Gesicht, je nachdem
man das Anpassungsproblem mit einbezog oder nicht. Fiir Lamarek und
Darwin formulierte sich die Frage fast selbstverstindlich: Wie kamen die
Anp assungsmerkmale zustande? Der experimentell titige Botaniker war
dagegen viel mehr geneigt, die ganze Frage ohne Riicksicht auf den Anpassungs-
wert der entstehenden Merkmale zu behandeln. Gerade die Selektionslehre
Da rwins fand in der physiologiseh orientierten Botanilk wohl mehr Widerspruch
als Zustimmung. Die Pflanze mit ihrer grofen Plastizitiit gegeniiber éuBeren
Einflisssen legte den (redanken der .direkten Bewirkung® noeh mehr nahe
als das Tier. Der Alt-Lamarckismus hatte zwar fiir die Anschauungen in der
Botanik kanm Bedeutimg, obwohl Lamarck urspriinglich Botaniker war.

Zimmermann, Die Phylogenie der Pflanzen. 2
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Lamarcks Vorstellungen von der Wirkung der Gewohnheif liefien sich ja von
vornherein nicht unmittelbar aul die Pllanze tibertragen (vgl. z. B. Oehlkers
1917). Um so mehr Anhéuger fand der Neu-Lamarckismus mit der An-
nahme einer unmittelbareren Beeinflussung der Pflanzen durch die Umwelt.
Fiir ihn und gegen die Selektionslehre sprachen gich u. a. aus: Nigell (z. B.
1865 und 1884 S. 102 ff.), J. Sachs (z. B. 187), Strasburger, R. Wett-
stein. Fast nur Erblichkeitsforscher sind entschieden fiir die Selektion als
bedeutsamen phylogenetischen Faktor eingetreten, da sich die Erbmerkmale
im allgemeinen als unbeeinflufibar durch die Aufienwelt zeigten, so z. B, Banr
(1922) und Kniep (1926).

Im ganzen aber hat iiberhaupt die phylogenetische Frage, namentlich in
Deutsehland, fiir die Botanik bei weitem nicht die Bedeutung gehabt wie fiir
die Zoologie. Resignierte Stimmen, die am liebsten alles offen lagsen, scheinen
s iiberwiegen. Wenn ein anf seinem Gebiete fithrender Biochemiker wie
Fr. Czapek die ganze historische Phylogenetik mit den Worten abtat ..ich war
nicht dabei* (Boreseh 1921, 8. 3), so steht er hier durchaus nicht allein.
AuBerungen, wie: ,,Das Evolutionsproblem ist insofern eine offene Hrage™
(Johannsen 1926, S. 637), ,,Die Genetik hat die Grundlage des Darwinismus
und Lamarckismus beseitigt™ (ein Goebelschiiler: W. Riede 1925, 5. 451),
kennzeichnen den allgemeinen Skeptizismus. Lotsy, der Verfasser einer
umfangreichen botanischen Stammesgeschichte (1909—13), riickte spiter ganz
entschieden von seinem fritheren, ausgesprochen phylogenetischen Stand-
punkt ab. Die meisten Autoren verschleiern ihre phylogenetischen Ansichten
hinter .idealistiseh**-morphologisch oder systematisch gefarbten Redewen-
dungen. Selten fritt ein Autor mit soleher Fntschiedenheit fiir den phylo-
genetisehen Gedanken ein wie R. Wettstein, z B. in seiner Systematischen
Botanik (1901 und 1924).

In den angelsichsischen Lindern zeigte man sich weniger heeinflulit von
den grundsitzlichen Schwierigkeiten ant dem Gebicte der Ursachenforschung
und der Makroevolution. Man war hier mehr geneigt, einmal die historische
Tatsachenforschung intensiver in Aneriff zu nehmen. Zum Beispiel A. G. Tans-
ley, J. M. Coulter, E. C. Jeffrey, E. A. N. Arber, A. J. Eames, Ch.
J. Chamberlain, B. W. Berry haben mit ihren Schiilern — abgesehen von den
oben im morphologischen und paliobotanischen Abgchnitt genannten Autoren
— eine groBe Anzahl phylogenetischer Einzeluntersuchungen durchgefiihrt.

So hat sich iiberhaupt das Ringen nm den phylogenetischen Gedanken
in eine ganze Reihe von Einzelkimpten aufgelost. Einzelgegenséitze — oft nur
in untergeordneten Fragen — treten in den Vordergrund. Aber gerade gie mnd
dann, die in solchen AuBerungen stark mitschwingenden allgemein-weltanschii-
lichen, nicht-phylogenetischen  Geistesstromungen fallen selbstverstindlich
dem Menschen, der {iberhanpt aufferhalb der Phylogenetik steht, besonders
anf. Wenn darum namentlich in geisteswissenschaftlichen Kreisen heute gerne
von einem ., Triommerfeld der Deszendenztheorie” gesprochen wird, brancht
das micht wunderzunehmen. Und ich glaube, wir kommen aus dieser unleug-
baren Krisis der Phylogenetik nur dann heraus, wenn wir versuchen, die weit-
zorstreuten Fiden der Phylogenetik zusammenzuwirken, wenn wir versuchen,
jeweils den Kern der Anschauungen von den mehr nebensiichlichen Zutaten
zu sondern, und vor allem, wenn wir Phylogenetik als Phylogenetik, also nicht
nur als Anhingsel an andere Wissenschalten treiben.
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II. Beispiel eines phylogenetischen Problems.

Auf eine cigentliche methodologische Einleitung méchte ich verzichten.
Denn die Aufgaben und Wege der Phylogenetik darf ich wohl im grofen und
ganzen als hekannt voraussetzen. Und eine wirklich kritische Besprechung
der methodologischen Probleme erfordert so viel Rawm, daf ich sie gesondert
darstelle (Zimmermann 1930). Soweit iiber die Verwendung der Termini
technici Zweifel herrschen kionnen, hoffe ich, dal das Register (S. 4291f.) zur
Klarung geniigt.

Die Ginkgo-,,Bliite®.

Aber ein charakteristisches Beispiel fiir die phylogenetische Problematik
und fiir die Losung, die mir vorschwebt, machte ich doch vorwegnehmen:
Die vielumstrittenen ,,Deutungen” der weiblichen Ginkgo-,,Bliten*
(Abb. 1 a: vgl. iiber dies Problem des .morphologischen Wertes" einer
Ginkgo-, Blite* aueh 2. B. die ausfithrliche historische Darstellung  bei
Pilger.)

Suchen wir zuniichst einmal die hier besonders stark gewucherten Begrilfs-
und Nomenklaturprobleme sowie auch alle phylogenetischen Uberlegungen
auszuschalten und betrachten wir rein beschreibend die Gestalt einer solchen
Ginkgo-,, Bliite™ (Abb. la). Wir werden uns gestehen miissen, dal} diese ,,Bliite*
mit jenen anderen Bliiten, die uns gewohnt sind, schr wenig Ahnlichkeit hat.
Man denke zum Vergleich etwa an eine Rose oder auch an eine § Tannenbliite,
d. h. einen Tannenzapfen. Wenn wir allerdings das Reifen einer solchen Ginkgo-
bliif'.t_% verfolgen, wenn wir sehen, wie zum Schlusse die ., Bliite* zur kirschen-
dhnlichen ,,Frucht* wird (Abb. 194), dann springt die Ahnlichkeit mit dem
gewohnten Bild schon etwas mehr ins Auge. Ieh glaube auch, dafl wenigstens
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feilweise die Bezeichnung . Bliite* fiir Ginkgo von der Ahnlichkeit des End-
zustands, von der Shnlichkeit mit ,,Friichten*, herriilhrt — obwohl gegen einen
solchen Vergleich gerade der vergleichende Morphologe starke Bedenken er-
heben wird und kann.

Wie bei der ,,Dentung® als ,,Bliite*?) geht es, wenn jemand die Meinung
ausspricht, das Gebilde gei keine ., Bliite™, sondern etwa ein ,.Blatt* oder ein
Blatt-Teil oder ein ,Blitenstand**?). Immer wird uns die Einreihung der
SGinkgo-Bliite™ in eine dieser Begriffskategorien zunéichst etwas fremdartig
anmuten, selbst wenn sich diese Kinreihung scheinbar nur nomenklatorisch
abspielt, indem man sagt: es st ein ., Bliiten*-Stand, ein ,,Blatt™ usw. Denn
die Blattgebilde und Bliitenstéinde, welche wir sonst gewdhnt sind, sehen doch
ganz anders aus. i

Rein beschreibend (Abb. 1a) sehen wir hei der Ginkgo-Bliite cinen gemein-
samen Stiel, der in der Achsel eines der ecigentiimlichen gabelnervigen Blitter
oder auch einer Schuppe entspringt, und der an
geinem Ende zwei ungestielte ., Makrosporangien™
oder ,.Samenanlagen® triigt. An der Basis jedes
Makrosporangiums®  befindet sich ein  wulst-
artiger Kragen, welcher bei der Reife recht massig
wird, Dieser Stiel zusammen mit den beiden
. Makrosporangien® ist die ganze ., Bliite”. Nicht
selten allerdings sind die . Makrosporangien® auch
ginzeln gestielt. ILhre Zahl erhiht sich manchmal
aul drei oder mehr (Abb. 194). Ja, man hat schon
neun ,, Makrogporangien® an einem golchen ,,Spor-

: angienstand® — wie wir einmal vorsichtiger

a h die .,Bliite** nennen wollen — gesehen.
Abb, 1a und b, »Sporangien™, , Makrosporangien®, .,Sporan-
Ginlego biloba. Weibliche Blitte. gienstinde — auch diese Bezeichnungen sind

a) Totalansicht mit Deckblatt; natiirlich nicht rein beschreibend, sondern ver-
b) Schematischer Lingsschnitt.  gleichend. Teh habe mich aber mnicht gescheut,
a — gemeinsamer Sporangien-  jhre Begeichnung schon hier zu verwenden, um
Stial; I\ﬂlﬂjllbg(tfl’lll'},;lll[h ¥ = die Darstellung zu vereinfachen, obwohl die Be-
(Aus Wettstein 1912, Abb. 5, griindung dafiic erst spiiter S. 89 erfolgen wird.
Fig. 8 und 10.) Dern in den Sporangien haben wir einen
festen Ausgangspunkt fiiv unsere vergleichende
Betrachtung und phylogenetische Gruppierung mindestens hei den Kormophyten.
Dall die ,,Samenanlagen” von Ginkgo abgeleitete ,Sporangien’™ darstellen,
darither =ind sich ja wohl alle Autoren einig, Damit sind wir auch wieder zu
unseren eigentlichen Problem zuriickgelkehrt.

Wenn diese Ginkgo-,, Bliite* bzw. -Sporangienstand beim blofien Anblick
g0 wenig Blutenihnlichkeit oder Blattahnlichkeit usw. hat, wie kommt man
dann iiberhaupt dazu, zu erirtern, ob sie .eigentlich® eine ., Bliite™, ein ,.Blatt™
oder ein ,,Bliitenstand® sei? Mit welchem Recht gruppieren wir die Organe
der Pflanze in Blitten. Bliatter usw.? Nun, den Vertretern all dieser Ansichten
schwebt natiirlich der Gedanke in irgendeiner Form vor, der (inkgo-Sporangien-

1) Seit Tichler (1863) und Celakovsky (1879) wohl die verbreitetste Anffassung. Val.
z. B. auch Pilger (1926, S. 102£f, und 124 #f.); hier sind auch zahlreiche Variafionen der
drei Hauptmeinungseruppen angefiihrt, Einzelaulfassungen, die sich z. B. bei der . Bliiten™-
deutune darauf beziehen, welcher Teil des Sporangienstands nun ,.eicentlich™ als Karpell
usw. aulzulassen sei.

2) 7. B. van Tieghem (1869), Delpino (1889) und Schatfner (1927).

3) z B. Strashurger (1872).
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stand sei eine ,,abgeleitete Bliite™, ein ,abgeleitetes
Blatt®, ein ,abgeleiteter Bliitenstand™. Was heilit
denn das: eine ..abgeleitete* Bliite nsw.? Wer sich
mit solchen Fragen etwas niher beschéitigt hat, der
weils, daf sich leider hinter dieser vieldeutigen
Redewendung: .abgeleitet” sehr verschiedene Auf-
fassungen verbergen. HKs ist aber auch bekannt,
daB in diesen Auffassangen namentlich heute, nach
dem prinzipiellen Sieg des Deszendenzgedankens, ein
phylogenetischer Kern steckt.

Diesen phylogenetischen Kern wollen
wir heransschiilen und maglichst rein dar-
stellen; d. h. wir wollen von ihm absondern all
die andersartigen Probleme, mit denen er so hiiutig
verkniipft ist, die Begriffs- und Nomenklaturprobleme
usw. Wir wollen das phylogenetische Problem son-
dern von anderen Anschanungen, inshesondere aus
dem Ideenkreis der ,.Tdealistischen Morphologie® und
der , Zweckgrappierang®, der .,Systematik®. Das
phylogenetische Problem sei phylogenetiseh be-
handelt; d. h., wir wollen uns den Umbildungs-
prozeB, der zum heutigen Sporangienstand von
Ginkgo getiihrt hat, so plastisch und so vorurteilstrei
wie nur irgend miglich vor Augen stellen. Wir
wollen versuchen, so gut es geht, hei dieser Dar-
stellung herauszuarbeiten, was feststeht und was
noch problematiseh ist.

Die historische Phylogenie hat zuniichst
die grofie Aunfzabe, uns Ahnenformen zu be-
schreiben und darzutun: wie kam historisch die bei
heutigen Pilanzen so ungewohnte Stellung der
Ginkgo-Makrosporangien zustande? Wie kam e,
dai  die Ginkgo-Makrosporangien heute terminal
stehen, evtl. am Ende knrzer Stielchen, und nieht
geborgen in den Achseln von Schuppen wie bei
vielen Koniferen? und auch nicht an den Rindern
lener blattartigen Bildungen, dic wir iiblicherweise
Sporophylle nennen, wie bei den Cyeadeen? und
auch nicht im Inneren dhnlicher miteinander ver-
wichsener Blattgebilde, im Inneren eines Frucht-
knotens wie bei vielen Angiospermen ?

_ Zur Rekonstruktion der Ahnenform schauen
wir uns hei den nichsten ., Verwandten® unseres
heutigen Ginkgo um. Das sind unverkennbar die
Ginkgophyten der Vergangenheit, insbesondere aus
den mesozoischen Gattungen Ginkgo und  Baiera
(Abb. 200). Genau wie bei Ginkgo stehen auch bei
letztzenannter Gattung die Makrosporangien frei,
an stielartigen Bildungen, ja eher noch exponierter.
Denn, was bei Ginkgo nur als Abnormitit auftritt,
das kurze Stielehen an jedem einzelnen Sporangiumni,
st hier die Regel, und wihrend Ginkgo normaler-
WeIse nur zwel Sporangien an einem Sporangien-
stand zeigt, sinds bei Baiera regelmifiig zahlreiche.

Abb, 1e.

Ehynda major, ein mittel-
devonischer Psilophyt,
als Beispiel fiir terminale
unbeschiitzte Spor-
angien. ca. ¥y nat. Gr
(Rekonstrultion nach Kid-
ston und Lang, 1921, IV,
Taf. 1; wenig modifiziert.)
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Danach diirfen wir mit Fug und Recht die Regelzahl zwei der Ginkgo-
Sporangien und ihre nahezu sitzende Stellung als reduziert ansprechen. Ferner.
die Unbeschiitztheit der terminalstehenden Makrosporangien von Ginkgo, die
uns gegeniiber den iibrigen Samen- oder Bliitenpflanzen (Phanerogamen) auf-
fiel, ist bei den Umkgophvtcu der Vergangenheit eher ausgeprigter vorhanden
denn heute.

Wir wollen die iibrigen zum Teil etwas unsicheren Ginkgophyten der Ver-
gangenheit (vgl. etwa Trichopilys, Abb. 201, 5. 282) einmal beiseite lassen, ob-
wohl sie eigentlich unsere SchlulBifolgerungen nur unterstreichen.

Folgendes phylogenetische Problem tfaucht hei dieser Sachlage auf: Tst
nicht vu'l]euht die vervnd.rtig,c unbeschiitzte, terminale Stellung, sowie der
(keineswegs immer in einer einzigen Ebene verxwﬂgtm Sporangienstand, den
etwa Badera (Abb. 200) oder als Abnormitit aueh Ginkgo (Abb. 194) repriisen-
tiert, ein recht ursprimglicher Zustand ? Ist es am Ende nicht von. vornherein
vmtehlt die Ginkgo-Sporangienstinde irgendwie auf die . Bliiten*, ..Sporo-
phylle™ usw. der iibrigen Samenpflanzen zuriicklithren zu wollen ?

Wir wenden uns wieder an die vorgeschichtlichen Pflanzen. Und die Ant-
wort, die wir erhalten, ist eindeutig. Je &ltere Erdperioden wir aufsuchen, je
tiefer wir hinabsteigen an die Wurzel der Kormophyten, um so mehr finden wir
solche | terminal®™, d. h. am Ende kleiner Stielchen, stehende Sporangien ganz
in der gleichen Weise wie bei Ghingho. Auneh die \crzwmgun;:{ der bpmanawn—
stiinde nicht in einer einzigen Ebene, alzo der radidre Autbam, ist durchans
charakteristisch fiir alle altertiimlichen Landpflanzen. Wir finden derartige
Sporangienstinde bei den &ltesten bekannten Landpflanzen, bei den DPsilo-
phyten (Abb. 1¢), wir finden sie bei den dltesten Farngruppen, den Archaeo-
p:‘eru?ah« (s. Abb. 134), den Coenopleridales (s. Abb. 122), den Cladoxydales
(2. Abb. 116), wir finden sie, nur wenig moditiziert, hei den iltesten Schachtel-
halm( Fagu: mn)‘/emandtun._ bei den Hieniales (u Abb. 92) usw. Immer
stehen die Sporangien terminal aut Stielehen an einem radiiren Sporangien-
stand und die Bergung der Sporangien in Schuppen, Sporophyllen usw. ist
erst sekundir von diesem Ausgangsstadium aus erworben. Der Sporangien-
stand von Ginkgo izt also seiner Allgemeinmorphelogic nach auch schon bei
den Ur-Landpflanzen vorhanden.

Der Schiuf liegt auf der Tland. Er erscheint fast liickenlos gesichert:
Ginkego, der ung anch sonst eine ganze Reihe altertiimlicher Merkmale iiber-
mittelt (wie Gabelnervatur der Blitter und Spermatozoenbefruchtung), ist
auch in seiner terminalen Sporangienanordnung primitiv. Die Ge-
samtmorphologie der Ginkgo-Sporangienstiinde entgpricht noch in sehr wichtigen
Ziigen der Urform bei den iltesten Landpflanzen. Wir haben keinen zwingenden
(xrund zur \mla,hme dall — abgesehen von einem Riickgang des Verzweigungs-
arades — in der Gesamtmorphologie sich wesentlicho Umhﬂdungn orginge
d]J‘T(‘H]Jil]l haben. Die T mbildungsvorginge betreffen nur die Einzelgestaltung
der Sporangien, ihre Integumente usw. Wir haben z. B. gar keinen Anhalts-
punkt dafiir, dali an Stelle des Basalwulstes am Makrosporangium cinmal
ein richtiges Blatt oder eine Blittenhiille sali. Die Phylogenie der Gesamt-
nmrphulqme des Ginkgo-Makrosporangienstandes ist also — wenn wir alle nicht-
phvlogenetischen Probleme beiseite lassen — einfacher als bei allen anderen
heate lebenden Samenpflanzen.

Gewill, ein besonders grofier Skeptiker mag auch hiergegen Einwendungen
machen. Hr kénnte einwenden: zwischen dem Anfangsstadinm unserer phylo-
genetischen Rethe, der Terminalstellung der Sporangien bei den Urlandpflanzen
und dem HEndstadium, der Terminalstellung der Sporangien bei den Ginkgo-
phyten, da hiitte sich vielleicht (gewissermaBien als phylogenetischer Umweg)
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ein ganz andersartiges Stadium eingeschoben, das uns nur bisher entgangen
wire. Der Sporangienstand der Ginkgophyten- Ahnen hiitte vielleicht einmal
voritbergehend ein  typisches™ ,,Blitten”-Stadium mit echten Blattbildungen,
mit Sporophyllen usw. durchlanfen und der heutige Ginkgo wire sekundir zur
primitiven Form zuriickgekelrt,

Gewil}, eine solche Hypothese lifit sich ausdenken. Aber ihre Unwahrschein-
lichkeit liegt klar zutage, es fehlen ihr ulle Unferlagen. Die entgesengesetate
Annahme, die Morphologie des Ginkgo-Sporangienstandes  {iberliefere  einen
urspriinglichen Zustand, ist jedenfalls viel wahrscheinlicher und bei allen
phylogenetischen Schliissen mufl man sich ttber den Wahrscheinlichkeitsgrad
klar sein.

Wir wollen aber ruhig zugeben, in Ausnahmefillen kinnte auch einmal die
Phylogenie nach der angedenteten Weise auf einem uns noch unbekannten Um-
wege verlaufen sein. Solche Ausnahmen, in denen uns die iiberlieferten Daten
tauschen migen, sind jedoch fiir das Gesamtbild der Phylogenie, auf das es uns
im wesentlichen ankomumt, gleichgiiltig. Denn ein derartiger th]ogenetischer Uni-
weg, der spiiter wieder zum Ausgangspunkt zurtickfithrt, ist sicher eine Ausnahme.
Das sogenannte ,,Dollosche Trreversibilititsgesetz”, daf die phylogenetische
Entwicklung nie wieder zum Ausgangspunkt zuriickfithre, gilt mindestens als
Regel fiir die allermeisten Fille der phylogenetischen Entwicklung (vel. 8. 377).

- Nun werden mir die Anhiéinger ciner ,,Bliiten*- usw. Theorie bei Ginkgo
vielleicht entgegenhalten, ich iibertreibe. Sie dichten car nicht daran, mit
ihrem Kintreten fiir den ,Bliitencharakter usw. der (finkgo-Sporangienstinde
behaupten zu wollen, die Ahnen des (finkego hitten einmal eine Bliite nach Art
cines Pinus-Zapfens oder einer Rose hesessen. Die Bezeichnung ., Blitte™ wolle
gar nicht dic phylogenetische Ableitung des (Grinkgo-Sporangienstandes von
einer solchen . typisehen™ Bliite bedeuten, sondern nur ihre ,,Homologie™.
Wir wollen und kinnen dies ,,Homologie-Problem nieht zu Beginn unserer
Betrachtungen erirtern. Wir wollen zuerst einmal Tatsachen kennen lernen.
Hier nur soviel:

Wenn die ,.Deutung®™ des Makrosporangienstandes von (finkgo als ,,Bliite**
ein Mehr bedeutet gegeniiber der Darstellung der phylogenetischen Zusammen-
hénge, dann ist sie fiir uns hier zuniichst in dieser form unbranchbar. Dann
heilit es fiir uns, aus dieser ,.Deutung™ den phylogenetischen Kern in der
skizzierten Weise herauszuarbeiten und alles nichtphylogenetische Beiwerk
heiseite zu lassen. '

Aber man mul} zugeben, in der HDeutung™ des Ginkgo-Makrosporangien-
standes als ., Bliite” steckt nicht nur die eine phylogenetisehe Ansicht, dali die
Ahnen des Ginkgo einmal eine ,richtige™ Bliite hesessen hiitten! Wir miissen
auch die Irage erortern, ob nicht sowohl die (iinkgo-Sporangienstinde als aueh
die echten . Bliiten** (etwa cine Rose oder ein Pinus-Zapfen) sich phylogenetisch
von der gleichen oder einer fihnlichen Urform der Sporangienstinde gemeinsam
herleiten.  Diese Frage, ob nicht die Ghinkgo-Sporangienstinde und die
echten Blitten deshalb |, homolog* oder Lhomoplastisch™ im Sinne von Lan-
kester (1870) und Spemann (1915) seien, weil sich beide Formen von einer
gemeinsamen Urform herleiten, werden wir bejahen kinnen. Aber diese
Bi.‘]alltlnlg hat eine eigentiimliche Konsequenz. Wir werden namlich sehen,
dal} sich von dieser Urform nicht nur Bliiten und Sporangienstinde, sondern
auch Sporophylle, also Blatteehilde und andere Organe, ableiten lassen! Wenn
wir bei solch eigenartigen Bildungen wie bei den (onkgo-,,Bliiten** das Problem
ph_\,-'!ngcnﬂt_i_stth verfolgen und nach der Herleitung von der Ahmenlorm fragen,
verliert sehr oft die urspriingliche Streitirage: Blatt oder Bliite, ihren cigentlichen
Sinn; sie wird zum Streit um die konventionelle Ausdruckstorm, weil die ge-
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meinsame Urform weder .. Blatt™ noch .Bliite* im hergebrachten Sinne ist,
sondern eine untllﬁﬂpn/mre Tarm, \wr] sie beides .fuﬂ‘lt,l(,h ist.

Kurz, wir miissen uns mit Nachdruck dagegen wenden, dal} das phylo-
genetische Problem verschleiert wird durch die ungliickliche (.epflulrmdwlt der
Problemverschlingungen. Wir wenden uns gegen den weitverbreiteten Glauben,
ein Problem wie die Phvlogenie der {;mkgo bpomngmnstande sei dadureh zu
lisen, dall man dt-nungc primitive Bildungen hineinpreBt in Begrilfe, welche
von ,typischen™ oder .hiheren* Pllanzen gewonnen sind, das sind in diesem
Falle die uns crp](mh;,sttn Pllanzen, die Koniteren und die Angiogpermen.
Diege Gepflogenheit ist deshalb go bedenklich, weil sie uns an der Erkenntnis
hindert, dafi die ,Deutung™ hier eigentlich drei Probleme mit einem Schlage
losen, drei Fragen aufl einmal beantworten will, nimlich:

1. die Tatsachenfragen, d. h. fiir uns hier, die tatsichlichen phylo-
genetischen Zusammenhiinge.

2. Die Begriffsfragen, d. h. fiir uns hier, die I'rage, welche Gehilde
wir zum Begriff | Bliite” usw. zusammenfassen wollen, ob die Bliiten der
Angiospermen oder der Koniferen oder andere | typischer™ fiir die Abgrenzung
des Begrifies sind usw.

3. Die Wortfragen: welche Bezeichnungen wir dann fiir unsere Begriffe
fiir geeignet halten.

Al diese Einzelprobleme beeinflussen oft die itblichen ., Deutungen®
anch diejenigen, die sich als .phylogenetiseh™ ausgeben. Wir miissen uns also
bestreben, die Probleme einzeln zu fassen  Wir miissen unsg ferner davor hiiten.
schon durch die Wahl emer Bezeichnung den Gedanken an eine Ableitung
urspriinglicher Formen von den spezialisierten mindestens nahelegen zu wollen.
Nein, Phylogenic treiben heiit wngekehrt, die heutigen bllflungcn von den
urspriinglichen abzuleiten. Rein duBerlich ‘besehen, wird sich das Bestreben
schon dadurch kundtun, dall wir lieber Ausdriicke wie ..Sporangienstiinde™
verwenden, d. h. Ausdriicke, die auch fiir urspriingliche Bildungen leichter
verwendbar sind als golche, die in strengem Sinne nur fiir hochkomplizierte
gelten, wie z. B. , Bliite*.

Ganz éhnliche Beispiele wie bei den Ginkgo-Sporangienstinden tauchen
auch [iir andere Sporangienstinde auf, so z. B. bei Psilotwm (5. 124), Cordailes
(5. 286), den Benettetales (S. 269), den Koniferen (5. 289) usw. Immer spielt
hier in der Literatur der unglickliche Versuch, diese Sporangienstiinde in
die Schemata: Sporophyll, oder Bliife usw. einzupressen, eine groBe Rolle.

Die Phylogenie der Ginkgo-Organe lehrt uns aber noch etwas weiteres, was
wir beachten miissen. Gewil, in der Sporangienstellung, in der Hpclmatomon-
befruchtung, in den Gabelnerven an den Blittern, iiberliefert Ginkgo urspriing-
liche '\ﬁllxmdlv Dag heiBt nun aber nicht, daB deshalb alle Merkmale an
(finkgo urspriinglich gein miibten. Im Gegenteil, z. B, die Gestaltung seiner
Holzelemente zeigt recht abgeleitete Ziige: die das Holz zusammensetzenden
Tracheiden hesitzen in U })(‘Il‘lllbtllllll]lll]"’ mit den meisten heutigen Koniferen
nur eine einzige Reihe Hoftiipfel (vel. Ahh. 2b). Kurz, die "\lml\nmlv haben
sich — mindestens zum Teil — unabhiingie vaneinander entwickelt, Es herrscht
keine gtrenge Korrelation bei der Merkmalsphylogenie, gondern
Spezialisationskrenzung™. Das ist in mancher Ilinsicht betriiblich. Denn
dadureh wird es erschwert, die phylogenetischen Ergebnisse ohne weiteres fiir
die Systematik auszunntzen. Es it sich viel leichter verfolgen, wie sich ein
einzelnes Merkmal in der Phylogenie entwickelt hat, als auf wele h ver schlungenen
Pladen die Kombination der Merkmale entstanden ist, die eben die ganze Pilanze
charaktericiert. Anch hier nur die praktische ¥ f_n],gt,-nmg Wir stellen bei unseren
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phylogenetischen Betrachtungen immer die Merkmalsphylogenie voran
und griinden auf sie erst die eigentliche Stammesgeschichte, d. h. die Phylogenie
der ganzen Pflanzen, die sich natiirlich erst auf einer Kenntnis der Merkmals-
phylogenie aufhauen Iab{.

Und noch eine andere praktische Folgerung, welche gleichfalls sehr oft
nicht gezogen wird, Die Tatsache allein, dab ein oder auch mehrere Merkmale
urspriinglich sind, geniigt nicht, um damit zu beweisen, es miiliten auch andere
Merkmale an derselben Pflanze urspriinglich sein. Wie oft wird aber ein solcher
Beweisgang versucht! Er ist vielfach sogar die Grundlage aller phylogenetischen
»Ableitungen®. f

Aber das Gestaltungsproblem, das die Phylogenic von Ginkgo entrollt, ist
nieht nur ein historisches. B8 betafit sich nicht nur mit dem Phinotypus. Genan
wie jedes andere Geschehnis, das sich vor unseren Augen ahspielt, hat die
Phylogenie neben der historischen Seite :meh' eine k ausale. Und genau
so wie es immer gilt. zuniichst einmal rein besehreibend die Daten zu sammeln,
ehe man sich ein Bild iiber die Ursachen machen kann, so auch hier bei der
Phylogenie. Wieder gilt es aufs schiriste die einzelmen Probleme aus-
einanderzuhalten, die Probleme der higstorischen und der kau-
salen Phylogenie.
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I Teill
Historische Phylogenie.

. Der Ablauf der Phylogenie.
A. Allgemeiner Uberblick.

Es empfiehlt sich zundchst einmal die_grofie Linie der pflanzlichen Ent-
wicklung ins Auge zu fassen, um so einen Uberblick iiber die Formenfiille zu
gewinnen. Der in Abb. 2 wiedergegebene Stammbaum mag den Stand unserer
heutigen Anschauungen darstellen. 5 Hauptstufen der pflanzlichen Phylogenie
lassen sich unterscheiden:

1. Was wir aus den éltesten vorkambrischen Zeiten iiber das pflanz-
liche Leben wissen, ist duBerst diirftig und vielfach unsicher, Nur goviel kiinnen
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Abb. 2.
Allgemeiner Stammbaum der Pflanzenwelt.
Ordinate = Geologische Zeit; die Zahlen hedeuten jeweils Jahrmillionen (selbst-
verstindlich nur Anndherungswerte!)
Abszisse = Zahl der verschiedenen Zellsorten in den betretfenden Pflanzen (Durch-
schnittswerte, vgl. Text nebenan (Original.)
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wir wohl bestimmt sagen: damals gab es einzellige Formen und zarte Ge-
wiichse, deren Zellen sich zu einfachen Fiaden (Abb. 4) zusammenreihten.
Die iiberlieferten Fossilien dieser einzelligen und fadigen Formen erinnern
stark an jene groBe Gruppe von Pilanzen, die wir heute als Algen bzw. blau-
griine Algen (= Cyanophyceen) zusammenzufassen gewohnt sind. Wir kennen
ans diesen iiltesten Zeiten (und auch aus den unmittelbar folgenden Zeiten his
ins Silur) lediglich marine Pflanzen oder jedenfalls Wasserpflanzenreste. Das
gleiche gilt ithrigens auch fiir die Tiere. Das Leben ist also sicher im Wasser,
d. h. wohl im Meere entstanden.

2, Seit dem Kambrium kennen wir auch derbere Pllanzengestalten, die
den Charakter von Tangen (sonennen wir die grifieren Algen) tragen. Wiihrend
die einzelligen und fadenformigen Algen nur eine oder sehr wenige Zellsorten
besitzen, finden wir bei den Tangen schon eine etwas fortgeschrittenere Arbeits-
teilung zwischen den einzelnen Zellen; wir kinnen (z. B. bei silurischen Algen)
3—4 Zellsorten unterscheiden. Immer noch fehlen Landpflanzen.

3. Die Entwicklung der Landflora setzt erst im Ubers}ilu rt) — mit zahl-
reichen Resten belegt, sogar erst im Devon —— ein. Damit smlnwllt‘ auch gﬁe
Zahl der verschiedenen Zelltypen in die Hihe, wir kinnen z. B. bm‘dcn ein-
facheren devonischen Psilop'h‘;'tun (der dltesten Landpilanzengrnppe) 8—11%)
verschiedene Zellsorten unterscheiden. Diese iiltesten Landpflanzen klingen
zwar in ihrem Bau in vieler Hingicht noch an die Tange an, sie besitzen aber
doch gehon manche Merkmale der hentigen Landvegetation wie Spaltoffnungen,
GeliiBbiindel nsw. Wir diirfen in ihnen Pteridophyten, — wenn anch von recht
einfacher Organisation — sehen, also Gewiichse, die heute durch Farne, Bir-
lappe und Schachtelhalme (Filices, Lycopodiales, Eguiselales) vertreten sind.

4. Samenpflanzen sind erst seit dem Karbon sicher nachgewiesen
(Vorlaufer wohl schon im Ob. Devon) und zwar zuniichst die einfacher gestalteten
Hormen, die Gymmospermen.

h. Die ganze Formenfiillle der kompliziertesten Pflanzen, der Angio-
spermen, ergicht sich itber dic Erde erst im allerletzten und kiirzesten Zeit-
absehnitt, erst seit der Unterkreide. Die Zelldifferenzierung schreitet dabei
ungefihr entsprechend der Abb. 2 fort.

Zwei Punkte michte ich bei diesen Grundlinien der pflanzlichen Ent-
wicklung mit Nachdruck hervorheben:

_ lirstens: die fortschreitende Komplizierung des pflanzlichen Kirpers. Sie
iritt namentlich durch die Zunahme der Zelltypen deutlicher hervor als im
Tierreich. '

Zweitens: dic Pflanzen, mit denen wir uns als Landlebewesen in der Regel
Ivurzugmv(}.i.sc beschittizen, und denen z. B. Linné von seinen 24 Klassen [ast
23 einraumte, nimlich die Angiospermen, machen von der gesamten Pflanzen-
welt nur einen verschwindend kleinen Bruchteil aus, wenn wir die Stammes-
geschichte der Pllanzen im absoluten Zeitmal betrachten.

B. Urzeugung.

Wenn man so den Entwicklimgsablau! der Pflanzenwelt von den ersten
Spuren an bis zur Jetztzeit verfolgt, taucht selbstverstindlich auch die Frage

1) Dahlgriin 1925.
| 2) Hier und bei den anderen Kormophyten ist, um cine einheitliche Basis zu haben,
dmmer nur der Sporophyt beriicksichtigh. Als Maf} der Unterscheidung von Zellsorten setze

lfél das Unterscheidlmgsvcrmiigeu eines forteeschrittencn Studenten beim mikroskopischen
urs.
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auf: Was war denn vorher? Wie sind denn diese ersten Pllanzen, die wir finden,
geworden 7 Wie verlief die Urzengung?

Unserer Antwort wollen wir gleich die Einschriinkung voranssehicken, daf
alles, was wir iiber Urzengung sagen kinnen, sehr ungewifi ist, viel ungewisser,
als das, was wir ither die Weiterentwicklung der Pflanzenwelt anssagen. Wir
werden uns daher zum Problem der Urzengung recht kurz [assen.

Die iltesten Pflanzenreste zeigen schon einen zelluliren Bau. Das
Problem der Urzengung ist fiir nns also zuniichst das Problem der Zell-
entstehung?). Wir haben keinen Anhaltspunkt dafiir, daB die Zellen bei den
altesten Kadenalgen und Einzellern wesentlich einfacher waren als bei den
heutigen .,Protophyten®, sagen wir einmal bei den blaugriinen Algen (Cvano-
phyceen) oder den Bakterien, denen die Arbeitsteilung innerhalb der Zelle in
Kern., Chromatophoren und Cytoplasma noeh fehlt. Die Entdecker dieser
iltesten Pllanzenreste, z. B. Waleott, Gruner. rechnen darum solehe Formen
auch zu den Cyanophyceen. Dafliir, dali z. B. die Cyanophyeeen den dltesten
pilanzlichen Typ reprisentieren, spricht nach Pia ferner die pflanzen-
geographische Tatsache, dali Cyanophyceen ihre Hauptverbreitung heute in
den Trapen haben. und daB das Klima in diesen dltesten Zeiten auf der Erde
wohl wiirmer war als hentzutage. Schliefilich ist es selbstverstindlich, dab die
ersten Organismen imstande sein mubten, sich selbgtiindig aus anorganischen
Bestandteilen zu erniihren, wie die Cyanophyecen, und daf sie nicht ant die
Lebenstiitigkeit anderer Organismen angewiesen sein konnten, wie etwa die
meisten heterotrophen Bakterien und die Tiere.

Kurz, wir kimnen die Frage nach der Urzeugung mit allergrifiter Wahr-
scheinlichkeit formulieren: Wie ist cine Zelle vom Bauplan der Cyano-
phyceen-Zelle entstanden?

KEine Antwort darauf hat Sv. Arrhenius, der bekannte physikalische
Chemiker, gegehen. Fr vertritt die Lehre von der, Panspermie™: d. h. winzige
Keime sollen von anderen Himmelskirpern durch den Lichtdruck anf die Erde
gebracht worden sein. Abgeschen von sehr groffen Bedenken gegen diese
reine Hypothese, z. B. den Bedenken wegen der gewaltigen. normalerweise
todbringenden Temperaturdifferenzen, wegen der Austrocknungsgefahren anf
dieser Reise durch das Weltall — den Bedenken, warnm wir denn heute noch
nie das Eintreffen solcher kosmischer Keime beobachten kimnen — weiter
manchen Bedenken von physikalischer Seite gegen die Lichtdrucktheorie iiber-
haupt — abgeschen von all dem, bedeutet die Panspermichypothese iiberhaupt
keine Lisung, sondern nur ein Hinaussehichen der Lisung.

Fiir alle Theorien von der Urzeugung ist eines klar: Auch die Cyanophyceen-
Zelle ist bereits go hoeh differenziert, dafi wir eine lange Entwicklung annehmen
miissen, wahrscheinlich cine viel lingere Entwicklungszeit als die Zeitspanne,
aus der ung Lebewesen bekannt sind.

Der Physiologe Piltiger verlegt daher in Ausfihrung von Gedanken
Feehners die Urzengung in jene Zeit, in der die Erde noch fenerfliissig war, in
der z. B. Cyanverbindungen auftraten, also Verbindungen, aus denen der Che-
miker anch heute kompliziertere organische Stoffe autbauen kann.

Andere Forscher haben wiederum gegen eine solche Urzengungshypothese
das Bedenken geiinfert, lebende Materie kinne bei so hoher Temperatur nicht
bestehen. Ein sehr wesentliches Merkmal alles Lebendigen ist die Dauer-
fihigkeit. die Fihigkeit sich selbst wieder zu erzeugen. Der Botaniker Mez
nimmt daher einen spéteren Zeitpunkt der Urzeugung an. eine Epoche,

1) Ob die ,Bakteriophagen®, filtrierharen Vira w, del. eine noch einfachere lebendige.
Organisation darstellen, lakit sich derzeit nicht sagen.



Literatur. — Allgemeines. 31

als die Erdoberfliche sich bereits unter den Siedepnnkt des Wassers abgekiihlt
habe, er denkt als erste Lebewesen-ihnliche Gebilde an Schwefelverbindungen
und kommt damit in die Nihe der autotrophen Bakterien, z. B. der Schwgfcl—
bakterien. Auch Nageli (1884) dachte an eine Urzeugung unter den heutigen
Temperaturen, ja zur heutigen Zeit.

All dag sind aber — wic nochmalg betont sei — reine Hypothesen ).
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C. Die Pflanzengruppen.
1. und 2. Stamm: Thallophyta.

Die Thallophyten sind ein huntes Gemenge #uBerst verschiedenartiger
Formen, die allermeist nur lebend bekannt sind. Daoch reichen ihre Spuren
ohne Zweifel weit in die Vergangenheit zuriick (Abb. 2 und 3), viel weiter als
die der Kormophyten. Da die Thallop hvten iiberdies in der Mehrzahl eine cin-
fachere Organisation besitzen als die Kormophyten, ist ihre Besprechung vor
diesen gerechtlertigt. Wir werden unsere phylogenetische Betrachtung aller-
dings recht kurz fassen, da wir fiiv die Thallophyten-Phylogenie relativ wenig
sichere Anhaltspunkte haben.

Dic phylogenetischen  Schwierigheiten und  Probleme beginnen  schon,
wenn wir die Thallophvten gemeinsam charakterisieren wellen. Die wichtigste
Gememsambkeit, welche wir fir die Thallophyten nennen kinnen, ist ein nega-
tives Merkmal, es ist ihr Gegensatz zu den Kormophyten.

Die Kormophyten sind bekanntlich diejenigen Pflanzen, welche auch dem
Nichthotaniker als Pflanzen schlechtweg gelten. Sie haben, wie wir das bei jeder
Blutenpflanze feststellen, einen slormus™, d, h. einen beblitterten Sproff und
eine Wurzel. Diese Gliederung in Sprofl und Wurzel haben nun die Thallophyten
noch nicht.  Noch nicht™; denn wir kennen auch Kormophyten, z. B. die Mistel
und in extremerer Weise andere Schmarofzer unter den Blittenpflanzen, wie die
Rafflesiaceen, welche die Gliederung in SproB und Wurzel teilweise oder ganz
wieder eingebiillt haben. Ja, bei den Rafflesiaceen ist der ganze Korper, abge-
sehen von den groflen Blitten, in zarte Zellfiiden au [gelést, dihnlich wie der
Kérper vieler Pilze. Trotadem rechnen wir die Rufflesiaceen aber nicht zusammen
mit den Pilzen zu den Thallophyten. Wir schlieBen néimlich anf Grund des Bliiten-
baus und mancher Zelleigentiimlichkeiten, daf die Ahnen der Rafflesiaceen ur-
spriinglich typische Kormophyten waren, und daf sie erst spiter m Hinklang mit

1) Fiir diltere Ansichten iiher Urzengung vel, auch Naweli 1883, S, 83 ff,, fiir neunere
Teichmann 1915, Franz 1924, S. 33 . und Hertwig 1927.
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threr eigentiimlichen Lebensweise wieder sekundir den Thallophytenhabitus ange-
nommen haben,

Als Thallophyten fassen wir demnach solche Pilanzengruppen zusammen,
welche das Ausbildungsstadinm  von Sprob und Wurzel noch nie erreicht
haben. Tch fithre gerade das Beispiel der Rafflesiaceen an, um zu zeigen, wie

stark die heutige Systematik

Bacteria Flagellatae  Chiorophyta . fumgr in phylogenetischen Vorstel-
lungen griindet.

Aber auch in dieser For-
mulierung ist unsere Umgren-
zung der Thallophyten noch
unbrauchbar. Denn es gibt
eine Anzahl von . Kormo-
phyten ohne Kormus®, d. h.
Verwandte  unzweifelhalter
Kormophyten, von denen wir
jedoch mit gutem Grunde
annehmen, dal ihre Ahnen
gleichtalls niemals einen Kor-
mus nach obiger Definition
besessen haben, z B. Psilo-
phyten und Moose.

Kurz, jeder Versuch die
Thallophyten durch eine ein-
/ deatige Definition scharf zu
/ umgrenzen, st bisher ge-

scheitert, weil morphologische

Ubergangselieder zu den Kor-

mophyten vorhanden sind.

Solche  unscharfe  Grenzen

sind fiir den Systematiker, der

prizise Diagnosen wiinscht.

bedauerlich, fiir den Phylo-

genetiker jedoch willkommen.

Es bleibt uns also hier zu-

Abb. 3. néchst nichts anderes iibrig,

Stammbaum der wichtizsten Thallophytengruppen.  als die Thallophyten dureh

(Original.) Aufzihlen derjenigen Grup-

pen  zu  charakterisieren,

die wir unter diesem Namen zusammenfassen. Nach diesen Gesichts-

punkten lassen sich die Thallophyten und die Gesamtpflanzenwelt gliedern
(vel. auch die Ubersicht beim V. Orwort):

L Stamm: Kernlose Thallophyten (Differenzierung des Zellinhaltes in

Zellkern und Zellplasma, fehlt). '

1. Cyanophyceen) :
2. Bakterien |
L. Stamm: Kernhaltige Thallophyten (Euthallophyten s. 1)
3. Algen') (Algme, d. h. assimilierende Euthallophyten inkl,
Charophyta).
4. Pilze') (Fungt, d. h. Euthallophyten ohne Chromatophoren),
Anhang: Flechten.

cyanophyce3s

Frageliatas L

Schizophyten.

. 1) Wie schon wiederholt von andrer Seite hetont wurde, handelt es sich bei den
Gruppen: Algen und Pilze wm Sammeleruppen  verschiedener Abteilungen.  Als solche
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111, Stamm: Kormophyten.
A. Uhergangsaruppen mit teilweise thallosem Habitus.
5. Bryophyten (Moose; Gametophyt vorherrschend).
6. Psilophyten (Sporophyt vorherrschend).
B. Eigentliche Kormophyten.
. Pteridophyten i. e. S., (also ohne Psilophyten).
. Phanerogamen.

o0 =1

Gleich zn Beginn unserer systematischen Ubersicht tritt uns die tiefste
Kluft innerhalb des Pflanzenreichs, ja wohl innerhalb der Organismenwelt
tiberhaupt vor Augen. Diese Kluft ist gegeben durch die

kernlosen Organismen, wie die Bakterien und Cyanophyeeen aut der einen

Seite und die ) =

lkernhaltigen Organismen - das sind alle iibrigen Pilanzen sowie die Tiere

anl der anderen Seite. .
Schussnig (1926) ist sicher im Recht, wemn er wegen dieses groBen zytologischen
Unterschiedes die Cyanophyceen- und Bakterienzellen als eine hesondere Zell-
form, als _Arehiblagten™ zusammenfaft. Dic zytolegischen  Differenzen
zwischen diesen beiden Hauptgruppen der Organismen, zwischen den k!ii;”ﬂ”s_‘-"“
und den kernhaltigen sind so befrichtlich und andererseits ist die Uberein-
stimmung im Zellbau aller kernhaltigen Organismen miteinander so grol (man
denke nur an die Mitose ) und den Kernphasenwechsel). dali man sich ernsthatt
fragen muf, ob hier nicht 2 grandverschiedene Pflanzengruppen vorliegen,
Wenn der Gedanke ciner

~polyphyletischen” Herkuntt (vgl. 8. 379)

berechtigt ist, so meines Erachtens hier.

Die Paldobotanik versagt hier, wenn wir von ihr eine klare Entscheidung
verlangen. Den élfesten Formen z. B. aus den prikambrischen  Sehichten
(Abh. 4) kilnnen wir es nicht anschen, ob es sich um Cyanophyceen oder Algen
oder Bakterien handelt, mag auch dic erste Annahme die wahrscheinlichere
sein. Nach den Fossilfunden wissen wir also nicht sicher, ob echte Algen, d. h.
kernhaltige Pflanzen erst nach den Cyanophyeeen, d. h. nach kernlosen Organis-
men, aufgetreten sind. Ks konnte sehr wohl sein, daB unter diesen altesten
Zeugen des Lebens bereits heide Gruppen vertreten waren,

Trotzdem Desteht meines Frachtens auch kein zwingender Grund
zur Annahme, daff beide Pllanzengrappen sich von Anbeginn an selbstéindig
entwickelt hahen miiliten, daf sie also unbedingt anf 2 getrennte Urzengungs-
akte zuriickgehen miiBten. Riirs Gegenteil, fiir eine monophylefische Ab-
etung, sprechen die groBen Gemeinsamkeiten zwischen Cyanophyeeen und
A]gnn, z. B. im Stol fwechselprozell — ich erinnere an die arundsitzliche Uber-
emstimmung in der Assimilation (z. B. Ahnlichkeit der Assimilationsfarbstotte),
an die gemeinsamen Stof Iweehsel-Endprodukte, an die Eiweilisynthese, die sogar
Zu serologiseh iihersinstimmenden chm!\:ti(mcn__ fithrt, und iiberhaupt an alle
Jene morphologisechen und physiologischen Ubereinstimmungen, welehe der
Begriff Zelle umspannt. Sollte cine solche Ubereinstimmung wirklich nur eine

Konvergenzerscheinung sein, also eine Entwicklung von ganz verschiedenen
Ausgangspunkten aus?

«‘:.mnmeigruppuu sind sie aber recht zweckmiilii und bisher noch dureh keine ,natiirlicheren®
STUppen ersetzt. -

1) Bélag (1926) hat darauf hingewiesen, daf die Mitosen bei den Protisten einander
dhnlicher sind, als man friiher annahn,

Zimmerm ann, Die Phylogenie der Pflansen. 5
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Gewill der allererste Schritt zur Entstehung des Lebendigen mag vieltach
erfolgt sein, Das steht hier gar nicht zur Erorterung. Hier handelt es sich wm
die Frage, ob der sicher sehr lange Weg von jenem eigentlichen Urzengungsakt,
vom ersten Auftreten sich selbst erhaltender organischer Materie, bis zur Cyano-
phyceenzelle und bis zur Algenzelle in 2 getrennten Wegen verlief. Auch diese
Frage ist sehr schwer sicher zu beantworten. Miglich ist eine solche Poly-
phylie natiirlich; die gegenteilige Ansicht liBt sich nicht stiitzen durch eine
einigermalen gesicherte Aussage, wie und wann wohl kernhaltige Organismen
aus kernlosen entstanden sind oder wmgekehrt. - Ieh miehte darum nnr der
Ansicht entgegentreten, dalh wir hier eine polyphyletische Ansicht annehmen
miiliten, oder dali diese ctwa wahrscheinlicher sei als die umgekehrte. Nein,
hier liegen phylogenetische Fragen vor, zu deren sicheren Losung unsere Zeit
noch nicht reif ist. Das ist auch nicht allzu erstaunlich; denn etwaige phylo-
genetische Zusammenhiinge zwischen kernhaltigen und kernlosen Organismen
miissen sich in Zeiten abgespielt haben, die viel weiter zuriickliegen, als die
phylogenetisechen Wandlungen etwa innerhalb der Kormophyten, Is wiire direkt
erstaunlich und allen phylogenetischen Erwartungen widersprechend, wenn
bei einem solchen langen Entwicklungsweg die Zugammenhédnge nicht undeut-
licher und die Differenzen nicht grifier wiiren, als bei jenen Gruppen. die
noch in viel spiteren Zeiten phylogenetisch verbunden waren *).

1. Bakterien.

Aug Grimden der Tradition und ZweckmibBigkeit nehmen wir sie vorweg.
Wir kinnten sie allerdings bei ungerer phylogenetischen Betrachiung auch ganz
auber acht lassen. Denn einmal sind einwandfreie Bakterien fossil sehr schwer
nachzuweisen. Zwar haben amerikanische Forscher, z. B. Gruner (Abb. 4 B)
und Waleott (1914), schon aug vorkambrischen Zeiten Kalk und Eisen ab-
sondernde Balkterien angegeben. Wer jedoch weill, wie schwer selbst in rezenten
Ablagerungen Bakterien und Cyanophyeeenleichen zu unterscheiden sind, wenn
einmal die urspriingliche Firbung verloren gegangen ist (Zimmermann 1927)
der wird diesen Deutungsversuchen etwas skeptisch gegeniiberstehen.

Wahrscheinlich haben zwar Balkterien schon seit uralten Zeiten ihr Zer-
storungswerk, die Mineralisierung der organischen Substanz, getrichen und sich
so an der Erhaltung des Stoffwechselkreislaufes beteiligt. Aber erst aus dem
Devon und Karbon kennen wir einigermalfien sichere Spuren, welche wir mit
gutem Gewissen auf Bakterien zuriickfithren konnen und die vollig mit unseren
rezenten Beobachtungen tibereinstimmen (vgl. Pia 1928).  Auf solehe Spuren
Lilit sich jedoch keine sichere Phylogenie griinden.

Ferner sind die Bakterien als ganze Gruppe wohl sicher abgeleitet, ver-
mutlich von Cyanophyceen-ihnlichen Gewiichsen, die eine heferotrophe Lebeng-
weise annahmen®). Sie gehiren also nicht in die Hauptlinie der pflanzlichen
Entwicklung, auf die Bliitenpflanzen hin, hinein. Aus all diesen Griinden
kiinnen wir uns mit den gemachten Andentungen begniigen.

e

2. Cyanophyceae und Algae;
(vemeinsame Charakteristika dieser Algen im weitesten Sinne).
Wir miissen diesen beiden Pilanzengruppen einen gemeinsamen Abschnitt

widmen. Denn namentlich bei den #ltesten Formen sind wir oft iiber die Zu-
gehirigkeit sehr unsicher. Und dann liefern die Algen im weitesten Sinne auch

1) Eine vielfach gegenteilice Auffassung vertritt z. B, Tilden (1928),
2) Andere Hypothesen vel. A, Meyer (1912), Mez (1918) und Franz (1924).
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in ihrer Gesamtheit einige wichtige Daten fiir die Phylogenie der Organismen
baw. Tiir die IHilfswissenschalten der Phylogenie, z. B. die Paliobotanil,

Znnichst sind die Cyanophyeeen und Algen als alteste Spuren des Lebens,
ein Beleg dafiir, dali das Lebhen im Wasser entstanden ist. Die Algen sind ja
auch heute in ihrer orofen Mannigfaltigkeit ans Wasser gebunden. Lmldfomm_'l,
wie z. B. die Trentepohliaceen zeigen alle Spuren von Abgeleitetheit. Auch die
den Algen am niichsten stehenden I(m'nmphytmh wie die Mooge und Pterido-
phyten (s. 1) ziehen sich fast iiberall in fenchte Wiilder und dhnliche Standorte
zuriick. Die Entwieklnngslinie von algendhnlichen Gewiichsen zn den Bliiten-
Pllanzen, welche wir in der Hauptsache verfolgen wollen, steht also unter der
Parole: .Los vom Wasser*1)., Wir werden sehen, wie das den Land-
pllanzen erst allmiihlich Sehvitt fiir Schritt gegliickt ist, wic die ersten Land-
plilanzen zuniichst noch Organisationsmerkmale an gich tragen, die durchaus
dem Wasserleben, der Lebensweise der Algen, entsprechen. lch erinnere nur
an die Spermatozoenbefruchtung,

Wichtig sind die Algen aber auch fiir die Paldontologie wegen der ge-
steinsbildenden Kraft mancher Vertreter, inshesondere dureh die Aus-
scheidung von kohlensaurem Kalk und Kicselsiure. Als bedeutsam seien
genannt:

I einige Cyanophyeeen (vgl. unten Sphacrocodivm, S. 38),

2. Chlorophyeeen (val. Dasyeladaceae, S. 42 1),

3. Rhodophyceen (vgl. Corallinaceae, 8. 54),

4. Diatomeen mit ihrem Kieselpanzer, z. B. die ,,Kieselgur® aug jingeren
Ablagerungen (8. 39). "

3. Cyanophyceae.
a) Prikambrische Formen,.

Vorliutig wollen wir hier einmal alle vorkambrischen (bzw. archaischen)
fidigen und einzelligen Thallophyten gemeinsam besprechen, da es sich mit
grober Wahrscheinlichkeit (vgl. oben 8. 30) meist um Cyanophyeeen handelt,
Erst in den letzten Jahren sind sie durch Walceott, Gruner und ihre Schiiler
nither bekannt geworden. Diese eyanophyceenihnlichen Formen sind entweder
kleine Fadehen und Kugeln, die im Diinnschliff sichtbar werden (Abb. 4) oder
es handelt sich um Kalksinterhildung nicht niiher analysierbarer Mikrostrmktnr.
Da Tiegt der Verdacht einer Tiuschung durch anorganizche Bildung natiirlich
nahe. Wir miissen daher zuerst zu 2 B ragen Stellung nehmen:

. 1 Sin'd diese ., Fossilien® wirklich Reste van Pilanzen nnd nicht anorganische
Gebilde wie das beriichtigte Eozoon eanadense? Tn Ubereinstimmung z, B,
mit Pia (1924 und 1927) und Knowlton (1927) darf man wohl die Organismen-
natur mindestens bei jenen Fossilien, deren mikroskopische Struktur zellu-
liren Charakter trigt, bejahen. Namentlich die Bilder, welehe wir Gruner
(1922) verdanken (Abb. 4B), geben durchaus den Eindruck von iddigen und

einzelligen Thallophyten 2),

2. Welehe Pfla,nzengrnp}wn sind hier vertreten ? Balterien, Cya,]lﬂ‘p]'w(tu(m
oder andere Thallophyten, z. B. Chlorophveeen? Ieh mub gestehen, dali ich der
Einordnung dieser Fassilien in bestimmte Thallophy tengruppen etwas skeptiseh
gegentiberstehe, zumal ein selbstéindiees Urteil lediglich nach den  Abbil-
d}lpgen nicht leicht ist. Die erkennbaren Charalteristika, wie die undeutliche
Gliederung in Zellen, die Scheidenbildung, die Ausscheidungen von Kalk und
Hisen, kommen recht vielen Thallophyten zu, z. B. anch manchen Bakterien

1) Diesen Gedanken hat vor allem Bower (1908) verfolgt.
2) Eine abweichende Meinung vertritt Ha wley (1926).
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und Chlorophyeeen. Uberdies gibt es auch heute noch Formen, die sich nicht
ohne weiteres diesen groflen Schizophytengruppen einfiigen; ich denke z. B.
an die Chlorobacteriaceen, Actinomyeetaceen und Myxobacteriaceen.

Wenn man sich also rein auf die Fossillunde stiitzf, wird man es vorerst
offen lassen miissen, welche Pflanzengruppen zuerst vertreten waren. Da
aber das Pflanzenrcich bei seiner Phylogenie allgemein eine fortschreitende
Differenzierung zeigt, ist es durchauns wahrscheinlich — wie wir oben schon
angedeutet haben — daB die dltesten Organismen in Ubereinstimmung mit
den Schizophyten ohne Differenzierung in Zellkern und Zytoplasma waren.

A B

Abb. 4. TFadige und einzellige Thallophyten aus dem Prikambrium (Huron)
als Cyanophyceen (A) und als Eisenbakterien (B) gedentet.

Nach Gruner aus Knowlton (1927) Fie. 10 und 12.
Vergr, (A) 160mal; (B) 246mal.

Die Fossilien lassen auch die weitere Frage unentschieden, ob die dltesten
Formen ccht einzellig oder mehr fidig waren. Wir werden der gleichen offenen
Frage spiiter bei den Chlorophyten begegnen. Dagegen diirfte cine polare
Ditferenzierung der Fiden und Zellen, wie sie heute anch manchen Cyanophy-
ceen zukommt (Chamaesiphon, Rivularia), urspriinglich gefehlt haben. Jeden-
falls verdienen diese #ltesten Spuren des Lebens intensive Beachtung ).

b) Jiingere, insbesondere koloniebildende Formen.

Vom phylogenetischen Standpunkt ans ist hier inshesondere die Gestaltung
eines Kolonieverbandes bemerkenswert. Es gibt ja hente zahlreiche Cyano-
phyeeen, die ihre Einzelfiiden zn hiichst charakteristischen makroskopischen
Gestalten verflechten, z. B. dic vielgestaltigen Nosfoc-Arten. Solche Gestalten

1) Vel hierzu auch die ,,Protophyceen® Lindenbeins.
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gemahnen an hohere Pflanzen (Abb. 5) und sind eine interessante Parallel-
bildung zu diesen. ]

Charakteristisch gestaltete Cyanophyceenkolonien finden sich besonders
bei den kalkabsondernden Formen. Der Kalk wird hier — wie bei vielen assi-

Abh. b. Marpolia spissa Walcott. '
Mdasglicherweise eine Cyanophycee (Mittel-Kambrium),
Nach Walcott (1924) Taf, 52, Fig. 1.

Vergr. ca. 1%mal.

milierenden Pflanzen — wihrend der Assimilation ansgeschieden. Er kopiert
natiirlich weitgehend die Gestalt der Cyanophyceenrischen, so dal wir die
chemalige Kolonieform erkennen kéinnen,
Eine solehe sehr einfache Kolonieform ent-
steht vor unseren Augen noch heute hei den

Abb. 6. Rezente kugelize Cyanophyeceensinter,
a) Totalansicht.
b) Lingsschlitf mit der Sehichtune,
Ans Walcott (1914) Taf. 4, Fig. 1 und 2.
Vergr. 114mal.

sSchnegolisanden® = | Lake balls usw. (Abb. 6a). Es sind das Riischen von
SiiﬁwaSsert-ymm]')lw(:ev.u, die cinen kleinen Stein, ein Bruchstiick einer Muschel-
schale gy, besiedeln; durch die Brandung werden gie dabei hin- und her-
bewegt, so daf sie allseitig wachsen und Kalk abscheiden konnen. So wird im
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Verlaufe der Vegetationsperioden Sehicht um Schicht von kohlensaurem Kalk
aboelagert; die ganze Kolonie wiichst manchmal bis zur Faustgribe und kenn-
zeichnet die Vegetationsperioden
oft wie ., Jahresringe™ (Abb. 6 b).
Miglicherweise gehiren zu
solehen Cyanophyceenkolonien
sehon  prikambrisehe  Kalk-
abscheidungen (vgl. z. B. Cryplo-
zoon Hall nach Pia, 1926, Abb.
14). Seit dem Kambrinm und
Silar werden derartige Kalk-
abscheidungen dureh ,,Algen*-
Kolonien (s. 1.) hiiufiger. Auf
ziemlich gesichertem Boden be-
wegen wir ung wohl, wenn wir
dic Gattung . Girvanella™  aus
dem englischen Wenlockkalk
(Silur) hierher rechnen: wirre
Algenfiiden  bauen  michtige
Kalkriffe anl. Auch die meso-
zoischen Sphaerocodien (Abb. 6 ¢)
Abb. Ge. sind den ..Schnegglisanden®

Sphaerocadiwm sp. Liingsschliff mit Schichtung.  HuBerst #hnliche Bildungen.

Alpine Trias (Raibl. Schichten, Schlern). Cvanophyeeenkolonien ohne

Zent iin Bruchstiick ei Muschelschale, = B 5 ;
Im Zentrom ein thrl;r Is ;g;mcﬁucr Muschelsehale Kalkabseheidung, wie Nostoe,
(Schliffsamml. Bot. Inst. Tiih. Nr. 1). gind offenbar ebenfalls sehr alt.

_ Man  hat wenigetens guten
Grund, mit Pia (1928), Knowlton (1927) u. a., tangartige Bildungen aus
kambrischen Schichten (Abb. 5) und aus jiingeren Zeiten hierher zu rechnen.

4, Algae s. str.').

Ls mag erstaunlich sein, dafi wir bei unseren phylogenetischen Betrach-
tungen nicht ausgingen von jenen Algengruppen, die meist als Urformen des
Lebens hingestellt werden, nicht ansgingen von den Protisten, inshesondere den

a) assimilierenden Flagellaten.

Aber leider haben wir van dieser so urspriinglich anmutenden Pilanzen-
grappe kaum sichere Reste aus vorpaliozoischen und altpaliozoisehen Schichten.
Das besagt allerdings nicht sehr viel. Es besagt vor allem nicht, dall Flagellaten
und andere Protisten in den vorpaliozoischen Zeiten fehlten. Denn solche
leicht vergiinglichen Protisten, die heute noch unter unserem Mikroskop zer-
flicBen, sind aus den dltesten Zeiten selbst wenn sie vorhanden waren —
fiir unsere Kenntnis auf immer verloren. Erst Formen, die durch einen Kiesel-
oder Kalkpanzer oder eine andere derbe Zellwand widerstandstihige Reste
lieferten, konnten fossilisiert werden. So haben wir z. B. aus dem Kambrium
bereits heschalte Coccolithophoriden, d. h. gepanzerte Flagellaten, die heute
wirmere Meere besiedeln und (aus den Potsdamschichten) Radiolurien ®),
also alles Formen, die in den Verwandischalfskreis der Flagellaten gehiren.
Wir diirfen aus diesen von den Flagellaten abgeleiteten Formen wohl mit Sicher-

1) Wegen morphologischer Einzelheiten muli anf die allzemeinen Lehr- und Hand-
biicher (z. B. Oltmanns, 1922/23, und Harder, 1928) verwiesen werden.
2) Cayeux gibt sogar prikambrische Radiolarien an.
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heit schliefien, daB auch eigentliche Flagellaten, d. h. freibewegliche, cchte
Einzeller ilter als das Kambrium sind. Wir diirfen dag um so mehr, als auch
die Entwicklung der Tiere in prikambrische Zeiten zuriickreicht.

Wenn wir aul die iltesten pflanzlichen Spuren zuriickgreifen, so sind es
also 2 Pflanzengruppen, die — wie aus dem Nebel heraustauchend — aus vor-
kambrischen Zeiten zn uns kamen.

1. Ein Stamm festsitzender, . h. fidiger und einzelliger Pflanzen. Ja
vielleicht, bzw. wahrscheinlich, sind es mehrere Stimme, von denen sich die
Schizophyten und Chlorophyten herleiten. Es sind das Formen, welche auf
eine Entstehung an der Kiste hinweisen, wo si¢ aueh heute noch entweder
in stilleren Buchten direkt dem Boden auntliegen oder leicht angeheftet sind.

2. Ein Stamm freibeweglicher Einzeller, (](ESS_[‘H Hauptlehengranm
wenn wir aug den heutigen Verhiltnissen etwas schlieben dirfen — die Hoch-
s00 war. :

Kiinnen wir die festsitzenden Thallophyten von den f_rell'leweg]ichet_l ader
umgekehrt ableiten? So lautet das Hauptproblem iiber die phylogenetisehen
Beziehungen beider Gruppen. Wir wollen nicht lange diskuticren. Denn auch
hier sind wir, meines Erachtens, wieder an der Erkenntnisgrenze. Wir wissen
es nicht. Auch die serologischen Ergebnisse (vgl. z. B. Mez, 1924) helfen
kaum weiter, da sie lir so weitreichende Verwandtschaftsbeziehungen derzeit
nicht verwerthar sind.

b) Diatomeen (Bacillariophyia).

Die Diatomeen treten bemerkenswerterweise unter den echten Einzellern
verhiiltnismaBig spit auf. Das ilteste sichere Vorkommen ist eine im Oberliag
getundene Pyuwidicula. Dann kommen erst wieder einigermafen sichere An-
gaben aus der Kreide. GewiB sind wegen des zu geringen Interesses, das man
dieser Algengruppe bisher zollte, unsere Kenntnisse unnitig lickenhalt (vgl.
die Zusammenstellung der Funde bei Hirmer/Pia 1927), Aber soviel ist doch
heute schon ersichtlich, daf von den beiden Hauptgruppen der Diatomeen
die zentrischen, d. h. die planktontischen Formen, zeitlich vor den ,,Pennaten®,
den anfsitzenden Formen, dominieren. Das deutet aul eine planktontische,
also wohl flagellatenartige Herkunit, die auch wegen der tlagellatenartigen
Gameten der Centricae wahrscheinlich ist.

. Eine graBere Bedeutung gewinnen die Diatomeen itherhaupt erst im Tertiir.
Hier haben wir offenbar eine explosionsartize Bildung nener Formen gchabt.
Die Parallelitiat mit den Bliitenptlanzen und Siugeticren ist auffillie. Ferner
verdient schon hier festgehalten zu werden, daB die Diatomeen heute im Gegen-
satz zu den Formenkreisen der Flagellaten und der Cyanophyveeen vor allem
In den kilteren Regionen dominieren, und daf sie auch im SiiBwasser auBer-
ordentlich reich an Arten und Varietiten sind,

. Hs bleiben nun noch von den assimilicrenden Thallophyten im wesentlichen
die Kerngruppen der Algen: die Chlorophyten?'), Phiophyten und
R_hudnph yten. DaB sie sich von einzelligen oder fadigen Formen her-
]qlten lagsen, dariiber herrscht wohl kein Zweitel. Und da diese einfachen
Formen anch aus ilteren Zeiten iiberliefert sind als die abgeleiteten, ist der
Schluff ciner derartigen phylogenetischen Ableitung gut begriindet. Wieder
aber erhebt sieh die Frage: Konmen wir diese 3 Algengruppen voneinander oder
wenigstens von einer gemeinsamen Urform ableiten, oder leiten sie sich ,,poly-

o 1) Wegen der Bozeichnung: Chlorophyten, Phiophyten und Rhodophyten sei auf dic
‘iruppierang beim Vorwort verwiesen.



40 1. und 2. Stamm: Thallophyta.

phyletiseh® vielleicht von 3 verschiedenen Flagellaten ab? Und wieder miissen
wir auch bei diesem Thallophytenproblem gestehen: wir wissen es nicht sicher.

Die Phiiophyten und Rhodophyten sind in mancher Beziehung so einseitig
spegialisiert und auch so wohl abgegrenzt!), daf man von Rhodophyten oder
phiiophytenartigen Ahnen unmdglich die Chlorophyten mit ihrer groBen Formen-
mannigfaltigkeit ableiten kann. Die Frage kann daher nur lauten: Trugen die
Ahnen der Phiophyten und Rodophyten einmal den Charakter von Chloro-
phyten? Seit Nageli hat man demgegeniiber wiederholt den Standpunkt ver-
treten, diese 3 Algengruppen seien ,,polyphyletisch< entstanden (z. B. Wettstein
1923, 8. 19). Schilen wir aus dieser Frage die verschiedenen Eimzelprobleme
heraus!

Zweifellos sind die drei genannten heutigen Algengruppen jetzt viollig ge-
sondert, d. h. Zwischenformen [ehlen — auch aus der Vergangenheit kinnen
wir keine nennen. Aber wenn man fiir alle Formenkreise, fiir die man lkeine
Zwischenformen angeben kann, eine polyphyletische Entwicklung annehmen
will, wenn man weiter unter polyphyletischer Entwicklung die vollstindig ge-
trennte Bntwicklung von unabhiingic veneinander entstandenen . Urzellen™
aug meint (8. 380), dann mufl man meines Erachtens bei diesen Algengruppen
nicht nur 3 solcher unabhiingiger Stimme annchmen, sondern sehr viel mehr.
Die Phiiophyten zwar sind eine ziemlich geschlossene, offensichtlich eng mit-
einander verbundene Abteilung. Sie haben auch nach ziemlich allgemeiner Ther-
zeugung wohl bestimmt eine gemeinsame Herkunft, sind monophyletisch.
Schwieriger ist die Beurteilung der Rhodophyten und Chlorophyten. Tm nur
einige Beispiele zu nennen: da stehen dem Kern der Rhodophyten, den Florideen,
die izolierten Bangiales und die ritselhatte Thorea gegenitber und auch unter
den Chlorophyten stehen manche Gruppen wie die Charophyten, die Conjugaten
und die Oedogoniaceen villig isoliert da. Trgendwelche Bindeglieder kennen wir
hier nicht.

Weiter werden als Grund fiir die Annahme einer polyphyletischen Entwick-
lung der genannten Algengruppen ihre grofien Verschiedenheiten im Zellbau und
in der Fortpflanzung angegeben. Die Unterschiede sind hier allerdings grofi,
sicher grofler als sonst zwischen assimilierenden kernhaltigen Organismen. Man
denke an die so verschiedenartigen Chromatophoren und Assimilationsprodulte,
an den verschiedenartigen Bau der Schwirmer und Gameten (z. B. sind bei
Chlorophyten und Phiophyten die Keimzellen meist mit Geifleln beweglich,
nur die Conjugaten und Rhodophyten haben durchweg geiffellose Keimzellen).
Aber auch hier sind die Unterschiede innerhalb der 3 Gruppen, namentlich unter
den Chlorophyten, sehr betriichtlich. Welch ein Unterschied in der Fortpflanzung
besteht #. B. zwischen der Tsogamie von Ulothriz (Abb. 7). der Oogamie von
Coleochaete mit ihrer an die Rhodophyten gemahnenden Trichogyne?) und der
Conjugation der Conjugaten! Chromatophorenbeschaffenheit und Assimilations-
produkte wechseln gleichfalls bei den Chlorophyten sehr stark.

Also auch hier wieder kann es nur heilen: wenn man bezweifelt, ob die
3 Gruppen zusammen einen gemeinsamen Ahn beseggen haben, dann mull man
dies auch fiir jede einzelne Gruppe, insbesondere fiir die Chlorophyten selbst
wieder bezweifeln.

Der Annahme einer polyphyletischen Hntwicklung gegenither darf man aber
auch die Gemeinsamkeiten aller 3 Gruppen betonen. Teh erinnere beispielsweise
nochmals an die Bigentiimlichkeiten der Mitose und des Kernphasenwechsels,
an die grundsiitzliche Ubereinstimmung des Assimilationsvorgangs, die o weit

1) Namentlich wenn man nur dic Hauptmasse der Flovideen ohne Aulenseiter, wie
Bangiales und Thorea, betrachtet. ;
2) Letztere wird wohl durchweg als Konvergenzerscheinung aufgefalit,
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geht, dall sogar eine Reihe von Assimilationsfarbstoffen mehr als einer Gruppe
gemeinsam sind. Hine Annahme, dafl so komplizierte Bildungen sel hs:tnndllg und
\-'r"ﬂ]jg unabhingig voneinander eIlt‘ﬁta-ﬂden_ sein sollen, ist nicht sehr mnf.a.c:h.
Auch die Fortpflanzungsformen lassen sich durchweg voneinander ableiten.
BEin zwingender Grund zur Annahme einer polyphyletischen Entwicklung be-
steht jedenfalls nicht. . . ..

Die 3 Gruppen und wohl auch verschiedene einzelne Chlorophytenstimme
hatten jedoch sicher ihre Selbstindigkeit schon se}lr frith im Altpaliozoikum o@er
noch frither erlangt, Von den Chlorophyten besitzen wir sichere Belege hereits
aus dem Paliozoikum. Und wahrscheinlich wird man manche tangartigen
Fosgilien (Abb. 13) den Phiophyten zurechnen miissen, so dall auch diese be-
gtimmt recht alt sind. Bei solch hohem Alter ist es aber aunch leicht verstindlich,
dal} die Differenzen zwischen den einzelnen Algengruppen gréBer sind als zwischen
den Kormophyten, welche sich erst spiter herausdifferenziert haben (vgl. das
nach dieser Annahme entworfene Stammbaumbild Abb. Z) %ber, wie gesagt,
eine sichere Entscheidung ist hier kaum zu fillen. }Tu‘r die Wn.hrseh‘emhcl_lkcit
scheint mir mehr fiir eine monophyletische als fiir eine polyphyletische lnt-
wicklung zu sprechen.

Binige weitere Einzelheiten der
phylogenetischen  Entwickling — be-
sprechen wir besser gesondert bei den
verschiedenen  Gruppen, z. B. die
Fragen nach der Phylogenie eines
komplizierteren Thallus als des Faden-
zustandes und nach der Phylogenie
des Generationswechsels.

c) Chlorophyta.
Allgemeine Gestaltung.

In dieser formenreichen Gruppe —
die Formenmannigfaltigkeit ist wohl
grobier als die der iibrigen assimilie-
renden Euthallophyten und Kormo-
phyten zusammen — finden wir auch
noch heute Pflanzen mit einem sehr
altertiimlichen  Gepriige, z B. die
Chlorophyceengattung Ulothriz (Abb.T)
mit ihren einfachen unverzweigten
Zellfaden. Jede Zelle (oder fast jede)
15t noch teilungsfihig, jede besitzt die
Fihigkeit, Keimzellen zu erzZengen.
Dariiber, daB dics Ulothriz-Stadium
ein relativ urspriinglicher Zustand ist,
kann kein Zweifel herrschen. Bs ist
ferner wohl von allen Algologen, die
iberhanpt die Phylogenic anerkannt
haben, kaum je bezweifelt worden,

Abh. 7.

Ulothrix zonata,

dal} zwischen Ulothriz und ihren Ver-
wandten auf der einen Seite eine
phylogenetische Beziehung besteht zu
den Flagellaten anf der anderen Seite.,
Die Briicke bilden die Chigm ydomonds-
artigen Chlorophyecen, die wihrend

A Junger Faden mit Rhizoidzelle » Vergr.
h 300mal. i
B—K Bildung von Schwiirmsporen (B und C)
und Gameten (1D und 1), sowie deren Kopu-
lation und Zyvgotenkeimung (F—I). Vergr.
482mal.
{Nach Dodel aus Harder 1928, Fig. 338.)
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ihres vegetativen Daseins dauernd das Aussehen der Keimzellen von Ulothrii
(Abb. 7C und E) bewahren. Wie gesagt, iiber die phylogenetische Zusammen-
gehirigkeit der fidigen und der flagellatenartigen Stadien zu einer Reihe
diirfte lkein Zweitel bestehen: wohl aber ist hier wie so oft die Frage um-
stritten, in weleher Richtung wir die Reihe lesen miissen.

Vielleicht kommt man aber iiberhaupt diesen phylogenetischen Problemen
etwas nilier, wenn man gar nicht die Frage der Geiliel, sondern die Frage der
Clesamtsymmetrie der Zellen, so wie sie sich in der Zellteilung und Gewebsbildung
duBert, in den Vordergrund stellt. Im ITinblick auf die Gesamtrichtung der Phylo-
genie scheint mir der unregelmifige Zellhaulen unbeweglicher Zellen, so wie er
unter den Protococealen in den Gattungen Chlorococeum und Chlorells vorkommd,
wegen seiner. Unspezialisiertheit die urspringlichste Gewebeform und der Zell-
faden mit seiner streng geregelten Zellteilungsrichtung ein davon abgeleitetes
Stadium. Auf welchem Stadium nun dabei die Pflanze
die Geifleln erworben hat, ist sehr schwer zu sagen.
Davon hiingt aber die Entscheidung ab, ob wir etwa
annchmen, Chlamydomonas sei gewissermafien eine im
Larvenstadium®, d. h. im Keimzellstadium, sich fort-
pflanzende Ulothrichacee (so z. B. Mez 1918 und Franz
1924), ader umgekehrt nach der dlteren und verbreitet-
sten Auffassung: die Protococcales und Ulothrix seien
durch SeBhaltwerden von [lagellatenihnlichen Griin-
algen entstanden.

Jedenfalls sind neben fidigen, unverzweigten
Formen aueh schon sehr frith bei den Chlorophyten
verzweigte Algen entstanden. Bereits aus dem U.-Silur
kennen wir mit Sicherheit Vertreter ciner derartigen
verzweigten und in vieler Hinsicht sehr wichtigen
Chlorophyceengruppe, nimlich der (zu den Siphono-
cladiales) gehorigen Familie der

Dasyeladaceac.

Abb. 8,  Primocorolling Sie leben heute noch an den Kiisten wirmerer
t"P'*"’gﬁ’{fif Whitt. Meere und gelangten in zwei getrennten Erdperioden
LU,

> zu groferer Formenfiille, im Silar und in der Trias,
Rekonstruktion, 5% vergr.  heide Male in der Weltmeerlazies, z. B. in unserer
(Aus Pia 1926, Fig. 45.)  glpinen Trias. Die Dasyeladaceae besitzen einen
ziemlich einheitlichen Organisationsplan. Wir finden
stots einen Achsenfaden, von dem aus kiirzere und lingere, meist verzweigte
Seitenzweige ausgehen, GewissermaBen die Urform dieses Typus reprisentiert
Primocorallina (Abb. 8) aus dem U, Silur. Typisch fiir die dltesten Dasy-
cladaccen ist os, dal die Seiteniiste noch nicht regelmifBig in Wirteln stehen,
sondern ziemlich gleichmiBig an der Hauptachse verteilt. Das gibt uns einen
Fingerzeig, wic solche Formen mit einem kriftigen Achsenfaden entstanden
sein magen. Denn diese nicht-quirlige Anordnung der Seitendste vermittelt
swisehen einer Verzweigungsform, bei der die Seiteniste der Hauptachse
noch gleichwertig sind und der eigentlichen Quirlstellung ).
Wir kiinnen namlich unter den heutigen Griinalgen, efwa bei den Chaelo-
phoraceen, fast kontinuierliche Reihen zwischen einem reinen Fadenalgentyp
pinerseits und habituell den Dasycladaceen sehr ihnlichen Formen andrerseits

1) Vgl. auch unten die entsprechende Ableitung der seitenstindigen Verkettung und
Quirlstellung bei den Kormophyten (8. BOif.).
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feststellen, Teh nenne nur die Chaetophoracecureihe: Stigeoclonivin — Chaeto-
phora — Draparnaldia (vgl, Oltmanns, Bd. T, Al »h.‘lE}T‘, S. 206 und BP.HhoJf_l.
1878), eine Reihe, innerhalb der man Schritt fiir Schritt verfolgen kann, wie
allmihlich einer der Zweige die Vorherrschaft gewinnt und sich damit sowohl
physiologiseh wie morphologisch gegeniiber den Seitenzweigen differenziert.
Dieser Differenziationsproze$ ist fir das Verstindnis des Aufbaus der Land-

Abb. 9. Dasyeladuceae.

1) Nevmeris sp., renzente Reimpflanze nach dem Leben;

2) Triploporelle Steinm., Rekonstruktion mit Zysten (= ,.Sporen‘*) in den basalen Ab-
schnitten der Seitentriehs;

3) Diplopora phanerospora Pia, schematischer Lingsschliff mit Zysten in der Hauptachse,
alpine Trias;

4) Oligoporelle sp., ohne Zysten, Trias,

(Aus Oltmanns, 1922, Fig. 243.)

pflanzen  auBerordentlich wichtie. Der Achsenladen wird zur j:raguuden
Achse, er crhdlt eine im wesentlichen meehanische TPunktion, die duBeren
Zweige dagegen bleiben Assimilationsorgane. 7. B. bei der heute lebenden
Draparnaldia kinnen wir das noeh sehr schin sehen, wie il}l Acllsenmdm
die Chromatophoren reduziert sind, wihrend die Scitenzwelge_ von ihnen
strotzen. Ich greile gleich mit der Bemerkung voraus, dall aus einer ‘ﬂnlchvn
Zentralachse der Tange sich zweilellos das Leitbiindelsystem der Blitenpflanzen,
inshesondere das Holz, herausentwickelt hat.
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Eine Spezialeigentiimlichkeit der Dasycladaceen ist es dagegen wohl
dab im Achsenfaden und auch in den groBeren Zweiggliedern cine Wandbildung
swischen den vinzelnen Zellen unterbleibt, daB also diese Zellen, wie man sagt,
mehrkernig sind.

Wir wollen die ungefiihr 58 bekannten fossilen Gattungen hier nicht einzeln
besprechen. Sie sind jetzt durch Pia im neuen Handbueh der Paliobotanik
(1927) ausfiihrlich zusammengestellt. Finzelne Vertreter zeigt Abb. 9—1L
Nur einige allgemeinere Punkte seien hervorgehoben.

1. Auch die fossil erhaltenen Dasyeladaceen lebten vorwiegend in der
Brandungszone. Vielleicht tauchten sie hnlich wie viele heutigen Tange aus
dem Wasser voriibergehend auf. Sowohl die mechanische Beanspruchung
durch den Wogenan-
prall, wie das voriiber-
gehende Austrocknen
bedingten einen star-
keren Zusammen-
gchlull der Seiten-
zweige (Abb. 9,2).
Das ist bei den mei-
sten  Dasyeladaceen
verwirklicht.  Trotz-
dem ist bei den Dasy-
cladaceen — wie ja
regelmiillig  bei  den
Chlorophyceen — der
Aufban  aus TFiden,
die sich nur dureh
Anschwellen  einzel-
ner Teile zusammen-
schlicBen,  dentlich.
Wir kommen bei den
: i o A Phaeophyten (8. 49)

Thallus quer mit Zysten (%) m.d_en Seitengliedern. anf  den Gegensatz

e Verger, :-},!Bjmal. (Orizinal.) . ke gum  festen Gewebs-
(Sehliifsamm]. Tiibinger Bot. Inst. Nr. 488.) susammensehlnf  der
Kormophyten  noch
auriick.  Hier wollen wir nur festhalten, daf ein solcher fester Gewebs-
msammensehluf  (vel. Abb. 15) fiir Kiisten- und Landpflanzen charak-
toristisch ist, wihrend die dauernd untergetauchten Pflanzen hiufliger ginen
rein fidigen Thallus besitzen, d. h. aus hichstens loge verbundenen Faden
bestehen.

9. Bei den Dasycladaceen der Brandungszonen bildete gich alg mechanischer
Schutz ein Kalkmantel (Abh. 11) aus, der meistens den Achsenfaden und die
Basis der Secitenzweige, evtl. anch etwas mehr, nmschlofi. Die allerletzten Aus-
aweigungen der Seitenzweige ragten wohl bei allen Dasycladaceen -— mindestens
an jungen Exemplaren und Teilen — un verkalkt (Abb. 9) iiber den Kalkpanzer
hinaus und dienten der Assimilation ).

Bei einigen Formen ist der Kalkpanzer keineswegs von unten bis oben
kontinuicrlich. Ks weehseln einige verkalkte Wirtel mit unverkalkten, so wie

Abhb. 10. Triploporella Fraasi Steinm., Kreide (Mexiko).

1) Pia, wohl der beste Kenner der fossilen Dasycladaceen, vertritt fiir manche Formen
eine andere Auffassung: der Kalkpanzer soll die ganze Ptlanze umsehlossen haben. Seine
Sehliisse scheinen mix aber in diesem Falle nicht zwingend, ja nach der Lebensweise der heutigen
Formen sogar unwahrscheinlich.
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wir das bei der im Mittelmeer hinfigen und den Dasyeladaceen morphologisch
nahestehenden Griinalee Halimede Tuna schen. Die triadische Dasycladacee
Diplopora ammulate. (ladinische Stufe) z. B. zeigh uns in ihren gegliederten
Kalkrohren noch hente sehr dentlich diesen Typ. Es ist klar, daB derartige
feste, aber doch etwas geschmeidige Formen dem Wogenanprall besonders ge-
wachsen sind. 2

3. Die urspriinglich unregelmifiige und ungefihr schraubige Anordnung
der Seitenzweige wird allmihlich gegen die wirtelige vertauscht. Wihrend
im Silur und Karbon nur unregelmifiig gestellte Seitenzweige vorhanden
waren, itherwiegen in der Trias die wirteligen ganz erheblich. Heute leben nur
wirtelige Formen, daher wird die Gruppe auch manchmal Siphoneae verti-
cillatae genannt.

a b b5

Abh. 11. Abb. 12,
Dactylopora eylindracea Lam. (Eociin.) Acelabularia medilerranea. Lam.
a) Aulienansicht. Rezenter Langssehnifit, etwas schematisiert.

b) Innenansicht cines Lingsbruches, Seitentriche spezialisiert in: :
Die Locher i Kalkzylinder ont- drei pinselformize Assimilationstriebe und den
sprechen den Seitenist L Schirm (a), d. h. die seitlich rn}i.f-‘-lnnmlvr" ver-
fEIBLLSTOTL sechmolzenen ,,Sporangien™ oder Zystenbehalter.

Vergr. ca. 3,5mal. (Aus Pia 1926, Fie. 41.)
(Zeiller, Fig. 1, 8, 2b.) Vergr. Smal.

.4 Die Fortpflanzungsorgane entstehen in den Wirtelisten, vor allem
i der Basis (Abb. 9 und 10), zum Teil auch wohl in der Hauptachse (Abb. 9, 3),
offenbar jedoch immer innerhalb des sehiitzenden Kalkpanzers.

Man nennt sie meist ,,Sporen®, doch ist die Bezeichnung ..Zyste richtiger,
denn es sind derbwandige kugelige Gebilde, die — wenigstens bei den heutigen
Dasyeladaceen — nicht direkt, sondern erst nach einer Ruheperiode keimen und
dann freibewegliche Gameten erzeugen.

Seit der Oberkreide und dem Tertidr ist eine weitere Arbeitsteilung be-
merkenswert. Bei den dlteren Formen waren noch alle Zweige, wenigstens
potentiell, gleichwertig. Alle konnten Zysten bilden, alle setzten sich in
Af:‘ﬁl]llllﬂtf_ﬂ‘ml fort. Bei den tertisiren Formen dagegen beginnen sich spezielle
»Sporangien® auszubilden (Abb. 12). D. h. diese allein bilden Zysten aus
und werden meist als Seitenzweige 2. Ordnung angelegt, wihrend dic anderen
ihre Funktion als Assimilatoren beibehalten, Ja bei den jiingsten, noch
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heute lebenden Dasycladaceen, z. B. bei Dasyeladus, riiekt das Sporangium
offenbar dureh sekundare Verschiebung terminall

Es ist ferner eine in der Phylogenie immer wieder zu beobachtende Kr-
scheinung, welche anch die Dasycladaceen bewahrheiten, dali beim ersten Aud-
treten einer ganzen Gruppe auch die Formenfillle rasch zu einer spater nicht
mehr erreichten Mannigfaltigkeit anschwillt. Bereits das Silur enthilt z. B.
in den siluvischen Cyeclocrinese (welehe vor allem Stolley aus den nord-
deutsehen Ceschiecben studierte) cine Dasveladaceengruppe, die heate villig
versehwunden ist. Die Cyeocrineae erloschen bereits im Karbon!).

Nur um den groBen Formenreichtum der Chlorophyceen bereits im Silur
anzudeuten. sei erwihnt, daB schon von diesen alten Zeiten an auch eine
Parallelgruppe zu den Dasycladaceen verfolgbar ist, die Codiaceen, welehe den
Dasycladaceen morphologiseh ziemlich nahestehen.

Auch die

Charophvten,

welche dureh ihre vielkernigen Zellen, ihre wirtelig gestellien Seitenzweige den
Dasyeladaceen im Habitus dhneln, aber im SiiBwasser leben, sind sicher eine
sehr alte Pflanzengruppe. Thnen steht z. B. Palaconitella ans dem Mitteldevon
im morphologisehen Aufbau und anch nach der Lebensweise in kleinen Tiimpeln
derart nahe, daf wir iiber ihre Zugehdrigkeit zu den Charophyten nur deghalb
zweifeln, weil wir ihre Fortpflanzungsorgane noch nicht sicher kennen. Vom
Devon ab kennen wir jedoch auch zahlreiche Gebilde, die den Charophyten-
. Friichten* sehr iihnlich sehen. Leider sind sie aber durchweg noch nieht
so gut bearheitet, dali wir sie fiir unsere phylogenetischen Betraehtungen ver-
werten konnten. Kine ausreichende Bearbeitung fehlt auch fiir die zahlreichen
unzweifelhaften Charophytenreste, namentlich fiir die ,Friichte™ aus dem
Tertidr.

Generations- und Kernphagenweechsel der Chlorophyten.

Fiir die Frage des Anschlusses der Kormophyten an die Chlorophyten sind
die neneren Entdeckungen iiber den Generations- und Kernphasenweechsel bei
den Chlorophyten sehr bedeutungsvoll (Wilson 1920, Schussnig 1928 u. 29,
Kniep 1928 und Foyn 1929). Frither kannte man bei den Chlorophyten nur
einen Typ des Kernphasen- und Generationswechsels, der der FortpHlanzungs-
weise bei den Kormophyten gar nicht entsprach, niimlich eine durchweg
haploide Ptlanze, deren Gameten dann die Zygote als einziges diploides
Stadium erzeugten. Nachgewiesen ist diese Form der Fortpflanzung fir ..niedere’
Chlorophyten (z.-B. Volvoeales, Ulothrichales und Conjugalen) aber anch
fiir die Charophyten,

Die Verhiltnisse liegen jedoch offenbar komplizierter, als man bis vor
Jurzem annehmen konnte. s sind nimlich in letzter Zeit noch 2 weitere Formen
von Generations- und Kernphagenweehsel bekannt geworden. Beide Formen
zeigen eine viel ausgedehntere Diplophase. Bei Cladophora und Ulva beispiels-
weite kann sich nach Schussnig und Féayn der gesamte Lebenszyklus — im
Prinzip wie bei den Kormophyten — sowohl in einer ausgedehnten Diplophase
wie Haplophase abspiclen. Der diploide Thallus erzeugt durch Reduktions-
teilung Keimzellen, die cine haploide selbstindige Generation ¢inleiten, und
deren Gameten fiihren nach der Kopulation wieder zur diploiden Generation

1) Wenn man z B. wie Pia (1927) die Cielocrineae trotz ihres isolierten Aufbaus nur als
Tribus der Familie der Dasyeladaceen hehandelt, so ist dies wohl nur eing Konzession an die
Praxis der Systematik, an den hier durchaus berechtigten Wunseh, die Gliederung nicht allzu
kompliziert zu machen, s kann aber kaum die Rede davon sein, dafi die Cyelocrineae
phylogenetisch den anderen Untergruppen baw. Triben der Dasyeladaceen gleichwertig sind.
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zuriick. Shnliche Beispicle hatten Kurssanow und Schemakanowa schon
1927 wahrseheinlich gemacht.

Eine dritte Form des Lebenszyklus eignet nach den oben genannten
Untersuchungen von Wilgon und Sehussnig den | hiheren* Chlorophyten
(Siphonales und Siphonocladiales) ziemlich alleemein. Die eigentlichen Pflanzen
sind diploid und nur die Gameten haploid. Die ungeschlechtliche (Gencration
fehlt vollig. Is herrscht also ein den Fucales (5. 52 und Abb. 16 D) vergleich-
barer Entwicklungstyp. Schon deshalb ist es sehr wahrscheinlich, dal es auch
bei den Chlorophyten die Zwischentypen des Generations- nnd Kernphasen-
wechsels gibt oder gegeben hat, die dem Kormophytengenerationswechsel
entsprechen (vel. 8. 86, Abh, 31).

d) Phaeophyta (— Phacophyeeae Oltm.).

Allgemeine Gestaltung.

__ Hierist es mit der Uberlieferung schlechter bestellt als bei den Chlorophyten.
Dic Phiaophyten oder Braunalgen besitzen keine so charakteristischen Kall-
hitllen, wic z. B. die Dasyeladaceen, an denen man die Zugehorigkeit anch im

Abb. 13, Profolawites (Nematophyton) Logani Daws,
Silnr (Canada).
Thallusansschuitte zeizen das aus verflochtenen Fiden gebildete Psendoparenchym,
a quer, b lings.
(Original, Sehliffsamm]. Pflanzensyst. Tnst. Berlin 147.) Vergr. 80mal,

fossilen Zustand leicht erkennen kann. Wir kinnen nur vermuten, daf z. B.
Prototaziles Dawson aus dem Silur und Devon hierher gehirt. Hs waren das
;‘elativ betrichtliche Tange, die durchaus an unsere heutigen Laminarien er-
innern. Bemerkenswerterweise war ihr Thallus noch durchaus aus verflochtenen
Faden aufgebaut (Abb. 13). So sind wir denn bei unscren phylogenetischen
Betrachtungen fast ausschlieflich auf das rezente Material angewiesen.

Die Phiophyten der heutigen Zeit zeigen aulfilligerweize manche Gemein-
samkeiten mit der Landvegetation, Cemeinsamkeiten, welche den meisten
Chlorophyten, die wir bis hente kennen, fehlen. Einmal nihert sich der Gesam t-
aufhau mancher kiistenbewohnenden Phiophyten, z. B. der Fucales, durchaus
dem Bau der Landpflanzen. Namentlich nnter den Bewohnern der Brandungs-
zone, z. B. bei den Fucus-Arten unserer Meereskiisten herrscht der dichotome
Aufbau, so wie er fiir die Lebermoose und viele andere altertiimlich organisierte
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Kormophyten charakteristisch ist. Bewohner stiller Buchten oder des offenen
Weltmecres, wie Cystosira- und Sargassum-Arten, ahmen dagegen oft beblitterte
Sprosse nach. Interessant ist ferner, daB bei einer Laminariacee, Muaerocystis
pyrifera, deren erwachsener Thallus fiedrig verzweigt ist, wenigstens der Keim-
ling nach Skottsherg dichotomen Aufbau zeigt. Man darl hierin wohl ein
Beispiel fiir die Giiltigkeit des ,,Biogenetischen Grundgesetzes™ sehen.

Als weiteren Anklang an die Kormophyten haben die tangartigen Phin-
phyten (iibrigens auch andere Algen) cinen Vegetationspunkt. D. h. ihre

Abb. 14, Herausbildung einer Scheitelzelle bei fidieen Phiophyten (Eetocarpaceen und
Sphacelariaceen).

a) Betosarpus ovalus, ohne besonders differenzierte Teilungszone;

b) ¢) Betocarpus gromidosus und B, paradozus mit differenzierter Teilungszone # (= ,.tricho-
thallisches Wachstum, d. h. apikalwirts wird ein Taar, basalwirts der Thallus gebildet):

d) Sphacelaria fureigera baw, fusea. Teilungszelle (infolze atavistischer Riickbildung) ,.tricho-
thalliseh® funktionierend, oder in

¢—g) als typische Scheitelzelle, das Haar heiseitedringend.

{Unter Benutzung von Kuckuck und Sauvageau aus Oltmanns, 1922, Fig, 280, 292,

296 und 377, sowie nach eigenen Priparaten.)

Triehe sind deutlich differenziert in ein meist terminales?) Stiick, das Gewebe
bildet und embryonal bleibt, solange der betreffende Trieb wichst, und den
iibrigen Hauptteil, der frither oder spiter zum Dauergewebe wird und ziemlich
bald sein Wachstum einstellt. Aueh in Einzelheiten finden wir die Vegetations-
punkttypen der Kormophyten wieder. Manche Fucales haben mehrere,
andere wieder nur eine ,,Initial“- oder Scheitelzelle.

1) Auf die manchen Phaophyten pigencn Sonderformen der embryonalen Zonen kann hier
nicht eingezangen werden (vel. Abb. 14).
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Die Vertreter der Hormosira-Gruppe besitzen z, B. nach Gr uber mehrere
s Initialzellen*, d. h. als embryonales Gewebe finden wir am Vegetationspunkt
mehrere, ziemlich gleichwertig funktionierende Zellen, Das ist wichtig, weil
bei den Kormophyten gerade die altertiunlichsten Grappen wie die Psilophyten,
aber auch dic Phanerogamen, einen Vegetationspunkt mit zahlreichen, einiger-
malien gleichwertigen Initialzellen besifzen. o .
In der Regel finden wir aber bei den Fucales in Ubereinstimmung mit
vielen Kormophyten (z. B. den Moosen und den meisten Farnen) eine Arbeits-
teilung unter den TInitialzellen. Unter ihnen wird néimlich eine einzige Zelle,
die ,Scheitelzelle®, als vorzugsweises Bildungsorgan ausgezcichnet. Sie wird
im allgemeinen nicht wie die iibrigen Zellen zu Dauergewebe, sondern bleibt
embryonal und teilungslihig, Auch ist sie infolgu_lhr'us [)I_a31||alre.1r;11t].1111s meist
grober als die anderen Zellen. Bereits Pringsheim (1878) hat in einer inter-
essanten Reihe (vgl. Abb. 14) gezeigt, wie wohl die Scheitelzelle bei den Phio-
phyten aus cinem Gewebe gleichartiger Zellen entstanden scin mag.
Auberdem ist bei den Fucales der
feste Zellzusammensehlu B, wie bei
den Kormophyten, meist schon durch
die Teilung in den embryonalen Ge-
weben gegeben (Abb. 15 b); hichstens -
sekundir 1ist sich das Fuecales-Gewebe
i seinen inneren Teilen zu Fiden
auf.  Die duBeren Partieen dagegen
bilden eine derbe Rinde, welche diese !
Tange vor dem Austrocknen, ctwa C ! ) ( :
beim Auftauchen wihrend der Ebbe, i : ?
sehiitzen. r
Durchweg zeigen ferner die der- . 2
beren tangartigen Phiiophyten, iihn-

) : : Abb. 15. Entstehung eines Gewebeverbandes.
lich wie die Dasyeladacecn, gewisser- a) Fidiger Typ (bei Alzen vorherrschend):

malien als ,,Riickgrat® einen mecha-
nischen Achsenstrang. Er besteht in
der Regel aus lingsgestreckten Zellen.

b) Parenchymatischer Tvp (bei Landpflanzen
vorherrschend).

In heiden Fillen ist eine apikale Scheitelzelle

angenommen, die nach riickwirts Quer-

segmente abgliedert. Aus ihmen enfstehen

seitlich in a) freie Fiden, in b) miteinander
verbundene Zellreihen. (Original,)

Bei den Laminariaceen dienen einzelne
Zellen dieses Achsenstrangs offenbar
vorzugsweise der Stoffleitung, sie sind
ga-ls soiebrihrent ausgebildet. Dagegen
18t es leicht begreiflich, daB bei diesen echten Wasserpllanzen wasserleitende
Elemente, etwa Tracheiden, durchweg fehlen.

Generations- und Kernphasenwechsel der Ph dophyten.

Hoehst bemerkenswert ist es ferner, daf nach unseren heutigen Kenntnissen
alle Phiophyten (oder nach mancher Auffassung tfast alle Phaophyten) einen
Generationswechsel besitzen, welcher dem Generationswechsel der Kormo-
Phyten recht dhnlich ist. Nur bei den Fueales ist der Generationswechsel
dhnlich |, versteckt* wie hei den Angiospermen, so daB man auch von einem
Ausfall des Generationswechsels gprechen kann. Folgende vier verschiedene
Hauptformen lassen sich unterscheiden (Abb. 16):

L. Dietyota-Typ. Bei manchen Formen (Dietyotaceen und wohl anch
manchen Eefocarpaceen) weehseln regelmilBie 2 Generationen miteinander ab,
welche m orphologiseh durchaus gleichgestaltet sind (Abb. 16 A). Beide
enerationen unterscheiden sich aber in der Fortpflanzung und in der Chro-
mosomenzahl. Die eine Generation, der Gametophyt, produziert Gametangien
mit Gameten und ist durchweg haploid, d. h. seine Zellen zeigen hei der

Zimmermann, Die Phylogenie der PHanzen. 4



50 1. und 2. Stamm: Thallophyta.

A. Dietyota-Typ.

i) Sporophyt 2) § Gametophyt 3) & Gametophyt
mit Sporangium mit 2 Gametanginm mit § Gametanginm

B. Cutleria-Typ.

i) Sporophyt: Neutrale Mllanze 2) 2 Gametophyt (Cutleria)  3) 3 Gametophyt (Cuutleria)
(Aglapzonde) mit Sporanginm mit @ Gametanginm mit & Gamefangium

Abb. 16, Generationswechsel
Diploide Generation (Sporophyt) jeweils dick nmrandet.

Teilung den einfachen Chromosomensatz. Aus der Vereinigung der Gameten®)
geht die 2. Generation, der Sporophyt, hervor. Er produziert Sporangien
und darin Sporen. Da er aus den verschmolzenen Gameten entstanden ist,
ist er diploid, d. h. er enthiilt den doppelten Chromosomensatz. Bei der

1) Isogamie, Anisogamie und Oogamie kommt vor. (Vgl. hierzu unten 5. 84.)
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Cutleria-Typ (Abb. 16 B). Die beiden Generationen sind hier nicht
ur zytologisch, sondern auch morphologiseh recht verschieden, aber

makroskopisch sichthar. Der Gametophyt ist sogar in der Regel
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reicher differenziert als der Sporophyt. Sonst verlinft die Entwicklung im
Prinzip wie beim Dietyola-Typ. Der Cutleria-Typ ist bisher verhiltnisméiBig
selten sicher nachgewiesen. z. B. bei Cutlerio mullifida aus dem Mittelmeer.

3. Laminaria-Typ (Abb. 16 C). Der Sporophyt ist hier besonders grof.
Es gehiren die Riesen unter den Algen hierher, die mehrere Meter langen
Lmimarien der nordischen Meere und wohl auch die 60 m und noch mehr
messenden Macrocystis-Arten an der Kiiste des siidlichsten Siidamerikas. Der
Gametophyt ist dagegen dhnlich wie das Farnprothallivm, dufBierst klein;
er ist cin mikroskopisch kleines Riischen, oder die Spore entwickelt hier sogar
nur eine einzige Zelle, der unmittelbar das Gametanginm anfsitzt.  Ja, manch-
mal erzeugt das Gametanginm nur einen einzigen Gameten, oder, mit anderen
Worten, die einzige Zelle des Gametophyten wird direkt zum Gameten.

4. Fueales-Typ (Abb. 16 D). Der Sporophyt ist hier gleichfalls grofi.
Der Gametophyt ist jedoch gewissermaben in den Sporophyten hineingeschliipft,
dhnlich wie bei den Angiogpermen: d. h. die Sporen, welche der Sporophyt
erzeagt, sind identisch mit den Gameten, sie sind also ohne weitere Kern- und
Zellteilung direkt der wichtigste Teil des Gametophyten. Man sprieht hier
daher auch meist nicht von Sporen, sondern von Gameten, weil beide Keim-
zellarten wegen des Ausfalls der Gametophytgeneration identisch geworden
sind. — Interessant ist bei den Fucales auch die Redulktion der Fizahl von 8
(so heute noch bei Fucus) bis auf 1 (so bei Sargassum) (vgl. Oltmanns
Bd. II, 8. 217).

In dieser vergleichenden Betrachtungsweise des Phiophytengenerations-
wechsels der wegen seiner Mannigfaltigkeit und im Hinblick auf den Generations-
wechsel der Kormophyten Bedeutung hat, steckt natiiclich ein phylogenetischer
Kern. Die Meinungsverschiedenheiten sind recht groBl. Dag hat sehr verschiedene
Giriinde. Abgesehen von leidigen Begriffs- und Nomenklaturdifferenzen bestehen
auch zwel gachliche Ursachen:

Zunichst war das Tatsachenmaterial bis vor kurzem nur sehr schlecht be-
kannt. Beispielsweise war vor wenig mehr als 10 Jahren der Generationswechsel
der Laminarien noch véllig unbekannt.

Ferner treten in den Entwicklungsgingen der emzelnen Pflanzen verwirrende
Komplikationen anf, die wir nur kurz andeuten wollen, da sie den Entwick-
lungsgang prinzipiell nicht abiindern. Es kann z B, jede Generation sich
durch eine Art Nebenfruktifikation™ selbst wieder erzeugen. Fin
solches Beispiel zeigt Eetocarpus nach den Untersuchungen von Knight. Hier
konnen sich einerseits die Gameten ohne Kopulation, algo . parthenogenetisch™
wieder zu typischen haploiden Gametophyten entwickeln. Andererseits erzeugt
der Sporophyt nicht nur haploide Schwiirmer, die im regelmiifligen Turnus
wieder zuom Gametophyten fithren; sondern auch der Sporophyt kann (sogar in
groffer Masse) ohne TPhaseninderung diploide Schwiirmer (in den sogenannten
wpluriloculdren® Sporangien, die den Gametangien dhnlich sehen) erzeugen, und
diese diploiden Schwirmer werden wieder zum Sporophyten. Hin dhnlicher Aus-
fall von Generationen durch ,Nebenfruktifikationen® ist iibrigens auch schon bei
anderen Phiophyten, ja sogar bei den Kormophyten beobachtet. Doch liegen
die Verhiiltnisse hei den Phiiophyten auf den ersten Blick etwas verworrener,
weil die verschiedenen Keimzellen sich so dhnlich schen.

Hinsichtlich der phylogenetischen Ableitung scheint sich die oben vertretene
Meinung Kyling (1918) mehr und mehr durchzusetzen (vgl. Kniep 1928,
Harder 1928).

Zwei Fragen miissen wir in diesem phylogenetischen Fragenkomplex unter-
scheiden:
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1. Wie ist der Generationswechsel der Phiiophyten, hzw. seine primitivste
Form (wohl der Dietyola-Typ) entstanden?

2. Wie hat sich der CGenerationswechsel innerhalb der Phiophyten
phylogenetisch in seine verschiedenen Einzeltypen gewandelt? Denn es ist
doch wohl anzunehmen, daf die verschiedenen Formen des Generationswechsels
irgendwie phylogenctisch zusammenhiingen.

Wir beginnen mit der zweiten Trage, der Abwandlung des Generations-
wechsels, weil sie leichter zu behandeln ist.

Oben (8. 511) deutete ich schon an, dali wir (.liese phylogenetische Ab-
wandlung am leichtesten verstehen konnen, wenn Wir vom Dictyota-Typ aus-
gehen. Die beiden Generationen gind hier morphologisch noch durchaus gleich
und in ihren Teilen homolog.

Wenn man an alte, fiic unsere heutigen Kenntnisse nicht mehr passende
Schlagworte ankniipfen will, ist dieser Generationswechsel also , homolog*
(Pringsheim), da die Generationen morphologizch gleich sind. Kr 15t aber auch
insofern antithetisch” (vel. z. B. Bower 1908), weil heide Generationen infolge
threr verschiedena rfigen Kem]'mha.sv miteinander wechseln miissen.

Beim Cutlerig- und Laminaria-Typ2) haben sich dann die beiden Generationen
verschieden differenziert. Und zwar ist es im Hinblick auf den (Generations-
wechsel der Kormophyten bemerkenswert, daff bei jedem Typ die Differen-
zierung in verschiedener Richtung erfolgte. Beim Cufleria-Typ ist der
Gametophyt, beim Laminaria-Typ der Sporophyt reicher differenziert und
stirker entwickelt. Der AnschluB des Fueales-Typs im Sinne Kyling, ge-
wissermalien als SchluBglied in der Gametophyt-Reduktion, scheint mir auch
durchaus natiirlich. 3=,

sein mag, ist schwieriger zu hehandeln. Nach meiner Meinung reprasenticren
wohl die Mehrzahl der Grimalgen, z. B. die Volvocales, Conjugaten und
Ulothrichales (vgl. oben) eine urspriinglichere Form des Entwieklungszyklus:
e¢in cchter Generationswechsel fehlt. Wohl finden wir aneh bei den nicderen
Chlorophyten verschiedene Fortpflanzungsorgane und verschiedene Keim-
zellen (Gameten und ungeschlechtliche Keimzellen), (vel. dariiber 8. 46
nnd Abb. 7).  Aber sie sitzen nicht regelmiBig auf verschiedenen Pflanzen,
sondern jede Pllanze ist fihig, alle Sorten von Keimzellen zu produzieren und
wird hichstens durch duBere Bedingnngen zur einen oder anderen Fort-
pllanzungsform bestimmt. Durehweg Tiegt schon hei diesem Fortpilanzungstyp
der niederen Chlorophyten die Reduktionsteilung bei der Keimung der Zygote,
die Planzen selbst sind also haploid.

Der entscheidende Schritt fiir die Entstehung cines Generationsweehsels
bei den Phiophyten nach Art des Dictyota-Typs hestand dann woll darin,
dali die Reduktionsteilung verschoben wurde ‘in die Bildungszellen der un-
geschlechtlichen Schwirmer, daf also die ganze Pllanze, welche ungeschlecht-
liche Sehwiirmer erzengte, diploid wurde. Infolge ihres diploiden Charakters
verlor sie die Fihigkeit, (bei normalem Entwicklungsgang) direkt Gameten,
die natiirlich haploid sein miissen, zu erzengen. [des blieb dann die Funktion
des 2. Entwicklungsabschnittes, des Gametophyten.

. Ubrigens zeigen bekanntlich nicht nur die Phiiophyten einen derartigen
Generationswechsel. s sei ant die ihnlichen Verhiltnisse bei manchen
Chlorophyten und den meisten Rhodophyten (S. 46 und H4) verwicsen.

Die erste Frage, wie ein Generationsweehsel vom Diietyota-Typ entstanden

. 1) Wahrscheinlich gibt es noch mehr Typen. Auffillic ist 2. B. Stphacelaria. cirrhosa,
die nach €1 it ans ihren uniloeuliiren Sporangien direkt Gameten entlilt und somit vielleicht
zwischen Laminaria- und Fucales-Typ vermittelt.
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e) Rhodophyta.

Auch hier kennen wir aus der Vergangenheit fast nur Spezialgrappen, die
einen Kalkpanzer haben, wie die

Corallinaceae.

Sichere Corallinaceen finden wir allerdings erst seit der Kreide (vielleicht
seit dem Jura).

Altere Formen ohne die charakteristischen Fortpflanzungsorgane der Co-
rallinaceen, ohne ,,Konzeptakelhohlen® sind fiir die Phylogenetik der Rhodo-
phyceen vorliufig ebenso wertlos, wie die zahllosen, namentlich seit Silur und
Devon  beschriehenen Abdriicke, migen sie auch durchaus einen florideen-

Abb. 17. Delesserin (Hydrolapathuin) sanguinea, eine Rhodophyeee mit sprofiartigem Thalius.
(Oltmanns 1922, 11, Fie. 514.)

haften Habitus haben (ich denke etwa an Delesserites salicifolia Ruedem. aus dem
Silar oder an Thamnocladus Clarkei White ans dem Devon). Namentlich bei den
dlteren Tormen ist eine bestimmte Stellungnahme ohne Kenntnis der Fort-
pflanzungsorgane oder der inneren Struktur deshalb so schwer, weil der Tang-
habitus vieler Florideen, offenbar gerade im Paliozoikum von sehr vielen und
verschiedenen Pflanzengruppen angenommen wurde, die teilweige, wie die Psilo-
phyten, hente ausgestorben gind. Insgesamt liefert die Paliobotanik also fiir die
Rhodophyten sihnlich wie fiir die Phiophyten wenig phylogenetisch Verwerthares.

Von den heutigen Formen ¢ei nur noch erwithnt, dal auch bei ihnen ein
Generationswechsel meist deutlich vorhanden ist. Bei der Mehrzahl der
IFlorideen wechselt genau wie beim Dictyota-Typ ein diploider Sporophyt mif
einem haploiden Gametophyten. Beide Gencerationen sind im allgemeinen
morphologisch gleich gestaltet, oder hichstens wie bei einigen Polysiphonia-
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Arten in der Behaarung, im Verzweigungstyp usw. etwas verschieden. Grofere
Unterschiede zwischen dem Gametophyten und Sporephyten beobachtete
Svedelius an Ceramium centratulum. Der im Sommer lebende kleine Game-
tophyt wird durch einen erheblich kréftigeren Sporophyten abgelost. Der
Generationswechsel ist also in der Richtung auf den Laminaria- und Pteri-
dophytentyp (S. 52 u. 85) abgewandelt.

Durchweg wird aber bei allen Florideen der Entwicklungsgang dadurch
kompliziert, dab sich noch eine 3. Generation, die Sporokarp-Generation ein-
schaltet. Die Zygote entwickelt sich niimlich bei den Florideen nicht direkt
zum Sporophyten, sondern sie keimt aul der Mutterpflanze zu einer Art Vor-
keim, eben dieser Sporokarp-Generation aus. Diese zerfillt in eine Anzahl
diploider Sporen, aus denen erst wieder der Gametophyt wird. Andrerseits
kennen wir aueh Florideen, die ihnlich wie die ,.niederen’ Chlorophyten keinen
cigentlichen Sporophyten besitzen, sondern nur ecinen haploiden Thallus, der
sowohl Sporen (Monosparen) wie Gameten produziert (vgl. Oltmanns 1923
Kniep 1928).

Ferner tritt wicder als Konvergenzerscheinung zu den Landpilanzen ein
sprobartiger Habitus sehr oft auf (Abb. 17).

Uberblicken wir nochmals die Gesamtheit der uns iiberlieferten Algen im
weitesten Sinne, also der Cyanophyceen und echten Algen, so erkennen wir
3 Gruppen nach ihrem Auftreten:

1. Uralte Gruppen, die Cyanophyceen, oder jedenfalls habituell dhnliche
fadige Formen. Es handelt sich hier um Formen, die aunch heute noch hohe
Temperaturen (bis iiber 809) ertragen und deren Verbreitungsmaximum in den
Tropen liegt.

_ 2. Alte Formen, wic die Coceolithophoriden und Radiolarien, dic Co-
diaceen und Dasycladaceen, die zwar nicht an solchen extrem warmen Stand-
orfen wie die Cyanophyceen leben kinnen, die aber doch warme Meere hevor-
zgen und

3. jiingere Formen, die sich erst mit dem Mesozoikum {mindestens nach
den sicheren Fossilfunden) entwickelt haben. Hierher gehioren namentlich
die Diatomeen, aber auch — wenn wir die unsicheren Formen beiseite lagsen
die Corallinaceen und Characeen. Die Diatomeen kennzeichnen heute durch
]hr: magsenhaftes Varkommen die kithleren Meere und das Siitbwasser. Aneh die
beiden andern Gruppen (am wenigsten die Corallinaceen) sind hier verbreitet.

Pia (1924) hat in diesem Auftreten der verschiedenen Algengruppen den
Schlub auf eine allméhliche Warmeabnahme gezogen. Wenn man die Daten der
i\lgc.!}]e:lt\\'icklung fiir sich betrachtet, ist diesem Schluf eine gewisse Wahr-
scheinlichkeit nicht abzusprechen.

f) Fungi.

Die Phylogenie der Pilze kimnen wir aus dhnlichen Griinden wie die der
Bakterien sehr kurz behandeln. Auch die Pilze sind ja offensichtlich stark
abgeleitete Organismen. lhre phylogenetische Ableitung von assimilierenden
Thallophyten, also von den Algen im weitesten Sinne, ist wohl kaum zu be-
zweifeln, wenn es auch schwer fillt, diejenize Algengruppe (oder wohl richtiger
diejenigen Algengruppen) zu nennen, welehe den verschiedenen Pilzstimmen den
Ursprung geaeben haben migen.

. Bereits aus dem Devon sind uns Pilze als Saprophyten oder Schmarotzer
i trefflicher Erhaltung bekannt. Sie durchziehen hier als Pilzfiden die mo-
dernden Sprosse und Rhizome der iltesten gut bekannten Landpflanzen. Wir
sehen, wie an diesen Fiden Sporen entstehen, wie die keimenden Sporen ihre
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Keimscehliuche dureh Spaltifinungen ins innere Gewebe der Wirtspilanze
senden (Abb. 18). Querwénde fehlen in den Faden dieser alten Pilze, welche man
meist unter dem Namen PMI&&’OT:H][‘P) 7=
sammenlalit. In dieser Bezichung und ver-
mutlich auch in manchen Fortpflanzungs-
cinrichtungen stehen die Palacomyceten, die
in gan iibereinstimmender Weisé auch ans
dem Karbon hekannt sind, den heutigen
Phycomyeeten am nichsten., Sexualorgane
sind bei ihnen allerdings moch nicht be-
obachtet.  Bemerkenswerterweise werden
auch Mykorrhizen, d. h. symbiofisch in
den Wurzeln von Cordaiten lebende Pilze,
bereits ans dem Karbon angegehben (Os-
horn 1909).

Ascomyeeten nnd Basidiomyceten mit
Fruchtkarpern sind erst sehr spit. ans dem
Jungmesozoikum und Neozoikum, hekannt.,
wenn wir parasitische ]“ruchtkmpel die an
Pyrenomyceten anklingen, und andere Pro-
blematika aus dem Palqn?ml\unﬂ) heiselte
lassen. Sie sind sicher recht abgeleitete
hochdifferenzierte Gruppen (vgl. aunch At-

Abh. 18. 3 = 5 =St X
ik .lb. kinson, Jaczewski und Kniep).
Paloeomyces Gordond Kidst. u. Lang.
fl M.—Devon.. £) Lichenes.
Gonidie (die grofie Kugel), deren Keim- : - s 2
schlaueh in die Spaltoffnungen von Auch die Flechten (Lichenes) sind
Asterowylon Mackiel Kidst, u. Lang  vermutlich erst sehr spit entstanden.
eindringt,  Vergr. 300mal. Wenigstens sind einigermalien sichere Funde

(Aus Zimmermann, Zeitschr. £ Bot.,  epgt seit dem Tertiir festzustellen. Be-

Bd. 19, 1927, Taf. I, Abb. 5) merkenswerterweise sind solche symbiotisch

gewordene Organismen offenbar mehrmals

Lkonvergent” aufgetreten, da sowohl die Pilze (Basidiomyeeten und As-

mmweten) wie die A]lfvn (Chlorophyeeen und Cyanophyeeen) ganz ver-
schiedenen Gruppen angehoren.
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3. Stamm: Kormophyta.
Allgemeines ).
Kormophyten nennt man Pflanzen, die gegliedert sind: in einen
Sprob, d. h. einen meist oberirdischen Trieh, der ans SproBachse und
Blittern besteht, und in eine
Wurzel, welche durch Blattlosigkeit sowie meist dureh unterirdische
Lebensweise und anatomische Figentiimlichkeiten charakterisiert ist.

Genau besehen trifft diese Definition jedoch nicht fiir alle in den Verwandt-
schaftskreis der Kormophyten gehirigen Pflanzen zu. Wir erwiihnten diese Tat-
sache oben schon (8. 31) und geben darum hier nur einen Uberblick der als
Kormophyten &. 1. vereinigten Pflanzen:

1. Abt. Bryophyta (Moospilanzen),
T 1. Kl Hepaticae (Lebermoose).
=B 2. K. Musei (Laubmoose).
=g 2. Abt. Psilophyta,
) 28 (Anhang: Asterophyta),
S i (Anhang: Psilotales).
= é— 3. Abt. Lycopsida (birlappihnliche Gewiichse),
& E |4 Abt. Articulata (schachtelhalmihnliche Gewiichse),
& 15. Abt. Pteropsida (farnihnliche Gewiichse i. w. ¥.),

1. U-Abt. Filicinae (Farne),

2. U-Abt. Gymunospermae (Pteridospermae, Cycadophyta, Ginkgo-
phyta, Cordaitales, Coniferae und Gnetales),

3. U-Abt. Angiospermae (Bliitenpflanzen im engeren Sinne).

Wieweit dieser Uberblick der phylogenetischen Gruppierung gerecht wird,
hat uns im folgenden zu heschiiftigen.

Mit den Kormophyten betritt unsere Darstellung der Phylogenie etwas
sichereren Boden dank der reichen paliohotanischen Daten, die nun auch in Hlir-
mers schonem Handbueh (1927) Teicht zugfinglich geworden sind. Bg empfichlt
sich, einige allgemeine Grundlinien der Gesamtentwicklung vorauszuschildern,
damit bei der Binzeldarstellung die groBe Linie der Phylogenie leichter iiberseh-
bar bleibt.

———— e ——

Phanero-
gamen

Gerade hei den Kormaphyten wird es hesonders klar, daf wir die Phylogenie
der einzelnen Merkmale und der einzelnen Pflanzenteile leichter erkennen
kinnen als die phylogenetischen Zusammenhiinge der Pflanzensippen. Wir
beschrinken daher unseren einleitenden Uberblick auf die Abwandlung einiger
besonders auffilliger Merkmale und Organe. Dabei wihlen wir dicjenigen
Erscheinungsformen, durch die sich ein Baum von den Urkormophyfen be-
sonders auftfillig unterscheidet.

Mehr und mehr hat sich néimlich in letzter Zeit herausgestellt, dab der
ganze Formenreichtum, der die heutigen Kormophyten charakteri-
siert (also Blatter, Sprosse, Bliiten usw., sowie ihre Teile), zuriickgeht auf
ein einziges Grundorgan, auf das ,Telom* (vgl. 8. 60 und Abh. 22),
das uns bei den devonischen Rhyniaceen (vgl. 8. 105) noch in besonders ur-
spriinglicher Form entgegentritt. Auch die phylogenetischen Wandlungen
dieser Organe verliefen weitgehend parallel.  Wir kinnen daher die ver-
schiedenen Umbildungsprozesse wie die Anderungen:

1} Wem die Morphologie der Kormophytengruppen auch in den Grundziigen nicht
geliufig ist, der lese zuerst die speziellen Abschnitte, insbesondere iiber Psilophyten (3. 103).



Allgemeiner Aufhau, HY

a) im allgemeinen Aufbau und in der Organverketfung .
b) in der fuBeren Organdifferenzierung (SproBachse, Blitter usw.)
¢) in der inneren (anatomischen) Organdifferenzierung

fiir diese versehiedenen Organe gemeinsam besprechen.

a) Allgemeiner Aufbau und Organverkettung.

Uberblicken wir zunichst einmal — moglielist frei von allen theoretischen
Varstellungen und ohne une um die Beschalfenheit der Organe selbst zu
kiimmern -~ wie sich die auBerlich unterscheidbaren Kormophytenorgane

R & e 1. '
miteinander verketten. Da finden wir 3 Haupttypend):
Soia - A { ' g e S mes

L Die terminale Verkettung (Abb. 19°a): z B. d"‘_‘ .b‘t.‘clluug ConeS

Sporangiums auf scinem Stiel oder die Stelling des Fruchtknotens
am Ende der Blitenachse.

i

2. Die seitliche Verkettung y
(Verzweigung im iiblichenSinne): ' ‘
a) gleichwertiger Elemente /
= Gabelung (Abh. 19b): ‘ ‘
z. B. Gabeliste der Birlappe 7
(Abb. 87). Mehrere aufein- 4 \
anderfolgende  Gabelungen = b

kimnen entweder in einer = d
;)_der in mehreren Khenen i [
1egen; ‘ \

1) méleiclnverliger Elemente in f b )
einer Kbene (flachige Ver- J 4 l
Zweigunyr) J
= [iedrige Verzweigung i &
mit wechselstidndigen I |
Seitenorganen (Abb. 19e¢), i | ‘

z. B. die meisten Farnblitter e } f )
oder Abb. 19. Schemata der Organverkettung,

= fiedrige Verzweigung vel. Text nebenan. (Original.)

mitgegenstindigen Seifen- ) _

organen (Abb. 19d), z. B. Leguminosenblatter (Wicke, Akazien usw.);
¢) ungleichwertiger Elemente in verschiedenen Ebenen (,radiiret

Verzweigung)

= Spiralstellung (Abb. (9¢), z B. die Blitter des Birlapps

an der Hauptachse (Abb. 87) ader

= Quirlstellung (Abb. 191), z. B. die Blitter der Schachtelhalme

und anderer Articulaten an der Hauptachse (Abb. 4).

3. Die axillire Verkettung (Abh. 19g). z B. die Stellung der Sciten-
sprosse in den Blattachseln (Phanerogamen) oder die Stellung der
Sporangien in der Blattachsel (Lyeopodium usw.).

Bei den dltesten hekannten Kormophyten herrschen 2 Formen der Organ-

verkettung: die

Terminalstellung und die Gabelung.
, Sie sind daher mit allergriiliter Wahrseheinlichkeit die ursprimnglichen
Formen der Organverkettung.

1) Komplizierters Verkettungstypen, wie mehrfaches Hintereinanderreihen, lﬁllgl'l'ﬁ.:lf[]]"ig(!
Verzweigung, Doldon usw. kinnen wir hier aufler acht lassen, da es uns nur auf die Grundziige
der Vr,-rzweig1ulgs'ph}’lngl=,uin ankommt, Diese komplizierteren Verzweigungstypen, die fast
ganz auf die Angiospermen heschriinkt sind, lassen sich iiberdies auch meist ohne Schwierig-
keiten von den hehandelten Grumdformen ableiten.
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Die Terminalstellung tritt schon besonders ausgepriigt bei den oben
erwahnten Khynia- bzw. i’mlnplwtenspm angien auf (Abb. 36). Der Sporen-
behilter sitzt terminal aul seinem Stiel. Terminale Organverbindung geht
hier und in vielen analogen Killen (z. B. bei der ter minalen \elkettunﬂ Vonl
Blattstiel mit der Blattfliche) aweifellos auf eine Arheitsteilung zwischen Stiel
und eigentlichem Sporangium zuriick. Gerade bei den éltesten lwtmnphvten
ist ja durc}mv" die Abgrenzung zwischen Stiel und Sporangium viel weniger
scharf als bei den spamen die Arbeitsteilung ist also erst dngchahnt

Grabelig verzweigt sind die Organe nicht mur bei den devonischen
Rhynien, sondern sehr héufig auch bei den éltesten Farnen (Coenopleridales,
5. 187). den dltesten Twopmden (5. 129) und den dltesten Articulaten (8. 161),
also bei allen altertimlichen Kormophyten. Der sabelige Aufbau zeigt sich
hier an Rhizomen, sonstigen Sproliachsen und Bliittern.

Heute dagegen ist ec chte Gabelung aueh bei diesen Gefialkryptogamen
nur noch recht selten, z. B. bei den Sprossen der Psilofules (Abh. 51) und
Lycopodien (Abb. 87), und unter den Phanerogamen ist das Ginkgo-Blatt
mit seiner Gabelteilung eine auffallige Augnahme. Fiar normal wachsende
SproBachsen ist bei Phanerogamen echte Gabelung iiherhaupt unbekannt.
Weitverhreitet ist dagegen auch heute noch der gabelige Wuchs im Reiche
der echten Meeresptlanzen, vor allem hei den Tangen unserer Meereskiiste,
ferner bei den Lebermoosen. Das Vorherrsehen des Gabelwuchses bei den
Tangen weist aul eine hesondere Eignung dieses Verzweigungsprinzipes fiir die
Bewohner der Brandungszone hin. Die Gabelung der éltesten Kormophyten
deutet dementsprechend aul einen Angchlub dieser Pfla nzengruppe an die
Meerespflanzen, an die Tange im weitesten Sinne.

Natiirlich diirfen wir bei diesen phylogenetischen Beziehungen nicht an die
heutigen Tange denken, die in anderen Merkmalen als dem Gabelwuchse selb-
stindig differenziert sind (vgl. z. B. die Chromatophorenfarbe).

Ubergiptelung (Abb. 20).

Von der Gabelung lassen sich phylogenetisch die iibrigen Formen der
Sproliverkettung ableiten. Die Farnblitter sind zum Teil klassische Beispiele
fiir die Entstehung der fiedrigen Verzweigung ans der Gabelung durch
~Ubergipfelung™ [vgl. Potonié 1912, 5. 99ff.1)]. Die Ansbreitung der
Wedel in einer Ebene macht den Vorgang besonders anschaulich.

.. Der entscheidende Schrift fir die Bildung gefiederter Blitter ist das
,.Ubergipfeln®™, d. h. Dominieren je eines Gabelastes iiber den zugehtrigen
Schwesterast. Man kann das entwicklungsphysiologisch so ausdriicken: der zur
]:la;uptachb(, werdende Ast wird gelordert. er erhiilt . Plustendenz™ gegenitber
seinem Schwesterast. Die Regel ist, dal an einem ganzen Blatt abwechselnd
der rechte und der linke Gabelast gefordert wird “und 0 ithergipfelnd  die
Hauptachse bildet. Bildlich UL‘R]’H‘ULhCH pendeln die Stoffe der Plustendenz am
Vegetationspunkt von rechts nach links (.,Pendelsymmetrie nach Goebel,
1928, 8. 262) Die jeweils zgehirigen Schwesteriiste des iibergipfelnden
Gabelastes stehen dann nativlich gleichfalls abwechselnd rechts und links.
Kurz., die metunahc}w Korm der fiedrigen Vuu\wmmg ist wechselstindig,
Wenn ausnahmsweise jeweils in der (mlmluuv immer nur der rechte oder der
linke Ast Plustendenz erhiilt, wird das Bld.t‘r natiirlich stark asymmetrisch.
(Vgl. z. B. Adiantum polyphylhum bei Goebel, 1928, Fig. 250.)

1) Auf einize weitere Anschauungen Potoniés, insbesondere aut seine fast allzemein
abgelehnte |, Perilaulomtheorie® nnd :Lu_t seing Annnhnu,, daf auch die btammgabvlunaen
uuprmwlu :h alle in ein nund derselben Ebene lagen (L. e. 8. 186), gehen wir hier nicht ein; fiir

diese Annahmen scheinen mir kaum Anhaltspunkte vorsuliegen. Die Ubergipfelungstheorie
Ist ja auch ganz unabhingie von ihnen.
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Die pendelnde Ubergipfelung spiegelt Sit':l.k auch im Verhiltnis deF wKata-
dromie” zur ,Anadromie” 1) wieder, d. h. in der Anordnung von Fleder:‘i&:tgu
2. Ordnung im gesamten fledrigen Verzwelgungssystem. Bel ,,l(a*r.a‘drmmo“,
sitzt das basale Fieder 2. Ordnung ,,unten” (Abb. 20¢), d. h, an der der Haupt-
achse ahgekehrten Seite des Fieders 1. Ordnung. , Anadromie® iat die entgegen-
gesetzte Stellung: dag basale Fieder 2. Ordnung sitzt auf der der Hauptachse
zugekehrten Seite (Abb. 20 1), . i

Die dltesten Farnblitter (genauer gesagh Pteridophyllen vgl. unten 8. 196)
zeigen in ihrer weit iiberwicgenden Mehrheit katadromen Aufbau, Er herrschi

VS 1+
V_

o+ B Ve
it ‘W\‘

i I Vs

/..:r-
i
@ /] c

Abb. 20 a—c. Verzweizungstypen bei Pteropsidenblittern.
a) Dichotome (= gabelige) Ausgangsform, )
b) und ¢) Ableitung der einiachen Fiederung durch Ubergipfelung,

&

e 1
Abb. 20 d—f. Ableitung der Doppelfiederung von der Gabelung,
d) Dichotome (zabelice) Ausgangsiorm.

e) Katadromer Aulbau (hei paliozoischen Farnen vorherrschend).
) Anadromer Aufbau (bei rezenten Farnen vorherrschend).

Die ungleiche Firderung hzw. Hemmung der chemaligen Gabeliste wird durch 4 baw, —
angegehen,

auch hente noch bei altertitmlichen bzw. wenig verinderten Wedeln von Dipteris,
Matonia usw., nur wird er hier oft durch Torsionen verdeckt (vgl. Posthumus
1929). Im iibrigen sind die heutigen Farnwedel vorzugsweise anadrom aufgebaut
(vgl. auch Bower 1923, 8. 92). .
Dag Pendeln der Plustendenz beim I"Tbergipfral n erllirt, warnm die gefiederten
Bliitter zuniichst katadrom verzweigh waren. Abb. 20d —f erliutert den Vorgang.
Lrgendein Seitenfieder 1, Ordnung — sagen wir das mit ,,JT (4)° beginnende
Seitenfieder der Abb. 20e — hat natiirlich in bezug auf die iibrigen Glieder des-

1) Diese Beaeichnungen sind wohl von Mettenius eingefiibrt.
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selben Seitenfieders Plustendenz: es ist in unserem Schema (Abb. 20e) daher auch
mit () bezeichnet. LI () ist aber nun selbst ein rechter Gabelast, daher mul
in der folgenden Gabelung (I11) der lin ke Gahelast Plustendenz bekommen und die
Hauptachse des Seitenfieders 1. Ordnung fortsetzen, withrend sein Schwesterast
mit Minustendenz (IIl—) zum Seitenfieder 2. Ordnung wird. D. h. das Fieder
1. Ordnung ist entsprechend der Abb. 20e katadrom aufgebaut.

Der anadrome Aufbau (Abb. 20f) ist dann eine sekundire Umbildung,
sei es durch Verschiebung der Fiedern, sei es durch Ausfall des basalen Fieders.
(Fiir Einzelheiten sind ausreichende Untersuchungen noch nicht publiziert.)
Vom allgemein phylogenetischen Standpunkt aus ist es interessant, dal nur Farne,
also sozusagen .,Spezialisten des Fiederblattes, die Anadromie in starkem Malie
ausgebildet haben (val. unten Abb. 152). Beim Angiospermenblatt (z. B. bei den
Ranunculaceenblittern, (vgl. Schrédinger und Abb. 250 unten 8. 419) herrscht
dagegen noch der primitivere Verzweigungstyp, die Katadromie, vor?).

Sehr wahrscheinlich war mit der Erwerbung der Anadromie ein dkologischer
Vorteil fiie das Farnblatt verbunden. Ob wir diesen Vorteil aber mit Potanié
(1912, 8.126) einfach in einer stiirkeren Anniiherung der hasalen Fieder 2. Ordnung
an die Sonne sehen diirfen, scheint mir zweifelhalt. Tch persénlich méchte den
Vorzug mehr in der Gesamisymmetrie des Blattes sehen; die anadrome Ver-
zweigung bewirkt nimlich eine gleichmiBigere Ausnutzung der Blattiliche als
die katadrome, namentlich wenn die Fiederiiste schrig aufwiirts gerichtet sind
(vgl. z. B. Abb. 152). Auch hierfiir fehlen jedoch ausreichende Einzelunter-
suchungen.

Interessanterweise sind ferner ,,Pseudoblitter”, wie dorsiventrale Sprosse bei
morphologisch altertiimlichen Gruppen z. B. bei Selaginelle Brauneri Bak. durch-
weg katadrom verzweigt. Solche dorsiventralen Selaginellensprosse haben ja
wohl erst verhiltnismiaBig spit ihren blattihnlichen Charakter erworben. Die
dorsiventralen Zweige der Phanerogamen erscheinen plastischer, vielleicht weil
hier die ungleiche Entfaltung der Achselknospen so wie so sehr verbreitet ist.

Prinzipiell dieselben Wandlungen, wie sie sich bei der Blatthildung in einer
Ebene abspielen, haben nun bei der Sprofientwicklung im Raume stattgefunden.
Auch hier leitet sich die Spiralstellung durch Ubergipfeln je eines Gabelastes
von der gabeligen Verzweigung ab (vgl. Abb. 28 5. 76). Auf diesen iiberein-
stimmenden Gestaltwandel von Blatt und Sprof} ist es wohl zuriickzufiihren,
dafi sich morphologische Gesetzmiiffigkeiten des Blattes in so interessanter
Weise in der Sprofi-Morphologie widerspiegeln (vgl. Uittien).

Weiterhin liegt es wohl auch klar zutage, daB aus der fiedrig-wechsel-
standigen Verzweigung dureh paarweises Zusammenriicken der Seitenorgane
die fiedrig-gegenstindige Verzweigung hervorgegangen ist?). Damit wird

dann die dureh das Ubergipfeln gestirte Gesamtsymmetrie des betreffenden
Organsystems wiederhergestellt. — Die Umbildung eines radidren Organs mit

spiralig gestellten Seitenorganen zur quirligen bzw. wirtelstindigen Verzweigung
ist wieder der parallele Umbildungsprozefi an emem réumlich verzweigten
Sprobsysten.

1) Bower (1923, 8. 93) hat darauf aufmerksam gemacht, dali bei ein und derselben
Pilanze (z. B. hei heutigen Trichomanes- und (fleichenio-Arten) Katadromie und Anadromie
zusammen vorkommen konnen. Ieh vermag aus dieser Tatsache nur zu entnehmen, daf hei
diesen Farnen der phylogenetische Umbildungsprozel entweder noch nicht beendet ist oder
dall er wieder zur urspriinglichen Gestaltung zuriickkehrt. Die wohl begrimndete Tatsache,
dall vine phylogenetische 'mbildung im ohen skizzierten Sinne stattgefunden hat, wird jeden-
falls durch solehes Zusammentrelfen von Katadromie und Anadromic nicht berithrt.

2) Im nicht-phylogenetischen Sinne kann man selbstyverstindlich eine solche Ableitungs-
reihe auch , mmgelehrt lesen®, d. h. man kann mit Goebel (vgl. 1928, 8. 2801L.) die spiralige
Stellung von der gegenstindigen ableiten.
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Dies Zusammenriicken der Seitenorgane, bzw. die Verkiirzung des Haupt-
achsenabschnittes zwischen den Seitenorganen kann dann noch yeller.tort-
gesetzt werden und bei flichig verzweigten Organen zur fingrigen Verzaweigung

oder bei riumlich verzweigten Organen zur
doldigen Verzweigung fithren. Es ist aller-
dings nicht gesagt, daf jede doldige oder
fingrige Verzweigung auf einem solchen
Zusammenriicken beruht. Oft sind aunch
offenbar Fiedern 2. und folgender Ordnung
unmittelbar an die Hauptachse herab-
geriickt.  All diese komplizierten Umwand-
lungen finden sich vorzugsweise bei den
Angiospermenbliittern. Wiederum wird man
jedoch hier fiir alles Detail eingehendere,
phylogenetisch orientierte, Untersuchungen
abwarten miissen.

Auch Riickschlagshildungen kommen vor.
So kann z. B. eine sekundire Terminalstel-
lung durch Verkiimmerung der Hauptachse
auftreten, wie dag fiir manche nur scheinbar
terminalstindigen Angiospermenbliiten cha-
rakteristisch ist (sympodialer Aufban). Ferner
sind ja auch Trugdolden-artige Bildungen
(Pleiochasien, Dichasien usw.) bekannt, welche
sekundir einen gabeligen Wuehs aulzeigen,
weil die Hauptachse zwischen gegenstandigen
Seitenorganen wieder mehr oder weniger ver-
ldiimmert ist,

~ Axillare Verkettung (= Achsel-
verkettung).

Die bisher genannten phylogenetischen
Beziehungen sind wohl im grofien und gan-
zen geklirt. Ks herrschen im allgemeinen
auch wenig Meinungsverschiedenheiten, Am
meisten Schwierigkeiten fir die phylogene-
tische Ableitung macht dagegen die A chsel-
verkettung. Um eine urspriingliche Form
der Organverkettung diirfte es sich kaum
handeln, sie tritt spiter auf als die anderen
Formen, so daf die Wahrscheinlichkeit
ihrer Ableitung von diesen anderen Formen
groli ist, ‘

Es gibt zwei big drei Moglichkeiten,
wie solch eine Achselverkettung entstanden
sein mag. Abb. 21 erliutert die Miglich-
keiten wohl ohne viel Worte. Jeweils
das hellgezeichnete Achsenstiick wird heim
Ubergang zur Achselverkettung im Wuchs
unterdriickt.  Bei Maglichkeit a) be-

findet siech das unterdriickte Stiick an der

an der
wirklicht,

Basis  der Seitenachse,

¥

e
NV

Abb. 21.

Entstehung einer achselstandigen
(= .,axilliren’) Verkettung.

a, und a, durch Zus:mlmc‘mr\"wkﬂn
iihereinanderstehender Quirle:

by und b, durch Verkiirzung des ba-
salen hlattlosen Stiickes eines be-
blitterten Seitenzweigs;

¢, und e, del. dir eine dichofome
Verzweloung,

Bei den Augganesstadien a,, b, und e,

ist jeweils das wesfallende Stiick hell

gezeichmet.  (Original.)

Hauptachse, bei Miglichkeit b)

Vielleieht sind beide Moglichkeiten ver-
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Migliehkeit a), d. h. Zusammenriicken zweier ibereinanderstehender
Seitenorgane  diirfte namentlich bei quirlstindigen  Seitenorganen  mit
supponierten Quirlen zur Achszelverkettung gefithrt haben (vgl. Sphenophyilo-
stachys Abh. 96).

Migliehkeit b) dagegen ist wohl bei spiraliger Stellung der Weg solcher
Achselverkettung gewesen. Fr fithrte vermutlich z. B, zur Blattachselstellung
maneher Farn- und der Phancrogamensprosse (vel. Scott 1912).

Migliehkeit ¢) zeigt schlieBlich, daf sich fir die Urformen der Kormo-
phyten mit ihrer Gabelverzweigung die Miglichkeiten a) und b) nicht
allzusehr unterscheiden, ja sogar zusammenfallen, da wir hier nicht zwischen
Haupt- und Nebenachsen unterscheiden. Nach der ,,Reduktionstheorie® sind
aut diese Weise so altertiumliche Achselstellungen wie die der Lycopsiden-
sporangien entstanden.

b) AuBere Organdifferenzierung: SproBachse, Blatt, Sporangium,
Wurzel usw.

Die reiche Organdifferenzierung, die wir an heutigen Kormophyten ge-
wohnt sind. fehlte den dltesten Kormophyten. Auch sie igt ein klares Beispiel
der phylogenetischen Entwicklung.

Einen Ausgangspunkt fiir unsere Betrachtung liefern wieder die dltesten
Landptlanzen, mshesondere die Familie der Rhyniaceen (Abb. 36).

Uber die Frage, ob die Rhyniaceen selbst die Ahnen der Kormophyten sind.
vegl. 8. 108. Iiir unsere Zwecke geniigt es vorldufig, dali nach allmiihlich allgemein
angenommener Uberzeugung gerade die fehlende Organdifferenzierung nach Art
des Rhyniaceentypus den phylogenetischen Ausgangspunkt fiir die Morphologie
der Kormophyten darstellt.

Wag uns hei einer solechen Ehynio auf den ersten Blick aunffallt, ist die
Tatsache, dafi die ganze Pflanze aus lauter gleichartigen, ungelihr binsen-
dhnlichen Triehen besteht. Die letzten Auszweigungen dieser Triebe sind ent=
weder fertil, d. h. Sporangien, oder steril, also wohl Assimilatoren.

Auf diese letzten Auszweigungen der Triebe vom Ehynia-Typ lassen sich
nun weitaus die meisten Organe der Kormophyten zuriickfithren:

also an sterilen Organen die Sprosse, d. h.

1. SproBhauptachsen

2. Seitenachsen (Seifenzwel

3. Blitter;
ferner fertile Organe, wie

4. Sporangien, rein fertile Sporophylle usw. und schlieBlich
gemischie Organe, wie

5. gemischte Sporophylle, Bliiten, Bliitenblitter usw. Wahrschein

lich sind auch

6. Wurzeln solche abgeleitete Triebe.

Schon bei Ehymia stehen die Sporangien und die sterilen Auszweigungen
homolog. Wir werden auch bei anderen Kormophyten auf die morphologizehe
(leichwertigkeit dieser fertilen und sterilen Grundorgane zuriickkommen (vel.
z. B. Abb. 134 und 145).

Es ist darum hochst erstaunlich und fiir eine vergleichende Darstellung
schr stirend, daf dies eigentliche Elementarorgan der Kormophyten, dag ein-
tache Triebglied, bisher m. W. noch keine gemeinsame Bezeichnung fiir seine
verschiedenen fertilen und sterilen Ergeheinungsformen gefunden hat. Eine
solche, alle Erscheinungsformen umfassende, gemeinsame Bezeichnung ist aber
ebenso notwendig wie die Bezeichnungen .,Sporangium®, ,,Stele” usw. bei einer
vergleichenden Betrachtung der Kormophytenorganisation.

ue)
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An der iiblichen Bezeichnung ..Sporangium® fiir die fertilen Triebenden

wollen wir nicht riitteln. Aber namentlich bei den primitiveren Formen kommen

wir in Verlegenheit, wie wir die sterilen ., Triche henennen sollen. Wir mitssen

also nach einer rationellen Nomenklatur suchen. die fiir alle lwrmi»-

phyten, mindestens fiir alle Gefaipflanzen, branchbar ist. Tch schlage dafiir
folgendes vor (Abh. 22):

Jedes Telom endet (hegritflich)
an der Vereinigungsstelle mit
einem anderen Telom. Die Ver-
einigung von Telomen nenne
angienstinde” (,,Synspor- B
angien™). Fur schwiicher ver-
zweigte Sporangienstinde emp-
fiehlt sich manchmal die Be-
zeichnung  “Sporangiengrup- g :
pen*, ohne dall damitirgendein > '
prinzipieller Unterschied festge-
legt sein soll. ,,Synangien* fiigt =/ (&
sich als heraebrachte Bezeich-
nung fir eng verwachsene
Sporangienstinde bzw. Spor-
angiengruppen ohne weiteres
m unser Begriffs- und Nomen-
klatursystem ein.
Sterile Telome nenne
ich , Phylloide1). Vereinigte
Phylloide, aus denen sich ste-

Telome sind die letzten Auszweigungen der Triebe baw. Sprosse, soweit
si¢ (auch nach ihrem Leithiindelverlauf) ecinachsig sind. Sie gind die mor-
phologischen Einheiten
ich Telomstinde (,Syn-
telame™).

Fertile Telome nenne
ich wie iiblich Sporangien, /
Fir Tertile Telomstiinde, die
teilweise als ., Sporophylles
und teilweise als .. Bliiten®® dit-
ferenziert sein kinnen, ergibt
sich dann ohne weiteres die
rile Blitter und Sprofachsen
herausdifferenziert haben, sind
= SRR Ol Telomstinde
dic Phylloidstiinde (,,Sym-
phylloide). Abb. 22, Telome und Telomstinde.

Natiirlich gibt es auch ,.ge- Links fertil, rechts vegetativ. (Original.)
mischte™ Telomgtinde, welche D !
sowohl Sporangien wie Phylloide enthalten. Gerade hier zeigt sich durch die
gleichartige Stellung von Sporangien und Phylloiden (vgl. z B. Abb. 134
und 145) die urspriimgliche Homologie dieser beiden Telomgruppen besonders
deutlich.  Die Farnsporophylle (z. B. Abb. 134) und die Bliten der

des Kormophytensprosses.
neutrale Bezeichnung ., Spor- Sporangium Phylloid

Sporangienstand Phylloidstand

1) Lignier (1910) pebraucht diese Bezeichnung in einem etwas engeren Sinne. Seine
(Loe. 5. 484K LBt aber anch dic erweiterte Fassung 7.

Zimmermann, Die Phylogenie der Pilanzen,

Anm.

5
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Angiospermen gind in ihrer iiherwiegenden Melirheit solche ,.gemischten®™
Telomstinde. Es kann anch der Sporangienstiel allein Phylloidcharakter
annehmen.

Um die Hauptschwierigkeiten dieses gemeinsamen Begriffs- und Nomen-
klatursystems vorweg zu erwihnen, sel hetont: Bs gibt auBer diesen Telomen,
die schon bei den Urkormophyten selbstindige Organe waren, noch eine 2., meist
schwiicher entwickelte Organgruppe: die .Emergenzen™ der alten Morpho-
logen. Z. B. die Haare, Schuppen, Stacheln (Abb. 246, 8. 378) usw. vieler Kormo-
phyten gehdren hierher. s sind das Wucherungen der Epidermis und der obersten
Zellagen, Gebilde, die sich offenbar meist phylogenetisch ziemlich spiit, entwickelt
haben. Die Abgrenzung der Emergenzen von den Telomen ist nicht leicht, viel-
Jeicht sogar prinzipiell unméglich. Das schadet aber deshalb wenig, weil wir
mindestens in der weit iiberwiegenden Melirzahl der Fille deutlich sagen kiinnen,
was ein Telom und was eine Emergenz ist.

Terner ist namentlich bei den kompliziertesten Formen, z. B. beim Angio-
spermenlaubblatt mit seinem reich verzweigten Adernetz, das einzelne Telom
kaum oder itberhaupt nicht mehr zu unterscheiden. Hs sind hier sekundire Um-
bildungsprozesse dazu gekommen, die (z. B. durch phylogenetische Neubildung
von Leitbiindeln) die tiberkommene Grundstruktur umgewandelt haben. Aber
auch hier ist es deutlich, daB diese komplizierteren Bildungen phylogenetisch
auf klar durchschaubare Telomstinde zuriickgehen. Ich mochte jedoch selbst
gleich hier davor warnen, dag Begriffssystem der Telome allzu starr anzuwenden.
Man darf z. B. nie vergessen, daf auch das Einzeltelom sehr wohl einem ganzen
Telomstand gleichwertig sein kann, indem an diesem weitere Verzweigungen
anterblieben. Jeder Telomstand ist ja in der Ontogenie, hevor die Verzweigung
einsetzt, ein Telom! Holche Beispiele kennzeichnen die Verwendungsgrenze, die
dieses Begriffssystem wie jedes andere auch hat.

Ich habe lange gezégert, bis ich mich entschlofi, bei dieser vergleichenden
Betrachtungsweise eine .Telom*“-Nomenklatur vorzuschlagen. Die morpho-
logische Literatur ist ja iiherreich an Bezeichnungen. Ich habe mich jedoch
deshalb dazu entschlossen, weil der Begriff . Telom® hereits besteht, ja sich
in letzter Zeit immer klarer herausgearbeitet hat und nur eine geeignete Be-
zeichnung bisher noch fehlte. Wenn man die morphologisch-phylogenetische
Literatur, namentlich fiir die primitiven Pteridophyten, iiberschaut, so hort
man iiberall die Schwierigkeiten wegen des Hehlens einer kurzen und neutralen
Begeichnung heraus, sei es. dal} die Autoren gich mit Umschreibungen behalfen
(Kidston und Lang 1921, 8. 850 wmschreiben z. B. unseren Telombegriff
mit .some branches of the thalloid plant body™), sei es, dall man die Gebilde
in das Begriffeschema der hoheren Pflanzen einprelite, was natiirlich, wie wir
oben (8. 21 ff) fiir die Ginkgo-Bliite sahen, immer bedenklich ist.

Die affensichtliche Homologie, d. h. morphologische Gleichwertigkeit der
Telome bei den Rhyniaceen und iiberhanpt bei den #lfesten Kormophyten
driiclet sich sehon in ihrer gleichwertigen Stellung an der ganzen Pllanze aus
(Abb. 36). Wenn wir unsere heutigen entwicklungsphysiologischen Erfahrungen
ot diese alten Pilanzen iibertragen, so dirfen wir annehmen, dali bei den
Rhyniaceen bestimmite duBere und innere Faktoren wie Licht, Fenchtigkeit,
Temperatur, Krnahrangszustand usw. in ihrem Weehselspiel dariiber bestimmt
haben, ob aus irgendeiner Telom-Anlage ontogenetisch ein Phylloid oder ein
Sporanginm wurde.

Phylogenetisch differenzierten gich ans den eleichartigen Telomen der
Urkormaphyten folgende Organe:

1. Sprofiachsen. Sie bilden sich aus den mehr hasalen Teilen der Telom-
stande herans, meist Hand in Hand mit dem Zuriickgehen der gabeligen Ver-
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zweigung (analog Abb. 20). Bei der .,Ubergipfelung® werden, wie erwiihnt, die
Im Wuchs gefiirderten Gabeliste zur Hauptachse. an der die nichtgeforderten
Gabeliste als Seitenachsen sitzen. Die Hauptachse (wenn sie Blitter friigt
= ,.SproBachse’*) bewahrt dabei ihren radiiren Aulbau (im Gegensatz zn
den Blittern). Das #iufiert sich einmal in der diuBeren Morphologie, d. h.
die Seitenorgane (Seitenzweige, Blitter usw.) sitzen ringsherum und zwar ent-
weder beim primitiveren Bautyp in Spiralen, wie sich das ans dem urspriing-
lichen Gabelwnehs ergibt, oder bei abgelciteteren Formen (die iibrigens schon
recht {riih anftreten kinnen) in Quirlen. F_(?I‘HP.I' b(}hﬁ.]t auch die innere
Anatomie der SproBachsen durchweg den radidren Grandcharakter bei, wenn
sie anch reicher differenziert wird als bei den Ausgangsformen (Stele, S.74) 4).

2. Laubbliitter. Sie stellen die letzten Auszweigungen cines Phylloid-
standes dar. Auns ihnen hat sich das Blatt bei den Kormophyten auf zwei
verschiedenen Wegen
gebildet:

Entweder  hat
sich jedes einzelne
Phylloid direkt
durch mehr oder we-
niger  tlachenfirmige
Verbreiterung  zum
cin-nervigen Nadel-
blatt umgebildet, so
wie wir es heute bei
den Birlappen (Lyeo-
podiuir), Sehachtelhal-
men (Equisetui) oder
Koniferen finden (=
mikrophyller™ Typ)
(vel. Abb. 23a—ea)2).
Meist tragen hier die
Sprosse eine grolie
Anzahl soleher Nadel-
blitter. Oft, z. B. bei
(%31;(‘11‘):1(]:gnlgl[{]fl-;};:i s Ahb.' 23. Hla.tl'.un'ﬂn'hl'nng'. . )
an Stelle eines ein- Obere Reihe {a—e): Mikrophylle Umbildung — Bildung eines
A p Nadelblattes aus einem Gahelblath.
fachen Phylloids zu-  Untere Reihe (i—i): Makrophylle Umbildung — Bildung cines

nichst ein Phyllpid- Fliachenblattes aus einem Gahelblatt.
stand  (Abb. 23 a).  Original. (Fiir i—i unter Benutzung von Sphenaphyllum-Blittern
Dies ist ein Zeichen nach Jongmans, 1911.)

daftir, daB auch ein
Nadelblatt (,.Liycoblatt*) in seiner urspriinglichen Morphologie gleichwertig ist
einem reicher verzweigten, zum Sprob werdenden Phylloidsystem.,

Oder eine Anzahl von Phylloiden eines Phylloidstandes hat sich
z einem groBflichigen Laubblatt vereinigt (= ,.makrophyller® Typ)
(vgl. Abb. 231—i).

1) Ein Tingehen auf oifensichtlich abeeleitete Spezialfalle, wie die Kriechsprosse
mancher Komophyten, ,.Phyllokladien® usw., wiirde hier hei mnseremn allgemeinen Usber-
blick zu weit fithren, Diese sekundiren Anderungen bedeuten auel keine prinzipiellen
Sehwierigleiten, :

. 2) Tansley (1908) hat wohl zuerst diese m, . wohlbegriindete Auffassung ausfithr-
licher dargestellt.  Auch Goebel (1918, 3. 914) betont die Gleichwertickeit mikrophyller
und makrophyller Blitter. (Ther andere Auffassungen val, Wettstein 1924

5*
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Bei der phylogenetischen Entstehung eines derartigen makrophyllen Laub-
blattes kimnen wir eine Reilie elementarer Umbildungsprozesse beobachten:

a) Die Verlagerung aller Verzweigungsebenen in eine einzige
Ebene. Sie ist natiirlich die Voraussetzung fiir die Entstehung eines grol-
tlichigen ..typischen™ Blattes. Ahnlich wie bei den Rhyniaceen lagen auch
bei den altesten bekannten Farnen, bei den Coenopteridales (vgl. S. 188 und
Abb. 118), die Phylloide eines .Blattes™ mnoch keineswegs in ciner einzigen
Ebene. Wir kimnen jedoch gerade innerhalb der Ordnung der Coenopleridales
verfolgen, wie allmihlich alle Verzweigungsebenen der Phylloide in eine
einzige einriickten. (Vgl. auch die abweichende Gestalt des Ophioglossaceen-
blattes 8. 202.)

b) Das Flichig- und Dorsiventralwerden der Phylloide. Soweit
wir beurteilen kinnen, waren die Phylloide der Kormophytenahnen drehrund
und radidr gebaut wie bei Rhynia. Auch die Coemopteridales hatten noch mehr
oder weniger radiire Phylloide. Spéiter hat sich die radidre Struktur im Bau
der Leitbiindel (vgl. unten Stele, ,mesarche’ Leithiindel usw. 5. 76) des
Blattstiels noch sehr lange erhalten. Wir werden so das Flichig- und Dorsi-
ventralwerden an mehreren Stellen besprechen (vgl. z. B. 8. 1961F).

¢) Die seitliche Verwachsung der Phylloide?). Sie beruht zunichst
im wesentlichen auf einer Verwachsung des parenchymatischen Gewebes,
Manche Arten der Articulaten-Gattung Sphenophyllum (Abb. 23f—i 5. 67)
illustrieren noeh schr schin eine_solche seitliche Verwachsung, Wir finden
hier an einem Individuum alle Uberginge von einem moch fast villig anf-
geteilten Blatt bis zu einem Blatt, das nur durch die Aderung und die Rand-
kerben die Zusammensetzung verrit. Auch beim heutigen Chnkgo sind
die Jugendblitter und die Blitter an Wasserschoblingen noch keineswegs
viillig verwachsene Phylloide; beim Blatt der Kurztriebe bilden gie jedoch
cine geschlossene Blattfliche (vgl. S. 281 und Abb. 99). Schlichlich sei auf die
riickliutige Entwicklung, d. h. anf die Zersehlitzung bei den .Jaciniaten™
Mutationen gchon hier verwiesen (vgl. S. 395 und Abb. 244).

Wenn auch die Leithiindelsysteme der Phylloide miteinander verwachsen,
kann es entweder zu einer Art von Mittelrippe kommen wie bei manchen
Taeniopteris-Arten (vel. 8. 200 und Abb. 132g) und Angiospermenblattern oder
zu den an jiingeren Blittern sehr hiiufigen Anastomosen.

Streng genommen kann man hier iibrigens meist nicht von einer eigentlichen
ontogenetischen Verwachsung sprechen, sondern es unterbleibt die Ausbildung
einer urspriinglich trennenden (ewebspartie oder die einzelnen Gtewebspartien

wachsen ungleich tasch (vgl. dariiber z. B. Goebel 1922, 5. 20).

d) Die 8. 601f. schon besprochene Ubergipfelung cinzelner Gabeliste
ither die anderen.

¢) Der Verlust des prinzipiell unbeschrinkten Liangenwachstums. Dieses
blieb ja beim Sprof als Unterscheidungsmerkmal gegeniiber dem Blatt erhalten.
Der Verlust des prinzipiell unbeschrinkten Lingenwachstums bedeutet, dali
alle Telome eines Blattes relativ rasch ihre Fahigkeit zu weiterer Verzweigung
verlieren.

3. Sporangien und Sporangienstinde. Thre urspriingliche Einzel-
gestalfung, als gestielte keulenférmige Sporenbehilter, als fertile ,,Telome™,
wird bei den Kormophyten im grofien und ganzen beibchalten.

Die phylogenetische Weiterentwicklung erstreckt gich: einmal aut die
Stellung, d. h. anf den Zusammenhang mit ,, Blittern®™, aut die ,,Sporophyll*-
bildung. Wir kinnen hier vier verschiedene Hauptstadien unterscheiden:

1) Vel. hierzu auch Potonié 1912, 5. 25 iber Platanas.
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a) Das Urstadium wie z. B. bei Bhynio und manchen anderen altertiim-
lichen Kormophyten (Coenopteridales 1sw.). Die gange Pflanze ist hier ge-
wissermaben das ,,Sporophyll”. Die Sporangien sind terminale Auszweig-
ungen, die in Verlingerung des Sporangicnstieles geradlinig, atrop” in die
Luft ragen. Ein golcher altertiimlicher Sporangienstand ist meist radiir, —
Die phylogenetische Abwandlung besteht nun in einer Bergung der Sporangien
bei spiteren Kormen anf folgenden Wegen:

b) Die Sporangien riicken in die Blattachseln (Abb. 85). Sporophylle
mit blattachselstindigen Sporangien eignen den Lycopsiden und im weiblichen
Geschlecht den meisten Koniferen. Die Sporangien stehen allerdings sehr oft
keineswegs genau in der Blattachsel. Z. B. 1)01_‘i!ultertiim]i_c‘fheu Lycopsiden
(vgl. Cantheliophoriden §. 151) finden wir einen , Sporangiophor, {. h. einen
gemeinsamen Stiel der oberwirts in das Sporangium und unferwiirts in das
schuppenfisrmige Blatt  ausliuft.
Auch fiir rezente Lycopodien wird
dhnliches angegeben (Lang 1908).
Diese Sporangienstellung entsprieht
also noch der in Abb. 21 ¢, zezeich-
neten Ausgangsform.

¢) die Sporangien werden iiber
cine blattrandstindige (,,margi-
nale) Anordnung auf die Blatt-
flache, meist dicfl_:’o_Lz_nruu]ierseite,
verlagert.  Die” Sporophylle der
Farne sind ein klassisches Beispiel
hiertiir. (Vgl. Abh. 163). Gelegent-
lich (z. B. von Kihler 1920) ist
auch eine riicklinfige Verlagerung, ‘
von der Blattunterseite nach dem Al e
Blattrand, angenommen worden. Sporophyllabwandlungen, (Nach Goebel.)
Zwingende CGriinde fiir diese An-  1Lund 4 peltates” Sporophyll als Ausgangstorm ;
nahme sind mir nicht bekannt. 2und® Sporangium auf der Oberseite;

; : g 1 6 Sporangien flankenstindig (3) hzw. aut
Auch andersartige Umwachsungen ¢ ¢ (RYERera ngmstindie (6) bov.
der Sporangien durch die Sporo- s — Stiel; L und H aufwicts und abwiirts
phylle, z. B. im Fruchtknoten der weisender Lappen des Sporophylls.
Angiospermen, sind  hierher oe- (Aus Goebel, 1915/18, Fig. 1073.)

hiirige abgeleitete Formen.

_ Diese Sporophyllform entspricht den makrophyllen Laubblittern. Die
Stiele der Sporangien haben oft villig Phylloidgestalt, so dali die Sporangien
dann dem Rande eines Laubblattes anzusitzen seheinen (vgl. z. B. Abb. 145).

Die Bezeichnungen ,terminale™ und ,,marginale’” Stellung der Sporangien
verdienen wegen der zahlreichen Mifiverstiindnisse eine Hrlinterung. Von eciner
terminalen Stellung reden wir in bezug auf den Stiel des Sporangiums, von einer
marginalen Stellung in bezng aufl den ganzen Sporangienstand (Sporophyll).
Terminale und marginale Stelluny schlicfien sich daher nicht aus. Man vergleiche
z. B. Hostimella pinnata (Abb. 43), bei der jedes einzelne Sporangium terminal
auf seinem Stiel, aber marginal am entstehenden Sporophyll steht.

., 1) Die Sporangien klappen ein wie eine Mohnknospe gegen den tragenden
Stengel oder wie ein Taschenmesser oegen das Heft. Klappen solehe Sporangien
einzeln ein, so nennt man sie .an atrop®. Entspringen jedoch mehrere
Sporangien einem gemeinsamen Stiel, gegen den sie sich von allen Seiten her
einschlagen, so spricht man von einem .peltaten’ Sporophyll. Bei diesem
peltaten Sporophyll, welches z. B. bei Eguisefum (Abb. 110) und im ménnlichen
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Geschlecht bei Tazus (Abb. 217) vorkommt, verbreitert sich die Umbiegungs-
stelle meist zu einem bergenden Schild, an dessen Unterscite die Sporangien
hiingen (Abb. 241 u. 4).

Ubergangsbildungen zu andersartigen Sporangienstellungen magen nach
Art der Abb. 242 und 8 entstanden sein. Doch ist es m. E. nicht wahrscheinlich,
daf in der Phylogenie bei jeder Verlagerung der Sporangien auf die Blattober-
bzw. Blattunterseite das Stadium des peltaten Sporophylls durchlaufen wurde.

Anatomisch gind die altertiimlichen Sporangien, entsprechend ihrer er-
kunft als fertile Telome, regelmiBig ,,cusporangiat® gebaut, d. h. die Spo-
rangienwand ist, wie bei Rhynia, mehrschichtie. Héufig erstreckt sich, wie
bei Rhynia in den Stiel noch ein Leithiindel. Abgeleitet sind dagegen die , lepto-
sporangiaten’ Wormen. Beiihmen ist die Sporangienwand diinn geworden,
die Leithiindel im Stiel sind meist verschwunden. Auf Einzelheiten, sowie anch
anf die verschiedenartige Ausgestaltung des Inhaltes, kommen wir bei der Fort-
pllanzung zu sprechen (8. Tabelle S. 901f.).

4, Wurzeln. Thre phylogenctische Ableitung ist am wenigsten klar-
Wurzeln fehlen den iltesten Kormophyten. ebenso wie ja anch die Thallo-
phyten, im besonderen die Tange, keine echten Wurzeln besitzen. Wurzeln
sind auch bei manchen hentigen Kormophyten, z. B. den Psilofales, sowie bei
den Moosen, nicht entwickelt. Ferner sind, wie z. B. Goebel (1918, 5. 909)
betont hat. bei altertiimlichen Pteridophyten Wurzeln und Sprosse relativ
dhnlich. Wir diirfen wohl annehmen, dal sich die Wurzeln phylogenetisch ans
kriechenden Sprossen entwickelt haben, und zwar noch vor der Ausdifferen-
ziernng von Blattern. Nach Bower (1909, 8. 2161.) kime vielleicht auch die
Ableitung von einem Haustarialorgan in Frage oder von einem heblitterten
SpraB, der sekundir seine Blatter verloren hat. Doch ist das alles sehr hypo-
thetisch wnd wenig untersucht. Wir wollen uns daher bei Besprechung der
Wurzeln weiterhin im allgemeinen recht kurz fassen.

c) Differenzierung des Holzkdrpers und der Stele.

1. Die Zellelemente, Tracheiden und Tracheen (Gefiilie). Den
Moosen fehlen typisch entwickelte tracheidale Zellen. An ihrer Stelle zeigt
aher dag Stammazentrum des Stimmchens mancher Moose (Abb., 35) lang-
zestreckte dickwandige Zellen, die den Tracheiden in vieler Hinsicht dhneln und
ihnen offenbar homogenetisch sind. Wahrscheinlich stehen die Moose hier
auf einer primitiven Stufe. Doch macht die Diirftigkeit der bisher bekannten
Moosfossilien eine sichere Intscheidung micht miglich.

Klarer liegen die Verhiiltnisse bei den Pteridophyten und Phanerogamen,
d. h. den ,,Gefabpflanzen™. Hier haben wir allgemein im Holzkirper echte
Tracheiden bzw. Gefiife, d. h. tote verholzte Zellen, die der Wasserleifung
dienen. Thre Phylogenie zeigt folgende Hauptstufen (Abb. 25):

a) Ring- bzw. Spiraltracheiden. Schon bei den Psilophyten finden
wir an den Tracheiden typisehe innere Wandverdickungen in Form von Spiralen
und Ringen. Die Ring- baw. Spiraltracheiden sind also das alteste bekannte
Stadium in der Tracheiden-Phylogenie. (Abb. 2Ha).

b) Treppen- und Netztracheiden. Bei den jiimgeren Formen treten
die Leisten dureh hiufige Anastomosen miteinander in Verbindung: wir er-
halten ein Netzsystem von Leisten, in dem die verdimnten Wandstellen als
Tiipfel®  ausgespart erscheinen (Treppentracheiden, Abb. 25 b). Da die
Spiral- bzw. Ringleisten der Wandung im allgemeinen mit einer schmalen An-
s?tzstelle ansitzen, trifft das gleiche anch fiir das Netzsystem der ,, Netztrache-
iden™ zu.



Tracheiden und Tracheen, 7l

{

¢) Hoftiipfeltracheiden?). Im Grande der gleiche Bau liegt noch vor,
wenn die Tiipfel als ., Hoftiipfel” von den verdickten Leisten bzw. Wandpartien
itherwislbt werden (Abb. 25¢). Die Anordnung der Hoftiiplel entspricht ihrer

&

Entstehung aus spiralig ver-
laufenden  Zwischeuriumen
zwischen den Spiralleisten.
Die Hoftiiplel liegen nimlich
anfangs (d. h. namentlich bei
den paliozoischen Gymno-
gpermen) in groberer Zahl in
Schrigreihen (Abb. 25 d). Bei
den heutigen Gymunospermen
ist diese Anordnung jedoch
Hand in Hand mit der Re-
duletion der Tipfelzahl meist
undeutlich geworden (Abb.
25e). Uber Einzelheiten (auch
iiber die ,rimes of Sanio*)
vgl. Jeffrey (1917) und
Bailey (1919). Jeffrey und
seie Schiiler haben manche
erheblich abweichende Mei-
nungen ausgesprochen, die
Jeftrey 1. e ansfithrlich
darstellt, '

d) Gefabe. Als eine wei-
tere Entwicklungsreihe kin-
nen wir die Verschmelzung
mehrerer Zellen zu sogenann-
ten GefiilBen betrachten, wie

d e

Abh. 25. Tracheidenentwicklung,
a—d) Abwandlung einer Spiraltracheide (a); .
dureh Anastomosen der Leisten in eine Tracheide
mifi Hoffiipfeln vom araukaroiden Typus (b) 3
¢) Tracheide mit abietinoider Hoftiipielung,
Original (etwas sehematisiert), unter Benutzung der
ontoeenetischen Wandlungsreihe im Liingsschliffe von
Cordaitenholz, — (Sechlitfsamml, Heidelb, Nr. 91.)

1) B, Kriinsel (1924) heschreibt Holz mit Hoftiipieln angeblich aus dem Pri-

kambrium.,
ganz sicher belegt,

Nach den Angaben des Verlussers scheint die Ierkunft des Stiickes nicht
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sie!) fiir einige heutige Pteridophyten (2. B. Pleridium aquilinum Kuhn) und
die znletztanftretenden Kormophytengruppen der Gelales und Angiospermen
charakteristisch sind. Hs ist kaum anzuzweifeln, dal} die Ausbildung weit-
lumiger GefiBe als Anpassungserscheinung in enger Korrelation steht zum
gesteigerten Verbrauch an Wasser und sonstigem Nahrmaterial bei den Angio-
spermen. So haben auch bei den Quereus-(Eichen-)Arten die sommergriinen
Formen weitere GefiBe als die imme griinen (vgl. Groom 1910, 8. 257).

Interessanterweise entwickeln sich also in ein und derselben Tracheide
die Hottiiptel anch ontogenetisch aus Spiralleisten (Abb. 26).

2. Anordnung und Verteilung des Holzkarpers. (Stelirproblem).

Das Stelirproblem ist geradezu ein Musterbeispiel der phylogenetischen
Problematile. Auch die Schwierigkeiten, die seinen Lisungen entgegenstanden
und entgegenstehen, sind typisch. Einmal war die spezielle Form, in der die
verschiedenen Steliran-
sichten oft vorgetragen
wurden, zunichst in
Einzelheiten bedenklich.
Beispielsweise  dachte
man sich zunichst, wie
meist  in  phylogene-
tischen Dingen. die Zu-
sammenhinge allzu ein-
fach; man wollte alle
Formen gewissermalien
linear”™ in eine Reihe
bringen, wihrend man
heute klarer erkannt hat,
dall mehrere von einem

Abb. 26, Ontogenetische Umbildung der Tracheiden. Uber- Punkt divergierende
oang der Spiralverdickung in Hoftiipfel. Stelirreihen  vorliegen.
(Alexandrov, 1927, Abb.3.) Bs st im Grunde das-

selbe, wie wenn man bel
der Phylogenie des Menschen urspriinglich die Ansicht aufstellte, der Mensch
stamme ,,vom Affen ub®, wobei man unter ,,Affen” an Vertreter der heute
lebenden Affenarten dachte, wiihrend man sich jetzt klar ist, daB Mensch und
heutige Menschenaffen nur zusammen aul eine gemeinsame Urform zuriickgehen
kinmen. Solchen Einzelentgleisungen gegeniiber wird man natiirlich immer ver-
suchen miissen, den wertvollen Kern der Amnsichten abzusondern von den
weniger integrierenden Zutaten, die der Ausdruck des zeitlich heschriinkten
Wissens sind.

Ferner ist — gleichfalls eine hiufige Brscheinung — die uns interessierende
Sachfrage verquickt mit einer ganzen Reihe von anderen sachlichen und nicht-
sachlichen Fragen. Auch hier gilt es, die einzelnen Fragen scharf auseinander-
zuhalten. Uns interessiert in diesem historisch-phylogenetischen Ab-
schnitt lediglich das ,phinotypische™ Bild, welches die Abwand-
lung der Xylemverteilung im Laufe der Phylogenie zeigt. Damit
sind aber sehr oft andere, entwicklungsphysiologische Vorstellungen verquickt
worden, # B. dasz Problem, ob die einzelnen Gewebspartien immer und auch
heute starr determiniert sind (sie sind offenbar nicht starr determiniert) usw.
Weiter tritt die Stelirtheorie meist in einem Begriffs- und Nomenklaturgewand

1) Vol. zu dieser Streitfrage Gwynne-Vaughan 1908, Halft (1910) und Meyer
(1929). Wenigstens die Durchbrechung der Tiiptelmembran an den Tracheidenenden seheint
heute hier gesichert.
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auf, das nicht jedem musagt: auch dic Wahl des Begriffs- und Nomenklagur-
systems ist eine vollig gesonderte Frage. Und schlieflich setat die Steliirtheorie
geliufige anatomische Grundkenntnisse VOTAUS, die leider auch nicht in dem
Umfange verbreitet sind, wie das emer Erdrterung des Problems dienlich ist.

All das fithrte dazm, daB beispielsweise 1917 ein Gegner der Stelirtheorie
(Meyer 1917) mit Befriedigung feststellen konnte, daB die | Stelirtheorie™ aus
den deutschen Lehrbiichern der Botanik .,ausgemerst sei, — im gleichen Jahre,
in dem die eben entdeckten devonischen Rh}’ni.acgeu nach anderer Ansicht so-
gusagen den SchluBstein zum ganzen Gebiude lieferten. Damit wir nachher
hemmungglos nur die Tatsachen 7 berticksichtigen brauchen, sei zuniichst die
Begriffs- und Nomenklaturfrage kurz behandelt.

"Der Botaniker ist im allgemeinen gewohnt. itllHlegnlwn-\rom Querschnitts-
bild der einzelnen , Leitbiindel” (oder . Gefilbiindel). Bild und Auwsdrucks-
weise des , Leithiindels” sind uns vom clementaren Anatomieunterricht her
vertraut. In den Kriutern, die wir untersuchen, liegen ja die eiﬂzellnnu Lit-
biindel wohl abgegrenzt im ,,Parenchym®. Wie wir sehen werden, bildet aber
die Gesamthoeit dieser Leithiindel eines Achsenorgans eine phylogenetische
Einheit?). Will man also die phylogenetischen Zu.,sa.mn_lenhéinge anschaulich
schildern, mufl man zu einem Begriffssystem greifen, das sich aufbaut auf dieser
Einheit, auf der Gesamtheit der Leithiindel. Dal man nur die (Gesamtheit
der Leithiindel einer Achse miteinander vergleichen kanm, lehrt bereits (_1e|' Ver-
gleich von SproB und Wurzel bei den Angiospermen, da ja hier unverkennbar
die Gesamtheit der Leithiindel in der Sprofachse dem einzigen Leithiindel in der
Wurzel entspricht. Kin Versuch, die phylogenetischen Zusammenhinge mit einer
.. Leitbiindel-Nomenklatur (bzw. Begriffssystem) darzustellen, stoft daher von
vornherein auf schr groBe Schwierigkeiten. Rr ist bezeichuenderweise m. W.
aueh nie unternommen worden. Nun kennt zwar die deutsche Wissenschaft ein
Wort (baw, einen Begriff) auch fiir die Gesamtheit der Leithiindel: das von De Bary
und Sachs geprigte Worl (bzw. den Begriff) , Zentralzylinder™. Rein be-
schreibend deckt sich der Begriff ,.Zentralzylinder™ mit dem von van Tieghem
(1886) geprigten Wort ,Stele”. Stele wie Zentralzylinder sind die Gesamtheit

der Leitbiindel eines Organs samt dem dazwischenliegenden — meist parenchy-
matischen — (ewebe. Die genane Abgrenzung der ,.Stele™ nach aullen ist

hier nicht zu erértern (vgl. Schoute 1902, Meyer 1917a).

Vom begrifflichen Standpunkt aus wiire daher die Wuhl zwischen Zentral-
zylinder und Stele als Bezugseinheit gleichgiiltio, Das Wort ,.Stele™ hat aber
vor . Zentralzylinder” den grofien nomenklatorischen Vorzug, dafi es sich als
griechisches Wort leicht mit Vorsilben (,.Protostele”, . FEustele” usw.) verbinden
lilifst-. Trotz der vielen Bedenken (z. B. bei Meyer 1917 a zusammengestellt) hat
sich darum die Stelirnomenklatur fast iiberall bei der Darstellung phylogene-
tischer Zusammenhiinge sowie bei der Schilderung vorgeschichtlicher Pflanzen
durchgesetzt. Deshalb werden wir hier gleichfalls von diesem Begriffs- und Nomen-
klatursystem der ,,Stele” Gebrauch machen. Die grifBite Schwierigkeit bei diesem
Entschlufl bereitet nur die Fiille der Synonyma (vgl. die in diesem Punkte sehr
berechtigte Kritik Meyers 1917 a) sowie die dortige Zusammenstellung der Nomen-
kl‘?‘-lﬂ‘]. Ich habe mich bemiiht, die gebriiuchlichsten Bezeichnungen auszuwiihlen,
keine neuwen Synonyma zu schaffen und nur eine bestehende Bezeichnungsliicke
durch | Plektostele™ ansznfiillen. Tm einzelnen steht mein Bezeichnungssystem
w_(‘)hl der in weiten Kreisen bekannten Answahl der Bezeichnungen von Lotsys
=-btﬂ_m.1?lesgesehif-h te der Pflanzen™ (1909) am niichsten.

W_1r wollen uns aber vor allemn auch dariiber klar sein, daB Begriffe und Worte
nur Hilfsmittel sind, um einen SRachverhalt darzustellen, und daf dieser Sach-
\ierhalt lmabhé—i‘ngig davon bestehen bleibt, welches Begriffs- und Nomenklatur-

1 g o ist fiir die renie. Vel Kostivisehew iec B 1S
Me Da)n]]):'l‘sﬂgt gg(;_rl meist Liir die Ontogenie. Vgl Kostytschew (1920) sowie Bames und
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system wir wiithlen. Wir wollen uns ferner dariiber klar sein, dall die Querschnitts-
bilder, die wir vorzugsweise geben, nur ein ungefihres Bild der riumlichen
Anordnung sind, éihnlich wie ein Grundri. In sehr vielen Fillen reicht der Grund-
1ifi zwar véllig aus. Wo es nitig ist, werden wir aber selbstverstéindlich anch
Lingsschnitte berficksichtigen.

Die wichtigsten Stelen-Typen gind folgende (Abb. 27):

Protostele (Jeffrey 1897) = Haplostele (Brebner 1902) (Abb. 27 unten).
Tm einen geschlossenen, im Querschnitt ungefiihr kreisrunden, in der Organ-
achge liegenden Tracheidenstrang lagert gich als Zylinder der Siebteil bzw. ein
ihm entsprechendes noch wenig differenziertes Gewebe. Schr oft wird die
Protostele (ebenso wie die anderen Stelenformen) aulien von einer besonders
ausgebildeten Zellage, von einer Iindodermis, nmgeben.

Fine solche Protostele herrscht zweitellos bei den iltesten Kormophyten
viel stirker vor als heute. So finden wir eine typische Protostele bei den de-
vonischen Rhyniaceen (Abb. 37). Mit mehr oder weniger grofier Anniiherung
ist sie aber auch bei allen anderen Pteridophytengruppen der altesten Zeit ver-
treten. Bemerkenswerterweise besitzen ferner auch viele Tange (vgl. oben 8. 44)
gowie manche Moose (Abb. 35, 5. 102) iin Prinzip einen dhnlichen gesehlossenen
Achsenstrang lingsgestreckter Zellen. Durchweg handelt es sich dabei um
mechanisch wirksame Elemente, denen allerdings nur bei den GetiiBptlanzen
(Psilophyten, Pteridophyten s. str. und Phanercgamen) tracheidaler Charakter
zukommt. Aber diese Uebereinstimmung des Achsenbanes bei den urspriing-
lichsten Kormophyten und Tangen hat eine holie phylogenetische Bedeutung.
Denn die Tracheiden, die ja zweifellos auch mechanisch wirksame Zellelemente
sind, illustrieren in ihrer zentralen Massierung zu einer Profostele das Prinzip
der Zugfestigkeit: d. h. eine geschlossene Protostele ist e Schutz gegen das
Zerreifien. Wir diirfen daher die urspriingliche Protostele als ein Zeichen an-
sehen fiir die Herkunft der Landvegetation von Tangen der Meereshrandung,
die besonders der Gefahr des ZerreiBens ausgesetzt waren. Die Tracheiden
sind wohl sicher aus sklerenchymatischen Testigungselementen tangartiger
Ptlanzen entstanden.

Ein Vertreter der devonischen Rhyniaceen, néimlich Rhymia major, zeigt
aber schon eine bemerkenswerte Ditferenzierung der Tracheiden, die fiir die
Ableitung anderer Stelen bedeutsam igt, nimlich die Differenzierung in , . FProto-

Erklirung zu Abb. 27,
. Protostele als Grundlorm,
. (Linke Reibe) = Eustelenreihe.
(Hier kamen zwei verschiedene Paralleltypen zur Darstellung, jeweils in der linken Figur-
hillte Stelen mit zentripetalem Holz und in der rechten Hilite ohne zentripetales Holz.)
3. (Rechte Reihe) = Aktinostelenreilie. '
4, (Mitte) = Polystelenreihe.
Protoxylem (soweit ansgeschieden) . jeweils canz sehwarz;
Metaxylem . . o v v oo v v v nvn o dunkle Netzstruktur;
DIABEEIE. « o e b b s s B s W punktiert,

o=

Beigpiele:
Protostele —z B. Rhyniaceen (3. 105), wespriingliche Lepidophyten (8. 130), urspriingliche
Farne (5. 187), sowie Jugendstadien heutizer Pteridophyten.
Siphonostele (ektophloisch) (sowie die daritber stehende Ubergangsform zur Eustele)
— z. B. Lepidophyten (5. 167 und Abb, 63 u, 70), Farne (5. 212 und Abb. 143).
Eustele — z. B. Dikotylen-Sprofiachse (5, 338),
Nicht bezeichneter Ubergangstyp zur Akfinostelenreihe (rechts unten) — Coenopteridales,
Aktinostele — 7. B. Astero: -Sprofi und Wurzel der meisten hentigen Phanerogamen.
Plektostele — z, B. Lyeopn Sprofiachse (Abb. 89). '
Siphonostele (amphiphloiseh) sowie Polystele — z B. viele rezente Farne, insbesondere
Leptosporangiaten. — (Original.)
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Abb. 27. Die wichtigsten Stelentypen.
(Erklirung siehe nebenstehend auf S. 74.)
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"».:‘j'\"-'
xylem* und , Metaxylem™. Wir finden hier (z. B. Abb. 89) im Zentrum der
Protostele englumigere, onmgvnotmh uerst gebildete Tracheiden, das ,.Proto-
xylem™, um] aufien hernm weitlnmigere Tracheiden, das . Metdwlcm Voraus-
or reifend seien aleich hier die 5 mucr]w]wn Lagebeziehungen zwisehen Protoxylem

und '\[Pt’n{ylcm geschildert (_L\hb 29).

At B7

Abb. 28. Stelenverlauf beim Protostelen—Aktinostelen-Typ.
A Protostele bei ty'{)'iwhcr Gabelung gleichwertiger Stelen.
B Ubergangsform hei spiraliger Verzweigung; IHauptachsenstele und Nebenachsenstelen
(,,Blattspurstringe*) noch gleichariiz gebaut, d. h. mit Protoxylem und Metaxylem.
¢ Aktinostele ebenfalls bei spiraliger Veraweigung ; in der Hauptachsenstele ist das stamm-
eigene (zentrale) Protoxylem, in den Blattspurstringen das Metaxylem verschwunden.

A n. B! zugehdrige Quersehnitte. (Original.)

Mesarches Protoxylem: Das Protoxylem liegt in der Mitte wie bei
Rhywio major, rings von Metaxylem umgeben (Abb. 29A).

Exarches Protoxylem: Das Protoxylem liegt aufien, das Metaxylem
schliefit gegen das Stammzentrum zu an (‘\bb 29 B).

Endarches Protoxylem: Das Protoxylem hegt innen, das Metaxylem
schlieBt gegen die Stammperipherie zu an (Abh. 290).

Von dieser Protostele kimnen wir nun alle iibrigen — heute bei den Kormo-
phyten vorherrschenden — Stelentypen phvlngvnct}f»( h ableiten. Zwei elemen-
tare, in der Regel miteinander verkniipfte Prozesse kinnen wir bei dieser
‘.\anrl]mw allgemein bemerken: .



Aktinostele,
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1) die Verlagerung des Xylems _I""‘T',I’ht‘j{f“‘ﬁrm, . » [

2) die Durchsetzung des Xylems mit Gewehe, welches organische Stolfe
speichert und leitet, d. h. mit Biebteil Rdnr tParrenc]-l}:m (Mark, Mzarkst;‘nhlon
usw.). Namentlich Bower 1920/21, 1923, 1925 sowie Wardlaw 13}20 und
1926 haben auf eine p]lylugeuci-lslfhﬂ lxr!l‘l‘t%}atnc»l} bei dieser Wandlung
aufmerksam gemacht, namlich dall im allzemeinen diese Unterl.mlunrg des
Xvlems mit einer Dickenzunahme der betr. Organe parallel geht. Wir be-
aniigen ung hier (wie itherhaupt im . historischen Teil), das phénotypische
Paktum dieser Phylagenie festzustellen, ohne die Ursachen niher zn efartern.
Nur sei gleich betont, dal diese I'T}nl_nldung der pt(_:l('- Hand in IIang mif. einer
GroBenzunahme der Organe zweilellos zwg‘('-lim&]é]g ist. Tn der SproBiachse
bedeutet die Verlagerung des Xylems pE‘-I‘_l[JhE‘J.'\vall_'t_S eine 1r1|‘.cl‘-1a1.119(1119 Ans-
steifung, d. h. eine Erhohung der B]L'g11}1g5fPStlg_1\€lt- In den Wurzeln wurde
das Xvlem den wasseraufnehmenden Teilen gendhert. Die Durchsetzung des
Xylems mit Gewebe, welches die
Assimilate aufuehmen kann, ist ein
ernihrungsphysiologiseher Vorteil,

In drei Hauptreihen hat
sich diese Umgestaltung des Stelen-
baus abgespielt.

[. Aktinostelenreihe (Abb.
27 rechts und Abb. 28).

Fiir die verschiedenen Stelen-
querschnitte aus der Aktinostelen-
reihe ist charakteristisch, dali zwar
im Zentrum die Tracheiden einiger-
maben erhalten bleiben, dafi aber
vom Rande her sich der Siebieil
,eindringt™, bzw. daf der Holzteil
strahlenformig gegen den Sichteil
_,,\-’Ul‘[ll"lugt“_ Dadurch nimm¢ glm‘ Abb. 2%, Drei verschiedene Stengelsektoren
Holzteil Sternform an, bzw. er Wird it verschiedener Anordnung des kleinzellizen

bei der Plektostele sehr stark Protoxylems in den Stelenteilen.
zerkliiftet. A) mesarch, B) exareh, ) endareh.
Aktinostelen sind offenbar ein (Aus Jeffrey, 1922, Fig. 191.)

recht altertiimlicher Stelentyp. Miig-

licherweise haben alle Kormophytenklassen einmal die Stufe einer (mindestens
schwach entwickelten) Aktinostele durchlaufen, da gic gich immer dann ergibt,
wenn sich gleichzeitig mehrere Blattspurstringe einer Protostele anschmiegen.
So finden wir denn ausgeprigte Aktinostelen vorzugsweise bei Sprossen alter-
tiimlicher Formen mit einigermaBen mikrophyller Belaubung: in der Verwandt-
schaft ( ?) der Psilophyten, bei den devonischen Asteroxylaceen. bei den rezenten
Psilotales, bei manchen Lycopsiden der Vergangenheit und Gegenwart, innerhalb
der Articulaten bei den karbonischen Sphenophyllales und schlieBlich unter
den Pteropsiden in den Stimmen und Blattsticlen mancher fossiler oder rezenter
Farne. Die Wurzeln der Kormophyten, die vielfach altertiimliche Organisation
bewahrt haben, besitzen gleichfalls durehweg eine Alktinostele. Gerade bei den
Aktinostelen miissen wir uns aber zum Verstindnis des Detailaufbaus auch ein
raumliches Bild machen (Abb. 28).

Denken wir uns einen Baum mit zahlreichen steil aufragenden Seitenisten,
etwa eine Pyramidenpappel (Populus nigra var. italica), um ung den Ban einer
typisch entwickelten Aktinostele, bexw. ihres Holzkirpers, zu veransehaulichen.
Der Pappelstamm in unserem Gleichnis entspricht dem Stelen-Holzteil, der in
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der Achse des beblitterten Sprosses zentral liegt; die Seiteniiste enfsprechen
den Seitenstelen (Blattspuren), die zu den meist mikrophyllen Blittern schriig
autwirts ziehen bzw. Seitenwurzeln usw. entlassen. Allerdings verlaufen diese
Seitenstelen meist als Rippen ziemlich lang anf der Oberfliche der Haupt-
stele hin und verstirken sie wie Strebepfeiler eines gotischen Dams, bevor sie
mit dieser Hauptstele verschimelzen; diese verschmelzenden Seitensielen bilden
damit die Arme der im Querschnitt sternfirmig gestalteten Aktinostele. Die
mechanische Verstiarknng der Stele wird also durch die Blattspurstriinge er-
zielt.

Die Entstehungsgeschichte einer Aktinastele aus einer Protostele ist
ein anatomischer Parallelvorgang zur ., Ubergipfelung®, d. h. zur Differenzierung
von Hauptachse und Seitenorganen aus gleichwertigen gegabelten Trieben.
Abb. 28 kennzeichnet wohl diese Umbildung ohne viel Worte.

Interessant ist es dabei, die Wandlung des Protoxylems zu verfolgen.
Ausgangspunkt fiir diese Entstehung der Aktinostele waren offenbar Protostelen
mit Protoxylem im Zentrum (vel. Rhynia major Abh. 39). Bei dsteroxylon, aber
auch bei manchen rezenten Lycopsiden (vgl. unten 8. 156), sind die Blattspuren
noch ganz genau wie dies Protostele gebaut: auch in den Armen der eigentlichen
Aktinostele selbst liept das Protoxylem zwar ziemlich peripher aber doch all-
seitig von Metaxylem eingehiilli. Ebenso hatte die Hauptachse urspriinglich wohl
auch ihren eigenen zentralen Protoxylemstrang, mit dem die Protoxylemstringe
der Blattspuren sich vereinigten. Abh. 28 B repriizentiert diese Ausgangsform
nit den zweierlel Protoxylemgruppen im Zentrum und an der Peripherie. Sie ist
heute an der SproBbasis mancher Selaginellen (z. B. S. spinosa P. B.nach Gibson)
noch zu finden. Im Laufe der Phylogenic aber trat folgende Umbildung ein:
In den Seitenstelen verschwand das Metaxylem mehr und mehr, so daf nun das
Protoxylem ganz peripher gelagert wurde: z. B. haben die Lycopsiden bis auf kleine
Ausnahmen durchweg exarch gelagertes Protoxylem, withrend es hei Asteroxylon
noch ,,mesarch* liegt, Iferner wird im allgemeinen schon sehr frith dag zentrale
Protoxylem der Hauptachse morphologisch ersefzf durch Metaxylem. Physio-
logisch ist es jedenfalls ersetzt durch die Protoxylemstringe an der Stelenperi-
pherie, welche zu den Blittern fithren. Die Blitter eilen ja auch in der Onto-
genie dem Wachstum der Hauptachse voraus und hiillen sie wie eme Knospe
ein. Hs ist darom kein Wunder, dali ihr Holzkérper (Blattspurstriinge) als
Protoxylem vor dem iibrigen Xylemgewebe ausdifferenziert wird.

Auch der Siebteil wird verschieden ausgebildet. Bei Asterozylon (5. 114)
wmzieht er noeh wie bei der Protostele das Xylem als geschlossene Partie. Die
Altinostele der Wurzeln, d. h. das sogenannte ,radiale” Leithiindel, besitzt
dagegen Siebteile nur noch in den Winkeln zwischen den Xylemstrahlen.

Die iiltesten FWarne, die Coenopleridales, zeigen eine hichst cigentiimliche
Ausgestaltung der Aktinostele, die wir bei ihnen hegprechen. — Eine Fortbildung
der Aktinostele mit reicher Unterteilung ist ferner die Plektostele (oder das
diaplektische Leithiindel nach Meyver 1926 (Abb. 27 rechts oben). Sie lindet
sich bei rezenten Formen von Lyeopodium und auch z. B. bei Psilotales, ins-
besondere der Gattung Twesipteris (Abb. 54). Die stelire Unterteilung geht
hier oft noch viel weiter als bei der Plektostele der Abb. 27 rechts oben.

1. Eustelenveihe (Abb. 27, linke Reihe).

Die typische Eustele stellt cinen Kreis kollateraler Leitbiindel dar, die
um ein Mark herumliegen und durch Markstrahlen getrennt werden. Hier
igt aleo dag Aunftreten von Mark im Zentrmm der Protostele charakteristisch,
sowie die Durchbrechung des dadurch zylinderformig gewordenen Tolzkirpers
durch parenchymatische Gewehsplatten, die sogenannten Markstrahlen. Diese
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liegen in der Regel als sogenannte Blattliicken™ oberhalb des Abgangspunktes
der Blattspurstringe. Auch bel (.Jal]{’.lﬂm}'lg entstehen |, Blattliicken™ (Abb. 65 13).

Der Entwicklungsgang von der Protostele zur Eustele, d. h. die Mark-
und Markstrahlbildung (., Medullation™) ist uns durch eine ganze Reihe von
Zwischenstufen in den verschiedenen Kormophytenabteilungen iiberliefert.
Stadien der heginnenden Markbildung _suu] einerseits kurze, isodiametrische
Tracheiden und andererseits das wgemischte”, d. h. mit Tracheiden unter-
mischte Mark bei paldozoischen Formen (Abb. 66).

Der nichste Schritt ist die Siphonostele; also Mark, aber keine oder
wenig Markstrahlen. Auch hier sind die paliozoischen Formen in der Regel
durch dag ,zentripetale Metaxylem™ noeh p,rf.mltn-' (Abb. 27 linke Hiltte und
Abh. 70). In diesen Siphonostelen liegen am dulieren Bandu.dcs Iolzzylinders
die Protoxylemgruppen der Blattspurstringe: das mnach innen entwickelte
Metaxvlem ist ein L hberrest des urspriinglich kompakten Protostelen-Holz-
kirpers. Auch, wenn dann der Holzzylinder durch Markstrahlen in einzelne
Holzteile zerkliiftet ist, wenn sich also eine cchte Eustele gehildet hat. bleibt
bei vielen paliozoischen Formen noch zentripetales }’Ietaxﬂern.au jedem
einzelnen Holzteil vorhanden (Abb. 163 und Abb. 1'_?3 2). 1!1_11' die lu-e_tmgen
Eustelen (Gymnospermen und Angiospermen) fehlt jedoch dies mptnpetgle
Holz ganz, s ist physiologisch durch zentrifugales Metaxylem bzw. Sckundir-
holz ersetzt.

Die Eustelenreihe hat sich in allen 3 bis heute lebenden Kormophyten-
abteilungen ausgebildet. Zu typischen Eustelen sind jedoch namentlich die
Pteropsiden mit makrophyller Belaubung gelangt. Die Lycﬂpsiden
mit ihrem meist mikrophyllen Launb (z. B. die Lepidodendren) haben in der
Regel hichstens das Siphonostelenstadinm erreicht; nur die verhiltnismibig
groBblittrigen Sigillarien aus dem Jungpaldozoikum besitzen Eustelen. Die
thu-iﬂr:mEes besitzen zwar im Querschnittsbild auch Eustelen: der Lingsschnitt
zeigt aber an den Knoten ein etwas komplizierteres, von der Pteropsiden-
Fustele abweichendes Bild, wie namentlich Gwynne-Vaughan 1901 und
Brown 1920 festgestellt haben (vel. auch Lotsy Bd. IT 8. 537). — Die Atakto-
stele der Monokotylen ist offenbar von Eustelen abgeleitet.

Dem phylogenetischen Verstindnis der Eustele bereiten zwei Detallfragen
Schwierigkeiten: 1) die Beziehungen der einzelnen Holzteile zu den von ihnen ab-
gehenden Blattspurstriingen, 2) die Beziehungen des parenchymatischen Gewebes
(Mark und Markstrahlen) zu den frither an ihrer Stelle ausgebildeten Holzteilen.

ad 1) Nur in wenigen Fillen (vgl. z. B. Lyginodendron Abb. 162) kann man
noch relativ gut den eigentlichen Eustelenkreis als ,,stammeigene™ Biindel von den
Blattspurstriingen unterscheiden. Im allgemeinen, namentlich hei den jiingeren
Formen, besteht hier eine so komplizierte Verflechtung, daf die Grenze zwischen
wstammeigenen” Biindeln und Blattspurstringen kaum festzulegen ist. Schon
Hanstein hat (im ,.idealistischen Sinne) drum die Frage aufgeworfen, ob eine
Hustele | eigentlich™ aus ,,stammeigenen™ Biindeln oder aus Blattspurstriingen
bestehe. Und diese Frage ist neuerdings sogar als . das Stelirproblem™ bezeichnet
worden (vgl. Bertrand 1913, 8. 211, und Meyer 1928).

_In langen Internodien hat sich bei dieser phylogenetischen Herausbildung
eines komplizierten Leithiindelsystems vor allem die Uhergangsregion der stamm-
eigenen Stele zu den Blattspurstringen beteiligt. Schon aus diesem Grunde
lassen sich die einzelnen Stelenteile hier nicht leicht entweder als ,stammeigen®
oder als Blattspurstrang bezeichnen. Ferner wird man auch mit phylogenetischen
me bildungen von Stelenteilen rechnen miissen, zumal diese ja bel Regenerationen,
Wundwrhe.ﬂungen usw. sicher beobachtet sind. In diesen Punkten stehen also
ﬂ_‘oc.h Detailfragen offen. Um so schiirfer darf man jedoch betonen, dald der
Gesamtablauf der Stelenumbildung bereits heute einwandfrei geklirt ist.
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ad 2) Jeffrey hatte urspriinglich (z. B. 1902) von einer HEinwanderung
{,.sinking in*) der parenchymatischen Gewebe in den Iolzteil, der dadureh zur
Fustele zerkliiftet wurde, gesprochen. Die Mehrzahl der Stelirforscher hat sich
aber der Auffassung Gwynne-Vaughans angeschlossen. dall das Parenchym
(evtl. auch Endodermis und Siebteil) mnerhalb der Eustele durch Umwandlung
von Holzteil entstanden sei. Man muB sich hier daran erinnern, dall, streng-
genommen, die phylogenetische Wandlung eine Wandlung der Erblaktoren ist,
welche die Differenzierung der einzelnen Stelengewebe bestimmen. Die Streit-
Irage betrifft. also auch hier wieder entwicklungsphysiologische Einzelheiten.
Unter diesem Gegichtspunkt scheint ex mir richtiger, von einer Umwandlung der
Gewebe zu sprechen (vgl. z. B. Bower 1911 und Bertrand 1913, 8. 211).

111. Die Polystelenreihe (Abb. 27, mittlere Reihe)

unterscheidet sich von der Hustelenreihe vor allem dadurch, daf ein Siebteil
(meist auch eine Endodermis) nicht nur peripherwirts (d. h. ,,ektophloisch™),
sondern anch zentralwirts (d. h. ,.amphiphloisch®) ausgebildet wird.

Hs ist iibrigens umstritten, ob die Eustelen- und die Polystelenreihe durch-
weg selbstindig sind, ob nicht z. B. Polystelen sekundir aus Rustelen durch
Neuerwerb des zentralen Siebteils hervorgegangen sind bzw. nmgekehrt. (Vgl.
auch 8. 212).

Auch Kombinationen dieser verschiedenen Stelentypen gibt es.  Bei
Lycopsiden beispielsweise finden wir manchmal Siphonostelen, die an ihrer
Peripherie (wie eine Aktinostele) einen Kranz von Protoxylemstrahlen tragen
(Abb. 70). Uberhaupt mdgen sich diese Reihen parallel mehrmals ansgebildet
haben. Das gilt aueh fiir eine weitere Komplikation des Stelirbaus, fiir das

Sekundiirholz,

das dureh Kambiumtitigkeit dem Holzkirper auBen zugefiigt wird. Von
Brongniart und seinen Schiilern war zwar urspriinglich die Auffassung ver-
treten worden, das Sekundirholz sei allein fiir die Phanerogamen charakte-
ristisch. Heute hat sich aber do¢h wohl allgemein die Solmssehe und Wil-
liamsonsehe Auffassung durehgesetzt, dafi auch Vertreter der Lycopsiden
und Artieulaten in den Lepidophyten (3. 139 und Abb. 70) und in den Cala-
miten (S. 169 und Abb. 102) solches Sekundirholz ausgebildet haben.

Das Sekundiirholz ist offenbar allgemein als eine sukzessive Ausgliede-
rung von zentrifugalem Metaxylem anfzufassen. Abb. 70 zeigt besonders
gut die 3 wichtigsten Bestandteile eines ,,vollstindigen™ Holzkirpers: Pro-
toxylem, Metaxylem und Sekundarholz. '
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d) Fortpflanzung.
Fiir simtliche Kormophyten ist der
Generationswechsel
charakteristisch.
Wir stellen, wie iiblich, den Generationswechsel eines Farnes in den
Mittelpunkt unserer Betrachtungen, und zwar wihlen wir einen heute lebenden
Farn, etwa cinen Wurmfarn unserer Wilder (Dryopterds filiz mas) als Aus-
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gangspunkt. Wir erinnern uns daran, dali seine individuelle Lebensgeschichte.
seine |, Ontogenie’, in 2 selbstindige Lebensabschnitie (,.Generationen™) zer-
fallt: .

1. den .Sporophyten oder die ecigentliche Farnpflanze, die sich un-
geschlechtlich dureh gleichartige Sporen (..lsosporie) vermehrt und

2. den Gametophyten™ oder das Prothallium, ein kleines zartes
- Blittehen®, das die Gameten (Eizellen in Archegonien, und Spermatozoén in
Antheridien) erzeugt,

Beide Generationen gehen auseinander hervor und wechseln regelmibic
miteinander ab, indem die Sporen den Gametophyten entstehen lassen und
aus der befruchteten Eizelle sich wieder der Sporophyt entwickelt. Wie hei
den Phiophyten ist der Gametophyt haploid und der Sporaphyt diploid.

Ahnlich wie bei den Phiophyten (8. 49) lassen sich die phylogenctischen
Probleme in 2 Gruppen gliedern: '
1. Wie ist der Generationswechsel der Farne phylogenetisch geworden

2. Lassen sich von einem Cenerationswechsel nach Art der Fame die
anderen Fortpflanzungstormen der Kormophyten ableiten?

Die Antworten aul die 1. Frage sind viel umstrittener als anf die 2.

1. Wie ist der Generationswechsel der Farne phylogenetisch geworden?

Wir gehen wieder zu den iltesten Kormophyten, zu den Psilophyten.
zuriick. Auch sie hatten offenbar bereits einen dhnlichen Generationswechsel
wie die heutigen Pteridophyten. Sie waren Lispspor™, d. h. sie erzeugten genan
wie die Farne in ihren Sporangien nur eine Sorte Sporen, die bei ihrer Reifung
noch die Entstehung in Tetraden zeigen (Abb. 41¢). Diese Sporenbeschaffen-
heit [alt vermuten, daff auch die Psilophytensporen wie die Sporen der re-
zenten Farne durch Reduktionsteilung gebildet wurden und so die Gameto-
phyt-Generation einleiteten. Irgendwelche Geschlechtsorgane sind an den gut
erhaltenen Psilophytenptlanzen nicht aunfgefunden worden. Die allgemein
geteilte Auffassung, dal die fossilen Reste der Rhiymia-Arten nsw. nur den
Sporophyten darstellen, wihrend der offenbar ziemlich vergingliche Gameto-
phyt nicht erhalten ist, ist daher wohlbegriindet. Is sei gleich erwithnt, daf
auch von den echten Farnen bisher niemals Gametophyten (von Sporen und
thren ersten Keimungsstadien abgeschen) fossil iiberliefert sind.

_ Die Entstehung des Generationswechsels der Pteridophyten falli somit
weiter zuriick, in die Zeit der Eroberung des Landes durch die Pflanze, bzw. in
noch éltere Erdperioden, sie Lillt in die Periode der Algen und Tange. Wir
miissen daher versuchen, den Generationsweehsel der Pteridophyten in Ver-
bindung zu setzen mit der Fortptlanzungsweise bei den Algen. Wir wollen
dies schwierige Problem Schritt fiir Sehritt in Angriff nehmen.

Keimzellphylogenie (Abb. 30).

Die gemeinsame Grundform der Fortpflanzungszellen bei den Algen
(und damit bei den Kormophyten) ist offenbar der Schwirmer (Abb. 30 unten),
wie er ja z. B. bei den Flagellaten und einzelligen Grimalgen (etwa den Chla-
mydomonaden) das ganze pflanzliche Individoum darstellt; bei den meisten
anderen Algen, z. B. Ulothriz (Abb. 7), werden Schwirmer dagegen nur zur
Fortpflanzung gebildet. Wir unterscheiden nach der Art der Fortptflanzung
bei den Algen drei verschiedene schwirmerihnliche Keimzellen (Abb. 30):

1. minnliche Keimzellen

2. weibliche Keimzellen

3. meutrale Keimzellen oder Sehwiirmer im eigentlichen Sinne,

6*
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Alle 3 Zellen kinnen entweder sehr dhnlich sein — bzw. mindestens sich
auberlich fast villig gleichen — das diirfte die phylogenetisch iilteste Form
sein (Abb. 30 unten), oder dic Keimzellen zeigen (bei anderen Algen) eine

Abb. 80. Keimzellphylogenie,

Untere Reihe: Binheitskeimazelle; eleichgestaltete Schwiirmerzellen fiir beide Gameten
und fiir den ungeschlechtlichen Schwirmer. Beispiel: Protosiphon botryoides Klebs.
Mittlere Roihe: Anisoramie:; Keimzellen noch dhnlich gestaltet, aber ungleich grof.

Beispiel: Iudorina elegans Ehrb.
Obere Reihe: Oogamie; Keimzellen in Gameten (Ei und Spermatozoon) und ungesehlecht-
liche Keimzellen (Luftsporen) differenziert. Beispiel: isospore Pteridophyten. — (Original.)

mehr oder minder verschiedenartige Gestalt. Die weiblichen Keimzellen sind
hier sehon sehr oft infolge reicher Reservestotfe groBer und schwerer beweglich
(Abb. 30, mittl. Querreihe links) ja sie kinnen unbeweglich, d. h. Kier werden;
die in groBerer Menge erzeugten ménnlichen Keimzellen sind dagegen kleiner
(Abb. 30, mittlere Querreihe, Mitte), sie verlieren ihre Chromatophoren, be-
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halten jedoch meist ihre Eigenbeweglichkeit bei, sie werden zu Spermatozoin,
Die ungeschlechtlichen Keimzellen (Abb. 30, mittl. Querreihe, rechts) stehen
dagegen in der Griofenordnung hinlig zwisechen beiden (fametensorten, in
manchen Fillen (z. B. bei Diclyola) haben auch sie ihre Beweglichkeit e¢in-
gebiifbt.

Die Gestalt der Kormophytenkeimzellen ist nun leicht von der der Algen
abzuleiten. Die Differenzierung schlieBt sich den zuletzt geschilderten Zellen
an. Durchweg sind bei jenen Landpflanzen sowohl die Fizellen wie die un-
geschlechtlichen Keimzellen unbeweglich geworden. s sind Eier und Tuft-
sporen.  Die letzteren besitzen entsprechend ihrer Verbreitung durch
den Wind eine derbe Membran. Namentlich die duBerste Membranschicht,
die ., Exine* oder das ., Exosport ist dureh starke Kutikularisiernng widerstands-
fihig geworden. Dagegen zeigen die minnlichen Keimzellen, die ., Spermato-
zoén”, noch ausgesprochene Schwirmergestalt; sie erinmern hierdureh. ins-
besondere durch ihre F()]'thuwegung mit Geifeln, an die Herlkunft der Pflanzen
aus dem Wasser. i

Auch die Phylogenie der Keimzellbehilter, der Gametangien und
Sporangien bereitet keine allzu grofien prinzipiellen Schwierigkeiten, obwohl
wir noch nicht immer den genauen Weg sehen. Wohl begriindet 1st'K|ede_uialls
die Bowersche (1908) Autfassung dieser Phylogenie als eines Sterilisations-
prozesses (vgl. hierzu auch Bower (1928, Abb. 755). Bei primitiven Algen-
typen z. B. bei Ulothriz (5. 41) ist im allgemeinen jede Zelle noch eine poten-
tielle Keimzelle. Bei sehr vielen Algen jedoch ist insofern eine Arbeitsteilung
eingetreten, als spezielle Gametangien und Sporangien gebildet werden. D. h.
die Mehrzahl der Zellen einer solchen Alge ist steril, hat Erniahrungsfunktionen
usw.; nur ein Teil der Zellen, diejenigen welche Gametangien und Sporangien
darstellen, sind als Keimzellen determiniert. Allerdings sind bei den Algen
zum  Unferschied gegeniiber den Kormophyten durchweg noch alle Zellen
eines Gametanginmg bzw., Sporanginms ftihig, Keimzellen zu werden. Die
Wand des Keimzellbehilters besteht daher bei den Algen immer nur aus der
gemeinsamen Zellmembran. Bei den Kormophyten ist dagegen — offenbar
als Anpassung an die Austrocknungsgefahren des Landlebens ein weiterer
woterilisationsprozeli™ eingetreten. Die peripheren Zellen eimes solchen
Keimzellbehiilters werden zn einer zelluliiren Gametangien- hzw. Sporangien-
wandung.

Phylogenie des Generationswechsels selbst.

_ Der Kernpunkt des Generationswechselproblems liest in der lrage, wie
die regelmiifiige Verteilung von ungeschlechtlichen und ge-
schlechtlichen Keimzellen auf verschiedenartige Individuen zu-
stande kam. Ks ist ja, wie erwiihnt, kein Zweifel, daf die Kormophyten mit
ihrem Generationswechsel irgendwie an die Fortpflanzungsformen der Algen
bzw. der Tange amschlieBen. Aber die schwierigste und umstrittenste Frage
lautet hier:

Hatten die Ahnen der Kormophyten einmal einen Generationswechsel
nach der Art des Dictyota-Typs (vel. 8. 49 und Abb. 16 A). also mit morpho-
logisch gleichgestalteten Generationen?

Oder waren die Generationen von Anfang an morphologisch verschieden
gestaltet? '

Heute finden wir ja bei den Kormophyten keine Vertreter des Dietyola-
Typs mehr. Sondern sowohl bei den Bryvophyten, wie bel den Pteridophyten,
wie bei den Phanerogamen sind beide Generationen sehr verschieden gestaltet!
Und zwar dominiert bei den Bryophyten bekanntlich der Gametophyt, withrend
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bei den anderen Kormophyten dhnlich wie im obigen Farnbeispiel der Sporo-
phyt dominiert (vel. Abb. 31).

Trotzdem scheint mir die an Pringsheim (1878) und Goebel (1893)
ankniipfende und von Lignier (1903), Church (1919) und K. J. Meyer (1922)
entwickelte Meinung) am wahrscheinlichsten, dafi ehemals bei den Ur-
Kormophyten die beiden Generationen gleichgestaltet waren, so

B. Bryophylu.

Abh. 31. Generationswechsel der Arche-
goniaten. (Schema.)
A. Hypothetisehe Ausgangsform mit gleichgestal-
»  tetem Gamelophyt und Sporophyt. 7
B. Typus der Bryophyten. Sporophyt reduziert
und abhingiz vom Gametophyten,

C. Typus der Pteridophyten. Gametophyt redu- C. Pleridopliyta.

ziert,
Gametophyt diinn konturiert, mit Archezonien (flaschenform.) u. Antheridien (eiférm. sehraff.):
Sporophyt dick konturiert, mit Tetrasporen (Sporangien mit Punktkreuz). — (Original.)

wie ez Abb. 31 A schematisch darstellt, und daf sich daraus dann diver-
gierend die beiden Formen des Generationswechsels unter den
heutigen Kormophyten entwickelt haben (Abb. 31 B und C). Bei
den Pteridophyten und den an sie anschlieBenden Gruppen gelangte der
Sporophyt zum Uberwiegen, bei den Moosen der Gametophyt. Die haupt-
sichlichsten Griinde (i diese Ansicht sind meines Erachtens folgende:

1) Es ist allerdings gerade beim Generationsweehsel sehr schwer, die phylogenetischen
Anschauungen der lteren und vieler neweren Autoren heranszuarheiten, weil diese zwischen
idealistiseh~typologischer und phylogenetischer Einstellung hin- und herpendeln (oben 5. 11).
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I. Auch bei den Algen ist mit sehr YgroBer Wahrscheinlichkeit die Gene-
ra.tiunswgchselphvlvgenie den gleichen W eg gegangen; ex hat sich also auch
hier der Generationswechsel mit gleichartigen Generationen umgebildet zu
einem  Generationswechsel mit verschieden gestalteten Generationen, wie
wir das oben bei den Phiophyten und Rhodophyten ansfiihrten (S. 50
und 54)%).

2. s ist iiberhaupt ein allgemeiner Zug in der Phylogenie, daf sich das
Undifferenzierte (in unserem Falle die gleichartigen Generationen) ins Differen-
zierte wandelt.

3. Unter den heutigen Kormophyten haben gerade die Gruppen mit ver-
hiiltnismiBig altertiimlichem Geprige. also Gruppen, welehe sich auch in andern
Merkmalen recht wenig gewandelt haben, einen relativ gleichgestalteten Gene-
rationswechsel; z. B. ahneln sich bei den Psilolales G‘*lll‘c‘;tﬂljh,}’t und Sporo-
phyt derart wie bei keiner anderen Kormophytengruppe. Ahnlich haben auch
die ..primitiven” Anthocerotales mit ihrer an Algen erinnernden Zellstrulktur
(Pyrenoide!) den griften Sporophyten. Auch die ebenfalls sehr alten Ospun-
dales zeigen einen auBerordentlich stark entwickelten Gametophyten. Im
Gegensatz daza besitzen die ,hichst entwickelten Kormophyten, die Angio-
spermen, auch einen besonders groBen Unferschied zwischen beiden Gene-
rationen. (Dies Argument ist jedoch nur mit dulierster Vorsicht zu verwenden,
vgl. 5. 26 und 382).

4. Die Entstehung von Uhergangshildungen zwischen beiden Generationen
(vel. Goebel 1907) bet experimentellen Bingriffen ist am leichtesten verstind-
lich, wenn man annimmt, daff beide Generationen urspriinglich gleichartig
waren und dal sie von dieser Zeit her noch gemeinsame Entwieklungspotenzen
behalten haben. .

5. Die entgegengesetzten Massenverhiltnisse bel den Archegoniaten
(Dominieren des Gametophyten bei den Bryophyten und Dominieren des
Sporophyten bei den Pteridophyten) sind leichter zu verstehen, wenn beide sich
divergierend von einer Urform, als wenn sich der eine Typ vom andern aus ent-
wickelt hiitten. Der Gametophyt blieb in beiden Fallen wegen der Sperma-
tozoénbefrnchtung zundchst erdennahe.

6. KEntgegen der frither von Bower (1908) und anderen vertretenen Auf-
fassung (s. unten) gehdren die zuerst nachgewiesenen Kormophyten nicht zu
den Formen, welche wie die Moose einen dominierenden (Gametophyten hesitzen,
sondern es sind Kormophyten mit einem dominierenden Sporophyten (de-
vonische Rhyniaceen).

Keines dieser Argumente ist zwar absolut beweisend fiir die Annahme, dal
die beiden Generationen urspriinglich ihrer Morphologie nach gleichgestaltet
waren. Alle Argumente zusammen machen aber diese Annahme meines Er-
achtens wahrscheinlicher als die {ibrigen Ansichten. Doch wollen wir auch
die letzteren wenigstens kurz ins Auge fassen.

Die abweichenden Meinungen beziehen sich vor allem auf das Verhiiltnis des
Moosgenerationswechsels zum Farngenerationswechsel. Hier sind 3 andere Auf-
fassungen noch méglich und auch vertreten:

I. Beide Formen des Generationswechsels haben phylogenetisch gar nichts
miteinander zu tun, sie gind vollig selbstindig entstanden.

2. Der Generationswechsel der Pteridophyten hat sich aus dem der Moose
entwickelt.

3. Der Generationswechsel der Moose hat sich aus dem der Pteridophyten
entwickelt.

1) Dort auch die Erorterung der weiteron Frage, wie wohl ein Generationswechsel mit
gleichgestalteten Generationen entstanden sein mag.
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ad 1. Gegen diese Auffassung spricht die grofie Ubereinstimmung in vielen
Einzelheiten, wie Archegonien- und Antheridien-Bau, Zytologie usw. Die fasf
allgemein geteilte Voraussetzung unserer Betrachtungen, die Annahme irgend-
welcher phylogenetischer Beziehungen, ist daher gnt gesichert.

ad 2. Diese Auffassung wurde von Bower (1908)1) und R. Wettstein
(z. B. 1924) vertreten und in ihren vielgelesenen Werken weit verbreitet. Nach
ihr war der Sporophyt sehr klein, noch kleiner als hei den Moosen, er bestand
entweder nur aus der befruchteten Zyuote oder aus einem wenigzelligen Gebilde,
wie wir es bei manchen Griinalgen (Coleochacte) als Abkémmling der Zygote
finden. Tm Laufe der Phylogenie nahm dieser  postsexuelle” Abschnitt des
Entwicklungssystems zn, er wuchs zuniichst zu einem stattlicheren Kdrper,
dem wenig gegliederten Sporophyten der Lebermoose oder zu der gestielten
Kapsgel der Laubmoose heran, bis er dann schlieflich Selbstindigkeit gewann
und den Gamelophyten iiberfliigelte — ein Stadium. das die Pteridophyten
kennzeichnet. Die weitere Entwicklung des Sporophvten bis zum Stadium der
Samenpflanzen entspricht dann der allgemein geteilten und unten entwickelten
Auffassung.

Das Haupthedenken gegen diese sehr verbreitete Auffassung ist paliobo-
tanischer Natur: die Moose sind — wie oben erwihnt — nach unseren heutigen
Kenntnissen nicht vor den Pteridophyten nachweisbar. Ferner kinnen sich auch
heute noch die Moose fast nur in geographischer Abhingigkeit von den iibrigen
Kormophyten, in Wildern usw. entfalten. Daher ist es nmwahrscheinlich, daB
die Moose vor den iibrigen Kormophyten entstanden sind.

ad. 3. Die Ableitung der Moose von den #ltesten Pteridophyten, etwa von
den Psilophyten, hat vor allem Campbell (1905 und 1925) fiir wahrseheinlich
gehalten. Die bisherigen Fossilfunde sprechen insofern zugunsten von Camp-
bells Annahme, alz die Moose erst relativ spiit auftreten.

Die entscheidende Frage lautet m. K. auch hier: Wie sahen die gemeinsamen
Ahnen der Movse und Pteridophyten aus? Betrachten wir zunichst die Punkte.
in denen die Camphellsche Auffassung mit der hier vertetenen iibereinstimmt!
Auch Campbell nimmt wohl an, dafi sich die fraglichen Ahnen der Moose und
Pteridophyten von tangartigen Vorfahren mit gleichgestalteten Generationen her-
leiten, Die Psilophyten, die Campbell neuerdings als Ahnen fiir die Moose heran-
zieht, ind ja wohl die tangihnlichsten Pteridophyten, die wir kennen. Ferner
bestreitet auch Camphell kaum, dafl die Kormophytenahnen urspriinglich
gleichgestaltete Generationen hatten. Der Moos-Sporophyt ist auch [iiv thn re-
duziert. Das Vorhandensgein von Spaltéffnungen an der Mooskapsel wird als ein
Anzeichen fiir die Reduktion withrend des Landlebens aunfgefafit.

Zum Unterschied gegeniiber der oben vorgetragenen Ansicht nimmt jedoch
Campbell an, der hei den Moosen reduzierte Sporophyt sei einmal grofier als.
der zugehorige Gametophyt gewesen, er hiitte Tracheiden usw. besessen, so wie
wir das heute fiir die Pteridophyten kennen und fiir die Psilophyten annehmen.
Fiir eine solche Annahme sehe ich aber derzeit keine zwingenden Griinde.
Auch die ,,Columella® in manchen Moos- und Psilophytensporangien (vel. 8. 109)
diirfte wohl cher eine Konvergenzerscheinung als ein Anzeichen sehr enger Ver-
wandtschaft sein.

2. Lassen sich von einem Generationswechsel nach Art der Farne die iibrigen
Formen der Fortpflanzung bei den Kormophyten ableiten?

Im idealistisch-morphologischen Sinne hat bekanntlich Tofmeister

diese Fragen in seinen herithmten . Vergleichenden Untersuehungen™ (1851) be-

1) Bower riickt allerdings neuerdings (z. B, 1928, 5. 264ff.) selbst von dieser
Anffassung ab.
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jaht. Diese Hofmeistersche Homologiereihe wurde wohl ziemlich allgemein
anerkannt (vel. S.. 11) und seit dem Sieg des Deszendenzgedankens durchweg
im phylogenetischen Sinne ausgedentet.

Es sind 5 Hauptentwicklungsstufen, auf denen sich die Abwandlung des

Generationswechsels verfolgen lilit und die man kurz folgendermalien charak-
. . aa s B el J " £y A ¢ =
terigieren kann {ausfithrlichere Darstellung in der Tabelle 8. 90 f.):

1. Stufe: Isospore Pteridophyten, Z B. Dryopteris filiz mas (vel.
S. 82 und 215). Der Gametophyt ist nicht geschlechisditferenziert und ent-
wickelt sich villig unabhiingig vom Sporophyten.

2. Stule: Heterozpore Pteridophyten, z B. Hydropterides und Sela-
ginella (vgl. 5. 221 und Abb. 86). Der Gametophyt ist geschlechtsdifferenziert
und dementsprechend sind auch die Sporen schon in &, Makro-" und 3 , Mikro-
sporen® differenziert. Beide Sporenarten entwickeln sich zwar aulierhalb des
Sporangiums zum Gametophyten, aber im wesentlichen mit den von der
Mutterptlanze gelieferten Reservestotten.

5. Stufe: Gymnospermen mit Sperma t‘.nzni‘nhleiruuh.tua_lg_, z. B.
Cyeadeen (vgl. 8. 263 und Abb. 184). Die Makrospore entwickelt sich innerhalb
des Makrosporanginums (Samenanlage) und auf der Mutterpflanze zum Gameto-
phyten: die Mikrosporen keimen noch unmittelbar im Makrosporangium und
hilden noch Spermatozoén.

4. Stufe: Gymnospermen mit Pollenschlauchhefruchtung, z. B.
Finus, Die Mikrosporen gelangen zwar noch wie auf Stule 3 unmittelbar bis
an die Makrosporangien; sie keimen hier aber zu einem Pollenschlanch, der
an Stelle von Spermatozoén nur ihre Kerne, die ,.generativen Kerne* zur Ei-
zelle iibertrigt. '

a. Stufe: Angiospermen. Die Mikrosporen keimen bereits aut dem
znr Stempelnarbe umgebildeten Teil des Sporophylls und treiben einen Pollen-
sehlanch durch den Griffel hindnreh bis zu den auch wihrend der Bestiubung
im Fruchtknoten eingeschlossenen Makrosporangien.

Diege Entwicklung ist allerdings in verschiedenen Reihen parallel vor
sich gegangen. So wurde die Heterosporie mindestens 3mal (heterospore
Lycopsiden, Articulaten und Pieropsiden), die Gymnospermie mindestens
2mal (Lepidocarpaceen und eigentliche Gymnospermen) erworben.

Der Sinn der Abwandlung war aber der gleiche. Die Abwandlung Liuft
niamlich in allen Reihen hinaus auf eine gesteigerte Fiirsorge fiir die
Nachkommenschaft. Sie ist also eine auffillige Parallelerscheinung zur
Wirbeltierphylogenie mit ihren Endgliedern, den Viigeln und Siugetieren. Die
Gametophyten, die noch auf der 1. Stufe, bei den isosporen Pteridophyten sich
villig unabhiingig vom Sporophyten entwickeln, werden zunichst (namentlich
im weiblichen Geschlecht als ..Makrosporen*) reichlich mit Reservestoffen
versehen und dementsprechend unbeweglich. Die jungen Sporen dagegen.
aus denen sich die mannlichen Gametophyten enfwickeln, die ,, Mikrosporen™,
behalten wviel mehr den Charvakter der einsortigen (isosporen) Sporem, sie
bleiben klein und beweglich. Die Abhiingigkeit des Gametophyten verstirkt
sich bei Pflanzen mit Samenbildung (Gymnospermen und Angiogpermen) noch
mehr; hier macht der Gantetophyt auch seine weitere Entwicklung, die Bil-
dung des Prothalliums usw. auf dem Sporophyten und innerhalb des Sporan-
giums durch. Er und der junge Sporophyt werden so bis zur Samenreife
unmittelbar vom Sporophyten ernihrt.  Hiillbildungen wie die Integumente
und der Fruchtknoten treten in steigendem Mafe anf.
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1. Isosporie

2. Heterosporie

Altester derzeit he- Psilophyten in Unter- und Seit Oberdevaon verschiedene

kannter Vertreter:

Sonstige wichtige
Ordnungen und
Familien:

Morphologie der
Sporangienstiinde
bzw. Sporophylle
und Sporangien:

Morphologie der un-
gekeimten Sporen:

g e = iy
Verbreitung der Spo- Sporen werden aus den Sporan-

ren und ent-
sprechende  Ein- |
richtungen an den
Sporangien:

Mitteldevon. Bis zum
Mitteldevon Isosporie  allein
herrschend.

Isosporie herrscht bei den dltesten
Ordnungen sowohl der Ptero-
psiden (z. B. der Primofilices),
wie der Articulaten und wohl |
auch der Lycopsiden.

ITeute noch hei der Mehrzahl
der Farne (Filicinge excl. Hy-
drapferides), ferner bei den Psi-
lotales (S. 118), bei Lycopodinm
(S. 157) und bei Egquisetum
(5. 179) vorhanden.

Nur eine Sorte Sporangien, die
zwar auf der Unterseite oder
in Achseln von Sporophyllen
(5. 6Y9) geborgen sein kinnen,
die aber immer im Stadium des
Sporenstiiubens offen daliegen, |

Pteridophyten, z B. die Lyco-
pside Cyelostigma (S. 130).

Abgesehen von devonischen Vor-
linfern ist Heterosporie im Kar-
bon bei Lyeopsiden (8. 152) fast
vorherrschend  vertreten, ver-

einzelt auch bei den Articulaten

vertreten (Abb. 109a). THeute
noch hei einigen Lycopsiden (1so-
étes und Selaginella 5. 156), sowie
in der Pteropsidenabteilung der
Hydropterides (S, 221), (Bs ist
also die Organisationsstufe der
Heterosporie in allen 3, heute

vertretenen Pteridophytenabtei- |

lungen erreicht worden.)

Sporangienstinde bzw. Sporophylle

besitzen eine dhnliche Morpho-
logie wie dic isosporen Pterido-
phyten, Sporangien geschlechtlich
differenziert in Mikrosporangien
und Makrosporangien. i

Nur eine Sorte Luftsporen mit
lentinisiertem Bxospor (infierste
‘Wandschicht).

gien entleert. Ilierzn haben die
Sporangien  meist  besondere
Offnungen und oft (2. B, bei den
Farnen) Vorrichfungen zum
Ausschleudern  der  Sporen
(,,Exothecium® 8. 220). Spo-
renverbreitune  durch  den |
Wind, selten durchs Wasser
{letzteres einsicher abegeleiteter
Tall). :

Mikrosporen sind im Prinzip fast
der unverinderte Typ der Iso-
sporen, vielleicht im allzemeinen
etwas kleiner,

Makrosporen werden als grofie re-
servestoffreiche Sporen in ge-
ringer Zuhl oder in Einzahl in Je
cinem Makrosporangium gebil-
det. Ronst ist 1hr Bau aber ganz
ahnlich wie der der Mikrosporen.

Alle Sporen werden vor der Kei-
mung ans den Sporangien ent-
leert. Die Mikrosporangien haben
dazn manchmal noch Vorrich-

fungen zum Ausschlendern der

Sporen, die Makrosporangien je-

doch seltener. Sporenverbreitung

durch den Wind, relativ haulig
auch durch das Wasser. Im
letzteren Kall besitzen die Ma-
krosporen hiinfig Stacheln zum
Anffangen  der  Mikrosporen
(s. Abb. 77a).
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3. GGymnospermie mit Spermato- | 4. (iymnospermie mit Pollen- |
zoinbelruchtung sehlauchbefruchtung

4. Angiospermie

|

Seit Oberdevon spirlich I

vertreten, z. B. durch die ,

Pteridosperme  Eospermuto-
pleris (5. 2b2).

Vertreten durch die im Karbon
und Perm herrsehenden Gyin- " i (coit de
nospermen (wie die Pterido- Durcl ole, (rals fomt © £
spermen nnd Cordaiten S, 247
nnd 286) ferner durch (die
hente noch lebenden Cyeado-
phyten und Ginkgophyten;
auch  die samenfragenden

Lycopsiden  (Lepidospermae

8. 162) ans dem Karbon ge-

hiren wohl sicher hierher.

] Sicher vertreten nur durch
und  Altmesozoikum| die seit der Unterkreide
sicher  nachgewiesenen) | zur Herrschalt kommenden
Koniferen unmil die nur|  Angiospermen (iiber die
rezent bekannten Gnetoles | Coylowiales vel, 8, 278)

vertreten.

Sporangien  differenziert in Mikro- und Makrosporangien. | Mikrosporangien im  rinzip
Die Mikrosporangien sind wihrend des Stiunbens immer frei. | wie bei den G yinnosperimen
Auch die Makrosporangien sind mindestens mit ihrem Mi-| (EBinzelheiten 5. 286). Die
kropylenteil den Milkrosporen divekt zuginelich. Nach der| Malmwosporangien sind auch
Bestiubung werden die Makrosporangien oft (z. B. hei den| wiihrend der Bestin-
Koniferen) zwischen verwuchsenden Sporophyllen geborgen | bung durch ,verwachsene®
(3. 22001, sowic Abh. 159, 209 und 213). “a n Makrosporophylle

(,,Fruchtblitter) geborgen

— - — (5. 330). Diese Makrosporo-

phylle gliedern sich in einen Mikyosporen-auinehmenden Teil (,Narbe®),
| einen  Pollenschlauch-leitenden Teil (,Griffel) und das eigentliche
= | Gehiinge der Makrospor-

{ angien (,,Fruchtlknoten®).

Mikrosporen sind im Prinzip fast der unverinderte Typ der Isosporen, vielleicht im all-
cemeinen etwas kleiner.

Makrosporen werden als grolie reservestoffreiche Sporen in Einzahl oder hochstens in recht
geringer Zahl in cinem Makrosporanginm ausgebildet. Rie bleiben im Makrosporanginim
withrend ihrer canzen Weiterentwicklung; dementsprechend ist ihre Eigenmembran rick-
gebildet, d. h. das Hxospor fehlt ganz oder doch fast gana.

Nur die Mikrosporen werden aus den Sporangien entloert und Die Mikrosporen werden durch
nur die Mikrosporangien besitzen Kinrichtungen zum Aus-  den Wind oder dureh In-
streaen der Sporen  (,,Exothecien™ und ,Endothecien® sekten auf die ,,Narbe* des
Abb, 185, 198 und 220). Die Mikrosporen werden durch den  Makrosporophylls gebracht.
Wind (selten durch Insekten) an die Spitze der Makrospur- — Dort keimen sie als Pollen-
angien gehracht, dort meist in einem ,,Pollinationstropten | schlauch aus, olme vorher
(Abb. 160, 5. 253) aufzefangen und ins Innere gesozen. den Makrosporangien durch

Die Makrosporangien sind als bergende Hillle (bzw. als einen Pollinationstropfen
Nithreewcbe) ansgehildet und hierzu noch durch besondere — USW. genihert zu werden.
Hiillen, die ,,Integumente (die spiiteren Samenschalen) — 1Der Bau der M:}kj‘@pumn—
verstiirkt., Die Integumente lassen am apikalen Ende des| @gien ilmelt meist dem der
Sporangiums eine kleine Offnung, die ,,Mikropyle® frei. (’F“fill?."f’.““‘ieﬁ'. 1dn(:f} J{fh”

Am Scheitel des eigentlichen Ma~ | Pollenkammer meist stark re- J”L? 111.3.1515; . e
krosporangiums (,, Nueollus*) | duziert, T

poranginms (,,
befindet sich eine Pollen-
kammer, welche die Mikro-
sporen aufnimmt und den Zu-
gang zur Makrospore hildet
(Abb. 184, 8. 264). |
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‘ .
| 1. Tsosporie | 2. Heterosporie |
L |

Keimung der Sporen aullerhall des

Keimung der Sporen  Keimung der Sporen auferhalb 1
Sporangiums, aber grofitenteils

zum Gametophy-| des Sporangiums und (nach

ten: Sprengung der Sporenmem-  innerhalb der Sporenmembran,
bran) zu einem vom Sporo-  die nur an einer Stelle zum Aus-
phyten unabhingigen, zellu-  (bzw. Bin-)tritt der Spermato-
liren Gametophyten (,Pro-  zoén gesprengt wird. Enfwick-

Lh;:bllium“}i Autotrophe oder = lung des (Gametophyten im
mykotrophe Ermihrung des  grofien und ganzen durch die von
Gametophyten. Die von der  der Mutterpflinze erhaltenen
Mutterpflanze erhaltenen Nihr-  Nihrstodfe. Zellwandbildung im
stoffe geniigen nur fir die  weiblichen Gametophytenoft ein-
allererste  Gametophytenent- | geschriinkt oder mindestens ver-
wicklung. spiatet (d, h. nach zahlreichen

‘ Kernteilungen). |

Beschaffenheit  der | Typische Arehegonien und Anthe- | Archegonien im Prinzip wie bei den

Gametangien: | ridien (vgl. Abb. 53, 8. 121). isosporen Pteridophyten: Anthe-

. ridien reduziert, so dall ihre

Wandungszellen von den sterilen

Prothalliomzellen  mnicht mehr

mit; Sicherheit zu unterscheiden
sind.

Ubertragungsweise | Spermatozoién schwimmen durch cine anfierhalb des Sporophyten

der minnlichen erzengte Fliissigheit (Regenwasser, Tiimpelwasser usw.) nach den
Keimzellen zur Archegonien. Sie dringen durch den Archegonienhals bis zur Eizelle
Befruchtung: und verschmelzen mit dieser. |

Erste Tmhryonal- | Embryo entwickelt sich wie der Gametophyt unabhingig vom
entwicklung: Sporophyten.

Die Differenzierung der Sporen in Makro- und Mikrosporen ist auch
auBerdem eine interessante Parallelumbildung zur Differenzierung der iso-
camen Gameten in Eizellen und Spermatozoén. Diese Parallelentwicklung
ist fiiv allcemeine phylogenetische Fragen bedeutungsvoll (vgl. 8. 416).

Bemerkenswerterweise bildete sich die Heterogporie und Samenfortpflan-
zung nur in den Pteridophytenreihen mit ihren vom Gametophyten unab-
hiingigen Sporophyten aus. Nur hier war ja die Entstehung groBer Pflanzen
miglich.

Wegen der Ableitung der Moose sei anf S. 87 verwiesen.

Embryonalentwicklung des Sporophyten.

Auch dies ontogenetische Merkmal spielt bei vergleichend-phylogenetischen
Betrachtungen hiufig eine gewiste Rolle. Allerdings hat man den Embryonal
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3. Gymnospermie mit Spermato- 4. Gymuosperinle mit Pollen-
zoenhefruchtung ‘ schlauchbefruchtung

5. Anziospermie

Makrosporen keimen noch innerhalb des Makrosporangiums. | Malrosporen keimen zu einem
Sie entwickeln (im Prinzip wie bei den heterosporen | Skernigen , Kmbryosack®
Pteridophyten) ein zellulires Prothallium, bei dem diel (8. Abh. 227), der zunichst
Zellwandbildung manchmal verzdgert, jedoch immer vor — keine Zellwinde im Innern
dor Befruchtung, auftritt, (Uebergangsbildungen der Grelales — enthiilt, Auch der Fikern
vel. S. 312 und Abb. 224). Mikrosporen lkeimen innerhalb  liegt frei in ihm.
des Makrosporangiums zu einem Pollenschlanch, wobel meist
wenige sterile Zellen entstehen (vel. auch Abb. 186, &. 266).

Der Pollensehlanch dringt lodig- | Der Pollenschlauch bringt die minnlichen (unbegeibelten)

lich als Haustorium und Be- Keimzellen hzw. Sexualkerne (generative Kerne) direkf
Testigungsorgan in die Spor- big in die Eizelle.
angienwandung.

|
Typisehe Archegonien mit einem allerdings reduzierten Hals | Sowohl die Archegonien wie
am Scheitel des Prothalliums, Antheridien wie bei den he-| die Antheridien  sind ant
terosporen Pteridophyten auf fertile Zellen redugziert. Ho-| freie ]\cl'ncrl'edumcrla: d. h.
mologisierung der sterilen Zellen it den entsprechenden einer der Kerne des Sker-
Zellen (Prothallium bzw, Antheridienwandungszellen) hei | nigen limbryosacks®  re-
den isosporen Pteridophyten sehr schwer bzw, unmoglich. prasentiert den  Eikern,
9 Kerne der keimenden
Milerospore  repriisentiercn
die & Gameten, die ,,gene-
rativen‘* Kerne.

Spermatozoén werden aus dem | Der Pollenschlanch  entleert ‘ Der  Pollenschlauch entleert
Pollenschlauch entleert und| die RKeimzellen bzw. die| dic beiden ,generativen™
schwimmen in ciner, vom | Sexualkerne direkt in die| Kerne in den Embryosack.

Makrosporangium pro-| Eizelle. Zell- baw. Kem- Doppelte Befruchtung: d. h.
duzierten Fliissigkeit| verschmelzung findetiniib-|  der eine ,cenerative™ Kern
zum  Archegonium, wo sie  licher Weise staft. verschmilzt mit dem Ei-
(wic bei den isosporen Pleri- kern; der andere dagegen
dophyten und den Bryo- mit dem sek. Embryosack-
phyten) durch den Hals vor- kern, dem Ausgangspunkt
dringen und mit: der ]Eizellc\ des nach der Befruehtung
verschmelzen. sich entwickelnden Pro-

thalliums.

Bmbryo entwickelt sich wie der Gametophyt innerhalb des Makrosporanginms (Samen-
anliage), ja meist noch ziemlich weitgehend im Zusammenhang mit dem miitterlichen
Sporophyten. Die Integumente um die Makrosporangien werden zur Samenschale, in der
der Embryo meist cine Ruhessit durchmacht. Das weibliche Prothallivm, manchmal
auch die Sporangienwandung werden Niilrgewehe, das allerdings, wenigstens bei den
Angiospermen, im reifen Samen schon aufgebraucht sein kann.

stadien in der Botanik wohl nie die gleiche Bedeutung beigemessen wie in der
Zoologie (vel. auch 5. 386 L).

Fiir eine vergleichend-phylogenetische Betrachtung der Embryonal-
entwicklung miissen wir zweicrlei auseinanderhalten:

1. Die Abwandlung der Symmetrieverhiltnisse, d. h. vor allem die
Lage der polar differenzierten Hauptachse eines Kormophyten (SproBpol und
Gegenpol, z. B. Wurzelpol).

9. Die Lage der kimftigen Organbezirke am Embryo.

Fossile Embryonalentwicklung ist praktisch genommen unbekannt, infolge-
dessen sind wir ganz auf die rezenten Formen angewiescn. Die Art und Weise
der Embryonalentwicklung ist im allgemeinen erblich festgelegt und fiir die einzel-

nen Gruppen sehr charakteristisch. 'Wir kennen allerdings einige Pteridophyten
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Abh. 32. E. Capsella

Abb. 82, Vergleichende Embryonalentwicklung der Pteridophyten und Angiospermen,

A. Eguisefum arvense I. Nach Sadeheck (1900). . ..
Exoskopische Tage; da der Archegonienhals nach oben schauf, ist der Sprofipel von
vornherein richtig orientiert.

B. Selaginella Martensii Spring. Nach Bruchmdnn (1909).

Endoskopische Lage; da der Archegonienhals nach oben schaut, ist der Sprolipol zunichst
verkehrt orientiert und muli sich zeotropisch anfkriimmen.

C. Marattio Douglasii Bak., Nach Camphells (1918, Fir. 153 und 154).
endoskopische Lage: da der Archegonienhals nach unten schaut, ist der Sprofipol von
vornherein richtiz orientiert.

D. Pleris apuiling — Pleridivn aquslivum Kohn, Nach Hofmeister (1852).

Querlage; da der Archegonienhals nach unten schaut. ist der Sprolipol zuniichst quer
orientiert und mufl sich geotropiseh anfkriimmen, ;

B. Capsella burse pastoris Med. Nach Hanstein (1870).

Endoskopische Lage. '

Die Archegonien (in 1 jeweils gezeichnet oder punktiert) sind durchweg gleichsinnig
orientiert, die limbryonen stehen dementsprechend durchweg in homogenetischer Stellung.

Die allgemeine natiirliche Orientierung der Archegonien ist links durch einen Pfeil
wiedergegeben.

Die L. Teilungswand (I-—I) ist jeweils durch cinen dicken Strich, die 2. Teilungswand
(II—I11) dureh einen diinmeren Strich wiederzegeben,

8 = Sproli; B = Blatt; W = Wurzel; /I = Haustorium; Su = Suspensor.

(z. B. Marsilia nach Leitgeb 1878), bei denen fiufiere Faktoren wie Schwerkraft
und Licht die Gestalt, insbesondere die Symmetrieverhiltnisse entscheidend nm-
stimmen kénnen (s. unten 8, 96). Sicher lieflen sich entsprechend dem verbreiteten
hohen Regenerationsvermigen ptlanzlicher Zellen auch bei den anderen Kormo-
phyten die Embryonen experimentell in Entwicklungsbahnen lenken, wenn der
Stand unserer experimentellen Technik tiefere Eingriffe erlaubte. Leider sind wir
aber noch nicht so weit. Doch miissen wir die hohe entwicklungsphysiologische
Plastizitit namentlich der jungen Pflanze im Auge behalten, wemnn wir Entwicl-
lungstypen vergleichend hesprechen., —

1) Symmetrieverhiltnisse, insbesondere die polar differenzierte
Hauptachse.

Diese Hauptachse, dic an einer Bliitenpflanze mit ihrem Sprofi- und
Wurzelpol meist leicht erkennbar ist, ist bei simtlichen Kormophyten vor
handen. Bemerkenswerterweise ist allerdings nur der SproBpol bei Pteridophyten
und Phanerogamen iihereinstimmend organisiert. Denn den Pteridophyten
fehlt im allgemeinen eine in der Verlingerung des Sprosses antagonistisch
wachsende Hauptwurzel. Die Wurzeln der Pteridophyten (vgl. z. B. das Schema
Abb. 114) entstehen ja im allgemeinen als Seitenorgane der Hauptachse, unter-
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mischt mit Seitensprossen und Blattern. Trotzdem besitzt auch ein Pteri-
dophyt und #hnlich ein Bryophyt prinzipiell genan wie die Phanerogamen
einen Gegenpol zum SproBpol; denn sobald der Sprofipol seine Organisation
irgendwie erlennen laBt, kiinnen wir auch immer feststellen, dali der Gegen-
pol — mag er eine Wurzel entwickeln oder einen , Suspensor® oder ein ., Haus-
torium** —, irgendwie anders organisiert ist.

Diese Tauptachse einer Kormophytenpflanze wird nun in der Ontogenie
sehr frith herausdifferenziert. [hre Lage ist als ,,primitive spindle* der Termino-
logic Bowers (1922) bereits durch die erste Teilung ciner Zygote testeclegt
(Abb. 32). Sie steht namlich durchweg senkrecht aul der ersten Zellwand.
Durchwer charakterisiert also die Lagebeziehung der beiden ersten Zellen
den Sprofipol und den Gegenpol, und die Lage dieser ,.primitive spindle™ ist
wiederum (wenigstens bhel ungestirtem Kntwicklungsgang) durch antonome
Symmetrichedingungen, also wohl vor allem durch die Lageheziehungen zum
Archegonium, festgelegt. Selbst bei Marsilin liegt die Lage der crsten Quer-
wand und damit die Achse der kiinftigen Pflanze autonom fest. Aber aus der
physikalisch oberen Zelle wird hier der Sprofi, aus der physikalisch unteren
dic Wurzel: es ist also nur die polare Differenzierung, welche durch die Schwer-
kratt bestimmt wird.

Hinsichtlich der Lagebezichungen zwischen Embryo und Gametophyt
hat Bower (1922) folgende 3 Haupttypen aufgestellt:

Regelmiilige

' are der entwickelte oane
L ‘mrkgninn(m | Beschreibung | Orientierung Lace (?:lfs ag1)::;1;1;1}11‘1,;2]]01’5«:15
| der Archegonien PPOTOPRY
1. Exosko-| Bryophyten, Sprofipel  Archegonien- | Von vornherein im allgémeinen
pische Lage Ophisglossales, sehaut — von|  hals meist normal, Wurzel muli darum
(Abb. 82 A) | Psilolales, vornherein autwirts, auf| =z B. bei Ophioglossales das
Bguwisetoles, |gegen den Ar—l der Oberseite| Prothallivm durchbohren.
Isoites. chegonien- des Gameto-
7 hals. 77|7 phyten. | B
2. Endosko- | Maaltiales, Sprofipol | Hals bei Marai-| Bei Marattiales von vornherein

pische Lage Mehrzahl der|schaut —vom fiales meist ab-  normal, Sprofi  durchbohrt
(Abb. 32 B | Lyeopodiales, | Archegonien- | wirts: bei Lyeo-|  das Prothallium, bei vielen

u. G) Phanero- hals weg, ge-| podioles und Lyeopodiales mul die inverse
eainen. | een das Game-| Phanerogamen | Lage des  Sprosses  durch

=) 8 % = o 3 U
fophytinnere. | wechselnd. geotropische  Kriimmungen

ausgeglichen werden  (vel.
k... 1 | Abb. 32 B).

3. Querlage Osmundales,

Hauptachse — Hals meist | Sprok kommt seitlich aus dem

(Abb. 32 1) Filicinaelepto- mit Sprobpol — abwiirts. Archegonium  heraus  und
sporangiaioe. liegt quer zur dureh geotropische Orientie-
Archegonien- rung in die richtige Lage.
lingsachse. |

Wir schen aus dieser Ubersicht, daB die Lagebeziehung zwischen polarer
Hauptachse und Archegonienachse von Gruppe zu Gruppe wechselt. Dagegen
stimmt die Lage der Hauptachse (worauf (oebel besonderen Nachdruck ge-
legt, hat) von vornherein weitgehend mit der kiinftigen normalen Orientierung
des Sprogses iiberein. Schaut der Archegonienhals aulwirts, so wichst in der
Regel der SpraB in der gleichen Richtung, schaut der Archegonienhals da-
gegen abwiirts, wie bei den Marattiales, so wiichst der SproB von vornherein in
der entgegengesetzien Richiung.

Augnahmen kommen selbstverstindlich vor. Ein Teil von ihnen ist sogar
phylogenetisch besonders interessant. Binmal ist interessant. dall auch bei
den Phaneragamen, bei denen ja die Lage des Arehegoniums (bzw. des ganz
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entsprechend orientierten Eiapparates) fiir die SproBorientierung gleichgiiltie
i5t, die endoskopische Orientierung der Marattioles herrscht. Ferner scheini
mir bedeutungsvoll, daB hei den leptosporangiaten Furnen und Oswmundales
eine offensichtlich abgeleitete Querlage des Embryos entsteht. Tiese eioen-
artige Orientierung des Kmbryos steht sicher in korrelativer Boziulumgbmur
zarten Beschaffenheit des Gametophyten. Kine Versenkung des Embryos ins
Innere des Gametophyten zur besseren Ernahrung (sei es mit Hilte der Wurzel
wie bei den meisten Morattiales, sei es mit Hilfe eines »Suspensors wie bei
den Lycopsida und Phanerogamen) ist nicht mdglich,  |)je abgeleitete
Querlage des Embryos deutet also darauf hin, daB aunch die zarte Beschaffen-
heit des Gametophyten abgeleitet ist und dafi die massigen Gametophyten
einen urspriinglicheren Zustand darstellen (s. 8. 87). .

_ Von Bower (z. B. 1923, 8. 300ff.) wird der Suspensor besonders stark zur
Homologisierung herangezogen. Teh muB mich mit einem kurzen Hinweis auf
diese Ansicht begniigen, da es mir weder erwiesen erscheint, daf die als Suspensor
bezeichneten (ehilde homolog im phylogenetischen Sinne sind, noch daf all-
gemein das Vorhandensein eines Suspensors ein primitives Merkmal darstellf.
Dag fagt immer herangezogene einzige Argument: der Suspensor finde sich vor-
zugsweise bel Pflanzen, die auch sonst primitiv sind, st Ja, wie immer wieder he-
tont werden mulfi, allein kein schr sicheres / reument. Uberdies stofien wir gerade
hier auf eine ganze Reihe sehr bedenklicher Ausnahmen: dic Psilotales besitzen
keinen Suspensor, withrend er fiir die Phanerogamen sehr charalcteristisch ist. —
Ein gesicherter Kern dieser Bowergchen Ansicht liegt vielleicht in der An-
nahme, dal} sowohl fiir die Lycopsida wie fiir den Formenkreis der Marattiales
(zu dem wohl auch die Phanerogamen gehéren) die Urspriinglichkeit eines, wohl
selbstiindig erworbenen, Suspensors wahrseheinlich ist. F

2) Die Lage der kiinftigen Organbereiche am Embryo.

Schwieriger als diese allgemeinen Symmetrieachsen lassen sich die einzelnen
Embryoteile miteinander vergleichen und fiir die phylogenetischen Bezichungen
verwerten.

Es ist. wie Abb. 32 zeigt, nur eines sicher. daff die entsprechenden Or-
gane aus ganz verschiedenen Keimbezitken entstehen.
. Vielleicht erschweren unbewiesene Voraussetzungen (z. B, daff die ersten
Teilungswiinde bei allen Formen homologe Abschnitte trennen) die phylo-
genctische Auswertung der Embryogenie, Moglicherweise liefern die allgemeinen
Symmetrie- und Lagebeziehungen der Organanlagen (ohne Riicksicht anf das
Zellteilungssehenm) ein leichter vergleichbares Bild, wie z. B. Goebel (1918,
S. 989 f.) in einem dhnlichen Fall ausgefiihrt hat. Jedenfalls steht eine solche
Auffassung in hesserer Ubereinstimmung mit den neueren entwicklungsphysio-
logischen Anschavungen. Doch fehlt es noch an ciner eingehenderen Analyse.
(Einzelfragen vel. die analogen Darlegungen S. 333).

Zusammenfassend lassen sich also bei der Phylogenie der Kormophyten
folgende Mauptlinien verfoloen:

1. Eine Herausdilferenzierung von mannigfalti gestalteten suBeren
Organen; von Hauptachsen (wie den Baumstimmen), von Blittern, Bliiten-
organen und Wurzeln aus einem gleichartig thalles gebauten, gabelig ver-
zweigten Kirper;

2. Im Inneren eine reiche Gewebsditferenzierung, die gich vor allem in
der Umbildung der Stele, des Holzkirpers zeigt,

3. Eine zunehmende Differenzierung der mit der Fortpflanzung zu-
sammenhiingenden Organe, die zu einer vermehrten Fiirsorge der Nachkommen-

Zimmermann, Die Phylogenie der Pflanzen. 7
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schaft fithrt, wie sie sich namentlich bei den zuletzt auftretenden Samen-
pilanzen, den Angiospermen, zeigt!).

Diesen Punkten wollen wir nun bei der Einzelbetrachtung vor allem unsere
Aufmerksamkeit zuwenden.
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1. Abt.: Bryophyta (Moose)”).

Die allgemeine Einordnung der Moose in die Phylogenie der Kormophyten
haben wir bereits oben (8. 87) beim Generationswechsel erortert, da diese
Fragen unloshar miteinander verbunden sind. Obwohl es mir wahrscheinlich
ist, daB die Moose sich als eigentliche Landpflanzen erst nach den Pterido-
phyten herausgebildet haben, bespreche ich die Moose hier traditionsgemib
vor den iibrigen Kormophyten. Denn auch die heutigen Moose zeigen noch
so viel ,urspriingliche” Merkmale, d. h. Merkmale, die das Werden der Land-

1) Die Parallelo mit der tierischen Phylogenie, bei der auch die Siiugeticre die zuletzt
auftretende Gruppe darstellen, ist augenlallig.

2) Literatur iiher ,,a) vegetative Organe™ s. 8. 0.

3) Als Ergiinzung fir meine kurze Darstellung der Probleme der Moosphylogenie sei
auf Goebel (1910 und 1918), Schiffner (1917) und Wettstein (1924) verwiesen.
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vegetation, den Ubergang vom Wasser anfs Festland, charakterisioren, daf
ihre Besprechung am Anfang der Kormophyten anch sachlicl, begriindet ist.

Die iibliche Gliederung der Moose in Hepaticae (Lebermoose) und Musei
(Laubmaose) kennzeichuet zweifellos 2 phylogenetisch zu sondernde, wenn auch
vielleicht nicht ganz einheitliche, Gruppen. Stark umstritten ist die Hrags:
Welehe dieser beiden Gruppen ist die altere? (, p, praziser gefragt:
in welcher Gruppe finden sich besonders viel ursprimgliche Merkmale? Die
Antwort ist wegen der spiirlichen Funde fossiler Moose und wegen der ., Speziali-
sationskrenzungen® nicht leicht und stark umstritten.

Diejenigen. welche die Lebermoose ., fiir primitiver halten, kinnen an-
tithren, ‘dafl” die ltesten sicher bekannten Moose Le]mn‘n.nnse (Abb. 33) aus
dem Karbon gind (vel. unten 8. 100), Ferner herrscht bei den Lebermoasen
noch die thallose, gabelig verzweigte Tracht
(vgl. Abb. 34a) vor. Allerdings zeigen die
Lebermoose auch chenso unbestreithar ab-

Abb. 83, Hepaticites- Arten, {Ob.-Karbon.)

a) M. Willsi Walton . . . . . . . . . . . L N hallage
b) H. lobatus Wale, . . . . . . . . . .. .+ . thallos-folios,
e) H. Kidstoni Walt. . . . . O 1

(Aus Walton, 1925.)

geleitete Ziige. So besitzen manche Lebermoose, und gerade thallose Formen
wie die Marchantiales, eine {}Exwr,*hed‘ifl'(.*.rcnzifn'u11g._ z B. in ihren Luft-
kammern, wie sic kaum bei anderen Kormophyten und jedenfalls nicht bei
Laubmoosen erreicht wird. Ferner mufi man die relativ schwach gegliederten
Sporophyten der Lebermoose (bei der oben [S. 85] gemachten Annahme eines
urspriinglich gleichartigen Generationswechsels) als abgeleitet betrachten.
Kurz, man mub wohl schon hier betonen, daf beide Hauptgruppen der
Moose sich selbstindig nach verschiedenen Richtungen hin differen-
ziert haben. Wenn wir alsa, wie iiblich, unsere Betrachtung der Moose mit
den Lebermoosen beginnen, so soll damit keineswegs die starke Dilferenziernng
einiger Merkmale bei ihnen iiberschen werden

Hepaticae (Lebermoose).

Karbonische Lebermoose sind erst vor wenigen Jahren genauer von Wal-
ton (1925 und 1928) nach strukturhictendem Material aus dem Oberkarbon

i
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beschrieben worden (Abb. 33). Sie werden meist in der wohl unnatiilich
groBen Gattung . Hepalicites™ susammengelalfit. Im ganzen besehen sind
dicse karbonischen Lebermoose noch primitiver als die meisten heutigen: ins-
besondere fehlen noch histologische Differenzierungen wie Luftkammern (unten
S. 101). Bemerkenswert ist jedoch, dal diese Gattung , Hepaticiles”™ doch
schon eine groBe Anzahl der heutigen Gestalten enthalt. Neben thallos organi-
sierten Formen wie H. Willsi und melzgerioides finden sich auch sehon an die
komplizierteren Jungermanniaceen mahnende, d. h. in Blatt und Achsen ge-
cliederte, Pflanzen vor wic H. Kidstons. Auch Zwischenformen zwischen
diesen beiden Typen sind in H. lobatus (Abb. 33 b) aufgefunden.

Diese Gestal-
tungsfiille deutet
darant hin, dal
gich

entweder die
Lebermoose schon
withrend einer lin-
geren (dem Ober-
karbon vorange-
henden und durch
Fogsilfunde nicht
belegten) Epoche
herausdifferen-
ziert haben,

oder dall sich
die Lebermoose in
der Zeit des Ober-
karbons sprung-
haft  entwickelt

oz
=

2 '-‘\u’%¥ s£

=

3

(9]

(,—9

Abb. 84, Gestaltung der Lebermoostorm. haben. Wir wer-

a) Metzgeria sp. reine Dichotomie. den dieser schwer
kg) gf;ﬁ?‘:; ﬁ;;ﬁgﬁ:q} {hergangstormen zur fiedrigen Verzweigung, entscheidbaren

d% Plagiochila, asplenioides, typisch fiedrige Verzweigung. A].‘_‘Prnﬂatlv[‘- Hﬂl(ﬂh_

(Nach Lotsy (1909) Fig. 81; Goebel (1918) Fiz. 509 und 512, Spater noch bei

und Harder (1928) Figz. 93.] anderen Ptlanzen-.

eruppen begegnen.

(reschlechtsorgane und Sporophyten sind bei den karbomischen Leber-
moosen noch nicht anfgetunden. Doch wird man den Autoren, die sich mit
diesen Fossilien eingehender beschiiftigt haben (vgl. z. B. Walton 1. ¢ und
Troll), beipflichten diirfen, daB dies lediglich auf Rechnung der unvoll-
kommenen Hrhaltung zu setzen ist. '

Lebermoose mit Luftkammern sind als Palneohepatico_ans dem Keuper
heschrieben. Tinen oroflen Reichtum von Lebermoos-Formen, die mit
heutigen Gattungen iibereinstimmen, haben aber erst die Einsehliisse im Bern-
stein (Oligozin) iiberliefert.

Damit sind die wesentlichsten Daten der Paliobotanik fiir die Lebermoos-
phylogenie wiedergegeben. Suchen wir das Bild nun etwas durch die Be-
trachtung der rezenten Formen zu erginzen!

Aunch die heutigen Lebermoose bewahren unzweitelhaft eine Anzahl
Merkmale, die auf ein Wasserleben der Vorfahren, aul eimen Tang-
charakter hinweigen. Dahin ist zumichst die durchgingig hygrophytische
Lebensweise der Lebermoose zu rechmen. Wer Lebermoose sammeln will,
nm{i sie — von wenigen Ausnahmen abgesehen — in feuchten Wildern
suchen.
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. Damn ist auch noch ein grofer Teil der hentigen T.ebermoose dureh einen
(im ganzen) tangarticen Habitus ausgezeichnet. Echte Wurzeln fehlen z. B.
ganz allgemein; wie die Tange verankern sich die Lebermoose durch einzellige
oder hichstens aus Zellreihen bestehende Rhizoide. Weiter sind eine ganze
Reihe von Lebermoosen nicht in SproBachse und Blitter aegliedert, sondern
gabelig-thallos. Wir haben cinen cchten Thallus, der [Tichentirmiz unter
gabeliger Verzweigung dahinkriecht. (Abb. 34 a). Bin mechanischer Mittel-
strang ist selten und dann nur sehwach ausgebildet. Die Lebermoose wachsen
ja nicht mehr in der Brandungszone, die sic mechanisch stark beansprucht.
Spezifische Landcharaktere, wie der Transpiration dienende Spaltiftnungen?)
und wagserleitende Tracheen hzw. Tracheiden, fehlen ganz.  Dazn kommt
noch, dal einzelne Formen, die meisten Anthoeerotaceen, in ihrer Zytologie
ein ausgesprochenes Algenmerkmal, nimlich ein bis wenige Chromatophoren
mit Pyrenoiden besitzen. . :

Diese primitiven Merkmale schlieffen natiirlich nicht aus. daf sich anderc
Merkmale der Lebermoose im Laufe der Phylogenie hiher differenziert haben.
Und zwar konnen wir im Aufbau zwei Richtungen bzw. Reilien der Hgher-
differenzierung erkennen.

In der einen Reihe blieh der duBere thallose Habitus erhalten, dafiir differen-
zierte sich das Gewebe sehr stark. Das ist der Fall bei den Marchantiales.
Sie sind durch die Herausbildung besonderer Assimilationsorgane: der Luft-
kammern oder Atemhihlen, die viellach ein fidiges Assimilationsgewebe ent-
halten, charakterisiert.

Ob diese Atemhdhlen tatsichlich als eine véllige Neubildung aufgelalit
werden miissen, ist mir allerdings nicht ganz sicher. Erinnern wir ung, dall auch
bei den Algen die Oberfliche des Thallus vielach von asgimilierenden Haaren
eingenommen wird. Chorda tomentosa sei als Beispiel angefithrt. Nun LBt sich bei
den Marchantiaceen ontogenetisch verfolgen (vel. Goebel 1918, 8. 899 1.), daf
die Atemhohle an Keimlingen zundichst eine flache Mulde ist, daB also das Assi-
milationsgewehe hier zuniichst oberfliichlich liegt, wie hei den genannten Algen.
Die Hypothese (mehr ist es allerdings nicht), daB die Ontogenie in dicsem Falle
die Phylogenie wiederspiegelt, dafj also bei den Ahnen der Marchantiaceen die
Assimilationshaare oberflichlich lagen und mit dem Ubergang zum Landleben
i die Atemhohlen verlagert wurden, lifit sich wohl kaum ganz von der Hand
. Weisen, ]

Die hichst eigentiimlichen schirmftrmigen Triiger der Geschlechtsorgane, die
Marsupien usw., welche manche Marchantiaceen besitzen, sind jedoch zweiflellos
phylogenetische Neuerwerbungen dieser Reihe. Fiir ihr genaueres Studium muld
aul die Spezialwerke (vgl. z. B. Goebel, 1918) verwicsen werden.

In der 2. Reihe, die zn den foliosen Jungermanniales fihrt, lehlt die
komplizierte Gewebedifferenzierung. Dagegen wandelt sich hier die inbere
Gestalt sehr stark, Der Thallus differenziert sich zum Kormus, d. h. es tritt
eine Arbeitsteilung in Sprofiachse und seitlich ansitzende Blitter anf. (Abb. 34).
Dic oben geschilderfen karbonischen Belege (Abb. 33 ¢) zeigen uns, daf die
Kormus-Bildung schon sehr frith anftrat. Sie mag iibrigens parallel in ver-
schiedenen Reihen vor sich gegangen sein.

Goebel hat mehrfuch darauf hingewiesen, daf wir eine solche Reihe, wie die
Differenzierungsreihe der Lebermoose von thallosen zu foliosen Formen, auch in
umgelehrter Richtung lesen kinnen. Vom Standpunkt der ,,‘ldeﬂlisﬂsc:hm_l_" Mor-
phologie (die tibrigens Goebel prinzipiell ablehnt) izt es auch s-:chwer,' sich ﬂ;u:
eine bestimmte heutige Lebermoosform als Ausgangspunkt zu entscheiden. Es

1) Ausnahme: der Anthoceros-Sporophyt, mit Spaltoffnungen.
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ist ferner unbedingt zuzugeben, daB wir auch vom phylogenetischen Standpunkt
in Einzelfillen gelegentlich eine phylogenetische Riickdifferenzierung in den
thallosen Zustand annehmen diirfen, ja missen; z B, ist bei den Rafflesinceen
unter den Angiospermen eine solche Riickdifferenzierung sicher eingetreten.
Aber dag sind doch Augnahmen, denen wir vielleicht vereinzelte Lebermoostille
(z. B. Zoopsis und Verwandte!) zurechnen diirfen, Fiir die Kormophyten als Ge-
samtheit st die phylogenetische Entwicklung vom dichotom sich gliedernden
Thallus zum foliosen Aufbau sehr gut gesichert, da die #ltesten Formen durchaus
thallos sind oder doch durch ihren dichotomen Aufbau dahin konvergieren. Wir
haben daher keinerlei Grund, diese Entwicklungsrichtung fiir die Lebermoose —
wenigstens ihrer Mechrzahl nach — anzuzweifeln. (Wegen des Problems der
korrelativen Merkmale vgl.
8. 382). Analoge Schliisse
sichern anch unsgere anderen
Ableitungen.

Recht isoliert unter
den Hepaticae stehen die
Anthocerotales, Thre zyto-
logischen Anklinge an die
Aleen  (Pyrenoide!)  er-
withnten wir schon oben
(5. 871.). Campbell hat
noch anf weitere urspriing-
liche Merkmale aulmerk-
sam gemacht:

Der Sporophyt ist re-
lativ groll und durch sein
Assimilationsgewebe vom
Gametophyten  ziemlich
unabhiingig, Ja, bei einer
Form: Anthoceros fusifor-

Abb. 356. Polytrichwm formosun, s hat man das Uberleben
Stimmehen eines rezenfen Laubmooses (quer). des hig 16 em groff werden-
Protostele mit den Sporophyten nach Ab-

einem , Holzteil®, der aus den zentral gelegenen dunkel- oo (ke Tk
wandizen ., Hydroiden™ hesteht und sterben des Gametophyten

4 it . . At At T A
einem ,,Siebteil”, der aus den darum Hegenden zart- beabachtet. Secin Fuli mit

wandigen ,,Leptoiden® besteht. rhizoidartigenOberflachen-
{Original.) Verer, 96mal. zellen kann offenbar Was-

ser aufnehmen. Die Colu-
mella besteht, namentlich im unteren Teil. aus langgestreckten, inhaltsarmen
Zellen: sie hat villie den Charakter einer einfachen Stele, wie der Achsen-
strang im Gametophyten der Laubmoose.

Der Gametophyt bei den Anfhocerofales ist dagegen relativ unbedeutend
differenziert. Beide Generationen sind sich also ziemlich dhnlich. Campbell
sieht in der eingesenkten Lage der Geschlechtsorgane, die sich gleichfalls bei
den (viel urspriingliche Charaktere aufweisenden) Marattiaceen vorfindet, ein
weiteres urspriingliches Merkmal der Awthocerotales.

Die iibliche Gruppierung der Lebermoose in:

1. Anthocerotales = stark entwickelter Sporophyt.
1. Marchantiales — reiche Gewebsdifferenzierung im Gametophyten.
L. Jungermanniales — weitgehende morphologische Gliedernng erreicht-

1) Vgl. Goebel 1893 und 1918, 8. 695 .
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enfspricht also wohl den phylogenetischen Bezichungen. Wir kimnen auch
einzelne Merkmale mit guten i,"‘rriind.eu'uls primitiv oder abgeleitet hezeichnen,
Jede der Gruppen enthilt aber primitive und abgeleitete Merkmale gemischt,
so dafl die Bezeichnung einer der heutigen Gruppen als Ausgangsiorm fiir die
anderen kaum miglich ist. ’

Musci (Laubmoose).

Phylogenetisch brauchbare Daten sind hier noeh spirlicher als bei den
Lebermoosen. Sichere fossile Reste kennen wir erst aus dem Tertisir?). s ist
unter anderem sehr erstaunlich. daf die Gattung Sphagnuam sogar erst seit dem
Diluvium bekannt ist. Ob das Fehlen der Laubmoose in den dlteren Schichten
fiir eine spiite phylogenetische Entstehung oder liir eine groBe Vergiinglichkeit
der alten Formen ®) spricht, ist sehr schwer zu entscheiden, Jedenfalls wird man
die fiir die Musei charakteriztische Ausbildung der Mooskapsel mit ihrem
Offnungsmechanismus sowie auch die regelmibig deuiliche morphologische
Gliederung des Gametophyten in SproBachse und Blatt als ein gegeniiber den
Hepaticae abgeleitetes Merkmal bezeichnen diirfen.

Interessant ist das Auftreten einer Art Protostele, d. h. eines Gewebes
lingsgestreckter Zellen (,,Hydroiden®), die an Tracheiden anklingen, im Inneren
mancher Moos-Stammechen. (Vgl. Abb. 35, sowie Tansley and Chick und
Waenker von Dankensehweil.) Auf weitere Einzelheiten verzichten wir
in Anbetracht der groffen phylogenetischen Unsicherheit.
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2. Abt.: Psilophyta?)
(mit Anhang: Asferophyta und Psilotales).

~ Von dieser éiltesten Landpflanzengruppe aus dem Obersilur bis
Mitteldevon wissen wir erst seit kurzer Zeit, seit wenig mehr als 10 Jahren

1) Die paliozoischen nnd mesozoischen ,, Muscites'-Arten (seit dem oberen Ob.-Karbon)
sind fiir eine phylogenctische Betrachtung als paliobotanische Problematika wegen ihrer
schlechten Brhaltung unbrauchbar (vgl. anch Walton, 1928).

2) Letzteren Standpunkt hat vor allem Weyland (1925) vertreten. e o

3) diehée = nackt, weil die Pflanze — wie Psilofum — nackbe, d., h, blattlose Triehe besivzt.
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genaueres (Kidston und Tiang). Die Bedeutung der Psilophyten fiir unsere
phylogenetischen Anschauungen ist aber ganz aulberordentlich grofi, weil wir
hier eine ausgesprochene Ausgangs- und Mischgruppe tir die
iibrigen Pteridophyten haben. Kinerseits vermitteln die Psilophyten
namlich zwischen Aleen und Kormophyten, andererseits zwischen den einzelnen
Kormophytenstimmen selbst. Ja. sogar die Moose zeigen einige Beziehungen
zu ihnen.

Die grifite Bedeutung fiir all diese Fragen, inshesondere fiir die Geschichte
der Eroberung des Landes durch die Ptlanze, kommt nach unseren heutigen
Kenntnissen der Familie der Rhyniaceen zu: hier finden wir am meisten primi-
tive Merkmale. Keine andere Pllanzengruppe kinnen wir annithernd mit iihn-
lichem Recht als Urform fiir irgendwelehe spiter daraus entwickelte Formen
ansprechen.

Die sonst meist zu den Psilophyten gerechnete Familie der Asterowylaceen
wird anschlieBend als begondere Ordnung unter den Asterophyten behandelt.
Thre schon jetzt bekannten Unterschiede gegeniiber dem Typus der Psilophyten,
den Rhyniaceen, scheinen mir allzu grofl, um die iibliche enge Vercinigung der
Rhyniaceen mit den Asteroxylaceen zu gestatten. Solange jedoch iiber die Be-
schaffenheit der Fortpflanzungsorgane bei den Asteroxylaceen noch Zweifel
herrschen kénnen, und solange wir iiber etwa vermittelnde Formen, wie iiber die
Puilophytaceen, nichts Sicheres wisgen, méchte ich mich begniigen, die problema-
tische Btellung der Asteroxylaceen durch ihre Behandlung als Anhang (8. 114)
zi den Psilophyten anzudeuten. In gleicher Weise werden die heute lebenden
Pgilotales, diec manche Merkmale der Peilophyten beronders rein iiberliefern, und
deren verwandtschaftliche Beziehungen ebenfalls problematisch sind, in einem

Anhang (8. 118) beriicksichtigt.

1. Fam.: Rhyniaceae.
Rhynia.

Wir kennen zwei einander sehr nahestehende Arten (Rh. major und Rh.
Ghwiymme-Vaughani Kidst. und Lang) von einem schottischen Iundort des
oberen U.- bzw. unteren M.-Devon (Oldred)t). Die Rhynien besiedelten hier
in dichten Scharen einen etwas anmoorigen Standort. Von ihrem Vorkommen
machen wir ung am besten ein Bild, wenn wir an einen dichten Binsenbestand
aut einem Flachmoor oder am Rande eines Tiimpels denken.

Allgemeine Morphologie.

Denn binsenihnlich war die Gesamttracht der Rhynien (Abb. 36). Die
ganze Pilanze war hichstens % m hoch, Sticlrunde nackte Triebe, also noch
sehr primitive ,,Telome™ ohne Blitter, ohne deutliche Sonderung von Haupt-
und Nebentrieben®) ragten in die Luft. Zum Unterschied gegeniiber Binsen
sind aber diese Ehymio-Triebe wiederholt gabelig oder ,dichotom® verzweigt.
Natiirlich fehlt bei diesen ,,Ur-Landpflanzen Bliitenbildung villig. Die Ge-
samttracht von Rhynie war also noch ausgesprochen thallophy-
tisch.

Anatomie. Auch im Inneren der Triebe fehlt noch die reiche Gliederung,
die wir von heutigen Landpilanzen her gewdhnt sind. Wir haben bei den Rhy-

1) Rhynie bei Aberdeenshire. Die alg strukturbictende Fossilien gliinzend erhaltenen
Pilanzen legen im mittl. Oldred. Die Parallelisierung dieser Tandiazies mit dem marinen
Devon ist allerdings noch nmstritten (vgl. S tolley 1926 und Krausel 1926), Daher die
Unsicherheit, ob man von [J.- oder M.-Devon sprechen soll,

2) Ioehstens Rhymin Guynae-V aughant hat etwas kiirzere und deutlich seitlich gestellte
"Iriche, die aber im Prinzip noch wie die anderen Triebe gebaut sind.



Abb.86. Rhynia major Kidst.
und Lang. — (M.-Devon,)
Hgkunstruktiun ciner Pilanze
mit fertilen und sterilen Telo-
men sowie mit einem kxiechen-
den Rhizom,

[Nach Kidstonund Lang1921,
IV, Taf. 1 (wenig moditiziert).]

Rhynia. 106

Abb. 87, Rhywnin Gwynne-Vaughant.
Teloni: a) quer, b) lings. — (M.-Devon.)
81, = Protostele (wenigzelliger Holzteil; Siebteil gegeniiber
der Rinde kaum abgegrenzt).
Sp. = Spaltsfinung, wenig eingesenkt.
X — angemoderter Teil der Bpidermis.
(Original.) Vergr. 30mal,
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niaceen eigentlich nur

2. Abt.: Psilophyta.

zwel Gewebssorten:  Xylem und  dinnwandiges,

parenchymatisches Gewebe.
Die Achse des ganzen Triches wird eingenommen vom Xylem, d. h. von
vinem geschlossenen Strang Ring- bzw. Spiraltracheiden (Abb. 37, vel. auch

Abb. 88 a.
Rhynia Guynne-Vaug-
hand Kidst, und Lang.
(M.-Devon,)
Protostele (quer).
Holzteil aus wenigen (etwa
13) Tracheiden bestehend.
(Original, Schliffsammlung
[Teidelberg 368/67.)
Vergr. 200mal.

die fhnlich gestalteten Tracheiden Abb. 48). Bei der
kleineren Art: Bh. Gwynne-Vaughani sind alle Trache-
iden ganz gleichartig (Abb. 38a), bei der grilieren
Art: Rhynie snejor kinnen wir jedoch im Zentrum,
ein etwas englumigeres, zuerst gebildetes Proto-
xylem, von einem erst spiiter, an dlteren Trichen
heransdifferenzierten  Metaxylem  unterscheiden
(Abh. 38 b).

Der Holzteil besitzt  also Protostelen-
charakter. Rund um das Xylem herum liegt diinn-
wandiges Gewebe. Scharfe Grenzen sind i ihm
nicht zu beobachten: die innerste Gewebspartie mag
jedoch als Siebteil bezeichnet werden, d. h. die Zellen
sind lingsgestreckt wie Siebrohren. Wahrscheinlich
hat sich hieraug phylogenetisch der Siebteil nach
Art der heutigen Kormophyten herausgebildet. Der
Rhynio-,.Siebteil* wird wohl auch, wie der Siebteil
bei den hentigen Kormophyten, organische Stoffe
geleitet haben. Aber er enthehrte doch noch aller
spezifischen  Eigentiimlichkeiten, wie Siebplatten
USW.

Abh, 388b. Rhynia major Kidst. und Lang. — (M.-Devon.)
Protostele (quer).
Holzteil aus zentralem oder ,.mesarchem* (diinmwandigem) Protoxylem und peripherem
(dickwandigem) Metaxylem bestehend.
(Original, Schliffsammlung 7. 68) — Vergr. 200mal.
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Auch die Epidermis ist gegeniiber der Rinde nur dureh ihre Lage und den
dichten Zusammenschluly der Zellen sowie auch durch die eingelagerten, schwach
cingesenkten Spaltiiffnungen charakterisiert. Die Schliefizellen (Abb. 39 A)
zeigen noch einen reeht einfachen Ba;u.) ‘EI“L‘-]ItSpl'I('-]lt dem aunch noch recht
cinfach Tunktionierenden , Archetypus” (FL Kraus, vel. Zimmermann 1927).

Namentlich am basalen Teil der Triebe hat man lenticellenartizce Wuche-
rungen beobachtet. Ob ihnen eine phylogenetisch hfﬂle Bedeutung zukommt
(vgl. hieritber Kidston und Lang (1921, 5. 848) méchte ich sehr hezweifeln.

Wir kennen von Rhynia aber nicht nur die fertigen vegetativen Organe,
sondern auch den Vegetationspunkt, Fs hat sich hier (iibrigens auch hei anderen
altertiimlichen  Kormophy-
ten) die fiir manche An-
schauungen iiberraschende
Tatsache ergeben, daff der
Scheitel eines solechen Vege-
tationspunktes mnicht von
einer cinzigen groBen Schei-
telzelle eingenommen wird.
Sondern  es finden  sich
(ihnlich wie bei manchen
heutigen Lycopsiden und
eusporangiaten Farnen, so-
wie bei den Phanerogamen)
eine  groflere Anzahl von
Initialzellen.  Die  groffe
Scheifelzelle, z. B. hei lep-
tosporangiaten Farnen, ist
also offenbar eine abgeleitete
Kinrichtung (vgl. 5. 201).

Sporangien. Die En-
den der Triche sind teilweise
fertil, d. h. keulenfirmige
Sporangien. Die Sporangien-

wandung ist mehrschichtig Ahb. 39.
(aulen eine derbwandige Spaltéfinungen der Psilophyla im Querschnitt.

=

Epi(lermis, _innen fi“ﬂ At A won Rhynia magor, Winde ziemlich eleichmifis dick,
lapetenschicht). Wir haben B ven Asterozylon Mackied, Winde nach innen sehr stark

also  einen ansgesprochen verdickt,
eusporangiaten Typ. [rgend- (Nach Zimmermann 1926/27, Abb. 4B u. K.)

eine priiformierte Oelfnungs- . )
stelle, wie bei den Farnsporangien, ist nicht nachzuweisen. Die Sporen liegen viel-
fach ihrer Bildung entsprechend noch in Tetraden beisammen (vgl. das gleiche
Bild von Hornea, Abb. 41¢). Wie oben (8. 83) erwiihnt, diirfen wir annehmen,
dali ans diesen Sporen eine vergingliche Gametophytgeneration hervor-
geoangen ist.

Basalorgane. Eigentliche Wurzeln fehlen, Kriechende Rhizome von
dhnlichem Bau wie die Lufttriebe (allerdings ohne Spaltéffnungen und mit
vereinfachter Stele) verankerten die Pflanze (Abb. 36). Von diesen Rhizomen
und den basalen Teilen der Lufttriche gingen feine Rhizoide aus, die wohl die
Verankerung verstiirkten und der Wasseraufnahme dienten.

Goebel 1923 (8. 1607) und andere Autoren haben die Frage aufgeworfen,
ob nicht Rhynia statt primitiv stark abgeleitet sein konne. Diese Frage verdient
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natiiclich eine sehr ernsthafte Beriicksichtignng. Sie verdient es wm so mehr,
als wir wiederholt auf Rhynie als einen ., Urtyp™ zuriickgreifen. Es handelt sich
um eine ganze Reihe von Binzelproblemen:

1. Hat man ein Recht, die sogenannten ..primitiven” Higenschalten von
Rhynia ganz allgemein als primitive Kormophytenmerkmale anzusprechen —
selbst wenn gie serade bei Rhynio ald Reduktionserscheinung auftreten sollten ?
Folgende Higenschaften z. B. sollen primitiv
sein:

a) Das Fehlen einer Differenzierung in Blatt

und Sproffachse:

b) die gabelige Verzweigung der Telome;

' ¢) die Protostele mit Spiraltracheiden und
kaum differenziertem Siebteil ;
d) die Terminalstellung der Sporangien homo-
_ log den ,Phylloident.
\ Natiirlich lalt sich diese Frage micht durch
Betrachtung von Rhynia allein losen. Wenn wir
\ aber die Gesamtheit der Kormophyten, der fos-
\ silen und der rezenten, iiberblicken, so finden wir
unverkennbar, dall gerade die genannten Eigen-
schaften bei den altertiimlichen Formen im ge-
hiuften Mafle auftreten: d. h. in den altertiin-
lichen Kormophytengruppen herrscht eine Kon-
vergens auf den Rhynia-Typ hin. Einzelbeispiele
werden wir z. B. bei den altpaliozoischen Priso-
filices, Hyeniales und Protolepidodendraceen, dem-
nach in allen Pteridophytenabteilungen, kennen
r'ﬂ lernen. Selbst wenn wir also Rhynia selbst als
m1 {E‘ abgeleitet betrachten miiliten, hitten wir doch ein
c Recht, die genannten Merkmale als primitive
Kormophyvtenmerkmale anzusprechen.

_Abb. 0. Hornea Ligrieri

Kidst, u. Lang. (M.-Devon,)

Rekonstruktion einer Pflanze
mit fertilen und vegetativen
Telomen sowie mif Basal-

2. Hind gerade bei Rhynia diese Bigen-
sehaften primitiv, oder igt Rhynia etwa
erst wieder sekundir zu dieser Urspritng-

knollen.

(Aus Kidston u. Lang, 1921,
1V, Tal. IL.) Verer. ca, 3/;mal,

lichkeit zuriickgekehrt? Diese Hrage ist natiir-
lich weitgehend unabhingig von der ersten. Oben
(8. 24) habe ich schon erwihnt, daf} ein solcher

phylogenetischer Umweg in Hinzelfillen durchaus
vorgekommen sein mag. Fiir Rhynia ist mir das aber wegen des hohen Alters
und der einzigartigen Hiaufung urspritnglicher Higenschaften dufierst unwahe-
scheinlich.

3. Ist Rhynia selbst der wirkliche Ahn fiir die ,.abgeleiteferen®
Kormophyten? Iinsichtlich dieser Frage kann man tatsichlich etwas skeptisch
sein, (lewil sind die Rhyniaceen die iltesten derzeit out bekannten Kormophyten.
Aber fast gleichzeitig, noch im M.-Devon, treten wesentlich kompliziertere Formen,
z. B. Asteroxylon, auf. Bs ist mit unseren allgemeinen phylogenetischen Anschau-
ungen kaum zn vereinbarven, dafl in dieser kurzen Zeitspanne eine derartige Um-
wandlung vorgekommen ist, selbst wenn man annimmt, dafl im Mitteldevon als
Folge der Eroberung des Landes ,explosionsartig™ neue Typen entstanden sind.
Uberdies deuten auch einige Merkmale von Rhynia, wie die Tracheiden und die
Spaltoffnungen auf eine ziemlich lange Geschichte als Landpflanze hin. Kurz
e mag sein, dal} Rhynia selbst als ein kongervativer Typ ins Mitteldevon hinein-
ragte, wie in die heutige Zeit etwa Ginkgo.
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v Andere Rhyniaceen.

. Hornea (Abb, 40),

Von den iibrigen Psilophyten ist am
Q hesten bekannt Hornen L.!;q,,.”-e_'.}.i_ Kidst und
Lang vom gleichen Fundort wie Rhynia.
Dieser Psilophyt ahmelt Rhymin sehr stark,
namentlich auch in seinem thallosen. blatt-
losen Habitus. Als Untersehied hesitzt er statt
der Kriechsprosse ein mehr knolliges Rhizom,
und vor allem erstreckt sich in seine Spor-
angien ein steriler Aﬁhn"‘-t‘-llstrang Th
lich der Moos-Columella (Abb, 41).

i

Abb. 41 a und b. Herwea Ligniers.

@) Sporangium ings; die dicke Sporangienwandung und die zentrale Columella sind hell,
die Sporenmasse dunkel,
b) Doppelsporanginm quer.
Vergr. 30mal.
(Original, Schliffsammlung Z Nr. 18 und Heidelh, Bot. Inst. No, 23.)

Abb. 41 c.
Hornen Lignieri. Ein Sporangium der Abb. 41b stitrker vergriifert.
Sporen in Vierergruppen (die 4. Spore jeder Gruppe meist von den 3 anderen fiberdeckt).
Sporenmermbran mit warziger Skulptur. In der Mitte des Sporanginms die Columella.
" Vergr. 104mal. (Original.)
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Die Unterschiede gind sicher bemerkenswert, sie scheinen mir aber nicht o
grofi, um — bei der heute doch sicher erst recht provisorischen Gruppierung der
Psilophyten — bereits die Aufstellung einer eigenen Familie zu rechtfertigen.
Auch scheint es mir gewagt, allein aus der Columella direkte phylogenetische Be-
zichungen zu den Moosen erschliefien zu wollen. Es sind iibrigens auch schon
im U.-Devon von Norwegen ihnliche Sporangien mit Columella von Halle (1916)
beschrieben worden.

Hostimella.

Auch Hostimellp Stur, namentlich aus dem bohmischen und englischen Oldred,
machte ich vorliufig in Uebereinstimmung mit Lang (1926) als eine besondere
Psilophytengattung  aufrechterhalten,
denn  die Zugehérigkeit von Hosti-
mella zu Asteroxylon-Arten (s. unten
8. 118), welehe Kriunsel und Wey-
land (1926) vertreten, schent mir

Abb. 42, Hostimella hostimensis Pot. Abb. 48. Huastimella pinnata Lang,

u. Bertr. var. typica. (M.-Devon, Bahmen.) il eines Sporangienstandes (in den Spor-

Gabelung eines Telomstandes mit ,, Knogpen®, angien eme Columella?). M.-Devon.
(Aus Potonié¢ 1921, S. 113, Fig. 70). (Aus Lang 1926, Fig. 69.) Vergr. 2,6mal.

mindestens nicht fiir alle bisher beschriebenen Formen wahrscheinlich, ge-
schweige denn gesichert.

Hostimella hostimensis, der Prototyp dieser Gattung, aus dem bihmischen
Oldred hat nach der Beschreibung von Potonié und Bertrand (19035)
gabelig verzweigte, nackte Triebe. s ist also hierin ein typischer Psilophyf.
Aber cinige andere Merkmale sind schon stiitker abgeleitet und im Hinblick
auf die Weiterentwicklung der Kormophyten bemerkenswert.

Einmal finden wir bei Hostimelln an der Gabelstelle zweier Triche regel-
miBig oder mindestens sehr hiufig ., Knospen® (Abb. 42). Man hat jedoch



Haligerites, Pseudosporochnug, it

wohl noch niemals ausgetriebene ., Knospen™ beobachtet; die Bezeichnung
»Knospe® ist also wohl irrefiihrend. Konnten nicht die . Knospen® wasser-
auinehmende Organe nach Art der .Ligula™ bei den Lycopsiden (8. 127)
sein?. Tine sichere Antwort wire wegen der Entstehung solcher Organe schr
interessant; doch reichen die bigherigen Angaben zur Entscheidung nicht aus.

Ferner finden wir afters hei Hostimella schon die Andeutung einer Uber-
gipfelung eines Gabelastes, so daB der andere Ast seitenstéindic am Haupt-
ast wird. Diese Ubergipfelung scheint an den Tertilen Teilen die Regel zu sein,
wenigstens bildet Lang (1925) als
Fruktitikation von Hostimella pin-
nata Lang (Abb. 43) einen regelrecht
gefiederten  Sporangienstand  mit
seitenstindigen Sporangien ab. Der
undifferenzierte ~ Sporangienstand
beginnt hier zum Sporophyll zu
werden.

“Haliserites)

Haliserites) aug dem U.-Devon
hatte wie sein Name andeutet
— gleichfalls einen sehr tangihn-
lichen thallophytischen Habitus,
(Abb. 44). Eswaren, vielleicht noch
im Wasser &oi‘fenba,r Siifiwagger)
wachsende Pflanzen, die sich aller-
dings durch echte Tracheiden be-
reits als Gefalipilanzen dokumen-
tierten. Im fibrigen sind sie recht
schlecht erhalten. Das Gleiche gilt
von den anderen ihnen dhulichen
Formen, insbesondere den ober-
silurischen Regten, diec vielleicht
teilweise den Psilophyvtaceen zuzu-
rechnen sind.  Iiir eine Vertielung — Abb. 44. Haliserites Dechenianus Goepp.
der phylogenctischen Kenntnisse (U.-Devon.)
dire. natiirlich gerade die Krfor- a) ilterer, b) junger Telomstand.
schung dieser unterdevonischen ) eingerolltes junges Telom. d) Sporangien.
und silurischen Psilophyten he- ca. ¥, natiirl. Grobe.
sonders wichtig. (Auns Pia, 1926, Abb. 111.)

2. Fam.: Pseudosporochnaceae.

Die einzige aus Abdriicken einigermalien bekannte Art: Pseudosporochnus
Krejeni Potonié und Bernard ans dem Ob, M.-Devon von Bihmen (Abb. 45)
zeigt bereits in ihrer duleren Morphologie eine hihere Differenzierung als
die Rhyniaceen, cine Differenzierung, die auf die jiingeren Pteridophyten
hinweist. h

Einergeits war némlich Psendosporochnus ein kleines Biwmnchen von 2 bis
3 m Hihe. Kin von der Krone abgesetzter Stamm bildete sich dadureh aus,
dafs (mindestens am fertigen Stamm) die ersten Verzweigungsstellen relativ
hoch iiher dem Boden (1 m und mehr) lagen, und dall dann gleich eine Reihe
von Gabelisten nahezu von einem Punkt ausgingen.

1) Yon Haliserds, einer Braunalge.
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Als zweite , Nenerung® bemerken wir Anséitze zu einer Blatthildung: Die
letzten, durchweg gabeligen Auszweigungen verbreitern sich zu schmalen Blitt-
chen oder vielleicht auch zu Sporangien?®) (Abb. 45 rechts unten). Auch die

Abb. 46, Pseudosporochnus IKrejeis Potonié und Bertr. (Ob. Mitteldevon.)

Rekonstruktion nach Potonié und Bertrand 1903 sowie nach Material des Bot. Inst.
Tiihingen, Rechts unten ein Phylloidstand in natiirl. Grafie. — (Original.)

1) Potonié und Bertrand (1903) haben die Maoglichkeit ausgesprochen, die letzten
Auszweizungen von Pseudosporoehis seien Sporangien. Obwohl bisher keine Sporen nach-
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I{nllzu.nﬂli.mme scheint etwas komplizierter zu sein ale hei den Rhvniaceen:
och erlaubt der ungiinstige Erhaltungszustand hieriiber bi hyniaceen:
d laubt ¢ giinstige ungszustand hieriiher bisher keine sicher
Entscheidung, bisher keine- sichere

Abb. 46, Asteroxylon MWaelkiei
Kidst. n. Lang. (M.-Devon.)
(Rekonstruktion,) Oben rechts ein
Sporangienstand,  /p nat. Grafie.

{Nach Ridston und Lang, 1921,
IV, Maf. 11,)

Bs gibt tbrigens noch
eine grifere Zahl dhnlicher
Formen, die man mit Pseudo-
sporochnus in engere Bezieh-
ungen bringen kann. Wir ver-
weisen hier nur auf die als
Ausgangsgruppen der  Arti-
culaten und Pteropsiden be-
handelten Huyendales (5. 160)
und Primofilices |[vgl. ins-
hesondere  die  Cladoxylales
S. 185, spwie die Gattungen
Milleria und _Anewrophyton
(8. 194) |, vorzugsweise devo-
nische oder hiehstens unter-
karbonische Formen.

3. Fam.: Psilophytaceae.

Diege Familie unterschei-
det sich von den Rhyniaceen
im wesentlichen durch dorn-
iihnliche Auswiichse der Ober-
fliche. Auch bei einer Rhyynia-

gewiesen sind, mag diese Vermutung fiir einen Teil der Auszweigungen zubreffen. Ganz all-
semein, d. h. fiir simtliche Auszweigungen, ist sie aber kaum mgreffend. Die (Thereinstimmung
der letzten Auszweizungen von Psendosparochnus mit Blatthildungen ist 80 grofi (wie ich mich
auch an Originalmaterial iiberzengt habe), daf wiv auch hei Psewdosporochnus im Gegensatz zu
den Literaturangaben sieher einen Teil der Endverzweigungen als sterile Phylloide betrachten
diirfen. Man vergleiche z. B. mit Pseudosporechins (Abb. 45) die Blitter der Hyeniales (5. 161
und Abb. 92) sowie der Cladomylales (5. 186 und Abb. 116).

Zimmermann, Die Phylogenie der Pflanzen,

8
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Art: Rh. Guwynne-Vaughani kommen wenigstens kleine analoge lentizellenartige
Hécker vor. Man hat solche Bildungen mit, der Phylogenie der Blitter in Ver-
bindung gebracht, doch scheint mir eine solche Deutung gewagt und héchstens fiir
einzelne Ausnahmefille maghch (vel, oben 8. 651f.). Im allgemeinen ist der Aufbau
der Vertreter dieser Familie noch recht wenig bekannt. Thre Fortpflanzungsorgane
haben grofie Ahnlichkeit mit denen der Rhyniaceen.

1. Anhang: Asterophytal).

Familie der Asteroxylaceae

~ Als Typus betrachten wir die besthekannte Form: Asterozylon Mackies
Kidst. und Lang vom gleichen Fundort wie Rhynia, aber aus etwas ilteren

Abb. 47a. Asterozylon Mackied,
Luftsproft (quer), Xylem in Gabelung, bzgl. Einzelheiten vgl. Abb. 47 b,
(Aus Kidston und Lang 1920 111, Taf. XIIT, Fig. 96, Taf. 13). Vergr. 8.5wal.

(ehenfalls mitteldevonischen) Schichten. Die Gattung Asteromylon ist in
vieler Hinsicht sehon wesentlich héher differenziert als Rhynia. Und doch
kiinnen wir ihre Merkmale durchaus auf diejenigen von Rhynia phylogenetisch
ruritcktiihren.

Eine hithere Differenzierung zeigt schon die allgemeine Morpho-
logie der oberirdischen Organe. Die Luftsprosse waren dichtbeblittert
und hatten das Aussehen eines Birlapps (Lycopodium) aus unseren heutigen
Wiildern, d. h. zahlreiche kleine Blittchen safien dicht gedringt ungefihr
spiralig an gabelig verzweigten Hauptachsen (Abb. 46).

Auch die Anatomie von Asterozylon bietet ein komplizierteres Bild als
bei Rhynia.

1) Diagnose der Abteilung Asterophyta vorlintig gleich der Familie Asteromylaceae Hirmer.



Asteroxvlaceae,

a) Blatter.
~An den Blittern sind die relativ
zahlreichen Spaltifinungen (vgl. Zim-
mermann, Abb. 2, Taf. [) hemerkens-
wert. Aber anch der Bau der Spalt-
dffnungen selbst ist wesentlich kom-
plizierter als derjenige von Rhynia,
wie besonders der Vergleich der Quer-
schnittsbilder zeigt (Abb. 39). Tns-
besondere klingt die stark verdickte
Banchwand der SchlieBzellen einer-
seifs an die Spaltiffnungsgestaltung
vieler rezenter Formen, (vor allem der
Angiospermen), andererseits aber auch
an die Lyeopsiden (vgl. Abb. 67

S. 142) an. '

b) Stamm.

~Die Gewebesonderung in Rinde
und Stele ist viel ansgeprigter als
bei den Rhyniaceen. Auch die Rinde
selbst (vgl. Abb. 47a und b) ist recht
kompliziert gebaut. Grobe Luftkam-
mern  oder . Interzellularen® finden
sich in ihr. Man spricht hier — wie
bei der ihnlichen Rinde heutiger Sela-
ginellen — von einem ,.Trabekular-
gewebe . Entsprechend der duberen
Morphologie ist aber inshesondere die

bl bs

i

od hd p ph x

Abh. 47h. Asteroxylon Mackict, val. 47 a,

ptwas schemalisiert.

ed = Epidermis.

hi = Aulienrimde.

}a = Innenrinde mit Trabekulargewebe.
ph — Phloém.

z — XNylam.

bl = Blitter.

s = Blattspurstringe,

(Aus Pia 1926, Fig. 110 C.)

Abb. 47 ¢ und d.

Asterozylon Mactkier.

6) Peripherie des Xvlems it dem mesarchen Protoxylem (pa), sowohl in den Strahlen-

enden der Aktinostele wie

d) in den Blattspurstriingen nach ihrer Loslosung.
{Aus Kidston und Lang, 1921, Taf. X, Figz, 74 und 80.) Vergr. 92mal.

8%
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Stele durch eine reiche Gliederung ausgezeichnet. Im  Querschnitt des
Holzkirpers (Abb. 47) schen wir eine typische Aktinostele. Wie bei vielen
altertiimlichen IFormen sind die von dieser Aktinostele zur Blatthasis ans-
strahlenden Blattspurstriinge radiir, d. h. . mesarch* gebaut (Abb. 47¢ u. d).
Dementsprechend wird aneh dasg Protoxylem in den Strahlen des sternfirmigen
Holzteiles noch allseitic von Metaxylem umhiillt. Im Téngsschnitt erkennen
wir die Tracheiden des Holzkorpers als typische Ring- bzw. Schraubentrache-
iden (Abb. 48) genau wie bei den Rhyniaceen. Der Siebteil umzieht den Holz-
teil noch als gesehlossener Mantel.

Die allgemeine phylogenetische Ableitung der Glestalt und Anatomie von
Asteroxylon aus dem Rhynia-Typ haben wir oben (8. 77 f.) sehon besprochen. Ich
méchte daher hier nur noch meine Auffassung zusammengefaBt wiederholen,
dal ich auch fiiv Asterowgylon die Differenzierung der Triebe in Sprofachsen und
Blitter durch .,Uhergipfelung® fiir iuferst
wahrscheinlich halte, und dafi sich meines
Erachtens die Ableitung einer Aktinostele
vom  dsterozylon-Typ dann von selbst er-
pibt (vel. Abb. 28).

Den allméhlichen ontogenetischen Auf-
bau des Stelensystems bei dsterowylon vom
Protoxylem aus kann man sehr schin an
Querschliffen durch die Knospen verfolgen,
Schliffe in Hohe des Vegetationspunktes
zeigen bereits kleine wohl ausgebildete Blit-
ter um den Vegetationspunkt (Abb. 49a),
so dafi also der zarte Vegetationspunkt
schon hier wie bei den Knospen der meisten
heutigen Kormophyten von Blittern ein-
gehitllt war. Auch bei Asteroxylon besal
iibrigens der Vegetationspunlkt mnicht mnur
eine, sondern zahlreiche Scheitelzellen 1), Tt-
was tiefer gefithrte Schliffe (Abb. 49 b) zeigen
in der Stammachse die Anlagen der Proto-
xylemstriinge als isolierte Inseln, welche
wegen des grofien Plasmareichtums ihrer
durch  dunkle Farbe anffallen
(Abb. 49Db). Noch weiter abwiirts finden
wir die Tracheiden dieser Protoxylemzellen
ausgebildet, so dal} sie die zugehorigen Blitter rechtzeitic mit Wasser versorgen
kinnen. Das Vorauseilen des Leitsystems der Blitter vor demjenigen der Achse
wird notwendig, da die Blitter ja den Vegetationgpunkt, wie wir sahen, im
Wachstum uberholen. Erst danach hilden sich die Metaxylemelemente rings um
die Protoxyleminseln aus und versorgen wohl in erster Linie die Hauptachse
selbst mit Wasser.

Abb. 48. Ring- baw. Spiral-
tracheiden von Asteromylon Mackier. ailan
Orig, Vergr. 120mal, Schliffsamml. %.12, ;

Die Basalorgane von Asterozylon sind wie bei Rhyraa Kriechsprosse,
»Rhizome™; in Auftbau und Anatomie gleichen sie noch vollig denjenigen von
Rhywia. Wir lernen hier bereits eine spiiter noch wiederholt auftretende Gesetz-
mibigkeit kennen, dafi niimlich die unterirdischen Organe konservativer sind
als die Luftsprosse. '

Sporangien sind nicht im unmittelbaren Zusammenhang mit den ge-
schilderten Sprossen gefunden worden. Nur im selben Gesteinsblock wie
Asteroxylon fand man — vielleicht zugehirige — gabelige und blattlose Spor-

1) Die gut erhaltenen Zellkerne sind bei Zimm ermann, 1926/27, Phot. 3, Taf. 1,
wiedergegehen,
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angienstinde, deren Endverzweigungen wieder wie hei Rhynia in Sporangien
ausliefen. Die einzelnen Sporangien sind hiher ditferenziert als dicjenigen von
Rhywia; sie besitzen hereits am apikalen Fnde ecine dijnne Stelle, an der sie

Abb. 498 wh. Asieroeylon Mackiei. 2 Querschliffe durch Knospen in verschiedener 1lihe,
a) i Gle rerdoppelten) Vegetationspunktes, umgeben von einem dichten Blattkranz.
h)} H::..linl};n? e?lu?untm{p Protoxylem und Blattspurstringe differenzieren sich (als dunkle
Gewebspartien) heraus. .
Fewehapartion) Original. Vergr. 14mal. Sehliffsammlmg Z. Nr. 93.
latzen (Abb. 50). Um diese ,,Dehiszenzstelle™
sonders dickwandiger Zellen, der offenbar als
rreifien des Sporangiums

sur Entleerung der Sporen aufp
hernm befindet sich ecin Ring bef‘ ! .
_Annulus® dhnlich wie bei den Farnsporangien das Ze
an der vorgezeichneten Stelle bewirlte.
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Wenn auch der endgiiltige Beweis fehlt, daf die geschilderten Sporangien
zu Asterowylon Mackiel gehoren, wird man diese von den Entdeckern Kidston
und Lang gemachte Annahme der Zusammengehiirighkeit fiie recht wahrschein-
lich ansehen diirfen. Fiir unsere phylogenetischen Fragen ist die sichere lnt-
scheidung nicht allzu wesentlich; denn, dali die Sporangien in den Formenkreis
der Psilophyta—Asteroplyte gehdren, ist sicher, wenn vielleicht auch noch eine
nene, bisher unbekannte Formengruppe vorliegen kinnte.

Asterowylon  elberfeldense ist eine dhnliche Form. Auch hier nehmen die
Entdecker Kriusel und Weyland einen Zusammenhang naclter Sporangien-
stiinde mit beblitterten Sprossen
an. Im iibrigen gab es offensicht-
lich im Devon mnoch eine Reihe
dhnlich gestalteter Pllanzen von
Barlapptracht, die grébtenteils in
der Asteromylon wohl nahestehen-
den Gattung Thursophyton unter-
gebracht wurden.

2. Anhang: Psilotales.

Die Psilotales sind ziemlich
kleine, heute in den Tropen (und
Subtropen) lebende Pllanzen. Sie
sind recht formenarm ; wir kennen
nur 2 Gattungen:

Psilotum (Abh. 1), mit klei-
nen Blattschuppen und

Tmesipteris (Abb, 52), zwei-
seitig beblittert. Fossile Vertreter
sind unbekannt  Bei den dulerst
umstrittenen phylogenetischen Be-
ziehungen (vel. z. B. Solms 1884,
Bower1908, Goebell918, Sahni
1924 und Zimmermann 1926 so-
wie unten) wollen wir von der
reinen Beschreibung ausgehen.

Allgemeine Morphologie.
Als echte Kormophyten be-

sitzen die Psilotales eimen ty-

pischen Generationsweechsel.

Abb, 50, Asterozylon Mackien
Gedfinetes Sporangium (lings).
An der Spitze die Rif;

stelle des SBporangiums, in

der Nachbarschaft derbwandige ,,Annuluszellen® Der G “’met'-‘l’h vt ist, ein
sowie einige Sporen. mykotrophes nnterivdisches knol-

Original. Schliffsamml. Tiib. Bot, Inst. Nr. 26, lenformiges Gebilde (Abb. 53 A),
Verg. 90mal, dhnlich wie bei den Ophioglossales

" und Lycopodiales. Bemerkenswert
ist seine aulerordentliche Ahnlichkeit mit dem Rhizom des Sporophyten
(Abb. 53 B). Hs gibt wohl kanm einen lebenden Kormophyten, bei dem sich
beide Generationen so dhnlich sehen wie bei den Psilotales.

Der Sporophyt ist wurzellos, Er besitzt blattlose unterirdische Rhizome
(Abb. 53 B), wie die Psilophyten, und oberirdische mit Schuppen bzw. Blittern
verschene Sprosse. Die Trennung zwischen Rhizomen und oberirdischen
Sprossen ist nicht sehr scharf; die Rhizome kiimnen aus der Erde herauswachsen
und direkt zu oberirdischen Sprossen werden. Die Gesamtverzweigung der
Triebe ist gabelig (Abb. 51 und 52). :
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Achsenanatomie,

Die Rhizome beider Gattungen besitzen noch wie diejenigen der Psilo-
phyten echte Protostelen. In den oberirdischen Organen ist der Stelenban
Jedoch komplizierter. Psilofum hat eine Aktinostele mit exarchem (selten
wie bei Asterowylon, mesarchem) Protoxylem?). Das Zentrum der Aktinostele
besteht jedoch nicht aus Tracheiden, sondern aus Sklerenchymlagern. -

Ahb. B1. Psilotum lriguetrum Sw. Habitus einer fertilen Pilanze, 1amal natiicl. Grdfe.
An dem Zweige rechte sind die Sporangien deutlich.
(Aus Domin, 1915, Fig. 56.)

Bei Twesipleris (Abb. 54) dagegen hat sich die Stele nahezu villig aul-
gelist in cinzelne Blattspurstringe, welche als Inseln im Siebteil bzw.
Grundgewebe lieeen. s ist das Bild entstanden, das wir in Abb. 27 als Plekto-
stele wiedergegehen haben. Die Zerkliiftung st in der .chcl sogar noch
weiter fortgesehritten (Abb. 51). Sahni (1925) gibt fiir die Sprofibasis von
Tmesipteris Vieillordi noch cinen tracheidalen Achsenstrang an (Abb. 52 B 1).
Die Blattspurstringe, bzw. die Stelen der Fruktilikationsorgane selbst, sind

1) Boodle spricht von ,Selundirholz®® fiir dic zentrifugal entstehenden Tracheiden,
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noch genan wie bei Asteroxylon mesarch gebaut. Sie stellen also typische
Protostelen nach dem Ehynia-Typ dar.

Seitenorgane.
Die Seitenorgane sind in der ,.Dentung® die umstrittensten Bildungen.
Rein beschreibend haben wir dreierlei Seitenorgane:

1. Schuppen (bei Psilotum am ganzen SproB und bei Twmesipteris an
der Sprofibasis); sie besitzen bei Psilotum triguetrum Sw. meist kein Leit-

C

Abb. 82, Twiesipleris.
A} Schema der Morphologie (nach dem aufrechten Z'm. Vietllrdi Dang.). .
B) i—v Querschnitte durch A.; Xylem jeweils schwarz, Die Querschnitte zeigen die Um-
wandiung der Protostele (i) iiber eine Aktinostele (i) in eine Plektostele (iii).
) Tm. tannensis Berh., hiingende Art. 3] natiirl, Grabe. ;
1) Sporangienstand mit linglichem Synangium (= 2 Sporangien) und 2 Blittern.
(Aug Sahni, 1925, Textlig. 3 A u. B, Taf. 50, Fie. 8 u. 10, und Velenovski, Fig. 143 a),

biindel, ahnlich wie die Blitter von Asteromylon; bei Psilotum complanatum Sw.
sind sie jedoch genan wie die Laubblitter von P'mesipteris von einem einzigen,
allerdings reeht schwachen, Stelenstrang durchzogen.

2. Laubblitter bei Tmesipteris. An ihnen ist die Orientierung hichst
antfillic (Abb. 52). Ihre Blattiliche erstreckt sich ndamlich nicht. wie wir das
von . fypischen® Blattern gewohnt sind, senkrecht zur Verzweigungsebene
zwischen Hauptachse und Blaftachse, sondern in dieser Verzweigungsebene
(vor allem am Ende der Abb, 52C deutlich). Die Blitter laufen demnach wie
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ein Fliigelsaum an der SproBachse herunter. Die terminalen Blitter brauchen
den Vegetationspunkt vollig auf, der ganze SproB gleicht in dieser Beziehung
einem Farnblatt.

3. Fruktifikationsorgane hei beiden Gattungen. {"hereinstimmend
haben wir bei beiden Gattungen ein kurzes Sticlchen mit einer terminalen Spor-
angiengruppe (in der Regel bei Psilotum 3, bel Tmesipteris 2 Sporangien). Die
Sporangien sind dickwandig (..eusporangiat™), und wie bei den Psilophyla iso-
spor. Jede Sporangiengruppe hildet ein ,.Synangium®, d. h. die Sporangien sind
verwachsen, wie das schon bei Hornea gelegenthich vorkommt (Abb. 41b). Die

Abb. B3. Psilotum iriguetrum Sw.
A Prothallium. Ar — Arvchegonium, An = Auntheridium.
Zentrales Gewebe mit Mykorrhiza. Vergr. 46mal.
(Aus Lawson, 1917, Taf. 4, Tiz. 24.)
B Rhizomspitze. Vergr. 14bmal.
(Aus Solms-Taubach, 1884, Taf. 19, Fig, 3.)

Sporangien ffnen sich terminal. Auf beiden Seiten wird das Synangium von
2 Blittern bzw. Schuppen flankiert (Abb. 52 und 55). Doch geht die terminale
Stellung des Synangiums im Laufe der Ontogenie meist etwas verloren (vgl.
Abh. 52 und 55); das Synangium wird gegen die Stammseite des gemeinsamen
Stieles verlagert. ‘

Der Stelenbau dieser Seitenorgane ist dureh ihre Herkunft von der Haupt-
stele gegeben (s. oben), d. h. im Stiele finden wir, namentlich bei Timesipterts,
dentlich ein mesarches Leithiindel bzw. eine Protostele vom Rhymia-Typ.
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Abh. 54. Plektostele von Tmestpteris
tannensis (quer).
prr = mesarches Protoxylem,
x = Stelenpartien ohne dentliches Protoxylem,
tr = zerstreute Tracheiden.
Vergr. 120mal.

(Aus Bower, 1908, Fig. 234.)

Abh. b5, Pstlotum triguetrum Sw.
A fertiles Zweigende. B eine Sporangiengruppe
mit 3 synangial verwachsenen Sporangien
und 2 Schuppenblittern.
D 2 verschieden alte Entwicklungsstadien
einer Sporangiengruppe, in C die Sporangien-
anlagen (8p) moch deutlich terminal, die
Sehuppenblitier (b) geitlich.
noch jiingere Anlage einer Sporangiengruppe
lings, nur die noch ungeteilte rein terminale
Sporangienanlage (Sp) ausgegliedert.
(A, B aus Velenovsky, 1905, Tig, 143,
(:—E nach Goebel, 1882, Taf. V1, Fig. 9,10.)

G,

=
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Auch die Blitter von Tmesipteris
haben eine gleichgebaute mesarche
Protostele.

Autfilligerweise finden wir bei
beiden Gattungen Spaltoffnungen
vom Gymnospermentyp (Abb. 56),
d. h. die Querschnittsform einer
solchen Spaltolfnung zeigt Schliefi-

zellen von ungefihr 3eckigem Um-

rih ohme die bei den Angiospermen
iibliche Innenleiste (..Hinterhorn™).

Phylogenetische Ableitung
der Psilotales.

Die Psilotales zeigen eine Hau-
fung primitiver Eigenschaften, d. h.
von Merkmalen, welche das Gepriige
der Urkormophyten tragen, wie keine
anderen heutigen Kormophyten. Das
Vorherrschen der gabeligen Verzwei-
cung, die Wurzellosigkeit, die Proto-
stelen bzw. Aktinostelen, die mes-
archen Blattspurstringe, die termi-
nale Sporangienstellung, die dicke
Sporangienwand, die Tsosporie und
wohl auch die Ahnlichkeit der beiden
(renerationen eine solche Kom-
bination von Ziigen, die wir fast alle
zuvor bei den Psilophyten kennen
gelernt hatten, ist von irgendeiner
anderen heutigen Kormophyte un-
bekannf. Dazu kommen noch wei-
tere abweichende, im Bild der heu-
tigen Kormophyten fremdartige Bil-
dungen, die sich eher auf die Ur-
kormophyten als auf heutige Pflan-
zen zuriickiithren lassen: ich erinnere
nur an die eigentiimliche Blatforien-
tierung von Tinesipteris!

Wir wollen aber auch nicht die
abgeleiteten Ziige iiberschen, Ziige,
in denen andere heutige Kormo-
phyten primitiver sind. Da wiire
einmal die Gestaltung der Spalt-
offnungen zu nennen, d. h. eine

einseitige  Differenzierung, in der
Art, wie wir gie sonst nur bel

den Gymnospermen und in einer
gewissen  Annaherung  bel el
nigen Sonderlingen, nimlich den
Oplioglossales und  bei  Casuaring
wiederlinden (Zimmermann
1926). Im Gegensatz dazu it
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{ler primitive ~Archetypus®™ von Rhynan heute bei den Filices ziemlich ver-
hreitet.

Bemerkenswert ist inshesonders, dall der Spaltéffnungshau bei den beiden
#0 verschieden lebenden Gattungen Psilotwm und Tmesipteris prinzipiell gleich
Ist (Zimmermann 1926).

Abb. 6. Spaltioffnungen der Psilotales.

A Psilobuan triguelram, quer median: B lings; € Oberflichenansicht.
1) Timesipteris lannensis, quer median, Verholzte Partien punktiert.
{Aus Zimmermann, 1926, Abh. 1 u. 8.)

Auch die Mykorrhiza in Rhizom und Prothallium diirfte bei den Psilofules
kaum primitiy sein. Die Rhizome der bisher bekannten Psilophyten sind
mykorrhizafrel.

Urspriinglich lebten noch beide (tenerationen autotroph. Die Mykorrhiza der
Psilotales hat sich vermutlich iiber das Zwischenstadium eines Pilzparasitismus,
der schon im Devon herrschte, herausgebildet. Wir konnen diese Behauptung
auch damit stiitzen, daB zweifellos die Symbiose grimer bzw. chemals griiner
Pflanzen mit Pilzen in anderen Fillen ebenfalls ein abgeleiteter Vorgang ist; ich



124 2. Abt.: Psilophyta.

erinnere nur an die HEntstehung der Flechtensymbiose! Waun die Psilotales-
Ahnen' ein solches Merkmal erworhen haben, ist allerdings schwer zu sagen. Sehr
jung diirfte es kaum sein.

Wenn wir nun zu den ,,primitiven‘* Merkmalen zuriickkehren, so haben wir
uns zu fragen, ob diese ,.primitiven” Merkmale bei den Psilotules etwa wieder
sekundar erworben sein kiinnten, leh kann zur Antwort auf die gleiche Aulierung
bei den Psiophylen (S. 108) verweisen. Gewil kinnte einmal ein solcher phylo-
genetischer Umweg vom Primitiven zum Komplizierten und wieder zuriick
zum Primitiven stattgefunden haben. Es kimnte scin, daff sich in die Phylo-
genie der Psilolales von einem Psilophytenahnen ein komplizierteres Zwischen-
glied eingeschaltet hat. Aber irgendein solches Zwischenglied kennen wir nicht.
Man muB sich daher mit einem Wahrscheinlichkeitssehluf begniigen, und der
lautet entschieden mehr zugunsten einer Urspriinglichkeit als einer sehr starken
Abgeleitetheit.

Die phylogenetischen Diskussionen bei den Psilotales kleiden sich meist
in die Frage nach dem . morphologischen Wert™ des Sporangienstandes, also
der Sporangiengruppe samt Stielchen und 2 flankierenden Blittern. Die Lage
ist dhnlich wie beim Ginkgo-Beispiel (weiblicher Sporangienstand, vgl. 8. Z14E.).
Die Antwort anf die Frage nach dem omorphologischen Wert™ ist duBerst ver-
schieden abgegeben worden, oft auch vom selben Autor verschieden. Solch ein
Psilotales-Sporangienstand wurde schon bezeichnet als

ein Sporophyll, d. h. als ein einzelnes ,,(Gabel-)Blatt oder als

ein Sprofl, d. h. eine Blitter und Sporangien tragende Achse oder als

ein Organ ,.sui generis®,

Fiir die Blattnatur?) der Sporangienstinde liBt sich zunichst die unmittel-
bar anschauliche, homologe Stellung aller Seitenorgane, d. h. der Blitter baw,
Schuppen und der Sporangienstinde bei beiden Psilotales-Gattungen ins Feld
fiihren. Man findet auch relativ leicht Ubergangshildungen zwischen sterilen
Bliittern und Sporangienstinden. Ferner zeigt die innere Anatomie (insbesondere
der Stelenbau des Stieles) bei den Bliittern und den Sporangienstinden cine grofe
Ahnlichkeit. — Wenn man auf diese Weise den Sporangienstand der Psilotales
mit einem Blatt, d. h. einem Sporophyll homolagisiert, muB man die Sporangien
als blattstiindig bezeichnen. Und da noch iiberdies die Blatteile des Sporangien-
standes die Sporangien bergen. ist die Ahnlichkeit mit blattachselstindigen Spor-
angien, z. B. bei den Lycopsiden- und Sphenophyllum-Sporophyllen (8. 127 und
S. 1656) augenlillig: sie hat auch dazu gefithrt, eine engere phylogenetische Ver-
bindung zwischen den Psilotales und den Lycopodiales oder den Sphenophyllen
anzunehmen. Es braucht ja nur der gemeinsame Stiel eines Psilotales-Sporangien -
standes etwas kiirzer geworden zu sein, dann sitzt die Sporangiengruppe direlt
blattachselstindig wie bei den Sphenophyllales und Dei Lyeopsiden. Ja, sowohl
die Sphenophyllales wie die altertiumlichen Lycopeiden haben Gabelblitter, sie
wiirden also véllig diesem Psilotales-Typ mit verkiirztem Stiel entsprechen.

Fiir die ,,Sprofnatur® des Sporangienstandes kann man aber auch einige
Argumente anfithren. Inshesondere ,.paBt* es fiir ein Sporophyll schlecht, daf
die Sporangien in der Ontogenie ziemlich terminal angelegt werden und die Blitter
etwas tiefer an der tragenden Achse herauskommen?). Rine solche Anlage ist
Jedenfalls im Vergleich zum Lyeopodium-Sporophyll recht ungewohnlich. Dann
ist doch die Gesamttracht des Sporangienstandes, d. h. der Stiel mit den 2

1) Vel Bower (1908) und Goebel (1918).
. 2) Solms-Laubach betont allerdings in einem gewissen Gegensatz zu Goebel, daf
die beiden Blitter ziemlich nahe am Scheitel, in einem gemeinsamen Halbringwulst angelegt,

werden.  Doch stehen auch nach seinen Zeichnungen die Sporangienanlagen ziemlich terminal.
Vgl. Abb. 55 E.
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seitlich ansitzenden Blittern ausgesprochen sprofihnlich 1), Dementsprechend
finden sich auch als Abnormititen Ubergangsbildungen, die zwischen Sporangion-
stiinden und typischen Sprossen vermitteln, insbesondere MiBhildungen, welche
eine viel reichere Verzweignng des Sporangienstandes zeigen. Die Tatsache da-
gegen, dall auch bei Psilotum die Sporangien im Gegensatz zu den Schuppen,
aber in Ubereinstimmung mit der Sproflachse, von einem TLeithiindel versorst
werden, ist, wie Goebel ('191-8, &, 1101) mit Becht betont hat, an sich nicht sehr
bedeutungsvoll: sie ergibt sich physiologisch aus dem stiirkeren Nahrungs- usw.
-bedarf der massigen Sporangien. Auch die mesarche Stelenstruletur der Sporan-
gienstinde, z. B. bei Twesipteris Vieillurdi, ist kein Beweis fiir die Sprofnatur, da
sie auch bei primitiven Blattypen (vgl. 2. B. die Pterlcloupernmul:.];‘i‘tter: 8947
und Abb. 163) charakteristisch ist.

Die Wahrheit liegt in dieser Streitfrage, wie mir scheint, auf einer mittleren
Linie. Die Sporangienstinde sind sowohl mit den Blattern wie mit
den Sprossen homolog, aus dem Grunde, weil alle drei Gebilde: die Sporangien-
stimde, die Blitter und die Sprosse auf cine gemeinsame Urform zuriickgehen,
auf die undifferenzierten Telomstiinde nach Art der Psilophyten.

Damit kinnen wir auch zur Frage der verwandtschaftlichen Beziehungen
der Psilotales Stellung nehmen. DaB sie sich ans dem Formenkreis der Psilo-
phyta im weitesten Sinne herleiten lasgen 2), scheint mir zwar sehr wahrscheinlich.
Doch hesagt das nicht allzuviel. da vermutlich alle Pteridophyten im Devon
psilophyteniihnliche Ahnen hatten. Schwieriger ist schon die Frage., welche
Psilophytengruppe nun als unmittelbarer Ahn genannt werden kann. dstero-
aylon hat durch seine Beblitterung und die damif in Beziehung stehende Aktino-
stele eine unverkennbare Ahnlichkeit mit den Psilotales. Aber abgeselien von
ungserer schlechten Kenntniz seiner Fortpllanzungsorgane, ist er, z. B. in den Spalt-
dffnungen, schon derart einseitig spezialisiert, dafl eine direkte Ableitung kaum
moglich ist. Die Rhyniaceen kommen als unspezialisierte Urformen an und fiir
sich sehr wohl in Frage, Jedoch ist der Sprung von den Rhyniaceen big zu den Psi-
lotales recht grof und beim Fehlen von Zwischenformen noch recht hypothetisch,
S0 kénnen wir derzeit nur die Moglichkeit ciner derartigen Ableitung betonen
und miissen hoffen, bald irgendwelche anderen Zwischenstufen aufzufinden.
Denn daran krankt bisher jede phylogencetische Ableitung der Psilofales, dafl wir
salche Zwischenstufen nicht kennen.

Unter den heutigen Pteridophyten zeigen zweilellos die Lycopsida und Opliio-
ilossales zu den Psilotales gewisse Beziehungen. Auch die Sphenophyllales (8. 162)
sind schon als engere Verwandte genannt worden. Wir werden bei diesen Pflanzen
hierauf noch einmal zuriicklcommen. Lediglich die — aus rein praktischen Griinden
verstiindliche — Schen, die Zahl der Pteridophyten-Hauptgruppen zu vermehren,
hat es ja bisher verhindert, in den Psilotales einen selbstindigen Pteridophyten-
stamm aufzustellen.
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3. Abt.: Lycopsida.

Von dieser Pteridophytenabteilung leben im Gegensatz zu den Psilophyten
noch einige sicher zugehirige Vertreter. Aber die heutigen Gestalten. deren
Habitus uns durch Lycopodium (Barlapp) (Abb. 87) vertraut ist, sind doch
durchweg krautige, ziemlich unscheinbare Gewichse, welehe nirgends das
Landschaftshild beherrschen. Im Paliozoikum war das anders. Z. B. in den
Steinkohlenwildern (Oh.-Karbon) dominierten — neben den ebenfalls haum-
formigen Calamiten die zu den Lyeopsiden gehorigen Baumgestalten der
Lepidodendren, der Sigillarien und Verwandten. Die heutigen Steinkohlen-
floze sind ja zum allergroBten Teil die Uberreste soleher Biiume mit Pterido-
phytencharakter.

Das mittlere Oberkarbon kann man daher als den Hiohepunkt in
der Entwicklung der Lyeopsiden ansprechen, zumal hier nicht nur ihre
Massenentfaltung, sondern auch ihr Formenreichtum griBer war als heute.
Von den beiden wichtigsten Lycopsiden-Gattungen sind die Lepidodendren
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ganz aufs Karbon beschriinkt; die Sigillarien dagegen haben ihren Schwer-
punkt eher etwas spiter, im obersten Karbon, ja als letzte haumformige Lycop-
siden reichen cinige Sigillarien noch bis ins Rotliegende (Abh. 58). Von da ab
bis heute finden sich nur noch krautige Nachziigler oder Problematika. Wenn
wir das Vorherrschen der Pflanzengruppen im Landsehafltshild der nordlichen
Halbkugel betrachten, konnen wir sagen: Die Lycopsiden lisen (zusammen
mit den Calamiten und einigen Pteropsidengruppen) die Psilophyten gegen
Ende des Mitteldevons ab. Sie werden ihrerseits abgelast durch die im Rot-
liegenden und im Mesozoikum zur Herrschaft kommenden Samenpflanzen.

Die Lyeopsiden sind wohl die am besten abgegrenzte Pteridophytenabteilung.
Das ist vom phylogenetischen Standpunkt aus kein Vorzug; denn es bedeutet
einen Mangel an Daten. die sich einwandlrei zur l*‘_esf:stellung phylogenetischer
Beziehungen verwerten lassen. Immerhin macht
das Vorherrschen der Psilophyten in der dltesten
Landflora es wahrseheinlich, daf anch die Lyeop-
siden irgendwie von dieser allgemeinen Wurzel der
Pleridophyten stammen. Um so mehr als die
dltesten Lyecopsiden in einer ganzen Reihe von
Merkmalen (wie in der Stammanatomie, in der
Gabellorm der Blitter usw.) auf die Psilophyten
hinweisen. Miglicherweise sind auch Asferozylon
bzw. seine Verwandten Bindeglieder zwischen
beiden Gruppen. Aber alles in allem sind unsere
Kenntnisse zu gering, wm mehr als die allgemeinsten
Linien  ciner phylogenetisehen Ableitung  zu
zeichnen.

Als gemeinsame Eigentiimlichkeiten der
Lycopsiden zeigt das Sehema Abb. 57:

L. spiralige Stellung der Blitter,

2. relative  Kleinheit und Nadelform der
Blatter (vgl. dazn S. 67),

3. dag  Fehlen echter Blattliicken in der
Stele und Abb. 57

4. Achselstellung der Sporangien. Typus der Lycopsida.

Zur natiirlichen ( ruppicrung innerhalb Kleine Blatter (,,mikrophyll*),
der Lycopsiden-Abteilung benutzt man iiblicher- Sporangien in der Blattachsel,
weise folgende, bei den ecinzelnen Lycopsiden- l'jg'gé“ﬂ};‘;éﬁﬁ;‘magﬁ‘;{'plﬁ:i'ﬁ’
gruppen wechselnde Merkmale: stele, wohl aber die Wurzeln.

I. das Vorhandensein oder Fehlen der so- (Aus.fefirey, 1922, Fig.176.)
genannten ,,Ligula®™., Hs handelt sich hierbei um
ein — in typischer Ausbildung auf die Tiycopsiden beschranktes — zungen-
formiges Anhiingsel auf der Oberseite der Blitter, in der Nihe der Blatt-
basis (vgl. z. B. Abb. 61, 62 und 85). Soweit wir aus den heutigen V erhiilt-
nissen und der cigentiimlichen Lagerung, namentlich bei den Lepidodendren,
sehliefen diirfen, ist die Ligula ihrer primiren Funktion nach ein wasser-
absorbierendes Organ, .

2. Die Gestalt der Spermatozoén, insbesondere ihre Geillelzahl
(zweigeiBlige oder biciliate und vielgeiBlige oder polyciliate T,ympsldcn)._

3. Die Ditferenzierung der Sporen. Auber Formen mit lauter gleichen
Sporen (isosporen Lycopsiden), also wie bei den Psilophyten, glbt es hel}tu
und in der Vergangenheit heterospore Lycopgiden®). Ja es gab im Palio-

1) D. h. Formen mit weiblich differenzierten, reservestollreichen Malkrosporen und
minnlich differenzierten Mikrosporen. Nidheres . Generationswechsel 8. 89 ff.
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zolkum sogar bei den Lycopsiden jenen extremen Fall der Arbeitsteilung
zwischen beiden Sporen, welcher sonst nur die Samenptlanzen auszeichnet,
die Fortpflanzung durch Samen; d. h. die Makrospore bleibt im Sporan-
gium bis zur Befruchtung, wahrseheinlich auch his zur weiteren Ausbildung

des Embryos.
Alle drei Merkmale charakterisieren wohl jeweils ziemlich alte Grappen.
Man hat [rither viel ither den Vorrang des e¢inen oder anderen Merkmals ge-
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Abb. b8,

sprochen; z. B. ist Lotsy (1909) besonders fiir das Merkmal der GeiBelzahl
eingetreten. Nun, ganz abgesehen davon, ob man gerade in phylogenetischen
Dingen dem fogsil nicht unmittelbar erkennbaren GeiBelmerkmal cine arobe
praktische Bedeutung zuerkemnen will — heutzutage teilt ja die Systematik
iiberhaupt weniger nach einem (aut ein Merkmal gegriindeten) Schema, also
,»Von oben herah®, die Pflanzenwelt ein, sondern sie bemiiht sich ,,Von unten
heraut, von den einzelnen Formen ansgehend nach ihrem zeitlichen Auf-



Ubersicht, 129

reten und Gesamtcharakter zu gruppieren. Danach zeigen sich allerdings
(wenigstens bei vo rzugsweiser Vp.meudung_ der gut hekannten Tarmen) ziemlich
natiirlich abgegrenzte Gruppen, wenn wir alle 3 Merkmale gleichmabig be-
riicksichtigen :
L. Ovdnung: Lepidophyta; banmtormig, Ligula vorhanden, nicht-samen-
tragend, aufs Paliozoikum beschrinkt.
Protolepidodendracene
Lepidodendraceae
_ Lepidodendyon, Lepidophloios
Sigillariaeene
Stgillaria
Anhang: unsichere Formen mit vielleicht fehlender Tigula:
Ulodendron
Archaeosigillaria.
2. Ordnung: Lepidospermae; wie die Lepidophyten, aber samentragend.
Lepidocarpon
Miadesmaa (krantig!).
. Ordnung und Familie: Tsoélucene: lerantig, heterospor, _L1g'l.1la. vor-
handen, polyeiliat, meist rezent.

s

Isoétes

4. Ordnung und Familie: Selaginellaceae: krautig, heterospor, Ligula vor-
i handen, biciliat, meist rezent.
Selaginella
Anhang (Zugeharigkeit unsicher):

Selagnellites (Karbon).

. Ordnung und Familie:  Lyeopodiacenc; krautig, isospor, Ligula fchlt,

bieiliat, meist rezent.

-

Layeopod i
Anhang (Zugehéorigkeit unsicher):
Lycopodites (Karhon). .
6. Ordnung und Familie: Plewromeincene (eine sehr isolierte Gruppe
zaweilelhatter Stellung aus dem Mesozoikum, vgl. unten 8. 158).

Einzelheiten der zeitlichen Verbreitung und der 111111:.11’1&[;‘)]_1'011@11 phylo-
genetischen Zusammenhinge gibt der Stammbaum (Abb. 58) wieder.

I. und 2. Ordnung: Lepidophyta und Lepidospermae.

Diese beiden Pflanzengruppen waren in ihren vegetativen Organen ein-
ander so dhnlich. daf wir haufig in Verlegenheit kommen, welcher Gru;?pe
wir irgendein vorliegendes Fossil zuordnen sollen. Sie stehen auch zweilel-
los in engem phylogenetisehen Zusammenhang. Wir besprechen daher erst ihre
vegetativen Kigenschatten gemeinsam und dann die Fortpflanzungsorgane, die
gleichfalls viele Beriihrungspunkte aufweisen.

1. Oberirdische vegetative Organe.
A. Devonische (bzw. unterkarbonische) Vorldufer.

a) Protolepidodendracene.

Wenn wir mit Hilfe der Paliobotanik die Abteilung der Lycopsiden immer
weiter zuriickverfolgen bis gegen ihre Wurzel hin, dann beobachten wir, wie

Zimmermann, Die Phylogenie der PHanzen, 9
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so oft — unter anderem auch bei der Organismenwelt als Ganzem — daf
die Spuren immer undeutlicher werden, daB wir den Ausgangspunkt nur
wie durch einen Schleier erblicken.

Abb. 59,
drow  Seharyanim
{(Devon Bohmen.)
Stiimmehen mit Gabelblittern
und Schuppenrinde.
(Nach Potonié und Bertrand
1903, Fig. 100.)

Piotolepidaden-

Krejéi

Die  alleréiltesten Lycopsiden vom Lepido-
phytenhabitus sind eben recht schlecht erhalten.
Es handelt sich da zuniichst um Protolepido-
dendron  Seharymmum Krejei aus  dem Mittel-
Devon. Und doch ist anch das, was uns dies
wahrscheinlich krautige, kleine Pflinzlein iiber-
licfert, vom phylogenctischen Standpunkt aus
hochinteressant.  Wir haben zwar hei Profo-
lepidodendron sehon deutlich die rautenformige
Rindenstruktur — der  Lepidodendraceen (vel.
Abb. 59 und 61). Aber diese ilteste Lycospide
tiberliefert uns als Uberreste von der Ahnenform
noch Gabelblitter, die ja in allen Pteridophyten-
abteilungen vertreten sind, spiter jedoch in der
ganzen Liyeopsidenabteilung nicht mehr auftreten.

Die Fortpflanzung und die innere Struktur
von Lrofolepidodendron ist leider noch unbekannt.

In diese dureh Gabelblatter ausgezeich-
nete Familie der Protolepidodendraceen wird man
jedoch bis aul weiteres auch noch einige andere
devonische und kulmisehe Formen stellen, die,
trotz habitueller Ahnlichkeit mit den Tycopsiden,
chenfalls Gabelblitter besitzen. Diese Gabel-
blitter sind hier sogar noch erheblich stiirker
entwickelt als bei Protolepidodendron Scharyanum.
Am lingsten bekannt ist Barrandeina (Protolepido-
dendron) Dustiana (Kr.) Stur, ebenfalls aus dem
M.-Devon Bihmens (vel. Potonié und Bertrand
1903/4) mit einem Lepidophyten-(,, Knorria*-)
artigen Stamm und 3—bfach gegabeltem Laub
in spiraliger Stellung.

Aehinlich ist Sterzelia Nindeli aus dem sieh-
sichen Kulm, welche Gothan kiirzlich (1928)
beschrieben hat, ferner Duisbergia mirabilis
(Kriusel und Weyland 1929) aus dem west-
deutschen M.-Devon. Von der letztgenannten
Form kennt man aueh etwas die innere Ana-
tomie und die Fortpflanzungsorgane. Wahr-
scheinlich besall diese Pflanze in der Stammachse
die fiir heutige Lycopsiden (Lyeopodiumm) charak-
teristische Plektostele.  Die Sporangien safien
awischen den Blittern; doch war ihre genaue
Stellung bisher nicht zu erkennen.

Jedenfalls lassen diese Formen deutlich er-
kennen, daB auch bei den Lycopsiden das Blatt
durch seine reichere Giliederung die urspriingliche

Homologie mit dem Stamm deutlicher zeigte als spiter. Die Abwandlungsreihe
vom Gabelblatt zum cinfachen Nadelblatt ist ja in Abb. 23 a—e dargestellt.
b) Cyelostigma Haugthon (emend. Hirmer).

Ein anderer bis ins Ob.-Devon zuriickreichender, ca. 8 m hoher Lepidophyt

ist Cyelostigma,

Bei ihm sind allerdings die Blattpolster sehr schwach ent-
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Abb. 60, Lepidodendron. Karbon.
Rekonstruktion eineg blithenden Baumes.
(Aus Hirmer, 1927. Fiz. 200.)

9*
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wickelt: auch hat man bisher keine Ligula feststellen komnen. Der Hahitus
war wohl Lepidodendron-ahnlich. Aneh kennt man heterospore Bliitenzapfen.

Anf eine weitere devonische Gattung (A4 rehacosigillaria) kommen wir spiiter
zuriick (8. 143).

} Ligular-
st grube

""'_:'!Lf.'fblindef mEe oA

Y2

A

Abb. 61 A wnd B. Lepidodendron. Blattpolster.

A Lingssehnitt, B Aufsicht: etwas schematisiert.
) Vel unten Text S. 140,
Original (unter Benutzung von Seward, 1910, Fig. 145).

B. Lepidodendraceae.
Lepidodendron mag die Typusheschreibung fiir die gesamten Lepidophyten
abgeben.

Verbreitung. Fehte Lepidodendren sind aufs Karbon beschriinkt, und
zwar finden sie sich fast ausschlieBlich in der Karbon-Facies der nirdlichen
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Halbkugel, welche durch die Steinkohlenlager charakterisiert ist. Im Permo-
karbon der sogenannten Gondwana-Linder aul der Siidhalbkugel fehlen sie;
dagegen kommen in den Uhergangsgebicten, z. B. in Brasilien, auch einzelne
Lepidodendren znsammen mit typischen Vertretern der Gondwana-Flora vor.
Wir kommen auf diese fiir die Lepidodendren so charakteristische Verbreitung
noch zuriick (8. 144, 361 und 375 1L.).

Allgemeiner Auibau (vgl. Abb. 60). Die Lepidodendren!) waren bis
30 m hohe Biume. Der Stamm errcichte dabei (an seiner Bagis) eine Dicke bis
2u 2 m, und eine Linge von 15 20 m. Die Ilﬁ'nne“der Lepidodendren war (im
Gegensatz zu den Sigillarien) reich verzweigh. Sehon von der ersten Ver-
zweigung ab iiberwog der
gabelige Wuchs (vegl. auch
Abb. 66); nur selten findet
man  einen  dominierenden
Hauptstamm mit ansitzen-
dem Seitenast.

Damit erhebt sich das
noch ungeklirte Problem, wie
denn in der Ontogenie der
Lepidodendren der ungeteilte
Stamm  zustande gekommen
sein mag. Wuchs er von An-
fang an als durchgehender
Hauptstamm, so wie wir das
heute bei Tannen usw. he-
obachten kénnen? Oder ga-
belten sich zunichst die jun-
gen Stimmchen von Lepi-
dodendron genau wie ihre
Kroneniiste und dominierte
dann mit zunehmendem Alter
jeweils ein Ast, so wie wir
die Entstehung eines ,,Sym-
podien™ - Stammes  bei der
Buche heobachten kimnen ?
Die letatere Annahme scheint

mir  wahrscheinlicher, doch Abh. 61 C. Lepidodendion sp.
wire eine sichere Entschei-  (Photographie der Stammoberfliche mit Blattpolster.)
dung fiir die phylogenetischen (Aus Potonié, 1912, Fig, 124)

Fragen recht wichtig.

Die jiingsten Astehen trugen nadelformige Blitter, welche spiter — dhn-
lich wie bei den heutigen Fichteniistchen — abfielen und ihre mlsa-tzs_telle durch
ein , Blattpolster” kennzeichneten. Ja, diese Blattpolster der .Lepidndendrun
hatten sogar ein sehr langes Leben, da sie sehr lange mit dem Dickenwachstum
der Rinde Schritt hielten; sie fithrten zu der fiir die Lepidophyten so charak-
teristischen, tapeteniihnlichen Rindenstruktur (Abb. 61 (). Die Fortpflanzungs-
organe, die ihrem Auberen nach (und auch in manchen Organisationsmerk-
malen) eine grofie Ahnlichkeit mit Fichtenzapfen hatten, saBen terminal am
inde der Zweige.

1) Lepidodendron = Schuppenbaum (vou kéndes — Schuppe und 32v3pey = Baum), weil
die Blattpolster der Rinden wie Schuppen gedringt am Stamm sitzen; dhnlich Sigillaria =
der Siegelbaum (von sigillum), wegen der sicgelilinlichen Gestalt der Blattpolster.
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a) Allgemeine Struktur des Stammes.

Bau der SproBachse. Legidodendron — nnd iiberhaupt die Lepido-
phyten — kann man in mehrfacher Hinsicht als . Rindenhiume bezeichnen.
Rinden waren die ersten Fossilien, die man von ihnen kennen lernte; denn die
Rinde mit ihrem Blattpolstergetiige ist sehr auffallig und gab drum den Namen.
Auch nach seiner inneren Anatomie ist Lepidodendron ein Rindenbaum. Die
Rinde iiberwiegt im Stamme namlich an Magse ganz aullerordentlich und er-
tillt Funktionen, die bei heutigen Biumen dem Holz zukommen.

Bei den Stimmen der heutigen Gymmospermen und Dikotylen ist die Rinde
Ja fast immer ein verhiltnismiiig ditnner Mantel um die Stele bzw. den miich-
tigen Holzkirper. Dem letzteren kommen darum heute folgende wichtige
Stammiunktionen fast ausschlicBlich zu:

1. Festignng gegen Bruchgefahr und

2. Wasserversorgung der Krone.

Folgende Tabelle zeigt vergleichsweise einige  Rinden- und Holzdurch-

messer fiir heutige Phanerogamen- (A) und Lepidophyten (B) -Zweige:

AT S el B
Zweig | Rinde!) | Holat) \Zweig | Rinde’) | Holz?)

mm mm % mm % mim [‘mm % |mm| o

Picea exeelsa 20,2 r 24 ! 11._9[ 17,8 85,1| Lepidodendron vaseulare 19,4 llT,li 88,1 2.3 I 10 %)
Pinus silvestris 20,0 | 2,8 14,0 17,2 86,0 = . 21,0 18,6 88.6| 2.4 114
Fagus silvatica 20,0 1 1,8| 9.0/182 91,0‘ Lepidophlatos Horconrlis | 20,4 | 17,6 86.2 2,?*“ 13,8
Tl eordutu 20,3 | 3,9 _l.‘l:ﬂl 16.4| 80,8 S = 20,8 | 18,9191,0 )

Durchschniti | | 135 865 | | 884 116

Bei Lepidodendron bzw. dem nahverwandten Lepidophloios betrigt also
der Rindenanteil des Durchmessers durchschnittlich 88 Proz.. bei den rezenten
Phanerogamen dagegen 13,6 Proz.  Fiirwahr ein gewaltiger Unterschied.

L. Die Rinde bildete bei Lepidodendron in ihren peripheren Teilen ein mich-
tiges Festigungsgewebe aus, das zweitellos die mechanischen Funltionen deg
Stammes zum grofien Teil iibernahm. den Stamm also biegungsfest machte.
Wir sehen damif eine eigenartige Lisung cines Problems, das der Landpflanze
harrte, als sie das Land mit seinen Stiirmen betrat, und als sic — im gogen-
seitigen Konkurrenzkampt um Licht und Luft — ihre Sprosse als Baum immer
hiiher in die Luft entfaltete: Die diinne, zentral gelegene Stele, die wir bei
den Psilophyten kennen gelernt hatten. geniigte nicht mehr zur mechanischen
Festigung; die peripher gelegenen Rindenteile ithernalimen dafiir diese Fnnktion.
Unter den heutigen Ptlanzen finden wir keine echten Biume mehr, welche
diese , Rinden“-Liisung des mechanischen Stammproblems zeigen: nur hei
krautigen ader halbkrautigen Stengeln findet sich hiufig noeh ein den Lepidoden-
dren dhnlicher Sklerenchym-Mantel.

2. Offenbar geniigte die Stele aber auch nicht der 2. Funktion, der Wasser-
versorgung des Stammes. Die im Laufe der Phylogenie michtig vergriBerte
Krone brauchte natiirlich viel Wasser. ‘Und wieder war es die Rinde, welehe
diese Aufgabe teilweise liste mit Hilfe des Ligularsystems. Wir erwithnten
oben schon, daff die Ligula, dies Ziingchen (Abh. 61) an der Blattbasis, heute
z B. bei den Selaginellen als Wagser-absorbierendes Organ funktioniert. Es
1aBt sich kaum bezweifeln, daff das gleiche bei Lepidodendron der Fall war. Be

1) o Rinde*, jewsils der Anteil von Rinde inkl, Siebteil am Zweirdurchmesser; Hol,
Jewells inkl. Mark und Markst rahlen. Fiir die Phanerosamen wurden lebende Zweize aus der
Uulgel_‘u{ng Tiihingens im Sommer 1929, fiir die Lepidophyten Schliffe des Bot. Inst. Tiibingen
verwendet.,
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den Lepidophyten blieb die Ligula aber auch nach dem Blatterfall erhalten,
da sie tief in den Blattpolstern versenkt steckte (Abb. 61 und 62) und nur mit
ihrem fuBersten Spitzchen nach auBen ragte!). Betrachten wir nun die
RindenstrukturvonauBen (Abb.61C), so erkennenwir, daB die rauten-
firmige (estalt der Blattpolster dahin wirken mubte, das am
Stamm herablaufende Regenwasser aul die Ligula bzw. die Li-
culargrabe hinzuleiten; die
Liicken zwischen den Blat(-
polstern bildeten ein Sy-
stem von Zufithrungskané-
len des Regenwassers zur
Ligula. Ja, wir ditrfen wohl
die ecigentiimliche Strukfur
derlepidodendrenrinde als
ein spezielles Organ zur
Absorption des Regen-
wassers auffagsen. Kin Leit-
biindel an der Basis der Ligula
(Siebteil ist daran nieht nach-
zuweisen!) sorgte fiir Ableitung
des absorbierten Regenwassers.
sowie der in ihm

aplisten  Niihrsalze

ans Flugstaub usw.2).

Gehen wir nun

zur Betrachtung der

Einzelheiten iiber,

Die Gliederung des

Stammes in Stele
und Rinde, die wir

bei den Rhyniaceen .
kennen lernten, tref-
fen wir auch bei

Lepidodendron an.

b) Stele.
~ P'rimiirer Bau.
In dreifacher Abstu-
fung zeigen die ver-
schiedenen  Lepido-
dendron - Arten  eine

Abb. 62. Lepidodendvon wasewlare. Ligula.

'Diff&‘-l‘(‘-ll:v!it’-l'ungs- a) Ligula in der Ligularsrube des Blattpolsters (lings). Vergr.
reihe von der mark- 4)mal. , :
losen Protostele zur b) Blattpolster mit Ligula (£) quer. Vergr. 20mal. R = Rinde.
markhaltigen Sipho- (Original, Sehliffsammlung Tith. Bot. Inst. Nr. 548 und 52.)
nostele:

L Protostelen. Ihr Querschnitt erinnert, z. B. bei Lepi-dodewﬂrgn petly-
eurense®) Kidst. aus dem Unferkarbon, im groBen und ganzen an die Stele der

1) Die fossilisierten Uberreste der zarten Tigula machen zweifellos einen geschrumpiten
Findruclk. Wahrscheinlich ragte die Ligula im Leben etwas aus ihver Ligulargrube heraus.

2) Uber die lange verkannte Wirkung des Flugstaubs, vel. z. B. Braun-Blanguet und
Jenny 1926. ‘ .

3) Benannt nach dem Orte Pettycur in Schottland, heriihmt durch die verkalkten, aus-
gezeichnet erhaltenen Pllanzenreste.
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devonischen Rhyniaceen. Der Holzkiirper ist eine kompakte Tracheidensiule
mit ungefihr rundlichem Quersehnitt. Aber das Protoxylem liegt anders.
Die Rhyniaceen besaBen noch im Zentrum des Holzteils das Protoxylem der

Abb. 63. Lepidodendron- (baw. Lepidophloios-)Stim mie (quer).
a) Lepidodendron sp. (t.-J{aurbnn.g Junges Stammehen mit Blattpolstern (hesonders unten),

sich ablésenden Blattern (oben und frefen Blittern, Versr, 20mul.
b) Lepidodendron of. vasculare, Junges Stimmchen, (Oh.-Karbon.) Vergr, 6,5mal.
¢) Lepidophloios (Lepidodendron) Hareouitis Witham: namentlich unten dic Leitbiindel in den
Blattpolstern deutlich, (Ob.-Karbon.) Vergr. 4.5mal.
d) Abgchnitt des Holzzylinders von Lepidophloios Hareowrlis (quer).
Pr = das zahnartig vorspringende (,,exarche®) Protoxylem mnd abgehende Blattspurstringe.
Me = weitlumiges Metayxlem; Ma — Mayk,
[a—¢) Originale, Schlitfsaniml. Pilanzensyst. Tnst. Berlin 244, 366 und 452, d) nach
Williamson aus Zeiller (1800, Fig, 124).]
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Hauptachsenstele. Demgegeniiber finden wir in den Lepidodendron-Stelen —
im Prinzip wie bei den Aktinostelen von Asterogylon — zahlreiche periphere
l’rnt“};yien]grupppn__ von denen die Blﬂ..ttr".}'mrstréinge zi den vielen kleinen
Bliittern ziehen. Dadureh wird der Umrili der Lepidodendiron-Protostelen
etwas gezahnt (vgl. die analoge Abb. 65 (.i--)* wenn auch viel gehwicher als bei
der Aktinostele von Asierozylon. Jedenfalls bedeuten die Protoxylemrippen
kaum eine mechanische Verstarkung.

2. Siphonostelen mit ,gemischtem Ma rk*. Beispielsweise Lepidoden-
dron vasculnre Binney (Abb. 64 u. 63), cine im O berkarbon sehr hiufig mit er-
haltener Struktur aufgefundene Art, hat eine solches , gemischtes Mark™: d. h.
ein Teil der Zellen im Stelenzentrum ist nicht als langgestreckte Tracheiden ent-
wickelt, sondern diese modifizierten Zellen blcihgn lgurzl und rundlich und
werden so entweder zu ., Speichertracheiden” mlt.Vm"dwkuugsleiston ihrer
Winde oder zu diimnwandigen Parenchymzellen, wie sie das Mark heutiger
Ptlanzen charakterisieren. Der Umril des Holz-
teils, cinschlieblich der Protoxylemanordnung
15t auch bei diesem und den folgenden Typen
im Prinzip noch der gleiche wie bei Lepidoden-
dron petlijeurense.

3. Reine Siphonostelen, z B. bel Le-
pidodendron Veltheimi Sternb, aus dem U.-Kar-
bon. Sidmtliche Zellen des Marks, d. L. inner-
halb des Metaxylemringes, sind gleichartig dif-
ferenziert und dinnwandig. Wir haben also
ein typisches Mark (Abb. 63 ¢ und d).

Bei Lepidodendron selbst hleibt der primire
Zylinder der Siphonostele immer ungeteilt.
Doch sei hier gleich erwiihnf, dafl bei den nah-
verwandten jiingeren Sigillarien als

i ] Lepidodendron vaseulare Binney.

4. Typ dic Eustele, d. h. die Durch-  1pgjides, gemischtenMarks* quer.
brechung des Holzzylinders dureh Markstrahlen, 7. normale Tracheiden, Sp. iso-
nachweishar ist: d. h. bei Sigillarien findet siech  diwmetrische Speiehertracheiden.

jener Typ der ung fiir die heutigen Holzbinme £, Farenchymaellen.
gelidulig ist, Nirgends bei den Lepidophyten (im Vergr. T0mal. .
Gegensatz zu den heutigen Biumen) wird aller-  (Aus Howvelacque, 1892,
dings das Stadium einer vélligen Riickbildung Tt g Hig.d)

des zentripetalen Metaxylems erreicht.

Die cinzelne Tracheide gleicht noch im allgemeinen dem Psilophyten-
Typ. Namentlich die englumigen Tracheiden sind typische Ring- bzw. Spiral-
tracheiden. Bel den weitlumigen Tracheiden verlaufen allerdings die Wand-
verdickungen etwas unregelmiiliiger, so daB wir schon von Treppentracheiden
sprechen kiinnen.

Der ,,Siebteil”* umgibt den Holateil als geschlossener Zylinder. Eehte
Siebrohren mit Siebplatten fehlen auch bei den Lepidodendren (soweit das der
meist schlechte Erhaltungszustand des Siebteils zu erkennen erlaubt) ebenso
wie bei den Psilophyten und bei manchen rezenten Lycopsiden. Es ist jedoch
interessant, dali Lepidophloios das Problem der organischen Stoffleitung im
Siebteil aut eine bei rezenten Pflanzen ungewohnte Weise lost. Offenbar werden
nimlich hier die Siebrihren funktiomell durch IKanile ersetzt, welehe durch
Auflosung von Zellreihen entstehen. Also ein gewisses Analogon zu den
lysigenen'* Sehleim- und Gummikanilen im Parenchym bei den Maradtinles.
Cycadophyten u. a.
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Ziwigschen Siebteil unid Tlolzteil lagert in der primiren Stele meist paren-
chymatisches Gewebe. Aus ihm geht einerseits bei sekundirem Dickenwachstum
das Kambium hervor, andererseits finden wir auch eingelne dieser Zellen ohne
Kambiumtitigkeit, als eine Art Npeichertracheiden mit unregelmiBiger Wand-
verdickung ausgebildet.

Abb. 65, Lepidodendron veseuwlare Binn.
Stele im Gabelungspunkt,  Primiicholz mit gemischtem Mark, aulien herum Sekundiirholz,

A tiefer gelevenor, B hiher elegener Schnitt, (Man beachte die
korpers zur radifiven Stele; vel. auch oben S. 79, . Blattlicke"),
Vergr. 13mal.  (Original.  Schliffsamml. Berlin 446 a . b.)

Regeneration®™ des Holz-
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Sekundiirer Bau. Namentlich die gréberen Lepidodendren besaBen
seknndires Dickenwachstum der Stele durch Kambiumtatigkeit. Dies ist
gegeniiber den Rhyniaceen ein weiterer Fortschritt. Auch den meisten heutigen
GefaBkryptogamen fehlt ja sekundéires Dickenwachstum des Tolzes.

Wie bei den hentigen Gymnospermen und Dikotylen entwickelte das Lepi-
dodendrenkambium nach innen Xylem und nach aulien Phlogm. Damit finden
wir den Holzkorper eines Lopidophytenbaumes aus 3 verschiedenen nnd im
Querschnitt leicht unterscheidbaren Teilen aufgebaut (vel. z. B, Abb. 70 und
6D): aus '

I. dem Protoxylem mit sehr englumigen Tracheiden, | priiistiol

2. dem vorzugsweise zentripefal anschlieBenden Metaxylem) + 'HIartiolz

und 3. dem zentrifugal sich ausbildenden Sekundirholz,

Metaxylem und Sekandirholz verraten durch ihr verschiedenes Zell-
gefiige eine verschiedence Bildungsgeschichte. Im Metaxylem differenzieren sich
die Zellen ziemlich gleichzeitic aus cinem mehr parenchymatischen Gewebe
heraus. Wie in einem parenchymatischen Gewebe sind daher hier die Tracheiden
im Querschnitt ungetilir sechseckig: ihre Wiinde stolien n emem Winkel von
¢, 1200 aufeinander. Ganz anders das Sekundiirholz. Dag Kambium hat hier
die ungefihr gleichgrofben Tracheiden in Radialreihen sukzessiv ausgegliedert —
so wie im Holz unserer heutigen Nadelbinme. Ihre Zellwiinde bilden daher
im allgemeinen Winkel van 909,

Die Ahnlichkeit des Lepidodendron-Holzes mit dem Koniferenholz wird
noch dadurch gesteigert, dali anch bei den Lepidodendren (meist einreihige)
Markstrahlen das Sekundirholz radial durchziehen. Abgesehen vom zentripetal
entwickelten Metaxylem unterscheiden sich jedoch die Lepidodendrenstimme
durch das Hehlen von Jahresringen®). Ferner bietet der Lingssehnitt ein ganz
abweichendes Bild: das ganze 1lolz der Lepidodendren enthiilt nur Treppen-
tracheiden, wihrend die Tracheiden der heutigen Gymnospermen ja fast durch-
weg Hoftiiplel zeigen.

¢) Rinde.

Wir kinnen an der Rinde 2 Teile, allerdings ohne scharfe Grenzen, unter-
scheiden: die eigentliche Stammrinde und die Ubergangsregion zu den Blittern,
die ..Blattpolster®,

~ Stammrinde: primiirer Bau. Bel jungen Zweigen (2. B. von Lepi-
rl_ade?'zd*row vaseulare, Abb. 63b) ist die Rinde schon deutlich in 3 Teile differen-
ziert: in

L. die Endodermis, d. h. eine innerste Partie, welehe mit dickwandigen
Zellen die Stele umscheidet,

2. einen mittleren, zarten und daher meist zerstorten Teil,

3. eine AuBenrinde, bei der (im Querschnitt betrachtet) derbwandige Zell-
gruppen mit schmalen radial verlanfenden Streifen aus diinnwandigem Gewebe
wechseln, Die derbwandigen Zellgruppen sind sklerenchymatische Gewebs-
striinge, die den Stamm peripher aussteifen. Wie bei heutigen Pllanzen waren
sie auch bei Lepidodendron nicht mehr wachstumsfihig. Das sekundire Dieken-

vachstum besorgten daher die dimnwandigen Gewebepartien zwischen den
Sklerenchymstringen. i

Stammrinde: sekundirer Bau. Wichtig sind hier nur die Ver-
anderungen in der AuBenrinde: Anlagerung einer sekundiren Rinde. Das
hgiﬁt, es entstand in der Rinde ein Kambium, ein . Phellogen®™. Die Produltion
dieses ,.Phellogens* der Lepidodendren war ganz auberordentlich grofi, Zum

1) Das gleiche trifft iibrigens fir die meisten anderen karbonischen Hilzer zu.
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Unterschied gegeniiber dem Korkkambium der heutigen Biume gab aber das
Phellogen der Lepidodendren einen ziemlich erheblichen Teil seiner Zellen
auch nach innen ab. Es produzierte also, genau wie das echte Kambium der
Stele, zweiseitig.

Daraus konnen wir Schliisse iiher die Beschaffenheit dieser griBtenteils
wieder recht dickwandigen peripheren Rindenzellen ziehen, Sie kinnen keines-
wegs den wasserundurchlassigen Korkzellen unserer heutigen Biiume entsprochen
haben, sonst hitte ja ihre Bildung (einwiirts vam Kambium) zum Absterben des
Kambiums fithren miissen, genau wie bei heutigen Baumen alles Gewebe aufier-
halb des Korks aus Wassermangel abstirht, Die Hauptfunktion dieser peri-
pheren dickwandigen Rindenzellen war chen die mechanische  Aussteifung,
Im iibrigen liegen diese sekundiren Rindenzellen gleichfalls wieder, ihrer kam-
bialen Entstehung entsprechend, in radiiren Reihen. Wir finden ferner in der
sekundiren Rinde genau so wie in der primaren die Wechsellagerung skleren-
chymatischer und parenchymatischer Teile,

Blattpolster. Wir erwihnten schon, daB die basalen Teile der Blitter
nach dem Blattfall als . Blattpolster* erhalten blieben, und daf sie — im (regen-
satz zu den Blattpolstern der Fichte (Picea) — recht lange mit dem Dicken-
wachstum des Stammes Schritt halten konnten. Noch Aste von 20 em Dicke
und mehr zeigen deutliche Blattpolster. Wir brachten auch oben schon die
cigentiimliche rautenformige Gestalt der Blattpolster in Verbindung mit ihrer
wahrscheinlichen Funktion der Wasseraufnahme (vgl. Fig. 61). Die Gestalt
der Blattpolster wechselt zwar etwas von Art sy Art und bildet ein sehr
wesentliches diagnostisehes Merkmal fiir die als Rindenabdruck erhaltenen
Formen. Wir kinnen aber doch ein Grundschema (Abb. 61) festhalten. Folgende
durch Kanten geschiedene 4 Felder zeichnen sich néimlich an gut erhaltenen
Polstern regelmiBig deutlich ab:

1. Das Ligularfeld,
L1. die Blattnarbe,
IIL. und 1V. die Felder der unteren »»Parichnoséfnungen®,

I. Dax Ligularfeld. Eine Grube birgt hier die oft in Schliffen deutlich
erkennbare ,.Ligula* (Abb. 62). Wir deuteten sic oben schon als eine Hin-
richtung zur Wasseraufuahme, Folgende 4 Griinde sprechen dafiir:

L. Die Selaginellen besitzen an ganz homologer Stelle eine (allerdings nicht
eingesenkte) Ligula, die nach experimentellen Beobachtungen sicher der Wasser-
aufnahme dient.

2. Die Anordnung der Blattpolster bei Lepidodendron ist derart, daB das
am Stamm  herablaufende Regenwasser aul die Tigula hingeleitet wird (val.
Abb. 60 und 61).

3. Die Lepidodendron-Ligula wird — genau wie die Ligula der Selaginellen —
von einem Leitbiindel versorgt, das wohl der Wasserableitung gedient hat,

4. Bei kriiftiger Ligularentwicklung ist die Ausbildung des Holzes schwach.
Namentlich 1iBt sich gut verfolgen, wie bei den nahe verwandten Sigillarien mit
Riickbildung des Ligularsystems das Holz an Machtigkeit gewinnt (wohl gleich-
zeitig im Zusammenhang mit einem Riickgang der atmosphiirischen Nieder-
schlige). (Val. 8. 1441).

IL. Die Blattnarbe zeigt in der Mediane ein Leithiindel und seitlich davon
je eine | Pa richnos“-Narbe, deren Bedeutung wir gleich erliutern wollen. Von
diesen oberen , Parichnos“-Narben ziehen ins Stamminnere Stringe eines inter-
#ellularenreichen Gewebes, das auBerdem in den Feldern

LI und IV., als untere Parichnoss finungen, nach auBen kommunizierte.
Wegen der groflen Interzellularen sieht man allgemein das Parichnosgewebe fiir
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ein Organ des Gaswechsels an. Hs entspricht also den Lentizellensystemen
rezenter Biiume, besal aber bei Lepidodendron eine selir starke und auBerordent-
lich regelmiiBige Ausgestaltung. Fiir diese Deutung als | Atmungsdfnungen®
spricht auch die gegen Regenwasser geborgene Lage, gewissermalien unter dem
vorgpringenden Dach der Blattnarbe (vgl. Abb. 61 A). Dis auf der Blattnarbe
selbst miindenden Parichnosstriinge vermittelten wohl den Guswechsel der Blitter.
Die unteren Parichnoséffnungen hatte man frither auf Anregung von Potonié als
» Transpirationsoffnungen® hezeichnet. Am besten wihlt man wohl aber den
neutraleren Namen ,,Parichnos™ fiir das ganze System der interzellularenreichen
Gewebstringe. Will man die Offnungen der Felder TI1 und IV besonders kenn-
zeichnen, so empfiehlt sich aus physiologischen Griinden m. E. eher die Bezeichnung
Atmungsoffnungen®, da diese Offnungen in Analogie mit lebenden Pflanzen
(., Lentizellen®) wahrschein-
lich wiel mehr der Bauer-
stoffaufnahme und Kohlen-
siiureabgabe als der Tran-
spiration dienten. e

Bliitter. Das Lepi-
dodendron-Blatt hatte im
ganzen einen nadelfor-
migen Bau. In den,,Torf-
dolomiten® begegnet man
sehr hiinfig einem einiger-
malen rhombischen Quer-
sehnitt (Abb. 63 und 66a).
Auf der Unterseite fallen
2 Langsrillen auf, in denen
sich genau wie bei vielen
heutigen Koniferen die
Spaltéfinungen kon-
zentrierten. Der Bau der o

.emz‘elm.n} lbl?gltgtfn&lflg]m.- Abb. 66. Lepidophytenblatter, Anatomie
1nners o = L'} '“n.,;‘i_ a) Lepidodendron, Blatt quer (Schema). .
pidophyten (vgl. Abb. 67A) b) Lepidodendron, Spaltoiinungen, Oberflichenbild.

H]D a S P

sehr_ an die heutigen Lyco- ¢) Sigillaria Brovdi, Blatt quer (Schema).
podiaceen. Andererseits ist Pr = Protoxylem; X = Xylem bzw. Metaxvlem;
bei den Lepidodendron- Ph = Phlotm; Tr = Transfusionsgewebe;
Spaltittoungen auch die Sp = die Spaltofinungen bergenden Rillen.

=

lamellige Struktur der ver-  (Nach Hirmer, 1927, Fig. 261, 262, 330 u. Seward, 1910.)
diekten AuBenwand ange- )
dentet. welche wir oben (vgl. Abb. 39) bei Asterowylon erwahnten. Die
Ahnlichkeit zwischen der Lepidodendron- und der Koniferen-Nadel bezieht
sich aber nieht nur anf die &uBeren Umrisse, sondern auch auf manche
anatomische Einzelheiten. Da wire vor allem das gleichartige ./Trans-
fusionsgewebe® zu nennen. Hs sind das tracheidale Zellen, die
im Umkreis der Stele ausgebildet wurden, und die olfenbar fiir die
Wasserverteilung im  Blatt sorgen muBten, weil diese nadelformigen
Blitter keinerlei Verzweigung des Leitbiindels aufweisen (vgl. unten
S. 307).

Dz)a sich die iibrigen Lepidophyten vorzugsweise in ihren vegetativen ober-
irdischen Organen unterscheiden, seien die wesentlichsten Abweichungen gegen-
tiber Lepidodendron gleich hier angefiigt. Ganz allgemein gilt, dafi die Blatt-
polster sehwicher und minder kompliziert als bei Lepidodendron ansgebildet
sind.
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Lepidophloios.

Bei dieser Lepidodendron sehr nahestehenden und ebenfalls karbonischen
Gattung finden wir zwar an den Blattpolstern noch die gleichen Felder wie bej
Lepidodendron; aber ihre Lagerung ist anders, und inshesondere ist die Obor-
lichenausdehnung cines Blattpolsters reduziert. An der Oberfliche liegen nimlich
nur noch die Blattnarhe und das Ligularfeld. Diese beiden Felder, die ja auch
schon bei Lepidodendron wie ein schiitzendes Dach die Parichnosfelder iiber-
ragten (Abb. 61), wélbten sich bei Lepidophlojos fast kapuzenartig iiber die
untere Blattpolsterhilfie vor, so daff diese villig stammeinwiirts geschlagen er-
scheint und duBerlich berhaupt nicht mehr sichthar ist. (Offenbar ist das ganze
Parichnossystem reduziert). Diege Versenkung der wohl die Transpiration
steigernden  Parichnoséffnun-
gen mag eine xerophytische
Anpassung sein, DaB das Li-
gularfeld oberflichlich hleibt,
spricht fiir seine Funktion
als Wasseraulnahmeapparat 1),

Die Stammanatomie (Abb.
63) bietet, abgesehen von der
oft besonders trefflichen Hi-
haltung (anch des Siebteils),
prinzipiell nichts Neues gegen-
iiber Lepidodendron. Wir fin-
den auech hier Protostelen,
Siphonostelen mit gemischtem
und mit reinem Mark. Da-
gegen sei erwihnt, daf die
Pflanzen | kauliflor* waren,
d. h. ihre Bliiten brachen aus
fertig  entwickelten Zwelgen
und Aesten hervor.

Abb. 67. Querschnitte durch Lyeopsiden-

Spaltétfnungen.
A ggﬁidg}fle;ﬁ;a&ipff. Membraneinlagerung  (Verhol- Nﬂd_l schwiicher als hei
B Lyczpudf&wm Hipﬁuﬂ?f;. Verholzung  punktiert, Lepidophloios war die .B [.&tt"
Verer. 275mal. ' polsterausgestaltung bei einer
(A Original, Schiitfsamml. Geol. Inst, Tiibingen Nr. 72, ©- Lepidophytenfamilie: bei
B Aus Zimmermann 1926/27)., den

C. Sigillariaceen

mit der einzigen Gattung Sigillaria, Ja, wir kimnen gerade in dieser Gattung
die allméihliche Riickbildung der Blattpolster sehr schiin verfolgen.

Im allyemeinen Authau (Abb. 68) dhnelte Sigillaria ziemlich weit-
gehend Lepidodendron. Wieder trug ein ziemlich sehlanker Stamm eine Krone
mit gabeliger Verzweigung. Ein Charakteristileumn, von Sigillarin ist es allerdings,
dafi die Krone sich schwiicher verzweigte als bei Lepidodendron. Daliir waren
die gleichfalls schlank-lanzettlichen Blitter im allgemeinen wesentlich griBer
(vgl. den Blattquerschnitt Abb. 66 e). Solch ein Sigillarienbaum muB darum
einen eigentiimlichen Anhlick gewihrt haben; seine Gestalt erinnert etwas an
jene heutigen Monokotylenbinme (z. B. Yucea, Aloé usw.), die man ihres
Habitus wegen ,.Schoptbiume** nennt.

Blattpolster. Der wesentlichste Unterschied gegeniiber Lepidodendron
besteht darin, daf die untere Polsterhiilfte, weleche bei Lepidodendron die

1) Aut die noch ritselhatte Gestaltung der frither wLomatophlotos* genannten Stiicke
konnen wir hier nicht eingehen (vgl. dazu Hirmer 1927),



unteren  Parichnognarhen
gt (Abb. 61, Felder TT1
und [V), bei den Sigillarien
itherhaupt fehlt (Abb. 69).
Die Sigillarien-Blattpolster
sind daher meist  nicht
linglich-rantenfirmig, son-
dern  mehr sechseckig
bis rundlich. Da sie iiber-
dies bei Sigillorio meist
kleiner sind, berithren sie
sich seitlich nicht go stark,
und es fallen die Schrig-
zeilen viel weniger aut als
die in der Regel ziemlich
vertikal stehenden Liings-
zeilen (,,Orthostichen).

Man dart wohl tat-
sichlich die Blattpolster
von Sigillaria  gegeniiber
denjenigen von Lepidoder-
dron  als  reduziert (im
phylogenetischen  Sinne)
bezeichnen. Dafir sprichi
inshesondere  die  ober-
devonische

Archaeosigillaria
primaeva White,
ein Mischtyp von Lepido-
dendron-  und  Sugillaria-
Charalkter. Wir finden hier
nimlich an den unteren
(ilteren)  Stammpartien
Stgillarien- und an  den
oberen Partien Lepidoden-
dron-Struktur). Dazu ist
zu bemerken, dall wir ge-
rade innerhalb der Sigil-
lavien sehr gut verfolgen
kinmen, wie die phyloge-
netiseh fortgesehritteneren
Stadien immer zuerst an
den Alteren Stammteilen,
an der Bagis, anfzulreten

pllegen.

Bei den dltesten ech-
ten Sigillarien sind die
Blattpolster noch grof nnd
wohl abgegrenzt. Bei den
jiingeren Formen folgen
sie jedoech der Diecken-
1) Bine Ligula ist aller-
dings bei Archoeosigillarin noch
nicht mit Sicherheit erkannt!
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Abb. 68. Sigillaria elegans Brongn. (Mittl. Oberkarhon.)
Rekoustruktion eines (kaulitlor) blithenden Baumes,
(Aus ITirmer, 1927, Fig. 284.)
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zunahme des Stammes nicht lange, ihre Abgrenzung wird unregelmibie, sie

wverlisehen® friihzeitig am Stamme.

Diese Riickbildung LBt sich innerhalb der 2 Reihen verfolgen, in welche
man die Sigillarien meist gliedert, und die durch folgende Ubersicht sowie die
schematischen Figuren Abh. 69 kury charakterisiert seien:

A. Kusigillarien: Blattpolster bei den Ausgangstormen sechseitig: Lings-
reihen besonders deutlich.

a) Favularia: §ltere Formengruppe mit relativ groBen Blattpolstern, - die
sich daher beriihren, so dafB die sechsseitige Struktur noch sehr deutlich
ist.

Vorkommen: unterer Teil des mittl, produlkt. Karbons.

b) Rhytidolepis: Blattpolster ent-
fernter stehend, unschart ab-
gegrenzt, die Lingsreihen daher
besonders  dentlich ansgeprigt
und durch Furchen zwischen
den  Blattpolsterrcihen ver-
stirkt.

Vorkommen: eigentliches

mittl. produkt. Karbon.

B. Subsigillarien: Blattpolster bei
den  Ausgangsformen rhombisch
bis quergestreckt. Liangsreihen
weniger deutlich.

a) Clathraria:  Blattpolster noch
deutlich, auch an iilteren
Stammteilen.

Vorkommen: ganz aufs
Karbon heschriinkt.

Bugigillarienreihe: Subsigillarienreihe:

Favularia,

O
@)
O

an den jiingeren Teilen dent-
lich und dicht stehend, an den
ilteren Teilen weit auseinander
geriickt und durch glatte Rinde
getrennt.
Rhytidolepis. Leiodermaria. Vorkomim en: vom -mi’gtl.
Abb. 69. Sigillaria, Rindenskulptur. %r“d.“kt' Karhon bis ins
Schemata; s. nebenstehenden Text, Rotliegende.
(Aus Berry, 1920, Fig. 13.) Anhangsweise sei erwiihnt, daf
die Gattungen: Ulodendron und Bo-
throdendron sowie Verwandte durch cine noch schwiicher ausgepriute Blatt-
polsterstruktur ausgezeichnet sind.
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Versuchen wir noch einmal die Phylogenie des Blattpolsters, dieses Cha-
ralteristikums der Lepidophyten, zusammentassend zi iiberblicken. Es st
hiehst autfillig, wie diese eigenartige Rindenbildung das Auf und Nieder der
ganzen Lepidophytenordnung wiederspiegelt. Erwiihnt sei nur, daB zur Bliite-
zeit der Lepidophyten im Karbon auch die ganz aufs Karbon beschriinkte
" Gattung Lepidodendron mit ihren hesonders stark entwickelten Blattpolstern
herrschte, daf im Rotliegenden kurz vor dem Erloschen der Lepidophyten auch
die Blattpolster der letzten Lepidophytengattung : (Sugillariza) mehr und mehr
schwanden. Es liegt nahe, nach einem inneren Zusammenhange [iir diese Paral-
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lele zu suehen. Gelegentlich hat man schon diese Riickbildung der Blattpolster
als eine Senilitiitserscheinung anfgefalt, als ein Anzeichen der erlischenden
Lebenskraft der Lepidophyten, die dann auch bald zum volligen Aussterben
der ganzen Ordnung gefithrt habe. Oder man hat angenommen, die Lepido-
phyten bzw. Lepidospermen scien gar nicht ausgestorben, sie hiitten nur ihre
Rindenstrakiur eingebiift und lebten weiter als —— Koniferen. Nun — wie
wir spiter (S. 361 und 375) erortern wollen — beide Annahmen scheinen mir
recht unwahrscheinlich.

Teh sehe vielmehr sowohl im Aussterben der Lepidophyten wie im ,,lor-
loschen* der Rindenstruktur eine Folge der klimatischen Anderungen,
bzw. eine Folge der Hand in Hand mit der Klimaéinderung getihrlicher werden-
den Konkurrenz der Gymmnospermen. Erinnern wir uns, dafi sich gleichzeitig
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Holzzylinder quer. (Ob.-Karbon, Shore England).
Pr = Protoxylem, zum Teil als Blattspurstringe abgezliedert.
M = zentripetales Mefaxylem,
S = Bekundirholz.

(Original, Schliffsamml. Tiib. Bot. Tnst. Nr. 118, Vergr. 21mal.)

mit dem Erliegen der Lepidophyten und mit dem , Erljschen* der Rinden-
struktur die Niederschlagsverhiltnisse in den von Lepidophyten bewohnten
Gebieten erheblich geindert haben. Die Lepidodendren sind ja geradezu
leitend fiir die in einem niederschlagsreichen Klima gebildete Karbonflora
von europiiisch-nordamerikanischem Typus. In der (lossopleris-Flora dagegen
(S. 358) auf der siidlichen Halbkngel, die in einem niederschlagsirmeren Klima
gewachsen ist, fehlen Lepidophyten fast villig. Ebenso klingt die Rinden-
struktur der Lepidophyten sowie die Ordnung der Lepidophyten selbst aus,
als sich anch im Bereich der nordeuropiiisch-amerikanischen Fazies, vor allem
im Rotliegenden, die Niederschlige verringerten, was sich ja u. a. im Ani-
hiren der Kohlenproduktion zeigte. Kurz, die Lepidbphyten sind Gewichse
eines niederschlagsreichen Klimas, ihrem Gedeihen setzte das Knde dieser
Klimaperiode innerhalb ihres Wohnbereichs ein Ende. Dali diejenigen Formen,

Zimmer mann, Die Phylogenie der Pilanzen. 10
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welche, wie die Sigillarien mit ihrem méchtigeren Holzkirper (s. Abb. 70 und Ty,
ihrer geringeren Blattpolsterbildung usw. relativ am wenigsten dem Nieder-
schlagsklima angepafit waren, entsprechend etwas linger aushielten, ist selbst-
verstindlich.

Stammanatomie (Abb. 70, 71). Wir erwihnten schon die groBe Ahn-
lichkeit mit Lepidodendron (8. 137). In der Stele sind allerdings (namentlich bei
den jiingeren Sigillarien) bemerkenswerte Unterschiede. So gibt es keine Sigil-
larien mit Protostelen oder gemischtem Mark. Als primitivsten Typ kennen
wir Eusigillarien aus dem mittl. Ob.-Karbon, z. B. Sug. elegans Sternb., mit
einer typischen Siphonostele wie bei den hichstentwickelten Lepidodendren.
Bei den jingeren Formen (2. B. bei Subsigillarien aus dem Rotliegenden,
wie bei Sigillaria Menardi
Brongn.) dagegen gibt es he-
reits echte lustelen. Ucber-
dies ist hier bei den jiingeren
Formen auch das Sekundir-
holz sehr stark entwickelt.

Uberhaupt ist bei Sigil-
laria, der Anteil des Holzes
im Stammquerschnitt griBer
als bei  Lepidodendron, und
die Holzelemente sind mehr
peripherwirts verlagert. Wir
diirfen — wie schon erwihnt
— in diesen 3 Punkten:

1. Riickbildung des zen-

tralen Tolzes,

2. Verstiirkte  Aushildung

des peripheren Holzes,
3. Allgemeine  Massenzu-

nahme des Holzes,
eine Art Kompensation fiir
die Riickbildung der Rinde
bei den jiingeren Sigillarien
sehen — eine Kompensation,
welche unsere Auffassung von

Abb. T1. Sigillaria Sp. (= Saulii Carruth ?).
Lingsschnitt aus dem Iolz,
P = enge Tracheiden des Protoxylems biegen nach

rechts als Blatispurstrang ab, der Bedeutung der Rinde zur
M = Metaxylem; § = Sekundirholz. Festigung des Stammes und
Vergr, 36 mal, fiir den Wasserhaushalt. (vgl.

Original, Schliffsamml, Pilanzensyst. Inst. Berlin oben 8. 134) unterstiitzt. Be-
Nr. 335, s :

merkenswert ist | erner,dali die

) weitgehende Riickbildung der

Rindenskulptur und des zentripetal gerichteten Primirholzes, sowie die Masse
des zentrifugal gerichteten Sekundiirholzes gerade bei den jiingsten Sigillarien

eine groBe Anniitherung an die Stammanatomie der eutigen Koniferen bedentet.

Von den Blittern der Sigillarien (Abb. 66¢) ist noch erwihnenswert, daf
sie — abgesehen von ihrer Grife (bis 1 m lang und iiber 1 em breit) -— alle
oder doch fast alle in ihrem einzigen Leithiindel 2 Xylemstriinge haw.,
2 Profoxylemgruppen zeigen. Vielleicht diirfen wir das als Rudiment einer
ehemaligen Gabelstruktnr auffassen.

2. Unterirdische Organe.
Stigmaria Brongn.

Die Rhizome (Abb. 59, 68, 72 u. 73) sind sich bei allen Lepidophyten so ihn-
lich, daB man sie auch heute noch ‘selten einer bestimmten Gattung oder Art
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zuordnen kann. Da man anfangs iiberhaupt iiber ihre systematische und mor-
phologische Zugehirigkeit unsicher war, gingen (und gehen) diese Liiberz_u,us
hinfigen Fossilien unter einem ecigenen Gattungsnamen: , Stigmaria . Eine
typische — mit positivem Geotropismus bega.b:pc — Hauptwurzel p:.hltc lulj,[fen-
bar den erwachsenen Lepidophyten (itber das Verhalten der Keimlinge kinnen
wir nichts Sicheres
sagen). Die Veran-
kerung der grofien
Lepidodendren-
biume im Boden
besorgten  darum
flach hinstreichen-
de') Rhizome, chen
die Stigmarien, Sie
waren gabelig ver-
zweigt, und zwar
safjen die beiden
ersten (rabeliste so
dicht . beieinander,
dafl scheinbar von
der Stammbasis 4
ithers Kreuz gestell-
te  und ziemlich
bald -wieder ge-
gabelte Stigmarien-
dste ausgingen. Der Gabelbau,
den wir an der Verzweigung der
pherirdischen Teile bemerkten,
herrschte also auch unter der
Erde. Nur bei einigen jiingeren
Rhizomen, die wohl zu den
Sigillarien gehoren und die als
Stigmariopsis Grd.” Eury unter-
schieden wurden. kommt auch
die monopodiale Verzweigung
etwas hanfiger vor.

An  diesen  Stigmarien
salien mun spiralig gestellte
Winzelchen. Auch sie hatten
frither einen  selbstandigen
Namen: , Appendices”. Diese Abb. 73.
gehiren 7z den hautigsten Abb. T2 1. 78
Hossilien e deu§karhomseh.en Stigmarienwiirzelchen in Stimme der Pterido-
. Torfdolomiten* (coal-balls), je- sperme  Lyginodendron Oldhamiwm eingedrungen.

Te _relc-hen Fu‘ndg.l‘l'.lbe Stml}- Abb. 72. Das lingsgetroffene Wiirzelchen hat, wie ein
turbietender Fossilien.  Die

e i S Keil, den Stamm anseinandergetrieben. Vergr, Smal.
uj\"‘ trzelchen dm:clﬁul(!]l’!,ell Ahb. 73. Wiirzelchen quer, in einen Markstrahl ein-
nimlich sapruphyt}s_ch (\'le_l' gedrungen; das Hols ist nach rechts und links, die
leicht anch parasitisch) di¢ " Rinde nach ohen beiseite gedringt. Vergr. Smal.
Pflanzenreste, welche die Stein- Original, Schliffsamml, Bot. Inst. Tiib. 515,

1) Die flache Bewurzelung der Lepidophyten spielt bei der Beurteilung der Standorts-
skologie eing Rolle (val. Florengeschichte, Karhon 8. 358 ). Tin Abgangswinkel von 50"
schriig abwirts ist fir die Ansatzstellen der Stigmarien seiten. Nur Stigmariopsis (s. oben)
drang offenbar etwas steiler in den Boden ein.

10%
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kohlenlager bildeten. Wir finden sic so in unseren Schliffen. sich zwischen
Stamm-, Blatt- usw. -Resten durchwindend, oder in den Pflanzenorganen
selbst, wo sie groBe Verwiistungen durch Zersprengen des Holzes usw. (vgl.
Abb. 72, 73 und 104) anrichteten.

Anatomie, Kinige Stigmarien besitzen fast den gleichen Stelenbau wie
oberirdische Lepidophytenstimme: eine Siphonostele mit zentripetal aus-
gebildetem Primirholz. Bei der bestbekannten Form: Stigmaria ficoides Brongn.
gibt ¢s jedoch iiberhaupt kein zentripetales Holz mehr, sondern wie bei re-
zenten Baumen —
wir kinnen wieder
anf das Koniferen-
holz verweisen —
wird lediglich zen-
trifugales Holz, Se-
kondirholz, vom
Protoxylem aus ge-
bildet.

Von den Pro-
toxylemstriingen
der Stigmarien aus

% A nahm der primire
“\‘% Holzteil je eines
: ‘Wiirzelchens geinen
AY - .
\. é« j Ursprung.  Dieser
W / durchsetzte  dann

das  Sekundirholz
der Stigmaria und
erhielt dabei selbst
etwas Sekundiirholz
angelagert. Dadurch
kommt dis eigen-
tiimliche, , monar-
che™ Struktur des
Holzteils der Wiir-
zelchen  zustande
(val.  Abh. 73),
d. h. die ungefihr
Jeckige Gestalt mit
dem Protoxylem in

Abb. 74, Lepidostrobus, einer Ecke. Auffiil-
Heterosporer Bliitenzapfen im Liingsschnitt, lig ist die groBe Ge-
Jederseits oben 4 Mikrosporangien, unten 2 Makrosporangien. websliicke im Inne-
Vor jedem Sporangium die Lioula. ren der dlteren auf-
Original. Schematisiert, geblihten 'Wiirzel-

chen.

Man hat gelegentlich eifrig dariiber diskutiert, ob die Stigmarien und ihre
Wiirzelchen ,.eigentlich” Wurzeln oder irgend etwas anderes seien (vgl. zu dieser
Frage: Hirmer S. 289, Scott 8. 226 und die dort zitierte Literatur). Bine glatte
Anfwort ist nicht moglich. Denp wieder miissen wir betonen, dafl die Begriffe:
» Wurzeln®, | Rhizome™ usw., die wir fiir die hoheren Pflanzen gepriigt haben, ihren
morphologischen Sinn verlieren, wenn wir nur tiel genug im phylogenetischen
System hinabsteigen. Mir scheint, das trifft schon fiir die Stigmarien zu. Gewil,
die Stigmarien und ihre Wiirzelchen zeigen manche gemeinsamen Merkmale mit
den Wurzeln heutiger GefiBipflanzen, z. B. die Blattlosigkeit sowie ihre Funktion
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der Verankerung und Wasseraufnahme. Sie &hneln inshesondere stark den Isoiites-
Wurzeln (vgl. z. B. Stokey, Taf. XIX, Fig. 8). In anderen Merkmalen unter-
scheiden sich aber die Stigmarien s0wie ihre Wiirzelchen, so durch ihre mehr
exogene Entstehung, vielleicht awch durch f.lns Fplllen der Wurzelhanbe und in
ihrer Stelenanatomie (vor allem bei den eigentlichen Stigmarien selbst). Wir
kénnen also héchstens [ragen: Stellen die Stigmarien etwa ein phylogenetisches
Urstadium der Wurzeln dar, oder welche phylogenetischen Beziehungen kinnen
wir sonst erkennen? Gerade die Stelenanatomie spricht entschieden dagegen,
daB die Stigmarien samt ihren Wiirzelchen alg Vorliufer typischer Wurzeln be-
trachtet werden kinnen: dafiir sind sie viel zu selbstiindig differenziert, Hochstens
etwas atypische Wurzeln, wie die von Tsoites kimnten an die Stigmarien an-
schliefen (vel z. B. unten 8. 1535). - - .

Die heutizen ‘Wurzeln mit ihrer Aktinostele gehen wohl ziemlich sicher un-
mittelbar anf einen Protostelentyp zuriick (vgl. Abb. 27). Die Annahme, daB
gich bei der Wurzelphylogenie :
ein Stadinm der Siphonostele
oder der monarchen Stele,
also wie bei den Stigmarien,
zwischengeschaltet habe, ist
villig aus der Luft gegriffen.
— In.der Diskussion spielt
auch der anatomische An-
schluly der Stigmarien an
ihre Wiirzelchen eine ziem-
liche Rolle. Wihrend heute
diec  Seitenwurzeln  ent-
sprechend ihrer ,,endogenen™
Entstehung die Rinde ihrer
Hauptwurzeln (und ithrigens
auch der Rhizome!) durch-
brechen und eine eigene,
nicht lkontinuierlich in die
Rinde der Hauptwurzel iiber-

gehende Rinde besitzen, ist 2 b

das bEi_ den Stigmarien an- 75 Lepidostrobus Brownii Schimper. O.-Karbon.
ders. Hier gehen alle Gewebs- Bliitenzapfen: a) Oberflichenansicht,

partien, und so amch die b) Im Lingsbruch.

Rinde, kontinuierlich inein- 5. Abb. 76, nat. Grife.

ander iiber, genau so wie (Nach Zeiller, 1914.)

bei der Gabelung zweier

Organe. Dies charakterisiert den Verband zwischen Stigmarien und Wiirzelchen
als eine abgeleitete Gabelung mit einem dominierenden Hauptast. Die Bezeichnung
S Wiirzelchen® die wir verwenden, ist also hier nicht im typischen sondern nur
im iihertragenen ,analogen’™ Sinne zu verstehen.

3. Fortpflanzungsorgane.

Typus: die Bliite von Lepidodendron = Lepidostrobus (Abb. 74).

Die Fortpflanzungsorgane der Lepidaphyten hatten in der Regel eine ge-
wisse Ahnlichkeit mit weiblichen Bliitenzapfen der Koniferen. Dieser Vergleich
charakterisiert auch einigermafen ihre GroBe, allerdings hat man bei den
Lepidophyten schon %) m lange Zapfen gefunden. Die Zapfen standen ent-
weder terminal an Laubsprossen — so bei Lepidodendron (vgl. auch Abb. 60)
oder sie brachen seitlich aus dlteren Asten, ja Stammen, hervor, so bei Lepi-
dophloios, Sigillaria (Abb. 68) und wohl der Mehrzah! der ithrigen Lepidophyten.
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Die Ubereinstimmung zwischen Lepidophyten- und Koniferenzapfen be-
rubt zundchst auf der Stellung der .Sporophylle”, d. h. der sporangien-
tragenden Blatter, die dicht-
gedriingt um die Zapfenachse
herum in schraubiger Anord-
nung sitzen. Ausnahmen kom-
men  allerdings vor; so finden
wir gelegentlich auch ~ Quirl-

Abb. 6. Lepidostrobus Brownii Schimp. Querschliffe (s. Abh, 7B).

a) Gesamtansicht. Tn der Peripherie  der Kranz der aufgehogenen  Sporophyllblitter.
Dann die Sporophylle, abwechselnd durch die Sporangien (punkticrt) und die Sporophyli-
achse (schraffiert) gotroffen. Sehema ungef. nat. Gr,

) Ausschnitt, 4 Sporophylle getroffen, Vergr. 4mal. (Schliffsamml, Pflanzensyst. Inst. Berl. 341.)
Da gich die einzelnen Sporophylle mit ihrer Spitze etwas abwiirts senken (vgl. Abb. 75), er-
scheinen die Sporangien vor allem an ihrem apikalen Teile angewachsen.,
(Original. Fiir a unter Benutzung ciner Phot. yon Zeiller, 1914).

Abb. 77. Lepidostrobus Veltheimianus Sternhg, U.-Karbon Schottland.

a Makrosporen mit Dornen an der Sporenmembran zum Festhalten der Mikrosporen,

bei x Offnungen der Fxine. 4 — Yaplenachse. D = Ansatzstelle des Makrosporophylls,
Vergr. 25mal,

b Mikrosporen in Tetraden.

W = die Sporangienmembran (verschiedene Dickel). Vergr., 50mal.

(Original, Schlifisamml, PHanzensyst. Inst. Berlin 456 und 569.)
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stellung. Ferner ist besonders interessant, daB in einzelnen Féllen — die
offenbar einem primitiveren Stadium entsprechen — die spm-ophylle noch
nicht zu einem eigentlichen Bliitenzapfen vereinigt waren, sondern, mit sterﬂen
Bliittern untermischt, an normalen Zweigen standen. Wir wollen uns erinmern,
daf in dieser Bezichung auch noch die heutigen Lycopodien zwei Typen ani-
weisen: bei Lycopodium Selago beispielsweise unterscheiden sich die sporangien-
tragenden Blitter von den sterilen nicht prinzipiell in Stellung und Form;
bei Lyeopodium clavatum dagegen herrscht eine viel ausgesprochenere Arbeits-
teilung, die Sporophylle sind zu einem tiypischen _Blntonza,pien vereinigt,
Den Bau des einzelnen Spo-
rophylls erlautert Abb. 74. Die
Sporangien sitzen — wie bei allen
Lyﬁ@psida — im Prinzip hlatfachsel-
stiandig, d. h. auf der Sporophyllober-
seite in der Nihe der Blatthasis.
Unmittelbar davor — also der Blatt-
gpitze genihert — finden wir wmqer
die Ligula. Die Blattspitze selbst ist
anfwirts gebogen. Sie ist so lang, dals
sie sowohl dag eigene wie auch einzelne
hoher sitzende Sporangien vor der
AuBenwelt, birgt. | Die TLepidophyten-

Abb. 79. Lepidocarpon Lomaaxi Scott.
A Schemat. Lingsschnitt durch den Samen

Abb. 5. Lepidocarpon westphalicum Kidst,

Teil eines weiblichen Bporangienzapfens mit

ca. 15 Sporangien bzw. Samen (sp): die Sporo-
phylle sind nur mit ihrer Basis erhalten.

quor znm Sporophyll.
Tnten das Sporophyll mit Leithiindel
J = die indugienartige Hiille,
Sp = Makrosporangicnmembran,
& = Malkrospore mit dem zelluliren Prothal-

%Nach Kidston (1916) Taf. XTIT Fig. 4.
)b.-Karbon (Middle Coal measures von
Siid-Staffordshire)].

linm (). ]
(Aus Harder1928, nach Scott1923, Fig. 495,
S. 409.)

blitte stellt also bereits ihrer &ulieren Morphologic nach einen erheblichen
Fortschritt gegeniiber den Rhyniaceen dar; hesondere Blattgebilde, eben
die Sporophylle schiitzen die Entwicklung und Reifung der Sporen gegen
Unbilden der Umwelt. Die dulierst schwierige Frage, wie diese Verkettung
von Sporophyllen und Sporangien im einzelnen phylogenetisch zustande ge-
kommen sein mag, haben wir schon S. 63 erirtert. Dort wurde auch bereits
erwihnt, daB einige Lepidophyten (,,Cantheliophoriden®) einen dem Sporophyll
und Sporanginm gemeinsamen Stiel (..Sporangiophor*) haben (vgl. Bassler).

Auch einen 2. Fortschritt, der sich innerhalb der Lepidophyten abgespielt
hat, haben wir oben (8. 89) erwithnt. Wohl kennen wir vielleicht noch iso=~
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spore Lepidophyten, mit durchweg kleinen (0,02 0,03 mm) Sporen wie bei
den Rhyniaceen und den rezenten Lycopodien: z, B. Lepidostrobus oldhamiwm
aus dem Ob.-Karbon. Aber die Mehrzahl der Lepidodendren und wohl alle
Sigillarien waren heterospor. Makro- und Mikrosporen (vgl. Abh. 74 und 77)
finden sich zwar immer in verschiedenen Sporangien, aber oft in derselben
Bliite vereint. Genau so liegt der Fall noch bei den rezenten lsoéten und
Selaginellen.  Daf auch die Entwicklung der Sporen wie bei diesen heutigen
Liycopsiden vor sich ging. zeigen sowohl die Tetradenanordnung der Mikro-
sporen  wie vereinzelte, gekeimte Makrosporen mit ihrem Prothallium
samt Archegonien. Wir werden daher die Entwicklung der Sporen bei
den rezenten Formen he-
schreiben (8. 155 1.).

Als 3. Fortpflan-
zungstyp der Lepido-
phyten kénnen wir die

Lepidospermae
anschliefen, d. h. die
samentragenden Lyco-
psida,  Wir kennen zwei
Vertreter dieser eigentiim-
lichen Pllanzengruppe:
Lepidocarpon, vermutlich

ein Bawm, und
Miadesmia, ein Kraut,

Lepidoearpon. Seine
vegetativen Teile lkennen
wir zwar noch nicht genau;
doch sprechen alle Um-
stande dafiir, dafi es cine
Lepidodendron-artige Pflan-
z¢ war. Bekannt sind bis-
her lediglich die weiblichen
Bliitenzapfen. Ihre allge-
meine  Morphologie (vgl.
Abb. T8) stimmt mit der
von Lepidostrobus iiber-
eéin. Wie hei den sporen-
tragenden  Lepidophyten

Abb. 80. Lepidocarpon Lomgai Seott. Ob.-Karhon. saflen  die Sporangien
Langsschnitt senkrecht zum Sporophyll (vgl. Abh. 79). blattachselstindig.  Aber

Vergr. 11mal. das  Sporangium  selbst
(Original, Schliffsamml. Bot. Inst. Heidelb. Nr. 2b/5.) ist zum Samen geworden,
d his

1. das einzelne Sporangium ist von einer besonderen Hiille, dem ,,Indu-
sinm* umschlossen, das nur am apikalen Ende eine kleine schlitzartige (j[fnuug.
eine ., Mikropyle“, fiir die Befruchtung offen lieB, und das zu einer Samen.
schale wurde.

2. Die einzige im Sporanginm fertig ausgebildete und reservestoffbeladene
Spore entwickelt sich innerhalb des Sporangiums auf der Mutterpflanze viel
weiter als bei den hisher beschriebenen Sporenpflanzen. Die Keimung zu einem
zelluliren Prothallium (wohl mit Archegonien) und wahrscheinlich auch die
Befruchtung spielt sich auf der Mutterpflanze ab.
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Man kann allerdings nicht gemau sagen, wie weit diese Malkrosporen-
entwicklung anf der Mutterpflanze ging. Zur Ausbildung eines weitentwickelten
Embrvos im Samen, so wie bei den meisten heutigen Phanerogamen, kam es
offenbar bei Lepidocarpon nicht. Man hat mindestens noch keinen Samen nut
entwickeltem Embryo gefunden. Ahweuﬂheﬂd von den urspriinglich gebauten
Makrosporangien der Phanerogamen tehlte bei Lepidocarpon auch die Pollen-
kammer; die Mikrosporen keimten also W“’m auberhalb des Sporangiuus,
vielleicht in der ., Mikropyles (Abb. 79 u. 80).

Die Samenbildung mit ihrer
Reduktion der Sporenzahl auf eine
einzige brachte hier den Vorteil,
dal die Spore bzw. die junge
Pllanze besser ernéhrt und durch
besondere Hiillen des Sporangiums
samt Anhingseln besser gegen die
Umwelt geschiitzt werden konnte.

Miadesmia. Diese zweile
Lepidosperme hatte krautigen Ia-
bitus wie die hentigen Selaginellen,
Am ,,Indusium™ (der Sporangien-
hiille) safien zahlreiche Haare und
Schuppen (Abb. 81); in ihnen ver-
fingen sich vermuthich die Mikro-
sporen und keimtien dort in der
Nihe der Mikropyle.

Wenn o diese Lepidospermen
in ihrem Befruchtungstyp starke
Anklinge an die heutigen Phanero-
gamen zeigten, seien doch auch die
Untersehiede nicht vergessen. Vor
allem war die Fortpflanzung
gimtliecher Lepidophyten, ja
aller Lycopsida iiberhanpt,
in hohem Grade an (flissiges
Wasser gebunden, da ja Spermato- Abb. 81,

Zoen nur im ‘fliissigen Medium zur  Mindesmio membranacea H. (. Bertr, O.-Karh.
Makrospore hinschwimmen kinnen,  Malrosporaphyll mit Makrosporangiom lings.

GlewiB. der zuriickzulecende We Aunfen das in Zipfel auslaufende ,,Indusium®.
d uriickzulegende Weg Innen das kwrz gestielte Makrosporanginm; an

r Y. 2 \. Bl —AS .. El
WALy 5 B. bei den heterosporen dessen apikaler Offnung einige Mikrosporen.
Formen und den Lepidospermen, Vergr. 27mal,
vielfach dadurch verkiirzt, dal (Original, Schliffsammlung Bot. Inst, Tiib.

sich die Mikrosporen in Anhiingseln B o)

der Makrosporen (vel. Abb. 77 a)

verfangen konnten. Tin solches Schwimmen der Spermatozoen setzt aber ent-
weder einen feuchten Standort mit Tiimpeln und Pfiitzen oder doch ein
recht niederschlagsreiches Klima voraus. Weder die Pollenkammer der Gymno-
spermen noch der lange Pollensehlauch der Angiospermen, der die méinnlichen
Sexualzellen anch ohne AuBenwasser an die Eizelle gelangen lifit, war ja bel
den Lepidophyten ,erfunden*! Auch nach den Fortpflanzungseinrichtungen ist
es drum kein Zufall, dafi die haum[irmigen Lepidophyten mit dem Emsetzen
eines trockeneren Klimas im Ausgang des ]’&lé‘la.}znilkums aus den europiisch-
nordamerikanischen Gebieten verschwanden, und daff heute aus dem ganzen
Stamm der Lycopsida nur noch niedrige Krinter iibrig blieben, die entweder
(Lyeopodien und Selaginellen) fenchte, niederschlagsreiche Standorte, ins-
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besondere den tropischen Regenwald, bevor-
zugen, oder sogar (wie die meisten Isostes-
Arten) wieder echte Wasserpflanzen ge-
worden sind,

Neben diesen hier geschilderten Ver-
tretern der linger bekannten Gattungen gibt
es auch Lepidophyten, die sich sehwer in
diese Gattungen einpressen lassen (vel. z. B.

\'-

Abh, 82. [eoéfes lucustris,
a) Habitus 2/; nat. Gr. i
b) Basis eies Sporophylls von oben gesehen: eingesenlktes Sporangium und dariiber die etwa
dreieckige Ligula. )
¢) dasselbe wie b) im Lingsschnitt (3 spurophyll).
(Aus Totsy 1909, Tig. 877, 5. 560.)

Abb. 83. Keimung d. Mikrosporen von Isoébes.
1—5 Isoéles setacea (n. d, Leben).
G, 7 I. echinospora var. Brownii, Gefiirbte Schnittpriparate,
8 Spermatozoon v. I, Malinverninna,
(Aus Lotsy 1909, Fig. 382, 8. 567.)
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Seward S. 280 und Gothan L e). So interessant solche Formen vielleicht
einmal als Zwischengryppen werden Kounen — wir miissen uns bei der Spér-
lichkeit der Funde mit Andeutungen begniigen.

Die {ibrigen Lycopsida (3.—6. Ordnung).

Wir kinnen sie ziemlich kurz hepande-ln, da wi}‘ die fiir die 'Phylogeme
wichtigsten Punkte bereits bei den Lepidophyten und in der allgemeinen Ueber-
sicht erwahnt haben. (Vgl. oben 8. 118 und 131). Wir bringen daher nur er-
ginzende Daten. ' ,

Isoétaceae. Erstaunlicherweise haben gerade die kleinen Wasserpflanzen
der Gattung Isoéfes, die wir bis in die Kreide zuriickverfolgen kinnen, soviel
Merkmale der Lepidophyten iiber-
liefert, daf man schon fseéles als
direliten Nachfahr dieser paliio-
zoischen Biume angesehen hat.

Vegetativer Bau.

Abweichend ist natiirlich der
iufere Habitus. Der Stamm ist
duBerst kurz, so daf ithm die schlan-
ken Blitter in einem dichten Sehopt
ansitzen (Abb. 82). Abweichend sind
auch manche anatomischen Einzel-
heiten, das lockere Parenchymgewebe
mit grofien Interzellularen, sowie die

Abb. 84, [sodles eehinospora. Abh. 85, Selaginella sp.
Geleeimte Makrospore (ohne Membran) Bliite, lings: rezent.
mit zelluliirem Prothallium, einem Arche- Auf der linken Seite Mikrosporen.
goninm (ar) und Lizelle (o). Auf der rechten Seite Malrosporen.
[Aus Harder 1928 (Strasburger) S, 414, Yor jedem Sporangium die Ligula.
Fig. 507 A (nach Camphell).] (Orig., Bot. Inst. Tiib.) Vergr, 2hmal.

relativ geringe Entwicklung des Holzteils. Doeh das sind offenbar Anpassungen
an den Standort von Isoéles. Um so eigentiimlicher simd dagegen die Uber-
einstimmungen mit den Lepidophyten. Wir finden ausgerechnet bei dieser
Wasserptlanze allein unter den heutizgen Lycopsida sekundires Dickenwachstum,
ja die Landart: Isoétes hystriz Dur. hat sogar noch zentripetales Holz!
Auch die [fsoétes-,, Wurzeln®™ mit ihrer gabeligen Verzweigung erinnern sehr an
die Stigmarien (vgl. oben, S. 149).

Fortpilanzung. [soétes ist gleichfalls heterospor wie die meisten Lepi-
dophyten. Die Sporangien stehen blattachselstindig, jedoch an normal ge-
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stalteten Laubblittern und in einer Grube (Fovea) eingesenkt (Abb. 82). Ober-
halb der Fovea finden wir wieder die Ligula®). Da wir bei Isoétes natiirlich Auf-
hau und Entwicklung des Sporeninhalts besser verfolgen kinnen als bei den
fossilen Kormen, sei die Beschreibung davon hier nachgeholt. Die Mikrosporen
bilden sich im wesentlichen zu cinem Spermatozoenbehilter um (Abb. 83).
Aulien bildet sich (abgeschen von einer kleinen uhrglastirmigen Zelle) eine ein-
schichtige Wand und im Innern vier polyciliate Spermatozoen 20

In den reservestoffreichen Makrosporen (Abb. 84) ist das Prothallium
starker entwickelt. By ist ein zellulires {xewehe, das oben, d. h. dort, wo die
Sparenmembran platzt, ein (selten mehrere) Archegonien entwickelt, Die Sperma-
tozoen schwimmen im Wasser bis zum Archegonienhals und befruchten die
Eizelle, die dann zur neuen Pilanze wird. Wihrend dieser Embryonalentwick-
lung wird bemerkenswerterweise sehr bald das Wachstum mit einer einzigen
Scheitelzelle anfeegehen, der Vegotationspunkt der Achsenorgane zeigt spiiter
durchweg zahlreiche Tnitialzellen (weitere Einzelheiten siehe Lotsy, Goebel).

O‘_ &9 ) — /e :

Abb. 86. Selaginells. Schema des Generationswechsels,
(Aus Gagor Fig. 299a.)

Selaginellaceae. Auch hier finden wir manche urspriinglichen Ziige.
Z. B. erinnert manchmal eine ziemlich typische Protostele an primitive Lepi-
dophyten. Interessant sind ferner die Anklinge an eine mesarche Strultur,
namentlich der Blattspurstriinge (vel. oben S. 78 und Gibson), welche
einige heutige Selaginellen, iihnlich wie manche Lyeopodien (Sinnott), zeigen.

Die heterospore Fortpflanzung von Selaginella (Abb. 85, 86) stimmt so
weitgehend mit /soétes und wohl auch den Lepidophyten iiberein, daB wir als
Abweichungen nur die biziliaten Spermatozoen und die Mehrzahl der Arche-
gonien in einer Makrospore erwithnen wollen, Wie bei den meisten Tepido-
phyten sind fast durchweg besondere Sporophylle ausgebildet, die in einer
Blitteniihre zusammensitzen. Anordnung und Bau zeigt Abb. 85. Als (GGanzes

1) Thre Funktion verdiente ecinmal eine eingehendere Untersuchung. Fitr Wasserab-
?,orpti(])jzll] kommt sie natiirlich nicht mehr in Frage. Sie wird als sehleimabsonderndes Organ
ezeichnet,

2) Die Homologisierung der einzelnen sterilen Zellen mit Zellen des Prothalliums oder
der Antheridiumwandung bhei isosporen Pteridophyten ist umstritten. Fine eindeutize
Entecheidung diirfte heute nicht miglich sein (vgl. Goehel 1918, S. 926 ff., Campbell
1918, S. 538 ff. und Lotsy 1909, 5. 565). 1
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betrachtet ist die phylogenetische V erwandischait der Lepidophyten, lsoéta-
ceen und Selaginellaceen unverkennbar.

Eine oberkarbonische Gattang Seloginellites ist allzu sehlecht bekannt, als
daB wir sie hier behandeln kinnen. .

Lycopodiaeeae. Unter den heatigen Lycopsiden stehen die Lycopodia-
ceen mit den beiden Gattungen Lyeopodiwn (Abb. 87) und Phylloglossui am
isoliertesten. In drei wichtigen Merk-
malen weichen sie ab:

.,/;"\ \ Abb, 88, Lycopodium complanatum L.
Prothallinm Lings.
/ g und m anseehildetes und meristematisches
Gewebe des Scheitels,
an Antheridien; ar Archegonien; ;# Embryo.
¢, 7, P, ¢ die verschiedenen Schichfen des

Abb. 87, * Lycopodsum Selago L. Rezen, riibenférmigen Basalteils; » fiihrt den

Fertile, dichotom verzweigte Sprosse. Mykorrhiza-Filz,
An den Zweigenden in Blattachseln die Spor-  wh Wurzelhaare.
angien und Brutknospen. [Nach Bruchmann 1898, (Aus Harder,
(Aus Bower 1908 Titelbild.) ., Strashurger”, 1928, 8. 406, Fig. 489 C).]

1. Sie sind ausgesprochen isospor. Aus der Spore entsteht ein —
unterirdisch in Pilzsymbiose lebendes — Knollenprothallium, das sowohl
Antheridien wie Archegonien entwickelt (Abb. 88).

2. Die Ligula fehlt.

3. Der Holzkiirper zeigt, namentlich in der Gattung Lyecopodium, eine
oft sehr komplizierte Plektostele (vgl. Abb. 8Y), die zwar an Asterozylon
anklingt, von den fossilen Lepidophyten aber kaum bekannt ist. (Hinzel-
heiten vgl. T. J. Meyer 1926, Wardlaw 1925).
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Gewili machen manche andere Merkmale von Lyeopodium, wie die Nadel-
form der spiralig stehenden Blitter, der Spaltéffnungsban, die Stellung der
Sporangien in Blattachseln, die Zugehorigkeit der Lycopodien zu dem grofen
Stamm der Lycopsida wahrscheinlich. Aber wir miissen die gemeinsame Ur-
form sicher in vorkarbonischer Zeit suchen.

Pleuromeiaceae. Auch die verwandtschaftlichen Beziehungen der
einzigen Gattung Plewromeia (Abb. 90) aus dem Ob.-Buntsandstein sind recht
unklar. Der etwa 1 m hohe, unverzweigte Stamm trag schraubig gestellte
Blatter, baw. nach ihrem Abfallen rautenftrmige Blattnarben. Von der Stamm-
basis gingen — genan wie bei Stigmarien — 4 iibers Krenuz gestellte Rhi-
zome aus; die Stammbasis und die Rhizome trugen Wiirzelchen. Der Stamm
lief in einen Blitenzapten aus. Soweit hesteht also
Ubereinstimmung mit den Lepidophyten.

el

Abb. 8. Lycopodivin elavatum, Abb. 90, - Pleuromeia,

Plektostele deg Sporangienstandes {quer). Elﬂ‘]"f,;’ﬁ];]f:g:lf;n‘;rtéi
e, ¢a. 1,1, Gr.

Peripher die 8 klpinzui']jgcn Prutoxy]emgruppen. Mittl. Buntsandstein,
Im Zentrum Metaxylem, : (Nach Gothan, 1924,
10.

(Original. Vergr. 200mal.) Abb. 10.)

Abweichend jedoch war der Bau der Fortpllanzungsorgane. Die Sporo-
phylle trugen nimlich die Sporangien nicht wie hej allen anderen Lycopsida anf
threr Oberseite, sondern auf dey Unterseite. Bei der sonstigen RegelmaBigkeit
der blattachselstindigen Stellung der Sporangien innerhalb des Lyeopsiden-
stammes ist das hiehst auffillig. Genauere Einzelheiten sind an “den meist
nur im Abdruck erhaltenen Fossilien schwer zn erkennen. Nur die Makro-
sporen kennt man mit groBer Wahrscheinlichkeit (Fitting 1907). — Zur Er-
kliirung der abweichenden Morphologie von Pleuromeia tehlen uns — zumal
die mesozaischen Lycopsida iiberhan bt kaum bekannt sind — alle brauchbaren
Voraussetzungen. Wir miissen daher die phylogenetische Stellung dieser hichst
eigentiimlichen Pflanze als ein ungelistes Riitsel bezeichnen,
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4. Abt.: Articulata (Sphenopsida).

Die als Articulaten zusammengefaBiten Pflanzen (Abb. 91) bilden eine ans-
gesprochene Parallelgruppe zu den Lycopsiden. Schon in ihrer duBeren Gestalt
zeigen sie durch die herrschende Kleinblitirigkeit eine gewisse Ahnlichkeit.
Unterscheidende Merkmale sind jedoch:

die ,,Gliederung™ der Sprosse bei den Articulaten infolge Quirl-
stellung der Blatter und Sporangien und infolge lingerer Internodien zwisehen
den vegetativen Quirlen,

ferner die Bergung der Sporangien durch anatrope Orientierung
(,»peltate Sporophylle, vegl. Abh. 106 und 110).

Eine besonders ausgepriigte Parallele zwischen beiden Pteridophyten-
abtc_zl.[uugon erglbt sich aber aus ihrem zeitlichen Auftreten. Auch die
“Articulaten besitzen einen Entfaltungshohepunkt im Karbon; seit dem Mittel-
devon kennen wir kleinere Vertreter als Vorlaufer; vom Karbon bis zur Jetzt-
zeit klingt die Abteilung aus. Ja, wir kinnen die heutigen Articulaten vielleicht
mit noch grifierem Recht als die Lycopsiden ,,lehende Fossilien'* nennen; denn
der einzigen heutigen und krautigen Gattung: Equisetum, steht eine grobe
Formentiille von Kriiutern und Binmen im Karbon gegenither - die nach
dem Zeugnis der Kohlenflize damals in ungeheuren Massen gediehen. Herrschend
waren hier im Karbon die beiden Ordnungen der Eguiselales und der Spheno-
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phyllales. Abgeschen yon den primitiven deyonischen Hyendales, die wir als
Ausgangsgruppe betrachten kinnen, zeigen jedoch auch die spirlichen Reste der
Pseudoborniales und der Cheirostrobales, dai der paliozoische Formenreichtum
schr grofl war, uns aber nur dufierst liickenhatt, man michte sagen , zufillie*,
iiberliefert ist

@

rtiar

Equisellimy

Kreide

U

Jura

Trias

Zechsteln

Rolliegendes

Kartbon

Ob. Devon

Abb. 91. Stammbaum der Articuduten, Original.

. Ordn.: Hyeniales (s. 1).
(= Proloarticulalae Kriusel . Weyland 1926 — Protoarticulatinae Hirmer.)
Die beiden Gattungen: Calamophyton vnd Hyenin (vel. Kréusel und
Weyland 1926) sind so dhnlich, daB wir sie gemeinsam besprechen. Wir
haben hier ein auBerordentlich interessantes Bindeglied zwischen Psilophyten
und Articulaten. Infolge ihrer gabeligen SproBverzweigung hatten die Hy-
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eniales das Ausschen eines kleinen Strauches von wenigen Dezimetern Hihe,
wenn anch — dhnliech wie bei Pseudosporochnus (Abb. 45) — die unteren Gabel-
dste oft so dicht beisammen standen, dalh eine Art Krone entstand (Abb. 92).
Gabelig waren auch die quirlstindigen schmalspreitigen Blitter. Dadurch
ergibt sich eine Ubereinstimmung sowohl mit Pseudosporochnus (8. 111) wie
mit den iiltesten Lepidodendraceen (Profolepidodendron, 8, 130), wie mit
den iltesten Pteropsiden (8. 186). (_}uhel;g verzwelgl waren ferner die den
Bliittern durchans homologen und dnberlich sehr dhnlichen Sporangien bzw.
Sporangiengruppen; nur zeigten sie schon die fiir die gesamten Articulaten

Abh. 92, Hyenie elegums Kriinsel u. Weyland. (M.-Devon,)

a Rekonstruktion cines beblitterten Sprosses. Verse. *famal.
b Sporangienstinde.
¢ und d Blitter. Vergr. 115mal.

[Nach Kriusel und Weyland, 1926. a) Taf. 16: b) Fig. 18; ¢) Fig. 19; d) Fig. 22.]

charalcteristische , anatrope’ Orientierung des Sporangiums, cinwirts gegen
die Bagis des Stieles (Abb. 92b). Der Schritt etwa von den Pseudosporochnaceen
7 den Hyeniales ist somit nicht sehr groli. Abgesehen davon, dall wir bei
den Hyeniales sicher zwischen Blattern und Sporangien unterscheiden kinnen,
liegt der Gestaltwandel im wesentlichen in der ,.anatropen** Orientierung der
Sporangien und der vorherrschenden Quirlstellung von Blittern und Sporangien.
Gegenitber den Rhyniaceen kiinnen wir hervorheben, daf die oberirdischen
Hyeniales-Triebe dentlich in die 3 Hauptorgane der oberirdischen Sprofe
differenziert sind:

Zimmermann, Die Phylogenie der Pllanzen. 11
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1. in die lang fortwachsende und mit Dickenwachstum begabte Haupt-
achse,

2. in die wegen ihres bald nachlassenden Wachstums seitlich gestellten,
schwach flichig ansgebildeten Blitter und

5. in die morphologisch ahnlich gestalteten und gestellten  Sporangien
bzw. Sporangiengruppen. Die Sporangiengruppen waren meist terminal in
eine Ahre zusammengefalt.

Die Quirlstellung diirfte phylogenetisch aus der Spiralstelling dureh Zu-
sammenriicken der Blitter in eine Hihe entstanden sein. Ks ist fiir eine solehe
Auffassung wichtig, dali gerade bei diesen mitteldevonischen Articulaten, ins-
besondere bei Calaimophayton,
die Quirlstellung noch nicht
ganz gelestizt war; nament-
lich an der Stammbasis
herrsehte  noch zerstreute
Blattstellung (vgl. Biogene-
tisches Grundgesetz S. 383).

Die innere Anatomie ist
kawm bekannt. Tm Holzteil
scheint  bereits ein  Mark
ausgebildet,

2. Ordn.:
Pseudoborniales.

Wir kennen mnur eine
einzige Art:  Pseudobornia
Ursina (Nathorst 1902) von
der Bireninsel. Leider ist
sie wegen ihrer schlechten
Erhaltung  (Fortpflanzungs-
organe ') sind kaum, die in-
nere Anatomie gar nicht he-
kannt) fiir stammesgeschicht-
liche Betrachtungen wenig
verwertbar. Bemerkenswer-
terweise entstand hei Pseudo-
bornia durch Verschmelzung
einer Anzahl von Endver-
zweigungen bereits ein (in
Abschnitte gabelig geteiltes)
E5 uh, 1) o e o ot ziemlich groBflichiges Blatt
Abb. 93, Pseudobornia wrsing Nath. (Ob.-Deyon.) (Abb. 93). Ferner scheinen
(Aus Lotsy, Stammesgeschichte L1, 1909, 8. 527, Fig.3501.) nach den Angaben und Ab-
bildungen von Nathorst
die Sporangien auch hier an Stelle von Phylloiden, d. h. deutlich homolog
mit diesen, zu stehen.

3. Ordn.: Sphenophyllales.
Einzige Gattung Sphenophyllum. Diese vermutlich ziemlich zarten Ge-
wichse besafien einen auffallend diinnen Stamm. Wegen ihres zierlichen
Wuchses und einer bemerkenswerten Heterophyllie (Abb. 94, bei manchen

1) Val. unten S, 176,
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Sphenophyllen frugen  die
Hauptachsen fein zerteilte Blit-
ter, ~die Seitenachsen dagegen
lachige keiltormige Blitter) ist
thre Oekologie noeh umstritten.
Potonié hatte sie als
Wasserptlanzen mit Schwimm-
blittern (= die fliichigen Blit-
ter) und untergetauchten (= die
lein zerteilten) Blattern gedeutet,
Heute neigt man mehr dazu,
in Sphenophylluin eine Klimm-
pflanze zu sehen, die sich zwi-
schen den Biumen emporwand
(vgl. z. B. Gothan 1924,
5. 134 1f.)

Varkommen: Vorlinfer im
Oberdevon von  Spitzbergen;
Hauptmasse im Karbon wmit
Nachziiglern im  Rotliegenden.
Einige kritische Formen in den
Gondwanalindern noch in der
Trias.

Vegetative Sprosse.

Bliitter. Die Blattrosetten,
bestehend aus einem Blattquirl
von 6 Blittern®), sind ein hau-
figes Fossil unter den Pflanzen-
abdriicken des Karhons., Bei
ilteren Formen, z. B. bei Spheno-
Phyllum tenerrimum Ettingh. ans
dem U.-Karbon und unteren
O.-Karbon, iiherwiegen noch die
fein  gabelig-geteilten  Blitter,
ganz mnach dem Hyenia-Typ.
Bei jiingeren Formen, nament-
lich aus dem O.-Karbon, kon-
nen wir aber verfolgen, wie
diese gegabelten Blitter ver-
wachsen und daraus schlieBlich
ein flachiges, keilférmiges Blatt
mit Zihnchen an seinem vor-
deren Rande wird (Abh. 23).
Wie oben erwihnt, eibt es he-
terophylle Sphenophyllum-Arten,
die noch heide Blattypen ver-
einigen; man kann dabei oft
die ganze Ubergangsreihe an
em- und demselben Individuum
verfolgen.

1) Oder einem anderen Viel-
fachen von 3.

Abb. 94.  Sphenophylhem ewneifolimm Sternbg.
(Ob.-Karbon.) J

Sprofi mit Bliite und zweierlei Laubblittern.

(Nach Stur, 1887.) Vergr. %4 natiirl, Grofe.

11*
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Stamm. Seinen Aufbau erkennen wir am besten in den Querschliffen
(Abb. 95). Entsprechend der Dreizahl in den Blattquirlen ist auch der Stamm-
querschnitt ausgesprochen dreiziihlig, Wir finden als Primdrholz im Inneren
cine Aktinostele mit dreieckigem Holzkorper und 3 Protoxylemgruppen in
den Fcken. Die Hauptmasse des Zentrums bildet das Metaxylem. Bei dickeren
Stimmen schlieBit sich auben Sckundirholz an: wie bei den Lepidophyten
und rezenten Biumen (z. B. den Koniferen) wird es durch Kambinm gebildet.
Und da — gleichfalls wie bei den Koniferen — nur einerlei Tracheiden vorhanden
sind, ist die Reihenanordning sehr wenig gestirt.

Im einzelnen ist der Bau des Holzes allerdings etwas komplizierter. Wir
haben Netztracheiden und Holzparenchym. Letateres bildet ein Gittersystem
durch das ganze Sekundiirholz, indem es sich Jeweils in die Zwickel zwischen
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[Abh. 95, Sphenophyllum tnsigne. (Ob.-Karhon.)
[Junges Stimmehen (quer).
P = [Die 3 Protoxylemgruppen, M — zentripetales Metaxylem, § — Selandiirhols,
i = Rinde.

(Original, Schliffsammlmng Pllanzensyst. Inst. Berlin Nr. 85.) Vergr. 22 5mal,

vier zusammenstoBenden Tracheiden einschiehi (vgl. Abb, 95). Auch die Trache-
iden sind dadurch in ihrem Bau kom pliziert, dal} die Tangentialwinde glatt sind
und nur die Radialwinde die netzartige Wandverstirkung zeigen — eine
Differenzierung, die nns bei den Jiingeren Gefiipflanzen noch ofter begeanen
wird.
Fortpflanzungsorgane.
Sphenophyllostachys (Abb. 96).

Wir gehen am besten von einem Vergleich mit den Hyendales ans. Als
Hauptunterschied gegen diese primitiven Articulaten linden wir bei Sphenao-
phyllwm_echte Sporophylle mit blattachselstindigen Sporangien, d. h. die
Sphenophyllum-Blitenstinde zeigen eine regelmiifige Verbindung  der Spor-
angien- hzw. Sporangiengruppen vom Hyeniales-Typ mit Blattgebilden, den
»Sporophyllen“t),  Dabei stehen die Sporangien jeweils in der Achsel der

1) Uber die phylogenetische Fl erleitung vgl. unten (S. 17611.).
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Sporophylle, die entweder echte Laubblitter (z. B. Sphen. majus) oder meistens
Bralkteen sind. Tm Ietzteren Falle sind die h_raktuemu‘tigen Sporaphylle zu einer
terminalen Bliitenahre — algo im Prinzip wie bei Lepidodendron — zusamnien-
geriickt. In Einzellillen ist der Stiel der Sporangien g reduziert, z. B. bei
Sphenophallum vertieillatwm Schlotheim ¢, dab ein solehes Sporophyll fast
villig demjenigen der Lycopside gleicht.

Die Sporangienwandung ist mehrsehichtig. Die Sporen sind in den meisten
bekannten Fillen gleichartiy — all dies Detail also noch wie bei den Rhynia-
ceen. In den letzten Jahren sind allerdings auch einige heterospore Arten
bekannt geworden, z. B. Sphenophylium verticillatum Schloth. Das ist eine
interessante Parallelentwicklung zu den
heterosporen Lepidophyten und verschie-
denen anderen Gruppen, die wir noch
besprechen werden.

a b
Abb. 96.  Sphenoplallion cuneifolivm Sternbg,  Bliite.
(= Sphenophyllostachys Dawsoni Will.) (O.-Karhon.)
) Auisicht aui einen Brakteenquirl mit achselstindizen Sporansienstinden,
h) Lingsschnitt durch zwei Brakteenquirle mit achselstindigen Sporangienstinden. Die
schematisiort 3teilige Form der Sporangienstinde ist in der Natur nieht so rezelmifig.
(Nach Zeiller, 1900, Fig. 103, und Hirmer, 1927, Fig. 417, etwas modifiziert.)

4. Ordn.: Cheirostrobales.

Wir kennen von dieser Pflanzengruppe eine einzige Art, Cheirostrobus petty-
curensis Scoth, nur in ganz wenigen — aber trefflich erhaltenen — Bliitenzapfen
aus dem unterkarbonischen Kalk von Pettycur (Schottland). Die Bliitten erinnern
in vieler Beziehung an die Sphenophyllen, d. h. auch hier tragen quirlio gestellte
Sporophylle auf ihrer Oberseite Sporangien. Doch ist manches abweichend, 8o die
langgestreckte Form der offenbar mit den Sporophyllen verwachsenen Spor-
angien, ferner das ,gemischte” 1) Mark in der Aktinostele von Cheirostrobus.
Das Fossil ist an und fiir sich — dhnlich wie die Pseudoborniales — sehr interos-
sant aly Zeichen fiir die grofie Formenmunnigfaltigkeit im Karbon. Ohne Kennt-
nis der vegetativen Organe miissen wir es aber noch ein Problematikum der
Stammesgeschichte nennen.

5. Ordn,: Equisetales.
Von dieser verbreitetsten Articn.t]:-ntr_‘.nfn'dnu:ng sind 3 Familien besonders

wichtig:
die Asterocalamitaceae, als 1 bergangsfamilic zu den Hyeniales:
die Calamitaceae, vorwiegend baumflirmige Gestalten aus dem Paliozoikum :
die Equisetaceae, krautige Pflanzen, auch heute noeh vertreten.

1) Vel. oben 8. 137 und Abb. 64.
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l. Fam.: Asterocalamitaceae.

Die Vertreter der cinzigen Gattung Asterocalamiles warcn, wie die Cala-

miten, Baume. Thr Vorkommen ist auf das Ob.-Devon und U.-Karbon be-
schrankt. Auch in Einzelheiten glichen sie so weitgehend den Calamiten, daf
wir nur die unterscheidenden Merkmale von Asterocalamites herausgreifen wollen -
1. das Gabelblatt vom Hyenia-Habitus (Abb. 97).
2. die nicht alternicrenden iibereinanderstehenden Blitter und
die infolgedessen  gerad-
linig durchlanfenden Blatt-
spurstringe (Abb. 97 und
101). Aueh die Markans-
giisse des Stammes (die
haufigste Form, in  der
uns die Kguisetales iiber-
liefert sind, vgl. unten bei
Caloinites)  zeigen  ent-
sprechend diesem Stamm-
aufbau geradlinig  durch-
laufende Rippen. Zeitlich
und  morphologisch  re-
prisentiert also  Astero-
calommiles einen Vorlaufer-
typ der Calamiten,

Die  schildformigen
Sporangiengruppen  mit

vier Sporangien — ohne

dazwischen geschaltete

Sporophylle (diese Sporo-

3 b “ phy]lusigkeitl weist — also
Abb. 97, Asteracalamites serobieulatus Sehloth. gleichfalls ,iwt {lee'{ua ]]m)
(Ob.-Devon und U,-Karbon.) — werden wi Sl Zf“'

a) Sprobachse (d. h. Steinkern der Markhihle). S'?f]m'}ff”ha"g mit Calamites
b) bebliitterter Seitensprof; ¢) Gabelblatt: (5. 173 fi. und Abh. 106)

(Aus Gothan, 1912, Fig.22,14,92;n. Kegel, 1014, Fig. 23.) l)espmchen.

2. Fam.: Calamitaceae,
Vegetativer Aufbau.
Beginnen wir mit Calamiles (als Typus fiir die gesamten Articulaten !)
Vorkommen: Oberkarhon bis Ober-Rotliegendes.

Allgemeiner Habitus (Abb. 98).  Wir kinnen uns einen Calamiten
am besten vorstellen, wenn wir einen Schachtelhalm (Equisetum) ins Baum-
fisrmige vergrifiern. Calamitenstimme bis zu I m Dicke und wohl 20—30 m
[Mohe sind uns bekannt, wenn wir aneh eine solche Stammbhihe aus den iiber-
lieferten Bruchstiicken nur errechnen kinnen. FEehte Hauptwurzeln fehlten
anscheinend auch den Calamiten, sic waren wie ihre ., Konkurrenz*, die Lepido-
phyten, durch kriechende Rhizome im Boden verankert. Der Stamm war wohl
von Anfang an monopodial, entsprechend der quirligen Anordnung der Seiten-
aste.

Die Verzweigung der Krone war verschieden stark ausgeprigt. Die Unter-
gatbung Stylocalamites vereinigt schwach verzweigte, die Untergattungen Cala-
miteng und Bucalamites versohiedem]rti,q. aber stiirker verzwelgte Formen,

Die Nomenklatur der calamitenihnlichen Pflanzen sowie der ZUge-
hérigen Teile ist auf den ersten Blick recht verwirrend. Das kommt zum
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groBen Teil daher, daB die
Organe eines Calamiten meist
isoliert und in recht verschie-
denem Erhaltungsznstand ge-
funden wurden ; sie wurden
daher zuniichst als selbstin-
dige Fossilien mit ecigenen
Namen beschrieben. Krst nach
mithevollen Arbeiten  oder
vielfach gar nicht konnte ihre
Zusammengehorigkeit  erwie-
sen  werden., Wir schicken
darum hier zum leichteren Zu-
rechtfinden einen Uberblick
der Nomenklatur voraus.

Bezeichnungen nach dem
Leitbiindelverlanf
im Stamm, urspriing-
lieh fiir die Markaus-
glisse geprigt:

Asterocalamites  (vgl.
oben 8. 166 und
Abb. 97 und 101 a),
iibertragen auf zu-
gehorige strukturbie-
tende Reste, Blitter
und Bliiten.

Mesocalamites, vermit-
telt zwischen Astero-
calamites und Cala-
mites (unten 8. 170).

Calamites  (vgl. Abb.
101 b) — Bezeich-
nung auf struktur-

bietende Reste, Blit-

ter und Bliiten iiher-

tragen.

Mindestens  Astero-
calamites und Cala-
mites  bezeichnen
wohl systematisch
gut charakterisierte
Pflanzengruppen.

Bezeichnung nach der
Stammstruktur:
Protocalamites (val.
S, 171).

Arthropitys (die Haupt-
masse der Calami-
ten).

Calamodendron (Unter-
gruppe derCalamiten,
vel. 8. 171).

&
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Abb. 98. Calamiles carinatus Ste
(Rekonstruktion aus Hirmer,

DoLL

mbg. (0.-Karbon.)
19?%:‘, ]glg 5317.)
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Bezeichnung nach der Verzweigung des Stammes:
Stylocalomiting Weil
EBucalamates Weil3 (vgl. 8. 166).
Clalamiting Weil3
Bezeichnung nach der Beblitterung:
Asterophiyllites (val. 8. 172).
Annularia (vgl. 8. 172),
Bezeichnung nach der Bliite

Palacostachya I

Calamostachys g ”
Metacalam-ostra-einys] (vgl. 8. 173 it
Cingularia

Ieh habe hier nur die fiir die Phylogenie wichtigsten Typen und Namen an-
gefiihrt; weitere val. bei Seward 1899, und Hirmer 1927

Stamm, (Allgemeiner Aufbau). Wenn wir fiir die Calamitenstimme
nach einem allgemeinen Ausdruck, analog der Bezeichnung ,, Rindenbiume+
fiir die Lepidophyten, suchen, so kinnen
wir die Calamiten” , Markbinm e nennen.
Denn das Mark bzw. die Markhihle nimmt
bei den Calamiten einen aubBerordentlichen
Raum ein, obwohl die physiologische Be-
deutung des Marks kaum an die der Rinde
bei den Lepidophyten heranreichte. Wir
diirfen in der Markausbildung wohl im we-
sentlichen eine hegative™ Funktion sehen,
die Verlagerung der mechaniseh wirksamen
Elemente nach der Peripherie, die Iirhéhung
der Biegungsfestigkeit nach dem Réhren-
prinzip.

In drei Zustinden sind uns Calamiten-
stamme tiberliefert;

L. Als Ausgiisse der Markhohle, also als
Steinkerne, bzw. deren Negativabdriicke
(sehr hiinfig, namentlich in etwas sandigen
Abb. 99, Calamites spec. Schichten);

stiick des Holzkirpers mit Markhihle. 2. als echt versteinerte Stammfossilien
R’Jr'.‘fhsi?«f}ﬁmf“ﬂ.Tlliltafiliﬁffﬂﬂﬁ EH‘: (namentlich in den s Torfdolomiten*, von
Lingsturche zwischen den primiren  denen die strukturzeigenden  Diinnschliffe
Leithiindeln verlaufen, stammen);
(Nach Schenk, aus Gothan 1921.) 3. als inkohlte Massen, namentlich in
den Kohlenflizen,
Versuchen wir ans den strukturbietenden Resten, unterstiitzt durch das Bild
der Steinkerne, den Aufbau des Stammes zu rekonstruieren (Abb. 99 und 100).

Die Rinde der Calamiten war stirker entwickelt als wir das von heutigen
Biumen gewohnt sind, wenn auch schwiicher als bei den meisten Lepidophyten:
der Rindendurchmesser war etwa gleich dem Stelendurchmesser. Wir kinnen
bei den Calamiten (ihnlich wie bei den Lepidophyten) einen fiuBeren mit
sklerenchymatischen Gruppen durchsetzten Teil von einemn inneren, rein paren-
chymatischen, unterscheiden. Auch die Calamitenrinde war zu erheblichem
sekundiren Dickenwachstum befahigt. So spezialisiert wie bei den Lepido-
phyten war der Bau aber nicht, z. B. fehlten die Blattpolster ganz. Dagegen
hat man Burkenbi]dung beobachtet,
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bezw. Markhdhle

Ahh, 100,

Querschnitt dureh einen Calamitenstamm.

Schematisiert.
L Halzteil: T = Carinalhhle bzw. die Stelle des zerstérten Protoxylems.

IT1

If

Stele. Der Siebteil ist auch hier
meist recht schlecht erhalten. Sich-
rihren scheinen vorhanden zn sein,

Der Holzteil ist eine Eustelen-
rohre mit ausgedehntem ({riihzeitig
zerstirtem Mark und befrichtlichem
sckundirem Dickenwachstum.  Sein
Bau klingt damit teilweise an dic Si-
gillarien und teilweise an die rezenten
Equiseten an. Die Eustele, also die
Auflosung des Holzkérpers in regel-
miBig wechselnde weiche und harte
Partien, d. h. in parenchymatische
Markstrahlen und olzgewehe, ist Ur-
sache der charakteristischen Lings-
riefen am Marksteinkern (Abb. 99 und
100).  Das weiche parenchymatische
Gewebe war natiirlich hei der Fossili-
sierung zuerst verfault und das hiir-
tere Holzgewebe, das .. Leithiindel*,
driickte sich dann als Furche in die
Fiillmasse des Steinkernes ab; wir kin-
nen daher an Furchen des Steinkernes
den Verlauf der Leithiindel verlplgen.

Bei den iilteren Equisetales, die wir
oben schon als Asterocalamitaceen ans-

II = Metaxylem (meist schwach oder parenchymatisch entwickelt),
Sekundirholz.  (Original,)

Leithiindelverlant.

# hel Asterocalwmites, b bei Celumiles.
Die abgehenden Blattspurstriinge sind als
Punkte eingezeichnet,

(Nach Hirmer, 1927, Abb. 473 und 474.)

Ahb, 10L.
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geschieden haben, und die auch durch ihre gabeligen Blatter, sowie die fehlen-
den Sporophylle ein primitives Aussehen zeigen, liefen die Leithiindel noch
von Knoten zu Knoten durch (Abb. 101 a). Bei einigen unterkarbonischen
Calumites-artigen Formen, die Hirmer (1927) als Mesocalamites ansgeschieden
hat, finden wir einen etwas unregelmiiBigen Leithiindelverlauf: neben durch-
laufenden Leitbiindeln beobachten wir haulig Alternanz an den Knoten. Bei
den echten Calamiten jedoeh ist es die Regel, daB die Leitbiindel zweier anf-
cimanderfolgender Tnternodien alternieren, weil jeweils an einem Knoten die
Leithiindel sich gabeln und je 2 solcher Gabeliste wieder verschmelzen (Abb.
101 b). Doch zeigt auch bei den echten Calamiten ein genaueres mikroskopisches
Studinm der strulkturbietenden Stimme. dal eine solche Gabelung keineswegs

Abb. 102,  Calmmates (., Arihrapitys™) commamis Binn. (0.-Karhon.)

Aussehnitt ans dem Holzzylinder (quer) mit 4 IMolzteilen.
€' — Carinalhéhle (entspricht den zerstérten Protoxylemgruppen).
& = Sekundarholz.
M.Str, — Markstrahlen (Markstrahlzcllen quer verbreitert, entsprechend der sekundiren
Volumzunahme des Marlkes).
M = das grilitenteils zerstirte Mark.
(Original. Schliffsamml, Tiib. Geol. Inst.) Vergr. 22 5mal.

ganz regelmifiig ist; es finden sich sogar gelegentlich noch viel griliere Unregel-
miifiigkeiten, d. h. die Abgrenzung dieser Equiselales-Gruppen (das gilt auch
tir die Equisetaceen) ist keineswegs eine scharfe. Wir finden, den phylogene-
tischen Zusammenhingen entsprechend, zahlreiche Ubergangselieder.

Sehen wir uns nun den Einzelautbau des Holzkérpers an. Urspriinglich
hatten auch die Equiselales die 3 Holzpartien, die wir von den Lepidophyten
und Sphenophyllaceen her kennen: Dag Protoxylem.

das zentripetal?) entwickelte Metaxylem und
das zentrifugale Sckundirholz.
Alle drei Teile sind aber nur noch bei einer unterkarbonischen Form (die

1) Entgegen der hiufigen Darstellung, als ob zentripetal gebildetes ITolz den Calamiten

ganz fehle, sei betont, dufi man in vielen Ca lamitenquerschlitfen wenigstens vinige zentripetal
abgegebene Tracheiden erkennen kann (eigene unverdifentlichte Beobachtungen).
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darum als cigene (Gattung Pmtuc_ulmu:i(_,es ansgeschieden wird), |?e.i Proto-
calmmiles pettyewrensis  deutlich. Nur hier kann man etwas reichlicher ent-
wickeltes zeﬁtripeteﬂes Metaxylem lJt’.Ob'ch|1ten_. Auch das Protoxylem ist
(Wenigstens im [ertigen Stamm) bei allen Equiselales nicht mehr nachweis-
bar. Es geht schon in wenig Millimeter dicken Stimmchen zugrunde. An
seiner Stelle finden wir dann die groBe Carinalhdhle. an der man leicht die
Calamitenstimme und auch die Stimmehen der rezenten Schachtelhalme er-
kennt (Abb. 102 und 112),
Die Hauptmasge des Holz-
kirpers im  Calamitenstamme
besteht darum aus Sekundiir-
holz.  Sein  Querschnittshild
gleicht wieder dem der Lepido-
phyten und Koniferen. Wir
haben Reihen gleichgestalteter
Tracheiden. die, vom Kambium
gebildet, den Stamm zentrifugal
vergriliern.  Zum  Unterschied
gegeniiber den genannten Ver-
gleichsgruppen ist aber der Holz-
karper der Calamiten — wenig-
stens in seinen zentralen Teilen
— genau wie die primiren Leit-
biindel durch ziemlich breite
Markstrahlen zerlegt. Das heilit,
die parenchymatischen Gewebs-
partien zwischen den priméren
Holzteilen verbreitern sich wiih-
rend des sekundéren Dicken-
wachstums, wie man oft schr
schin an der tangentialen Ver-
breiferung  dieser Markstrahl-
zellen (Abb. 102) sehen kann.
Dementsprechend nimmt natiir-
lich auch der Durchmesser des
Markes bzw. der Markhdhle zu,
Der Einzelauthan der Mark-
strahlen izt bei den verschie-
denen Calamitenarten sehr ver-

Abb. 103,  Calawodendron striatum Brongn,
Rotliegendes (Autun).
Ilnlz: lings ftangential.
. . M.Str. = Markstrahl (quer getrotfen),
h‘vl_ue(lm. Interessant ist, dab [:'. = die ﬁ:n I,ma:l'l}%iunulzn ]":R-S("I‘IJL
bei manchen jiingeren Calamiten Tr. = Tracheiden.

aus dem oberen Ob.-Karbon und (Original, Schliffsamml, Berlin Nr. 22.) Vergr, 40mal.
dem Rotliegenden, die als ,.Cala- )
modendron’* unterschieden werden. im Markstrahl Sklerenchymfasern ausgebildet
werden (Abb. 103). Das Sekundiirholz der Calamodendren enthalt also dreierlei
Elemente, beinahe wie bei den Angiospermen: 1. tracheidale Elemente (Funk-
tion: Wasserleitung), 2. sklerenchymatische Elemente (Funktion: Festigung),
3. Parenchym (Funktion: Speicherung wnd Leitung organischer Stoffe, im
iibrigen wenig geklirt). Kine solche reiche Arbeitsteilung innerhalb der Stele
fehlt sonst hei den Gefialbkryptogamen oder ist mindestens dulierst selten.
Auch der Bau der Einzeltracheiden, den wir natiiclich vor allem am Lings-
sr'.hn_ll.t studieren miissen. zeigt gegeniiber den altesten Gefilipflanzen Fort-
schritte. Nur das Protoxylem hesteht noch wie bei den Psilophyten durchweg
aus typischen Ring- bzw. Spiraltracheiden. Das Sekundirholz dagegen besteht
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aug einem fortsehrittlicheren Tracheidentyp, den wir schon bei den Spheno-
phyllen kennen lernten, niimlich aus echten N etztrach eiden, deren Tiipfelung

allein auf den Radialwiinden entwickelt ist.

Blitter. Die Gabelung der ltesten Formen (Asterocalamites) haben wir
schon erwihnt. Im iibrigen sind die Eguiselales-Blitter einzelne selbstéandige
Phylloide. Man pflegt nach dem #ufleren Habitus bei den echten Calamiten
2 Blattypen zu unterscheiden: Annularia (= kurze, etwas starre, an der Bagis
verwachsene Blitter) und Asterophyllites (— schlankere, aufwirts gebogene
Blatter mit freier Basis). Bei den meist horizontalen Zweigen kommen nun
die kurzen und etwas starren Anudario-Blitter in eine ungleiche Lichtlage,
je nachdem sie im Quirl anf der Zweigunterseite oder -oberseite stehen. Bei
den #lteren Formen hat dies keinen morphologischen EinfluB; die Blitter sind
noch ziemlich gleichartig gebaut. Vom Oberkarbon ab kann man aber, nament-
lich bei den breitbléil‘.trigon Formen, beobachten, wie sie sich als eine Art Blatt-

E— PI‘U[ZUX}']E".]II_ (vel. Abb. 105), das hier anstatt der Carinalhihle des Stamimes erhalten ist,
In die Markhihle ist ein sAppendix®, ein Lepidophytenwiirzelehen (L), eingedrungen.
(Original.  Schliffsamml. Pilanzensvst. Tnst. Berlin Nr. 19.) Vergr. Gmal,

Abb. 104, Calamitenwurze] (s Astromyelon™ Will.), fuer. (O.»Ka-rbon.)

mosaik in die Zweigebene einstellen und dabei je nach ihrer Inserierung aut
der Blattunter- oder -oberscite ungleich lang werden (Halle 1928). Eine §hn-
liche , Anisophyllie** wie sie unter den Equisetales die Anmularien in besonders
ausgepragtem Male erworben haben, ist ja bei heutigen Phanerogamen (z. B.
den Tannen) weit verbreitet.

Interessant ist ferner der Nachweis, dall der Feinbau der SchlieBzellen,
(namentlich die Kutikularstreifen) demjenigen der rezenten Equiseten ihnelt.

Wurzeln. Sie entsprangen an den Knoten der Rhizome und Stimme,
Die letzten Auszweigungen waren marklos wie die Wurzeln heutiger Kormo-
phyten und zeigten eine typische Aktinostele mit sekundarem Dickenwachs-
tum. Bei den dickeren Wurzeln dagegen, die in der Regel als Astromagelon
bezeichnet werden, ist reichlich Mark (bzw. eine Markhihle) entwickelt
(Abb. 104). Uberhaupt #hnelt ihr Aufbau sehr demjenigen des Stammes
(abgesehen von den [ehlenden Knoten). Besonders bemerkenswert an der
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Anatomie ist, daf das Protosylem und etwas zentripetales l\getaﬁylgm
erhalten bleibt (Abb. 105) und dab dementsprechend nicht wie im Sproli eine
w«Carinalhghle™ ausgebildet wird. Dies ist ein Beispiel einer oft bestiitigten
Regel, daf die W urzeln nr.qpriingli('fh(‘- Verhiiltnisse vermitteln.

Fortpilanzungsorgane,

Die Fortpflanzungsorgane der Equisetales und der Articulaten iiberhaupt
besitzen ein tiber diese Familiengruppe hinausreichendes Inferesse. Sie sind
némlich teilweise zu . Bliiten* (s. unten) vereinigt, und es sind uns, nament-
lich unter den ausgestorbenen Formen, so viele verschiedene Typen iiber-
liefert, daB wir die Entstehung einer Bliite in der Phylogenie verfolgen
kimnen. Wir werden daher diese Fortpflanzungseinrichtungen etwas ausfiihr-
licher besprechen.

Il

Ll ITITTTILLL

Abb. 105. (Ausschnitt aus (:
Pr = Protoxylem;

Wamitenwurzel, entsprechend Abb. 104)
. = Sekundirholz;
M = (schwach entwickeltes) zentripstales Metaxylem.
{Original, Schliffsamml. Pilanzensyst. Inst. Berlin Nr. 494) Verer. 22 5mal.

Beginnen wir mit einer einfachen Beschreibung der vorhandenen Formen:

Hyeniales— Aslerocalamitaceae — Equisetaceae-Reihe.

Bei den dltesten Articulaten, den Hyewiales, fanden wir nur zweierlei
Seitenorgane an fertilen Sprossen: am basalen Teil gegabelte Blatter und an
den Zweigenden, zu einer Art  Bliite" zusammengeriickt. gabelig verzweigte
;Sporangiengruppen’, die aus mehreren ,anatropen’ Sporangien bestehen.
Wenn man will, mag man den gemeinsamen Stiel einer Sporangiengruppe
im rein beschreibenden Sinne soporangiophort nennen.

Dieser Hyeninles-Typ (also Sporangiengruppen ohne blattartige Bildungen)
herrseht, nur unwesentlich modifiziert, sowohl bei den #ltesten calamiten-
artigen Pilanzen, den Asterocalamitaceen (Abb. 109¢) wie bei den vom Karbon
bis heute vertretenen Equisetaceen (z. B. Abb. 110). Eine phylogenetische
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Fortbildung besteht nur darin, daB bei diesen jiingeren Formen der einer Spor-
angiengruppe jeweils gemeinsame Stiel sich senkrecht zu seinem basalen Teil in
cine ,,Schildplatte” verbreitert (Abb. 109b und 110). Die einzelnen Sporangien
hiingen dann gewissermafien an dieser, sie nach auBen schiitzenden Platte. M eist
bezeichnet man eine solche Sporangiengruppe als ,.peltat™. Die Zahl der in
einer Gruppe vereinigten Sporangien wechselt: hei Asferocalamites sind es 4,
bei Equiseluin 6 — letzteres ist zweitellos die giinstigste Raumausnutzung.
Interessanterweise @Bt sich bei Hquisetum in der Ontogenie verfolgen,
wie die Einzelsporangien erst randstindig an der kiinftigen Schildplatte angelegt
und allmihlich ..anatrop** nach einwirts geschlagen werden, infolge der wulst-
artigen. Wucherung der sie heschiitzenden Schildplatte (vgl. Goebel 1918,
S. 1091).  Ein hitbsches Beispiel fiir die Wiederholung der Phylegenie in

der Ontogenie!
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Abb. 106. Phylogenie der Ariiculaten-Bliite. (Schema).
a) Auswangstyp (Psilophyten): alle Telome (sterile und fertile) deutlich gleichartis und gegahelt,
b) Ubergangstyp (gelegentlich hei Astervealmmites):
L) Differenzicrung in Hauptachse und quirlig gestellte Seitenorgane (Gabelbliitter und
peltate Sporangiengruppen).
2) Sporangiengruppen zwar am Achsenende gehiuit, aber noch mit Gabelblittern un-
regelmiffiz untermischt.
¢) Myeniales-Epuisetwn-Typ: Wie b), aber strenge Sonderung der terminalen Sporangien-
gruppen. und der basalen Blitter, ) '
) Calanmostachys-Tvp: Wie ), aber streng regelmiifliger Wechsel zwisehen Sporangienuirlen
und (zu Brakteen gewandelten) Blattouirlen, )
e) Lhydlotheca-Typ: zwei oder mehr Sporangienquirle wechseln mit einem Brakteenquirl.

{Original.)
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Fiir die Homologisierungsirage ist wichtig, dali auch in dieser Reihe die
Laubblitter, z. B. bei Equisetum, auf ein einziges Phylloid reduziert werden,
withrend die ihnen homologen Sporangiengruppen (normalerweise) verzweigt
bleiben, d. h. aus 4—6 Sporangien hestehen.

Calamitaceen-Reihe.

Komplizierter ist der Bliitenbau in einer 2. Reihe, bei den eigentlichen
Calamitaceen.

a) Calamostachys. Betrachten wir zuerst den hiufigsten Typ, die
Sporangienstiinde, welche unter dem Namen Calamostachys gehen! Auch hier
finden wir wieder (genau wie bei Asterocalamites oder Liguisetum) |, peltate™
Sporangiengruppen, und wieder stehen diese in Quirlen. Aber je ein fertiler
Quirl wechselt mit einem Quirl steriler Blitter (Brakteen), die sehr hiutig an
ihrer Basis wie Kelchblitter vieler Angiospermen miteinander verwachsen sind



(Abb. 106—109). Die Ziptel
dieser Brakteen sind aufwiirts
gebogen und so lang, daB sie
sich und die Sporangiengrup-
pen dachziegelic decken?).

Dieser — Calamostachys-
Typ. also abwechselnde Spor-
angien- und Brakteenquirle,
ist mit dem Hyeniales —
Asleroealumitacene — Equise-
taeene-Typ  durch Ucher-
gange verbunden. Schon
bei Asterocalamites kommt es
gelegentlich vor, dal zwischen
den Sporangiengruppen, bzw.
vermutlich an ihrer Stelle,
sterile Blatter stehen. Als
»Vergriinungen® hat Groebel

bei  Equisetum maoimum

(1918, 8. 1092 1.) iihnliche ab-
norme Bilduugen beobachtet
(Abb. 111), Eine andere
Uebergangshildung stellt die
BEquisetum-ihnliche  Gattung
Phyllotheca  dar  (Karbon-
Wealden, vor allem in den
Gondwanalindern, im Meso-
zoikum auch bei uns). Bei ihr
wechselte eine ganze Anzahl
fertiler Quirle mit einem ein-
zigen sterilen Brakteenquirl
(Abb. 106 e).

b) Palacostachya, Me~
taealamostachys, Cingu-
laria. Bei anderen Cala-
mitenbliifen treten die Spor-
anglengruppen in eine feste
Verbindung mit den Deck-
blattern, es kommt zur
Bildung von echten Sporo-
phyllen. S0 stehen die

Sporangiengruppen  bei
Palacostachya  (Abb. 109 b)
mn den Achseln der Brakteen
wie bei den Lycopsiden und
Sphenophyllum. Der durch
Hickling (1907) beobachtete
Leitbiindelverlanf dieser Gat-
tung gibt nach verbreiteter

Articulaten-Bliiten. 175
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Abb. 107. Calamitenhbliite, rekonstruiert
(ef. Cualamostachys Binmeyana Carr., O.-Karbon).
a Querschnitt: Brakieen- und Sporangienquirl von
oben.
b Lingsansicht (unten) und Langsschnitte (oben) von
3 abwechselnden Brakteen- und Sporangienguirlen.
Sparangien teilweise angeschnitten. (COriginal,)

1) Ob Brakteen und Sporangiengruppen auch mit ihrer Basis, die durch den Leit-
bitndelverlant markiert ist, alternieren, scheint mir nach eigenen Bvuhn_[aht-lmgml an vielen
Schliffen mehr als zweifelhaft. Hirmer (1925 und 1927), der dicse Auffassung vertritt, hut
in diesen Avbeiten lediglich das Alternieren der freien Enden festgestellt! Die Auffassung
J. M. Brownes (1927, 8. 311f) von einer nicht ganz regelmaliigen Stellung, namentlich
in bezug aunf die Sporangiengruppen, scheint mir mehr den Tatsachen zu entsprechen.
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Ansicht einen Anhaltspunkt, wie diese A chselstellung aus einem Calamostachis-
Zustand entstanden sein mag. Das, eine Sporangiengruppe versorgende, Leit-
hiindel geht néimlich in der gemeinsamen Bliitenachse erst schrig aufwirts,
als ob seine Sporangiengruppe noch in der Mitte zwischen 2 Brakteenquirlen
siBe, und erst m der iubersten Rinde bicgt das Leithiindel schriig abwiirts gegen
die Brakteenachsel, wo sich die Sporangiengruppe wirklich befindet. Hickli ng
(L e) und zahlreiche andere Autoren sehlicBen aus diesem Leithiindelverlaut,
dali die Sporangiengruppen von Palaeostachya im Verlanl der Phylogenie in
die Braktecnachsel verlagert seien —
ein SchluB, der anch aus morphologi-
schen Griinden schr wahrscheinlich ist.

Als Melacalamostachys und Cingu-
laria. werden andere Calamitenbliiten
bezeichnet, bei denen die Sporangien-
gruppen nicht mit dem darunter- son-
dern mit dem dariiberstchenden Brak-
teenquirl verwachsen sind.

Fin zusammenfassender {Therblick
iiher die Phylogenie der Artieu-
latenbliite zeigt also 3 Etappen (vel.
inshesondere Abb. 106).

I. Hyeniales— Asteroealamitaceae —
Euiselaceae-Typ.  Bliiten nur aus fer-
tilen ~ Sporangiengruppen  bestehend.
Ein entwicklungsphysiologisches Charak-
teristikum dieses Typs ist es, dab der
Vegetationspunkt eines Sprosses wiih-
rend der Ontogenie nur einmal von
steril aut fertil umgestimmt wird: zu-
nichst  produziert er sterile Seiten-
organe, zum Schlub fertile. Er ist der
ilteste der iiberlieferten Articulaten-
typen (Hyeniales und Asterocalamita-
ceae), allerdings aneh bis heute erhal-
ten (Equisetum). Als Formabweichung
kann die fertile Umstimmung ~ des

Abb. 108, Calwmostachys Bivieyana

schriig-lings. Vegetationspunktes riickei ngig gemacht
A = Achse des Sporangienstandes, werden (vel. die .. Vergrilnungen® von
1) = Deckblatt (, Brakteen‘) Quirl, Equisetum (Abh. 111) 1),
& = Winde der entleerten Sporangien, o g - )
St = Stiele der Sporangien. - 2. Calwmostachys-Typ (hierher ge-
(Original. Schliffsamml. Bot. Tnst. Heidel-  hort wohl auch Pseudobornia und die
berg Nr. 533.) Vergr. 6mal, etwas abweichende Phyllotheca). Bliiten

aus regelmifig  alternierenden Spor-
angien- und Brakteenquirlen bestehend. Einzelheiten der phylogenetischen
Ableitung wollen wir unten (Kleindruck) erirtern. Kin entwicklungsphysio-
logisches  Kennzeichen  dieses Typs ist es, daBl der V egetationspunkt
rhytmisch weehselnd von steril aul fertil umgestimmt wird; abgeschen
von der anfinglichen Produktion rein steriler Lan bblitter produziert er spiiter
in der .Bliite™ abwechselnd sterile und fertile Seitenorgane,
3. Palaeostochya-usw.-Typ. Je eine Sporangiengruppe hat sich mit ciner
darunterstehenden Braktee zu einem »Sporophyll™ mit achselstindigen Spor-

1) Die umgekehrte Abweichung stellt die forma polystachiya® eenannte Abnormitit
dar, bei der auch die Vegetationspunkte der normalerweise sterilen Seitendste fertil werden,
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ingiengruppen vereinigt. Wahrscheinlich sind so auch die Sporophylle der
Sphenophyllen entstanden.

Die hier vertretene Auffassung, rlu_ﬁ Spomugie”ﬂmT'J—‘eu und Brakteen ur-
spriinglich  selbstindige, aber gleichartige (homologe) Seitenorgane darstellen,
wird keineswegs allgemein geteilt. Die Diskussion der abweichenden Ansichten

gibt uns Gelegenheit, zur Phylogenie der Calamostachys-Bliite — meines Br-
achtens dem Angelpunkt des sanzen Problems — etwas niiher SBtelling  zu

vehmen. Insgesamt sind folgende Ansichten?) miglich und wohl auch alle ver-
treten ; ;

Angichtengruppe A.

Brakteen und Sporangiengruppen waren urspriinglich selbstindige und
gesonderte Organe. Da diese Organe in verschiedener Verteilung auftreten,

br

Abb, 109. Calamitenhbliiten (lings).

a) Calomostachys Cusheana (heterospor!) (Aus Scoth T, 1920, Fig. 1.) Vergr. 9mal.
¢ b) Palacostachya. ¢} Archacocalamiles mdiofus. (Aus Scott, 1907, Fig. 6 und 7.)

br = Brakteen; sp = Sporangiencruppenstiel: sm — Sporangien; a2z = DBlifenachse.

wenn wir etwa Palacostachya, Calamostachys und Phyllotheea (vgl. Abb. 106 e),
also sicher miteinander verwandte Pflanzen, vergleichen, so miissen wir annehmen,
dafl in der Phylogenie ein Organ (z. B. Brakieen) an Stellen aultrat, die frither
durch ein anderes Organ (2. B. Sporangiengruppen) eingenommen waren. Meist
formuliert man diese Auffassung dahin, dafi die Brakteen sich in Sporangien (oder
umgelehrt) ,umgewandelt™ hitten?). Die Hrsetzbarkeit der Sporangiengruppen

1) Wir sehen auch hier wieder duvon ab, daf} ein Teil der Autoren seine Ansichten in
einer , idealistisch morphologischen Formulierung vertritt. N |

2) Wenn z, B. 1. Browne 5)1.‘)27} die Aulfassune vertritt: die Brakteen seien zwischen
die Sporangiencruppen eingeschoben (,intercalated®), so scheint mir dies nur eine andere

Zimmermann, Die i’h}'lngen.ie der Pilanzen, 12
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durch Blattgebilde illustrieren sehr schin die von Goebel beobachteten Ver-
griinungen bei Eqguisetum (Abb. 111 und 8. 179). Man wird ja Goebel unbedingt
beipflichten diirfen, daB soleche abnorme Vergriinungen nicht: beweisen, daB der-
artige Bildungen friither einmal aufgetreten sein miissen; trotzdem zeigen sie
m. . sicher die entwicklungsphysiologische Homologie von Sporangiengruppen
und Blattgebilden, d. h. sie geben die entwicklungsphysiologische Voraus-
setzung fiir unsere Annahme der Umwandlung von Sporangiengruppen in Blatt-
gebilde. Ferner spricht fiir unsere Auffassung (die Sporangiengruppen und Brak-
teen seien urspriinglich selbstindige Organe gewesen) die Tatsache, daB bei den
iltesten bisher heobachteten Pteridophyten, insbesondere den Rhyniaceen und
den Hyeniales, beide QOrgane durchweg selbstindige (febilde sind. Die V erkettung
von Sporangien hzw. Sporangiengruppen mit flichenféormigen Blittern, d. h. die
Bildung echter Sporophylle, ist erst ein .. Fortschritt® jingerer Formen, Schliefi-
lich ist die Blite wvon Calamostachys nur schwer, die von Phyllotheca wohl
tiberhaupt. nicht, auf dem Weg der unter B. mitgeteilten, entgegengesetaten
Meinungen zu erkliren. Dagegen bereitet die Annahme einer phylogenetischen
. Umwandlung® von Sporangiengruppen in Brakteen im oben angezeigten Sinne
wohl keine prinzipiellen Schwierigkeiten.

Diese Umwandlung kénnte aber im ecinzelnen auf zwei verschiedene 'Weisen
vor sich gegangen sein, und damit zerfillt die Ansichtengruppe A in zwei Unter-
auffassungen ;

1. Nach der einen Ansicht, die z. B. Browne (1927) vertritt, besaflen die
Vorfuhren von Calamostachys tatsichlich rein fertile Bliiten wie H yenia.

2. Nach einer 2,, mir wahrscheinlicheren Ansicht, geht sowohl der blattlose
Hyenia-Typ, wic der brakteenhaltige Calamostachys-Typ anf einen gemeinsamen
noch ilteren Typ zuriick, der in ganz unregelmilliger Verteilung Laub,
Bliitter und Sporangiengruppen produzierte (Abb. 106a). Wir haben derartige,
scheinbar gesetzlos verteilte, sterile und fertile Endverzweigungen bei manchen
Rhyniaceen. Als Bindeglied sowohl zu H yenia wie zu Calomostachys wiire dann
eine Form vom Habitus der oben genannten dsterocalamites-Blitten mit ein-
gesprengten Blittern anzunehmen. Diese Form (Abb. 106 b) fithrte dann einer-
seifs zu ganz aus Sporangiengruppen bestehenden Hyendg-Blitten und andrer-
seits zu der regelmiBig mit Brakteen durchsetzten Clalamostachys-Bliite,

Kine sichere Entscheidung zwischen den beiden Anffassungen 1 und 2 laBt
sich heute kaum durchfihren. Fiir 1 spricht das Uberwiegen der Bliiten vom
Hyenia-Typ in den iltesten Schichten, fir 2 spricht die Tatsache, dall sich im
Organismenreich ganz allgemein das Regelmiiflige aus dem Regellosen phylo-
genetisch entwickelt, d. h. daf man sehr hiufig beobachten kann, wie eine
scheinbar gesetzlose Folge von Zustinden, Organen, (enerationen (also eine
Folge von Zustinden usw., die wohl lediglich durch einen Wechsel der Au Ben-
umstinde bedingt ist) sich im Laufe der Phylogenie in eine streng inmerlich be-
dingte Folge wandelt. '

Ansichtengruppe B.

Brakteen und Sparangiengruppen von Calomostachys waren urspriinglich
in der Phylogenie ein einziges Seitenorgan, nimlich eine ,.gemischte” Telom-
gruppe, deren unterer Ast steril, d. h. zur Braktee, deren oberer Ast dagegen zur
Sporangiengruppe wurde. Die Articulaten hatten also von vornherein | typische«
Sporophylle, Hirmer vertritt z. B, diege Auflassung, die fiir die Entstehn ng der
Lycopsiden-Sporophylle verhiltnismiflig wahrscheinlich ist. Bei den Articulaten
scheint mir aber manches gegen eine solche Annahme zu sprechen:

Formulierung derselben Auffassung. Browne ist ja von der Homologie der Brakteen wmit
Blittern iiberzengt, sic denkt sich also keineswegs die Brakteen als allmiihlich vergrilierte
Wucherungen im Sinne der wIrichome®,
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1. Die go dhnlichen Sporangiengruppen, etwa hei 4sterocalamites und Calamo-
Stachys, wiren nach dieser Auffassung einander nicht homogenetisch. Die Spor-
angiengruppen von Calomostachys entsprichen nur der oberen Hillte der Spor-
angiengruppen von Asterpealamites. Vermittelnde Formen sind aber hier un-
bekannt.

2. Die Ansicht versagl — mindestens ohne komplizierte Hilfshypothesen —
vollstiindig, wenn es gilt, Bliten mit mehreren fertilen und einem sterilen Wirtel,
wie hei Phyllotheca, zu erkliren. Auch fiir manche Calamostachys-Arten, z. B.
bei €. Binneyana braucht Hirmer zur Beweistihrung dieser Ansicht Hilfshypo-
thesen von Spaltungen und Verwachsungen, die nur im Sinne der . Tdealisti-
schen** Morphologie verstiindlich sind.

3. Figentliche ﬁbergmlguhildnngen. die vom Typus der gang sterilen Sporan-
g::iengruppeu AT Spompﬁy]leinheit mit unterem hrakteenarticen Teil und oberem
Sporangienteil vermitteln, sind bisher nicht bekannt. Die von Goebel (5. oben)
beobachteten Vergritnungen hei Equisebwn beweisen ja nur die Homologie von

Sporangiengruppen
und  Blattgebilden,
nicht deren Teilung
in zwel selbstindige
Teile wihrend der
Phylogenie. Tnd die
fossilen Formen, wie
Palaecostachye. lassen
sich wviel leichter als

beginnende Ver.
schmelzung denn als
beginnende Trennung
deuten.

4. Es 1zt schwer
zn verstehen, dall die
Sporangiengrippe
von  Calamostachis
sich im Laufe der
Phylogenie aus der

Al i Abb. 110, Egudsetun anmainmumg Lam. Blite (lings), Teilansicht
Achsel der sie schiit- it 4 jungen Sporangiengruppen,  Vergr, hbmal.  Dunlles Ge-

zenden Braklee ent- wehe: das Archespor in den pelfaten Sporangien. (Original.)
fernt  haben  soll:
leichter verstiindlich — und wenigstens dureh den Leithiindelverlaut von

Palacostachya etwas gestiitzt — ist die Annahme einer umgekehrten Verlagerung
der Sporangiengruppen in die Achsel von Deckblittern. Ieh gebe aber zu, dal
dieses letzte Argument allein genommen nicht ausschlaggebend ist; man kann
ihm unsere mangelnde Einsicht in die Okologie der fossilen Formen und eventuell
auch die Moglichkeit einer dysteleologischen Entwicklung entgegenhalten.

Aus all diesen Grunden erscheint mir die Annahme der Umwandlung von
Hporsn‘ugjengruppen in Brakteen weitaus dic wahrscheinlichste.

Fast alle Equisetales sind isospor wie die heutigen Equiseten. Nur bei
wenigen Calamostachys-Arten, z. B. bei C. Casheana Williams. (Abb. 109a), hat
man Ieterosporie entdeckt.

3. Equisetaceae,

Uber diese heute noch lebende Familie haben wir die wichtigsten Daten,

z. B. die Brakteenlosigkeit ihrer Bliiten, bereits hesprochen (8.174 und Abb. 110).

Threm Stammaufban nach waren und sind die Equisetaceen durchaus krautige
12%
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Pilanzen. Sekundiirholz fehlt entweder ganz, wie bei den heutigen Formen,
die aber an ihrer grofen Carinalhihle (vgl. Abb. 112) die anatomische Ver-
wandtschalt mit den Calamiten zeigen; oder das Sekundirholz war doch im
Gegensatz zu den Calamiten recht reduziert, wie bei den mesozoischen bis zu
10 m hohen Bguisetites-Arten.

SRSt

SRS

N

Abb. 111, Equisetum mazimum Lam.

Vergriinungen, d. h. anomale Umwandlung von Sporangiengruppen in Laubhlitter,
Tund IT verschieden stark nmgewandelte Bliiten.  Be = relativ normale Sporangiengruppen.
S = Uebergangsbildungen, Sporangien teilweise als Phylloide ausgebildet,

T und IV solehe Uebergangshildungen stirker vergroBert. (Aus Goebel, 1918, S. 1076.)

Die Blitter sind — namentlich hei den rezenten Formen — gleichfalls
sehr stark reduziert. Sie dienen kaum mehr der Assimilation, sondern sie sind
schuppenartig und als eine schiitzende Scheide um die Knoten herum mit-
einander verwachsen. Das Hauptorgan der Assimilation sind die SproBachsen
selbst geworden. [hrigens 1Bt sich diege Verwachsung der Blitter zu einer
Scheide im Verlaufe der Phylogenie withrend des Mesozoikums gut verfolgen.
Weil bei den iilteren, mesozoischen Formen freie Blitter vorherrschen, hatte
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man sogar frither auf dieses Merkmal die Diagnoge der Gattung Equisetites
geseniiber Hguisetwm mit verwachsenen Blittern geariindet. Da aber ent-
sprechend der phylogenetischen :‘\_bwan‘d.hmg das Merkmal der Blattverwachsung
keineswegs seharl ist1), so unterscheidet man heute lieher beide (rattungen
willkiirlich nach dem Alter, indem man dic seit der Kreide lebenden Formen
als Bquisetum zusammenfafBt. .

Man muls sich iibrigens hiiten, die heutigen E.q-u?:ﬂflimﬂE-Artun wegen ihrer
geringen Grabe (gegenither Calminites) ganz allgemein als reduziert aufzutassen.
Sie besitzen vielmehr auch manche ..fortschrittliche™ Erwerbungen. Tch er-
innere nur an die Sporenanhingsel, welche die dulierste Sporenmembran, das
Lpispor”, bildet, an die Gliedernng der Sprosse bei manchen Arten, z. B. bei
BEquisetum arvense, in fertile und rein vegetative Sprosse u. a. m.

_Abb. 112, Eyudsetum maximeon Lam.  Quersehnitt des Rhizoms (Ausschnitt).
Drei Carinalhéhlen mit vereinzelten Tracheiden des Protoxylems (Pr) und Metaxylem-
tracheiden (7'7); M = Muarkhohle. Vergr. 120mal. (Original.)
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5. Abt.: Pteropsida.

Nach ihrer zeitlichen Verbreitung (Abb. 2, 113 und 157) stehen die
Pteropsiden in starkem Gegensatz zu den Artienlaten und den Lyeopsiden.
Die Pteropsiden machen niimlich keineswegs den Eindruek einer im Aussterben
begrilfenen Ptlanzenabteilang.  Vielmehr liegt das Verhreity ngsschwer-
gewicht mancher Pteropsidengruppen, z. B. der leptosporangiaten Farne
oder der Angiospermen, vorzugsweise im Neozoikum. Auch durch ihre grofie
Individuenzahl beherrschen diese Gruy ppen heute durchweg das Vegetations-
hild auf dem Lande.

Allgemeiner Auiban der Pteropsiden. Ts ist schwer, die Ptero-
psiden einheitlich zu charalterisicren. D)as hat 2 Griinde: Einmal sind die
Pteropsiden phylogenetisch kaum so einheitlich wie die Lycopsiden und die
Articulaten. Dann haben sich aber anch gerade jene Merkmale, welche man
meist als besonders charalteristisch [iir die heutigen Pteropsiden ansieht,
erst innerhalb der Pteropsidenabteilung herausgebildet.

Gehen wir aber einmal aus von diesen Merkmalen eines ..typischen®
heutigen Pteropsiden, z. B. eines Wurmfarnes (Dryopleris — Aspidivm filiz
mas) und vergleichen wir einen solchen Farn als | Typus® (Abb. 114) sowohl
mit den Articulaten und Lycopsiden wie mit den” Abweichern vom Pter-
opsiden-,, Typus*|

L. Die Farnpflanze ist makro phyll*Y), d. h. sie besitzt grofie, reich
gegliederte, (oder jedenfalls mit reich verzweigter Aderung versehene) Laub-
blitter (vgl. Abb. 114 und 132),

Ausnahmen finden sich einerseits bei den iltesten Farnen (val. S. 188).
Diese haben noch durchweg isolierte Phylloide wie die Rhyniaceen. Sie sind also
eigentlich , mikrophyll® gleich den Lycopsiden und Articulaten, zumal die Ein-
teilung ihres Kérpers in SproBachsen, Blitter usw. recht willkiirlich ist. Aher
solche isolierte Phylloide haben sich durch Verschmelzung in einer Ebene zu
smakrophyllen Laubblittern, zy stypischen™ Farnwedeln gewandelt.

Eine weitere Ausnahme ohne smakrophylle” Taubblitter sind fast alle
Koniferen (:»Nadelhdlzer™) mit ilren Nadelblittern. Dabei sehen wir davon ab,
Formen mit offensichtlich reduzierten Laubblittern, z. B. manche Angiospermen,
hier aufzufiihren.

Im Gegensatz dazn haben wir als Konvergenzerscheinung zum Pteropsiden-
blatt schwach »makrophylle” Blitter bei manchen Articulaten [ Preudoborniales
(5. 162 und Abb. 93) und Sphenophyllales (val. S. 163 und Abb. 23 und 94)).

1) Wegen Chwaiger philologischer Bedenken vergleiche die analogen Austiihrungen fiir
Makrosporen bei Goel ol (1918, 8. 904 1), '
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Auflisy ng

des Hnlf,lunpou in einzelne Leithiindel.

Die groffen Blatter erzeu-
gen nimlich oberhalb der Hin-
miindung der Blattspurstriinge
in der SprofBachsen-Stele breite
Markstrahlen (Abb. 114 und
113), die ,,Blattliicken™. Khen
durch diese Blattliicken er-
scheint die Stele dann in ein-
zelne Leithiindel zerlegt als
Bustele oder als Pu[y\tcle
Namentlich fiir die Lycopsiden
ish ex dagegen charakteristisch,
daB sich die von kleinen Bliit-
tern herkommenden Blattspur-
stringe der Stele auflen an-
schmiegen, ohne hier Blatt-
liicken zu erzeugen. Zweilel-
los  besteht ein 6kologischer
Zusammenhang zwischen der

Grofiflichigkeit des Blattes
und der Gribe der Blatt-
licken, da deren parenchy-
matisches Gewebe die im Blatt
gebildeten  Assimilate  auf-
nimmt. — Auch hier finden

wir jedoch bei den Stelen der
iltesten Pteropsiden Ausnah-
men, Diese schlieffen sich
nitmlich eng an die Protostelen
der Rhyniaceen an, so dal} wir
auch hier ein weiteres | ty-
pisches” Pteropsidenmerkmal
in der Phylogenie entstehen
sehen. — Die Blattstele er-
fihrt bei den Farnen eine
entsprechende Umbildung.

3. Die Sporangien
stehen an Sporophyllen, aber
nicht achselstiindig wie bei

den Lycopsiden, Spheno-
phyllen usw., sondern blatt-
landqt(amhrr oder aunf der
Blattﬂache

Wieder machen sowohl die
iiltesten Pteropsiden (Coeno-
pteridales . str.)) mit ihren
terminalen Hpnmuvun) als
a.ueh die Koniferen mit ihren

1y Daly auch manche andere rezente i’lm;p~.1|1|~nq1mr(mhvﬂv nur schlecht dem ,
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118, Stammbaum der Filicinae
(ohne Hydropterides).)
I Klasse der Primofilices.
IT Klasse der Filicinae ewsporongiolae,
111 Klasse und Ordnung der Osmaumdales.
IV Klasse der Pulicinae leplosporangiatoe.

(Original.)

,Typus™

des Farnsporophylls einzuordnen sind, wird unten 2. 270 und 298 niher .Lub“t.ilﬂ:ﬂt
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an die Lycopsiden gemahnenden blattachselstindigen Makrosporangien eine Aus-
nahme. Ja, selbst hei heutigen Pteropsiden finden wir noch terminalstehende
Makrosporangien, wie wir das oben fiir Ginkgo (8. 21) bereits geschildert hahen,

Wir werden darum unser besonderes Augenmerk anf die phylogenetische
Herausbildung dieser 3 typischen™ Pternpsidenmerkmale lenken: das grofi-
tlichige Blatt, die durch Blattliicken
unterteilte Stele und die Sporophyll-
gestaltung. Weitere Gesichtspunkte er-
geben sich aus der iiblichen Gliederung
der Pieropsiden nach ihrer Fortptlan-
zung in folgende vier Hauptgruppen:

A. Filicinge oder echte Farne.

1) isospore Farne (£ilices),
2) heterospore Farne (H ydro-
plerides).

(also den isosporen und he-
terosporen  Lycopsida  ent-
sprechend).

1 Hyp
4 2row,

Abb. 115, Holzkdrper von Danaen alala
(Rhizom)
reigh die mit dem  Alter zunchmende
Masse und Komplikation:
In der Jugend bis zum Hypokotyl (Hyp)
eine Protostele( Pr), spiter dio als s Lictyo-
stele® bezeichnete Form der Siphonostele,

b ) ‘ B,—B, Blattspurstriinge dor ersten 7 Blit-
Abb. 114, Typus der heutigen Pteropsiden. ter; Wi—W, Stelen der ersten ¢ Wurzeln,
(Aus Jeffrey, 1917, Fig, 177.) (Aus Bower, 1926, Fig. 398.)

B. Gymnospermen.
Umwandlung des l\Tul{ronpomngiums n_Samenanlagen, die wihrend der
Bestaubung nicht vom I\=Tal\'ros.pumphyﬂ umwachsen sind,

(also eine Parallelbildung zu den Lepidospermen).

C. Angiospermen.
Ebenfalls durch die I,.Tum-‘:'lm‘lltm_f__zj der Makrosporangien zu Samenanlagen
charakterisiert: diese sind aber wiihrend der Bestiubung vom Makro-
sporophyll umwachsen.
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Gewil gelangt man aul diese Weise zu phylogenetisch voneinander ge-
sonderten Gruppen. Mehr und mehr hat aber die Cherzeugang Boden ge-
wonnen, dali es sich keineswegs um eine einzige phylogenetische Reihe handelt,
sondern um Organisationsstufen, die in verschiedenen Reihen mehr als einmal
erreicht wurden. Das gilt vor allem fiir die heterosporen Farne und vielleicht
fiir die Gymnospermen. Jedoch scheint mir eine Aulteilung dieser beiden
Gruppen auf andere Pflanzengruppen heute mnoch  allzy problematisch
Ll(*;\:halb habe ich hier das alte Einteilungssehema zur Darstellung

enutzt. '

1. U.-Abt.: Filicinae.

1. Isospore Farne.

L. Cladoziylales

2. Coenopteridales  Primofilices: Ganz aufs Paliozoikum (Ob.-Devon — Kar-

3. Archaeopteridales[bon, Nachziigler im Rotliegenden) beschrinkt. Haupt-
charakteristika der Farne noch nicht ausgebildet, d. h.
Sporangien noch wie bei den Rhyniaceen terminalstiindig
an den Trieben; meist blattlos oder mindestens ohne grof3-
[lachige Blitter; Stele — Protostele, bzw. verschieden

_ stark entwickelte Glieder der Aktinostelenreihe.
g gﬁtﬁiﬁrﬁgﬁl’es }Filiciﬁ'me eusporangiatae: Hauptentfaltung im Paliozoikum,

mit einigen Kormen his heute reichend.

Die oben erwiihnten Farnmerkmale schon mehr oder
weniger deatlich ausgebildet (Stelenbau allerdings hintiz
noch nicht | typiseh*). Achsen und Sporangien werden
meist noch aus einem Vegetationspunkt mit mehrzelliger
Initialgruppe gebildet. Die Sporangienwand besteht im
ausgebildeten Zustand aus mehreren Lagen.

6. Osmundales Ubergangsgruppe zwischen eusporangiaten und leptospor-
angiaten Ifarnen.

=1

- Filicinae leptosporangiotae:  Vorkommen (abgeschen von einigen paliio-
zoischen Vorliufern) mit der Hauptmasse im Mesozoikum
und Neozoikum; Farnmerkmale typisch ausgebildet, Vege-
tationspunkt der Achsen und Sporangien mit einer
Scheitelzelle,  Sporangienwand im  reifen Zustand ein-
schichtig.

1. KL: Primofilices.

1. Ordn.: Cladoxylales.

Die Stellung der hierher gehérigen Gattungen: Cladoxylon (Abb. 116) und
Vilkelia ans dem M.-Devon und Unterkulm ist recht unsicher. Bemerkenswert
ist jedenfalls die groBe morphologische Ahnlichkeit mit Pseudosporochnus (8. 111
und Abb. 45). Wie diese zu den Psilophyten gerechnete Gattung vermitteln auch
die Cladowylales zwischen Psilophyten und Farnen, Wir sehen die Organe einer
Farnpflanze sozusagen in statu nascendi: die basalen Teile der ganzen oberirdischen
Pllanze sehliefien sich zu einem stranchig-gabelig veraweigten Stimmechen zu-
sammen (Abb. 116a), die Endveraweigungen bilden noch kleinflichige, unregel-
mifig gabelig verzweigte Blittchen (Abb. 116 b) oder wenn sie fertil sind, ahn-

=] . s . C -
lich gebaute Sporangiengruppen, d. h. Sporophylle mit randstiindigen Sporangien

(Abb. 116 ¢). N _ . ,
Héchst eigentiimlich gebaut ist jedoch die reichgegliederte Stele, die an die
Pteridospermengruppe der Medullosaceae (vgl. 8. 254) anklingt, so daff wir bei
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dieser Samenpflanze nochmals
Cladozylon war offenbar isospor,

Abb. 116, Cladoeylon

b Blittehen,
(Aus Kriusel und

Da die ( Aadozylales aber deutlich eine Parallel
kénnen wir uns hier mit dieser lurze
lie I’t{fmpsirlen'rllntt:iluug

darstellen,
Feststellung, daB auch
munnigfaltigheit auftrits,

b,

) (Ob.
a llabitus rekonstruiert,

¢ Sporangiengrappe,
Weyland, 1926, Taf. 17, Fig. 34 und 38.)

Abf.: Pteropsida.

auf die Cladoxylales zuriickkommen werden.

scopariuim Kinsel . Weyland,
M.-Devon, )
Vergr. ca. /ymal,

Vergr, ca. 3mal.

gruppe zu den iibrigen Farnen
n Notiz begniigen und mit der
zunichst in besonderer Formen-
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2. Ordn.: Coenopteridales,

Wir verdanken es erst den paliobotanischen Untersuchungen aus den letzten
Jahren, daB diese rein paldozoische Farnordnung ihrey phylogenetischen Be-
deutung entsprechend gewiirdigt werden konnte.  Die g eigenartige Morpho-
logie der Coenopteridales ist in ihren ma,nn|gf:-alt1gm1_ Abwandlungen allerdings
schon lange bekannt. Die Arbeiten von Tansley (1907), P. Bertrand (1909,
Kidston und Gwynne-Vaughan (1911) haben die wichtipsten Frkennt-
nisse zutage gefordert. Aber erst die I’m[oyh_}'tt*-lllllltﬁmmhungeu der letzten
Jahre haben “die Ubergangscharaktere der Coenopteridales ins richtize
Licht geriickt. i :

Denn diese Coenopteridales vermitteln in einer ganzen Reihe von Merk-
malen zwischen den Psilophyten (d. h. vor allem den Rhyniaceen) und den
»typischen®, heute noch existierenden, Farnen. Sie bilden in dhnlicher Weise
eine Ausgangsgruppe zu den Ptero-
psiden, wie dic Hyeniales eine
Ausgangsgruppe zu den Articulaten
sind.

Das Vorkommen der Coeno-
pleridales deckt sich ungefihr mit
dem der Lepidophyten und Cala-
miten; es erstreckt sich vom Ober-
Devon bis zum Rotliesenden it
einem ohepunkt der Formennen-
bildung im oberen Unterkarbon.

Wir greifen wieder der leich-
teren Darstellung wegen eine be-
sonders gut bekannte Form als
Lypus™ der Coenopteridales heraus
und schildern erst einmal rein he-
schreibend ihre Gestalt:

A, Stauwropteris Oldhamia
Binney
aus dem Ob.-Karbon. Doch sei stele wie bei Ehywin muajor (vel. Abb, 39).
betont, daB dies Verfahren der (Aus Bower, 113, Fig. 5) Vergr. ca. 50mal.
o Pypus*-Auswahl bei den Coeno- e . .
pteridales keineswegs cinfach und einwandirei ist — wie wir namentlich
hinsichtlich des Stelirautbaus noch erldntern werden.

Abb. 117. Hutrg,’_ulptc'ris cylindrien.,
Stamm (quer) mit typischer mesarcher Proto-

Aubere Morphologie der vegetativen Teile,

a) Unterirdische Organe. Die in der .%Eﬁrde_ wurzelnden Teile von
Stauropteris kennen wir nicht. Aber wegen der Ubercinstimmung mit anderen
Coenopteridales diirfen wir sicher schlicben, dal Stanrapteris noch dhnlich wie
die Psilophyten ein kriechendes Rhizom von einfachem Bau, d. h. mit
gabeliger Verzweigung und ze ntraler Protostele bt.!:fv.ﬂ:ﬁﬂn hat. Abb. 117
gibt den Querschnitt durch das Rhizom einer verwandten Form wieder. Jeden-
falls ist dieser Rhizombau bei den Coenopteridales weit verbreitet,

h) Oherirdische Organe. Am hesten bekannt ist das  Blatt”
(Abb. 118). Ein solches ,.Blatt™ dhnelt allerdings auf den ersten Blick mehr
einem buschigen Zweig?) als jenem ., Typus des Blattes, den wir von den Laub-

1) Man hat darum schon debattiert, ob diese oberirdischen Triche »eigentlich® Blitter
oder Achsenorgane seien. Unsere an rezenten Planzen geformten Begriffe sind hier wieder
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Abh. 118,

Stauropteris Olithamin: Binmey.
Teile eines Wedels, rekonstraiert. A schemat, Querschnitt;

(Ob.-Karbon.)

B Seitenansicht, [ etaf
gebildet. An der Abgun,

Fiederchen als Sporangien ans-

esstelle der Fieder die »Aphlebien
angedeutet.

(Nach Hirmer, 1927, Fig, 580; etwas modifiziert.)

blittern der rezenten Far-
ne abstrahiert haben: Ja
beim ersten Anblick eines
solchen |, Blattes konnte
man zweifeln, ob es sich
wirklich um einen Farn-
wedel handelt, Und nur
die Ubereinstimmung mit
anderen  farnihnlicheren
Vertretern der Coenopleri-
dales  rechtfertigt unsere
Bezeichnung,  Der  ah-
weichende  Habitus  des
Stawropteris - Blattes  hat
vor allem zwei Griinde:

L. Die . Rhachis®, d.
h. die Achse 1. Ordnung,
Ist fast genan so gebant
wie dic Fieder 1. his
letzter Ordnung. Mit an-
deren Worten, das ganze
Gebilde reprisentiert
noch, wie hei den
Rhyniaceen, ohneaus-
gesprochene Arheits-
teilung die . Sprof-
achse®,  Blitter® und
HHieder®. Es ist ein une-
differenzierter Telomstand.
Alle Teile sind noch wie
bei Rhynia stielrund,

2. Sie liegen auch
noch keineswegs in einer
einzigen Ebene wie die
Blatteile eines rezenten
Farnblattes; die Fieder
sind namlich nicht zwei-
zeilig, sondern vierzeil ig
gestellt.

Im Gegensatz zu den
Rhyniaceen ist allerdings
der . Blatt“-Aufban und

einmal zu eng fir diese alten
Formen. Wir gebranchen also
hier die iiblichen Begritfe und
Worte: , Rhachis®, ~, Fieder*
USW. i erweiterten Sinne, weil
sie— was gerade bei den Coeng-
pleridales 2n verfolgen ist — den
siypischen® Famblittern homo-
genetisch sind.  Das  schlielit
nach unseren phylogenetischen
Anschauungen eine semeinsame
phylogenetische Beziehung  zu
Achsenoreanen nicht aus (vel
auch 8. 65 it,),
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seine Verzweigung schon durch sehr regelmifiige und etwas kompliziertere
Architekturgesetze bestimmt (vgl. Abb. TI8). “Gewip, die cahelige Ver-
zweigung, die bei den Rhyniaceen allein vorhanden war, findet sich auch
hier noch: alle Seitenfieder 1. und hiherer Ordnung stehen paarig, je ein
Paar rechts und links abwechselnd; d. h. sie bestehen eigentlich aug einem
duberst kurzen bzw. vollig reduzierfen Seitenast, der sich sofort beim Ver-
lassen der Hauptachse gabelt. Im iibrigen setzen sich jedoch die Iay ptachse
und die ganz gleich gestalteten Fiederachsen 1. und 2. Ordnung monopodial
fort. Nur die Achsen letzter Ordnung sind zweizeilie gestellt, Kurz, wir haben
eine eigentiimliche Kombination von gabeliger und monopodialer Verzweigung
in recht starrer Regellolge. b

Eigentiimlich sind anch die nebenblattihnlichen ., Aphlebien®, jeweils an
der , Blatt-“ bzw. | Fiederbasis (vgl. Abb. 118 B sowie S. 204),

Blattanatomie.

Der Stelenbau (Abb. 119) entspricht der kreuzweise vierzeiligen Fieder-
anordnung.  Wir haben eine vierstrahlige Aktinostele (Abb. 119, 120);
ieder Strahl oder »Kreuzarm® 1) trigt (Tast an
seinem Ende) eine Protoxylemgruppe. Beachtens-
werterweise liegen diese Protoxylemgruppen je-
doch strenggenommen noch wie' bei Asferozylon
mesarch®, d. h. wie bei Asterazylon umgibt ein
schmaler (meist aus einer Tracheidenreihe be-
stehender) Metaxylemmantel jede einzelne Proto-
xylemgruppe auch an ihrer peripheren Seite.
Dies gibt &hnlich wie fiir Asterozylon (vel. oben
S.116) cinen Fingerzeig lir die mutmafliche Phylo-
genie der Coenopleridales-Stele.  Einzelheiten  he-
sprechen wir unten (8. 193) im Zusammenhang
mit den anderen Kormen.

Von jedem Krenzarm nimmt unter Teilung
des Protoxylems (vgl. Abb. 119, 120) eine Seiten-
stele, d. h. die Blattspur ecines Fieders, ihren
Ursprung.  Wie oft bei den Gefiliptlanzen ist die : _
t.‘,‘stelengllledem.irng in dickeren Achsen I'P.I‘l‘.]'l(‘-l‘ nh Abb. 119, StauroplerisOldiamin,
in schwicheren. Bei den Hauptachsen 1,1‘“30“ WIU  Modoll des Xylems in der ober.
eigentlich eine Plektostele (Abb. 120). die 4 Arme  jrdischen  Hauptachse (,,Rha-
liegen ziemlich isoliert; bei den Achsen hoherer chﬁ"Rbﬁim Abgang der paarigen
Ordnung ist die Stele dagegen geschlossen, also - Iieder™ 1. Ordnung, (Original.)
eine echte Aktinostele.

Die Protoxylemtracheiden besitzen schraubenformige, die Metaxylem-
tracheiden treppentirmige Wandverdickungen. Das gegen die Rinde unscharf
abgegrenzte Phlogm umgibt das Xylem noch als geschlossener Mantel. Nament-
lich in den letzten Auszweigungen besitzt dic Rinde eine Art . Palisaden-
parenchym®, wohl ein Anzeichen hochentwickelter Assimilationsfihigkeit,

Sporangien.

Stawropleris war isospor. Mindestens kennen wir von keiner einzigen
Coenopteridnle bisher Makrosporen; auch hat Scott im Sporangium von
Stauropteris gekeimte Sporen gefunden, wodurch ihre Deutung als Mikrosporen
hichst unwahrseheinlich ist. Die Sporangien standen terminal (Abb. 121/22),

1) = Hrsatzstiicke = sidepieces = piéees réeeptrices,
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d. h. sie sind noch reeht urspriinglich gestaltete fertile Telome wie hei den
Psilophyten. Auch die Anwesenheit von Stelen in ihrem Stiel (inshesondere hei
Bolryopleris) sowie die du rehwee mehrschichiige W andung beweisen diesen ur-
spritnglichen Charakter, Die Offnung ist apikal vorgezeichnet durch diinn-
wandige Zellen, wiihrend weiter basalwiirts die Aulenschicht der Sporangien-
wand aus dickwandigen Zellen
von  Anmuluscharakter (Abb.
123) besteht. Abgesehen von
den oben erwihnten Keimu ngs-
stadien der Sporen, ist der

Abb, 120. Stuwropteris Oldhamia Binn., (0.-Karhbon.)
a) Rhachis mit Aktinostols, quer. Verar, 20mal,
b) Stele allpin, Vargr. 2tmal. P—P, = dip 4 Protoxylemgrappen: links uneeteilt rechts
; ‘ ylemgrupy g 1
etoilt,
¢) Rhachis bei Abgabe cines Fiederp:
(Aus Bertrang, 1913, Fig. 17,

Pr — Protoxylem,

ures (nach links unten). Verer. 16mal.
und Originale. Schlitfsamml. Berlin Nr. 62 und 390.)
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Gametophyt unbekannt. Wir haben aber keinen Grund, an der Existenz eines
selbstiindigen Prothalliums irgendwic zu zweifeln,

B. Die iibrigen Coeno-
pleridales.

Wir beschriinken uns
anch hier auf die allgemei-
ner interessierenden Daten.
Dabei wollen wir jedoch
die Schwierigkeiten einer

vergleichend - phylogene-

Abb.121. Stawropteris Oldhaniia.
Sporangium lings. st apikale
Oefinungsstelle. Vergr. 36mal.
(Aus Scott, 1907, Fig. 15.) Vergr. 1
tischen Betrachtung der Coenopteri-
dales nicht iibersehen. Gewill, in
dieser dltesten unzweifelhaften Farn-
gruppe finden wir sehr viel primitive,
d. h. mit den Psilophyten iiberein-
stimmende Merkmale: mehr primi-
tive Merkmale als in wgend einer an-
deren Farngruppe! Aber keine ein-
zige Coenopteridale vereinigt alle
diese primitiven Merkmale. Es ist
darum hochst zweifelhaft, ob die
bisher bearbeiteten Reste gerade

den allerdltesten gemeinsanen
Farn-Ahn  enthalten, zumal zur
auch schon

Cuenopteridales - Zeit .
andere Pteropsidengruppen aufzu-
tauchen beginnen, Wir kénnen also
nur sagen: die Cnawupa‘,m'idmfﬁs stan-
den — namentlich wenn wir sie m
ihrer Gesamtheit betrachten — den
eigentlichen Urfarnen anBerordent-
lich nahe.

Jedenfalls war es emne sehr
reich  verzweigte Pllanzengruppe.

Die Umbildungsvorgiinge innerhalb
der Coenopteridales verliefen m ge-
sonderten Reihen. Hs kann also

Sperangiengruppen grofitenteils ling

b Sporangienwand,

Abb. 122, Zygopleris Lacatier.

hnitten,
stiel,
[ Sporen.

o gemeinsamer Stiel, . e¢inzelner
o Anmulug, e Tapetum?
oo apikale Oelfnungsstelle,

dmal: 2 = 18mal. (Aus Arber, 1918, Fig. 9.)

_ -
At

Abb. 123, Sporangium zn einem Farn
(wohleinem Vertreter der Cosnopleridales) gehrie.
Unten der Annulus (vielreihig! die Zellen der
darunter liegenden Reihe schimmern dureh):
Oben die diinnwandige Oeffnungsstelle. '

Vergr., 270mal.
Sehliffsamml. Pilanzengystem. Inst.

(Original.
Berlin Nr. 176.)
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eine Form (z. B. Stauropteris) in einzelnen Merkmalen (z. B. fulerer Mor-
phologie und Sporangienbau) primitiv, in_anderen Merkmalen (etwa Stelen-
gestaltung) abweichend differenziert sein. Uberdies haben sich sicher bei den
Coenopteridales anch Merkmale selbstiindig herausgebildet, die bei den heute iiber-
lieferten Farngruppen nicht wiederkehren; so z. B. die oben geschilderte eigen-
tiimliche Kombination wvon Fiederung und Gabelung. Zudem finden wir die
einzelnen Organe meist isoliert. Kurz, wir kénnen auch hier wieder viel besser
die Umbildung der einzelnen Merkmale und Organe als die Umbildung
der gesamten Pflanzen verfolgen. Ich verzichte daher auf eine gesonderte Dar-
stellung der Coenopteridales-Familien, -Gattungen usw., die sicher noch recht
kiinstlich begrenzt sind, und beschriinke mich daraut:

I. die Differenzierung von
Achsen und Blittern,
2. die Haupttypen der

Blattstele,
3. die  Haunpttypen der
Sporangien zu schildern.

L. Differenzierung von
Achgen und Blittern.

Neben den obener-
wihnten Rhizomen finden
wir hei manchen Coeng-
pteridales gelegentlich auch
aufrechte Stimme. Kin

Abb. 124, Aukyropleris Grayi W1 (0.-Karhon.) solrc]‘)ler EFﬁP}T’) ha‘tv 52‘—:‘]1
Guerschlilf durch die fiinfstrahlige Stammstele, 7—5 Fanf A4 = & VPT( 186 “enf en‘—'_“
aufeinanderfolgende Stadien der Abgliederung von Blatt- Derausgebildet. Auf dem

spurstriingen; 4 ein sich loslisender, 5 ein losgeloster  einen Entwicklungsweg er-
Blattspurstrang. hielt er eine prinzipiell
Vergr. Tmal, (Ans Bertrand, 1913, Fig. 84.) den Rhizomen g]e_ichgg-
staltete Achse von Haupt-
achsencharakter, indem diese sich massiger entwickelte als die .. Blattstiele®,
Hierzu gehirte wohl der Stamm von Tubicaulis Cotta. der im Innern eine
Protostele besall und an seiner Peripherie wie viele heutige Karnstimme ver-
stirkt wurde dureh sitzenbleibende ., Blatt! ithe™, d. h. durch die Basis der ab-
gefallenen Blatter. Wir lernen spiiter einen ganz dhnlichen Stamm bei den
Osmundaceen kennen (vgl. Abb. 141). In der Anatomie wich von ihm der
Stamm von Ankyropleris Bertr., vermutlich ein Schlingfarn, mit seiner
fiinfstrahligen Alktinostele (Abb. 124) ziemlich stark ah. Prinzipiell dhnlich
gebaut, aber mit mehr als fiinl Strahlen, war Asterochloena Corda aus dem
Rotliegenden, dessen Anatomic etwas an die Cladoxylales erinnert.

Einen anderen hochinteressanten Entwicklungsweg hat uns kiirglich
Sahni QHER) anfgezeigt.  Clepsydropsis australis Osh. bildet nimlich einen
Schein-Stamm ) durch Verflechtung zahlreicher diinner Stiammchen, die
Ankyropleris &hnlich sind und zahlreicher aufrechter Blattstiele, zwischen
denen sich Whirzeln durchschlingen, Wir werden spater bei den Farnen noch
dfter einer Stammbildung begegnen, die gewissermalien eine Kombination
dieser beiden soehen genannten Typen darstellt (vgl. auch 5. 208).

1) Tieten stngularis Solms aus dem Permokarbon von Brasilien und vielleicht anch
Tempskye aus der Kreide hahen nach Solms-Lauhach sowie Kidston und Gwynne-
Y a.llllgllan (1911) einen fhnlichen Stamm. Hs handelt sich hier um Farne unsicherer
hi
Stellung.
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An den Bléttern der Coenopteridules 1Bt sich die allmihliche Entstehung
des dorsiventralen Blattes gut verfolgen. Den villig radisiren Ansgangstyp von
Stauropleris erwithnten wir oben. Kine erste Uberleitung zum dorsiventralen
Blatt zeigt z. B. Diplolabis Roemeri Bertr., weit verbreitet im U.-Karbon.
Hier war noch die Hauptachse des ganzen Blattes, die eigentliche ,, Rhachis*,
vierzeilig mit Fiedern 1. Ordnung besetzt. Diese Fieder selbst aber und die

8. Ankyropt. bibract.

7 Ankyropt Williams.

1 Urfarn

Abb. 125. Rhachis-Stelen einiger Coenopleridales in diagrammatischem  Sehema.
(Nach Kidston und Gwynne-Vaughan IV, 1910, 8. 472 und Originale.)
Unten 1) und 2) Ansgangsiormen:
1) hypothetischer (devonischer?) Urfam.
2) Clepsydrapsis antiqua Ung, U.-Karbon. Markbildung in den beiden Strahlen und in der
Fiederstele links (ohue Verbindung mit Rindel).
Mittlere Reihe (3 w. 4):; Etapleridaceen.
Das Mark tritt mit ‘der Rinde in Verbindune.
3) Metaclepsydropsis duplez Will. U.-Karbon (ihnlich wie Diplolabis Rismers, vgl. Abb. 126
u. 127). Fiederstele anfangs noch ungeteilt, Mark daher anfangs (rechts) noch vom Xylem
umschlossen.
Etuyiteris dipsylon Will, Ob.-Karhon. Fiederstele an der Basis hereits geteilt, dann vor-
iibergehiend (entsprechend der Fiederspur links) wieder vereinigt. Mark tritt daher sehr
friihzeitig mit der Rinde in Verbindung,
Linke Reihe (b u. 6): Stawropteridaceae:
i ohne Markbildung, Alktino-Plelktostele.

Hypothetische Uberleitungsform vom |, Urfam® zn Stauropteris.
6) Stawropteris Oldhemia Binney. Ob.~Karbon,

Rechte Reihe (7 u. 8): Ankyropleris.

Mark ohne Verbindung mit der Rinde.

7) A, Willimmsoni P. Bertr. Ob.-Karbon. )
8) A. bibractensis Ren. Rotliezendes. Kreuzarme weitausladend, schwach dorsiventral.

o

2 &1
—t

Fieder hoherer Ordnung waren durchweg in einer einzigen Ebene verzwoeigt ;
ihre Seitenorgane standen also nur noch in zweizeiliger, [lichiger, echter Fieder-
stellung.

Und doch war auch bei Diplolabis der Gesamteindruck emes solchen Blattes
noch ziemlich buschig. Denn die Vernweigungsebene der Fieder 2. Ordnung

Zimmermann, Die Phylogenie der Pilanzen, 13
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stand senkrecht aul der Verzweigungscbene der Fieder 1. Ordnung usw.: d. h.
jedes Kieder hoherer Ordnung verzweigte sich senkrecht zur Verzweigungsebene
des sie tragenden Fieders niederer Ordnung.

I2s gibt iibrigens vine ganze Reihe soleher altertiimlicher Formen, welche
durch ihre nicht bzw. wenig flichenfirmigen Telome und ihren mehr oder minder
buschigen Phylloidstand zu den Psilophyten vermitteln. Da wire die noch
weitgehend Psilophyten-iihnliche Gattung Milleria (Lang 1926) aus dem
M.-Devon zu nennen.  Auch Anewrophylon germanicum Kriusel und W ey-
land, eine vielleicht hicrher gehiirige Pteropside aus dem M.-Devon, besitzt
noch nach Kriusel und W eyland (z. B. 1929, 8. 3564) cine etwas unregel-
mibige Verzweigung der Triebe nach allen Richtungen des Raums.

Diese letzteenannte Form weicht allerdings in
ihrer inneren Anatomie, insbesondere durch die drei-
strahlige Aktinostele und das Sekundirholz stark
von den iibrigen Coenopleridales ab. so dal sie so-
wohl an die Sphenophyllales wie an manche zu den
Samenptlanzen gestellte Hilzer (3. 256) anklingt. Wir

Abb. 126, Abb. 127,
Abb. 126 und 127, Diplolabis Roemeri Bertr. (0.-Karbon.)

Abb. 126, Rhachis (quer), in der Mitte die vierstrahlige Stele.
'—P, = die vier Protoxylemgruppen.
M = Metaxylem; E' = Endodermis,
R = Rinde. Rechts cin sn den Seitentiodern filhrender Fiederspurstrang,
(Original, Schliffsamml, Tiip. Bot. Inst. Nr. 208.) Vergr. bmal.
Abb. 127, Modell des Rhachis- Xylems. (Nach Posthumus, 1924, Fig, 8.)

nennen Aneurophyton zunachst einmal hier, da die Fortpflanzungsweise noch
nicht recht geklirt ist.

Manche Coenopteridales leiten aber doch schon sehr stark zu den
typischen Farnwedeln iiber; z. B. bei Elapteris Lacatter Ren. aus dem Rot-
liegenden sind alle Fiederchen nahezu villig in eine Ebene gedreht. Ja, die
Fiederchen letzter Ordnung sind hereits fliichig verbreitert, s lifit sich aller-
dings schwer iibersehen, wie weit solche viillig farnartiz differenzierte Formen
unter den Coenopteridales verbreitet waren.
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2. Blatt- (= ,Rhachis“-)Stele,
Sie bietet der phylogenetischen Betrachtung die sehwierigsten Probleme.
Es lassen sich namlich bei den Coenopteridales mindestens 3 getrennte Differen-
zierungsreihen (s. Abb, 125) verfolgen,
die von einer gemeinsamen Ausgangs-
form ausstrahlen. :Dabeil handelt es

Abb. 128, Ftopleris Seolti Bertr, (0.-Karbon.)
Rhachis wihrend der Bildung eines Fiederpaares 1. Ordn., fuer,
a tieferer, b hoherer Sehnitt, ohen*) 16st sich dag (dnferlich noch imgeteilte) Fiederpaar ah.
P —FP; = die vier Protoxylemgruppen der vierstrahligen Aktinostele.
I' = noch ungeteilter, /T geteiltor Fiederspurstrang. L
(Original. Sehliffsammlmmg Berlin. Pllanzensyst. Inst. Nr. 557.) Verar. 9mal.
) woben* miilite; der iiblichen Orientierung nach, eigentlich nach rechts oerichtet sein.

sich vor allem um

folgende 3 elemen-

tare  Wandlungs-
prozesse:

a) Herausdifferen-
zierung der vier-
strahligen Ak-
tinostele,  die
Strahlen  ver-
starken die Stele
mechanisch.

b) Markbildung
(.-Medullation*),

¢) dorsiventrale
Umbildung der
Stele (Hand in
Hand mit dem :
]?(.]]_h]v"lnt] a] = Abb. 129. Boiryapleris forensis Ren. (0.-Karbon).
\W'd(.m der Blit- Dorsiventrale Rhachis mit 3 Protoxylemgrappen.
ter (vgl. z B. (Original, Schliffsamml. Pflanzensystem. Inst. Berlin Nr. G4.)

Abb. IEHJ. Vergr. 62mal.

-4 O b .‘|..-__‘--

13*
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Das Bild, das wir ung heute von diesen 3 Vorgéingen machen kimnen, ver-
anschaulichen wohl die Abb. 125—129 zur Geniige. Da wir die prinzipiell
wichtigsten Umbildungsprozesse bei anderen Gruppen in ganz gleicher Weise
noch verfolgen kimnen (z. B. die Medullation bei den Osmundaceen, S. 211).
mag ein Hinweis auf diese Abbildungen geniigen,

3. Fortpllanzungsorgane.

Die Sporangien zeigen 2 Ditferenzierungserscheinungen:

1. Z. B. bei Etapteris Lacattei (Abb. 122) sind die dickwandigen ., Annalus*-
Zellen aul Lingsreihen reduziert. Wir haben also ein ghnliches Bild wie beim
Annulus rezenter Farne, aber dieser ., Ammulus® von Btapteris besteht noch
aus mehreren Zellreihen (dhnlich wie bei Abb. 123).

2. Z. B. Corynepteris aus dem Ob.-Karbon
besitzt Synangien wie manche heuticen Ma-
rattiaceen, d. h. die Sporangien sind seitlich
miteinander verwachsen (Abb. 130).

Pteridophyllen.

Die nun folgenden Gruppen der Pter-
opsiden sind gemeinsam durch den Besitz
echter Laubblitter charakterisiert. Vor allem
finden wir hier ,.Pteridophyllen®, d. h. grofi-
tlichige, unseren rezenten Farnen reeht ihn-
liche Blitter, die sich vermutlich parallel
in verschiedenen Pteropsidengruppen heraus-
differenziert haben.

Solche Pteridophyllen waren wohl die ersten
fossilen Pteropsidenreste, die man als Abdriicke
aus dem Paliozoikum kennen lernte. Sie sind
namenthich im Karbon duflerst hiufige Fossilien
und fehlen kaum in einer Versteinerungssamm-
lung mit paliozoischen Pflanzenresten. Natur-
gemal} rechnete man sie zunichst alle zu den
echten Farnen, so dall man direkt von einem Farn-

¢ zettalter sprach. Spiiter schlug die Beurteilung

Abb. 130. Coryiepteris Synangien, allerdings ins Gegeptci] um. Zeiller (1905) ver-

Bei b an_Fiederchen des schon trat z. B. gelegentlich die Auffassung: , die Fame

recht farndhnlichen Wedels sitzend.  fehlten zwar im Paliozoikum nicht ganz, sie

(Aus Lotsy, 1909, Fig. 393.) spielten aber eine ganz untergeordnete Rolle,
(Aehnlich auch Kidston und Scott 1928.)

Beide extreme Auffassungen haben sich wohl im allgemeinen heute in einer
mittleren Linie geeinigt. Woher kam aber diese wechselnde Beurteilung? Nun,
nicht alles, was wie ein Farnblatt aussicht, gehért auch zu echten, d. h. iso-
sporen Farnen. In der Vergangenheit haben auch samentragende Pflanzen,
insbesondere Pteridospermen, Cycadophyten und vielleicht auch Angiospermen
neben den echten Farnen . Pteridophyllen” getragen. Bei der meist isolierten
Uberlieferung der fossilen Reste konnte man anfangs ihre Zugehorigkeit nicht
bestimmen. Auch heute ist bei der iibergroBen Menge der Pteridophyllen aus
dem Paliozoikum eine sichere Bestimmung, vor allem die Entscheidung der
- Frage: , Farn oder Pteridosperme %% nicht maglich.

Wir betrachten daher hier die Pteridophyllen zuniehst einmal im Zusammen-
hang. Auch dabei ergeben sich fiir die Organphylogenie wichtige Daten. Der
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Ausgangstyp des Pteropsidenblattes, der Phylloidstand nach Art der Rhynia-
ceen bzw. Coenopteridales war offenbar fiir alle diese Pteridophyllen gemeinsam,
und auch die Weiterentwieklung ging in den verschiedenen Gruppen, z B. den
Farnen und Pteridospermen, weitgehend parallel.

Die allgemeinen Richilinien dieser Phylogenic haben wir schon bei den
Coenopleridales angebahnt gefunden (5. 19311.) und bei der allgemeinen Kormo-
phytenmorphologie ausfiihrlicher geschildert (3. 68); ich kann mich daher
hier mit emer kurzen Zusammenfassung und einer Schilderung der Pterido-
phylleneigentiimlichkeiten begniigen. Fol-
gende drei Hauptpunkte finden wir bei
der Entstehung der Pteridophyllen oder
der makrophyllen Pteropsidenblitter:

1. Verzweigung aller Achsen (Rha-
chis, Tieder usw.) in einer Ehene.
Ausgnahmen (abgesehen von vielen Coeno -
pleridales) nur die Ophioglossales.

2. Flichigwerden der Phylloide
und mehr oder weniger weitgehende
seitliche Verwachsung.

3. Umwandlung der urspriinglichen
cabeligen Phylloidvereinigung in fie- , ;
drigen bzw. noch komplizierteren Auf- iiig F 8 Ee
bau. Diese letzteren Umbildungsvorginge s ”;f gfaggg_, TR N
beziehen sich sowohl auf den Gesamt- }Zﬁ%ﬁg & g B e, o
wedelaufbau wie aut die Aderung der ' S
Blattfliche.

7
"-

a) Gesamtwedelanfhau
(Verzweigung der Rhachis).

Der Gesamtwedelaufbau  wechselt:
einmal in der Zahl der Verzweigungs-
stellen und dann in der Verzweigungsart:
im Ubergang von der gabeligen zur Tie-
drigen Verzweigung. Fiir den Weehsel
in derZahl der Verzweigungsstellen
lalit sich kaum eine bestimmte Umwand-
lungstendenz angeben. Man kann bei
einem Wedel sehr leicht beobachten, dal

oft ein einzigcs Fieder letzter Ordnung, Abh. 181, Callipteriduin Pleridivn.
ein Phylloid, einem ganzen, reichver- it htgm(n?Rdg;niﬂwlzﬁfkliﬁ% in den
zweigten Fiedersystem homolog ist und  pypirchsen und vollendeter Ubergipie-
umgekehrt. Im einen Fall hat also der lung in den Nebenachsen,
Vegetationspunkt nur ein cinziges Phyl- (Aus Potonié, 1912, Fig. £0.)

loid ausgebildet, im anderen Fall hat

der entsprechende Vegetationspunkt scine Titigkeit erst eingestellt, nachdem
er sich reicher verzweigt hat. Dieser Weehsel in der Verzweigungskratt der
Vegetationspunkte macht sich bei nah verwandten Arten, bei Individuen
derselben Art, ja bei Wedeln dergelben Pllanze bemerkbar. Meist sind die
zuerst ausgebildeten Blitter viel schwiicher verzweigt als die spiteren. s
ist offensichtlich, daf die Verzweigungskraft der Blattvegetationspunkte so-
wohl in der Ontogenic wie in der Phylogenie bald verstirkt und bald ge-
schwiicht werden konnte. Wir sprechen dann entweder von ,,Spaltung® oder
von volliger ,,Verwachsung™ (vgl. Abb. 23 und 8. 371).
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Fiir den Wechsel in der Verzweigungsart nur einige konkrete Bei-
spiele: I Paliiozoikum finden sich noch viele Pteridophyllen mit echt gegabelter
Rhachis. Ein beriihmtes Beispiel ist die Pteridosperme Lyginodendron Old-
hamivm (Abb. 167) aus dem Ob.-Karbon (vel. auch Abb. 163). Bei anderen
paliozoischen Pteridophyllen, z. B. bei Callipleridium Pleridium Sehlotheim
(Abb. 131) aus dem Karbon von Commentry, wohl ebenfalls cinem Pterido-
spermenblatt, ist dieser Uhergang vom gabeligen Bau zum fiedrigen sehr wohl
zu_beobachten. Die Verzweigung der Hauptachsen ist im Grunde noch rein
gabelig. Aber eine der beiden Gabelachsen iiberwiegt dadurch, dab sie
allein die weitere Verzweigung iibernimmt. Heute herrscht bei den Blittern
ansgewachsener Pteropsiden fast immer die fiedrige Achsenverzweigung.

b) Aderung der Blattfliche.
Es lassen sich hier vier verschiedene Stufen verfolgen:

o) Bei den ob.-devonischen und u.-karbonischen Pteridophyllen itherwiegt
durchaus die Gabeladerung, wie z. B. bei den ob.-devonischen A rehiopteriden
(Abb. 132 a). Wenn diese Gabelungen sehr hitufig und dicht aufeinander folgen,
spricht man von Kicher- hzw. Paralleladerung.

~ B) vom mittleren Karbon bis zum Rotliegenden dominiert die Fieder-
aderung (Abb. 132 b—h).

1) Vom oberen Karbon ab (in der Hanptsache jedoch erst im Mesozoikum,
nshesondere Keuper) anastomosieren die Adern miteinander, es entwickelt
sich die . Masehenaderung™ (Abb. 133), welche ja z B. fiir die heutigen
Angiospermen, aber auch fiir manche Farne und andere Pteropsiden durchaus
charakteristisch ist. Goehel (1922) hat bei rezenten Farnen die Kntstehung
soleher Anastomosen verfolet und gelunden, daf 2 Adern, die sich berithren,
zuniichst unabhéingig wie heim Fieder- oder Gabeltyp angelegt werden. Dann
aber stellt das Meristem des Fiilleewebes an der kiinftigen Beriihrungsstelle
zwischen den Adern sein Wachstum ein, so daB die Adern in unmittelbarem
Zusammenhang bleiben. Auch hier wiederholt also die Ontogenie die Phylo-
genie; denn es ist durchaus anzunehmen, daB die Maschenaderung aus der
Fiederung dureh eine entsprechende Wachstumsdifferenzierung im Fiillgewehe
entstanden ist (vgl. z. B. Potonié 1912, 8. 114 ).

8) Im Laufe der Phylogenie ist diese Magchenaderung selbst wieder kom -
plizierter geworden. Seit dem Keuper, vor allem seit dem Rhiit, tritt neben der
einfachen Maschenaderung auch eine doppelte oder vielfache auf, wie wir sic
regelmiBig bei den Angiospermen beobachten limmen,

Neben den abgeleiteteren Typen blieben allerdings auch urspriinglichere
Formen, namentlich in der Gruppe der echten Farne und der Pteridospermen,
erhalten. Die gabelige und fiedrige Aderung bezeichnet man hier auch als offene.
Goebel (1922) betont, daly sie gerade bei den auch sonst primitiv organisierten
Farnlamilien besonders stark vertreten ist.

Die wichtigeten ,.Pteridophyllen”-Gattungen (besser als Formentypen der
Bliitter zu bezeichuen), anf die wir an verschiedenen Stellen im Laufe der Fingzel-
besprechungen zuriickkommen, seien hier im Zusammenhang aufgefiihrtl):

a) Awchaeopleris (Abb. 132 a): Fiederchen Iklein, Ficheraderung, Enden der
Telome meist noch nicht villig verwachsen. Fiederblittehen daher am Rande
zerschlitzt. Vepmutlich echte Farne, O.-Devon (vel. unten 5. 200).

1) Die systematischen Schwierigkeiten bringen es mit sich, dall fast Jeder Autor die
tattungen anders abgrenzt. Die obige Zusammenstollung soll darum nur ein Anhaltspunkt
fiir das Verstindnis der i Text weiterhin genannten Formen sein.
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b) Sphenopteris Brongn. (Abb. 132b): Fiederchen klein; am Grunde keilférmig
oder eingeschniirt. Fiederaderung. Besonders zierliche, oft reich gegliederte und
groffliichige Blitter, Wohl vorzugsweise Pteridospermen. Hauptverbreitung
unt. und mittl. Ob.-Karbon, aber iihnliche Blattgestaltung bei Famen durchs
ganze Mesozoikum bis heute.

Abb, 182. Die wichtigsten Tyvpen der paliozoischen Pteridophyllen.
a) Archacopleris. Beispiel: Archaeopteris hibernica (Forb.). (Ob.-Deyvon.) )
b) Sphenopleris. Beispiel: Sph. elegans, such Diplotmema (Sph.) adiontoldes Sehloth. Fieder
ca. 2. und 3. Ordnung. (O.-Karbon.) (Nach Gothan, 1921, Fig. 17h und Original).
) Pecopleris.  Beispiel: Asterotheca (Pecopleris) Miltons (Artis) sp. Fieder 2, Ordnung.
(Ob.-Karbon.) § .
d) Neuropteris. Beispicl: Neur. Schiitzei Pot. (Ob.-Karbon.) (Nach Potonié, 1912, TWig. 84.)
o) Alethopleris. Beispiel: AL Serli Brongn. (O-Karbon-Perm.) (Original, Geol. Inst. Tiibingen.)
1) Callipieris.  Beispiel: Callipl. conferta Brongn. (Perm.) | (riginal, Geol. Inst. Tiibingen.)
@) Taendopteris. Beispiel: Taeniopt. jejunate Gr. Fury.  (Perm.) (Gothan, 1921, Fig. 60.)
h% Glossupteris. Beispiel: Glossopt. Browniana Brongn. (Permokarbon der Gondwanalinder.)
(Gothan, 1921, Fig. 96.)
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¢) Pecopteris Brongn. (Abb. 132 ¢): Fiederchen mit breiter Basis ansitzend,
Seitenriinder ungefihr parallel, Fiederaderung ohne Nebenadern., Wohl vorwiegend
Farne (die paliozoischen meist zu den Maratticles gehorig). Vorkommen: Ob.-
Karbon (vorwiegend ob.) bis Rotliegendes, ihnliche Blattgestaltung bis heuie
(z. B. Dryopteris filiw mas) vertreten.

d) Neuropteris Brongn. (Abb. 132 d): Fiederchen
im Gegensatz zu Pecopteris mit schmaler Basis an-
sitzend (daher hinfig isoliert zu finden). Fieder-
aderung (seltener Maschenaderung — ., Linopteris™).
Grofle Wedel, vorzugsweise zu den Pteridogpermen
(Medullozen) gehorig. Vorkommen: mittleres und
oberes Oberkarbon (seltener im Rotliegenden).

e) Alethopteris Sternberg (Abb. 132 e): wie
Pecopteris, aber Fiederchen mit Nebenadern aus
der Rhachis und am Grunde zusammenlaufend.
Wohl vorwiegend Pteridospermen (Medullogen).
Vorkommen: Ob.-Karbon (vorzugsweise mittleres
Ob.-Karbon),

1) Callipteris Brongn. (Abb. 132 f): iihnlich wie
Alethopteris, aber ,Zwischenfiedern™. 'Wohl vor-
wiegend Pteridospermen. Beispiel: Collipteris con-
ferta Brongn. Vorkommen: Rotliegendes, Nach-

Fieemt et zigler im Zechstein.

Abh.133. Lonchopteris silesiaen, g) Taeniopteris Brongn. (Abb. 132 ¢): zungen-

Ob.-Karbon.  Fiederbliittehen ~ f6rmige ungeteilte oder hichstens einmal ver-
mit Magchenaderung, zweigte Wedel. Fiederaderung. Vorkommen: ober-

Vergr. 4mal,

stes Oberkarbon-Rotliegendes. AuBerdem im Meso-
(Aus Gothan, 1912, Fig, 5.)

zoikum idhnliche Blitter, die sicher zu den Cycado-
phyten gehéren.

h) Glossopteris Brongn. (Abb. 132 h): mungenfirmige grofle, oft gestielte, un-
geteilte Wedel. Maschenaderung mit Mittelnerv (Parallelform ohne Mitteladerung :
Gangamopteris Me Coy. Mit Fiederaderung: Linguifolivm Arber). Wohl sicher
Samenpflanzen. Vorkommen: im Bereich der .,Gondwanalinders (vgl. 8. 353)
Permokarbon bis Rhiit-Tias.

3. Ordn.: Archaeopteridales.
Wichtigste Gattung: Archacopteris.

Thre Hauptcharakteristika, die gabelige b, ticherfrmige Fiederaderung
(Abb. 132 a) haben wir bereits aben erwihnt. So mag denn nur noch einiges

Abb. 184, Archasopleris hiberniea (Forh.). (Ob.-Devon,) TFieder erster Ordnung,
In den mittleren Abschnitten fertil: ca. */, natinl. Grofe.
Rechts eine Sporangiengruppe, vergrifert.
(Aus Sehimper, 1869/1874, Taf, XXXVI, Fig. 34.)
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iiber die Fortpflanzung nachgetragen sein. s handelt sich nach der heute
herrschenden Ansicht (vgl. z. B. Hirmer, 1927, 8. 661) um echte isospore
Farne. Als ein primitives Merkmal erwithnen wir ferner die oft noch u nyverkenn-
bar homologe Stellung der Phylloide und der ziemlich groBen derben Sporangien
(Abb. 134). Ein eigentlicher Annulus ist bei letzteren noeh nicht ansgebildet.
Die Archacopteridales vermitteln also unverkennbar zur nichsten Klasse, den
Filicinae eusporanginfoe, zu denen man sie ebensogut stellen kann.

Die Archacopteridales sind durch ihre zeitliche Abgrenzung (Ob.-Devon —
U.-Karbon) gut charakterisiert. So sind sie divekt Leitfossilien fiir das Ob.-Devon

und kennzeichnen hier (im Gegensatz zu den Psilophyten) eine 2. jiingere de-
vonische Flora.

2. Kl.: Filicinae eusporangiatae.

Als-eusporangiate Farne (im engeren Sinne, d. h. ohne Primofilices) werden
die hente noch vertretenen Ophioglossales und Marattinles zusammengefafit.
Sporangien: Die Bezeichnung . ensporangiat™ weist aul cinen (regensatz im
Sporangienban zu den . leptosporangiaten™ Farnen hin. Die cusporangiaten
Sporangien sind namlich .,wohl* ausgebildet, d. h. auch im reifen Zustand
derbwandie, sic besitzen eine aus mehreren Lagen bestehende Wandung. Ferner
ist eine ontogenetische Eigentiimlichkeit der eusporangiaten Sporangien fiir
uns besonders inferessant. Die ontogenetische Entwicklung der Sporangien
ihnelt nimlich noch in manchem sehr stark derjenigen der Sprosse und der
Wurzeln (angenithert auch derjenigen der Blatter). Vor allem fehlt diesen Or-
ganen in iibereinstimmender Weise die grobie Scheitelzelle der leptosporangiaten
Farne. Wir finden hei den eusporangiaten Farnen fast immer mehrere
Initialzellen. (Vel. hierzu w. a. Goebel 1918, 8. 9151 und 5. 1028).

Tyies Merkmal ist aus zwei Griinden phylogenetisch bedeutungsvoll.

1. stimmt ein solehes primitives Merkmal, dali der Vegetationspunkt
genan wie bei den Psilophyten aus mehreren Zellen besteht, gut mit dem friih-
zeitigen Auftreten der cusporangiaten Farne und gut mit dem Vorhandensein
einiger weiterer primitiver Merkmale innerhalb dieger Farngruppe iiberein.

9, ist die dhnliche Ontogenie von Achsenorganen, Sporangien und Blittern
ein erneuter Hinweis anf die gemeinsame Herkunft dieser Organe von un-
differenzierten und unmittelbar homologen Teilen wie bei den Psilophyten
und Coenopteridales.

Allerdings zeigen die Ophioglossales und Marattiales auch recht viele unter-
schiedliche Merkmale, so dal} wir sie weiterhin getrennt besprechen.

4, Ordn.: Ophioglossales.

Von dieser Farnordnung kennen wir leider nur rezente Vertreter [drei
Gattungen — Botrychium (Sw.), Ophioglosswm (L.) und Helminthostachys
(Kaulf.)], die meist in eine Familie: Ophioglossaceae zusammengefalit werden.
Abgesehen von der soeben cerwdhmten ensporangiaten Sporangiengestaltung
zeigen die Ophioglossales noch manche weitere primitive Ziige (vel. Bower 1926,
S. 42). z. B. in der hischst cigentiimlichen Wedelverzweigung in zwei. anfeinander
senkrecht stehenden, Ebenen (Abb. 135, 1).

a) Sporophyt, unterirdische Organe.
Alle Formen sind perennierend. Die iiberdancrnde Sprofiachse ist aber
unterirdisch, d. h. die Ophioglossales iiberdanern die ungiinstige Jahreszeit
in zwei verschiedenen Gestalten: Helmanthostachys hat ein unterirdisches
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kriechendes Rhizom: Bofryehium (Abb. 13b) und Ophioglossum dagegen haben
kurze unterirdische Stiimmechen, von denen sowohl die Blitter wie die normal ge-
stalteten einfachen oder selten gegabelten Wurzeln ansgehen. Letztere brechen
aus dem Stimmchen meist unterhalb je cines Blattes hervor. Wurzelhaare
fehlen, dagegen ist Mykorrhiza, d. h. ein symbiotisches Zusammenleben mit
Pilzen, bei allen Ophioglossales vorhanden. Besonders stark ist diese Symbiose
bei Ophioglossum simples Ridley
ausgebildet.  Dieser Farn ist
offenbar in seiner Ernahrung fast
ganz vom Pilz abhiingiz ge-

Abb. 135, Abb. 136.

Abb. 185 und 186. Bolryehdwm Lumorin Sw. (Rezent.)
Abb. 135, 1) Habitus einer ganzen Pllanze, nach links der senkrecht zur Fliche dos Laub-
teils abzweigende Sporangienteil. ea. 34 nav. Gr.
2) Lingsschnitt des Wurzelstocks mit Vegetationspunkt, W Junge Wiurzel,
By, By, By, B = das jotzt entfaltete Blatt und die 3 niichsien Blattanlagen;
die dlteste Blattanlage ist schon in den sterilen Blatteil (M) und den fertilen
Blatteil (#) ausditferenziert. Verer. ca. 12mal.
G und (7' — Leithiindel; 8! = Stamm.
4} Fieder des Sporangienteils eines Sporophylls von B, wirginioram Schrad.
Verer. ca. Smal.
Abh. 136, Junges Sporangium, lings; im Zentrum der sporogene Zellkomplex(,,Archespor*),
umgehen von Tapetenzellen und der mehrschichtigen Wand. (Aus Goebel, 1918, Fig, 1180,
Vergr. ca. 60mal.)

worden, da er als oberirdische Organe in der Regel keine assimilierenden
Blatter, sondern nur noch Sporangienihren hildet.

Stelenbau der Sprofiachse.

Botrychium mag uns als Beispiel dienen. Hier finden wir an der jungen
Keimpflanze noch eine typische Protostele. Dann tritt im Inneren Mark
auf, oberhalb der Blitter kommuniziert dies Mark durch eine breite Blattlicke
mit der Rinde bzw. dem Assimilationsparenchym des Blattes (Abh. 137 C).
Wir haben damit dann eine typische ,,Solenosiele®, wie diese Abwandlungs-
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form der Siphonostele (vgl. Abb. 137 und 35) vielfach genannt wird. In
etwas graberer Hohe wird die Seolenostele meist ,amphiphloisch®, d. h. es
bildet sich aueh im Tnneren Siebteil und eine Endodermis aus. Botrychiwm ent-
wickelt auch — abweichend von allen anderen rezenten Farnen — spéterhin
betrichtliches Sekundérholz. Ob es sich hierbei um urspriingliche oder ab-
geleitete Verhiltnisse handelt, ist schwer zu sagen.

b) Sporophyt, oberirdische Organe.

Wiihlen wir als Ausgangspunkt unser einheimisches Bfotryehiwin Lunaria
Sw.! Dieser Farn bildet jihrlich in der Regel nur einen Wedel, der aus 2 Teilen.
einem assimilierenden Laubblatteil und einem fertilen Sporangienteil besteht
(Abb. 135). Jeder Teil ist fiir sich genommen ahnlich gestaltet wie hei anderen
rezenten I'arnen. Wir haben eine Rhachis, von der (in einer Ebene verzweigt)

Abb. 187, Botrychium Launaria. Stelirbau.

A und B Zwei Quersehnitte durch den jungen Stamm. Siphonostele mit abgehendem Blatt-
spurstrang. Verer, 110mal. £ = Endodermis; 7r = 'I'tacheiden des Xylems.

(' Schematischer Lingssehmitt durch den Stamm: nur Xylem (schwara) und Endodermis
(als diinner Strich) gezeichnet, Die punktierten Partien deuten das Aufsichtshild der Endo-
dermis im halbiert gedachten Stimmehen an.

Man sieht in (1, daB die Stele an der Stammbasis als geschlossene Protostele beginnt und erst

allmahlich in die in A und B wicdereegebens Siphonostele mit grofien Blattliicken iibergeht.

(Aus Bower, 1920, Fig. 349 und 350.)

Fiedern abgehen. Beim Laubblatteil entstehen die Telome, d. h. die Endver-
zweigungen letzter Ordnung, meist noch durch Gabelteilung: sie sind mehr oder
minder (vgl. Abb. 135 und 138) miteinander verwachsent).

Ahnlich gestaltet ist der Sporangienteil; die Sporangien sind noch als
fertile, kurz gestielte Telome leicht kenntlich. Thre Homalogie mit den Laub-
blatt-Telomen wird durch anomale Mischbildungen (Abb. 138; vgl. anch Goebel
1918, S. 112) gut veranschaulicht. Die Sporangienwandung ist noch mehr-
schichtig (Abb. 136); in den Stiel eines jeden Sporanginms {ritt eine Stele.
Auch die Offnung dureh einen terminalen Lingsspalt (vgl. Goebel 1918,
8. 11711.) entspricht noch weitgehend dem Psilophylen-Coenopteridales-Typ.

Hichst eigentiimlich den Ophioglossaceen ist die Verbindung des Spor-
angien- und Laubblatteiles; die ihren Achsen gemeinsame Verzwei-
sungsehene steht namlich senkreeht zur Verzweigungsebene der beiden

1) Botrychium Lunaria hat im allgemeinen relativ stark verwachsene Telome. Bei anderen

Arten,” z. B. bei B. virgintwmumn, sind die Telome schwiicher verwachsen und die Blitter
iiberhaupt reicher unterteilt.
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cinzelnen Teile. Am einfachsten scheint mir die Deutung, daB hier ein Uber-
bleibsel des Verzweigungstyps bei den Rhyniaceen und Coenopleridales vor-
liegt, bei dem ja die Verzweigungen ganz allgemein nicht in einer Ebene
erfolgten. Jedenfalls scheint mir eine solche Annahme wahrseheinlicher als
die meist gemachte, der fertile Teil sei aus zwei median verwachsenen Fiedern
des gterilen Teiles entstanden.

Entsprechend dieser nicht villig dorsiventralen Wedelverzweignng zeigt
auch die Anatomie der Wedelachse einigermafen radiire Symmetrie; sie
dhmelt daher der Anatomie des Sprosses, namentlich im Stelenbau (vel. oben
Abb. 137). Kurz, das Blatt der Ophioglossules fiigt sich noch nicht ganz dem
.Typus des Blattes™ ein, es zeiot sowohl in der Verzweigung wie im Stelen-
bau Merkmale, die sonst im allgemeinen den Sprobachsen zukommen: kein
Wunder drum, dafl immer wieder einmal die Auffassung auttanchte, dies ,,Blatt*
sel ,.eigentlich™, dhnlich wie das Coenopleridales-Blatt, ein wSprofi,

Eigentiimlich und abweichend von den iibrigen Farnen sind auch die
Spaltffnungen  gebaut (Copeland 1902 und Zimmermann 1926); sie
dhneln  den SpaltilTnungen
vom Psilobum-Gymmnospermen-
Typ. Man wird das natiirlich
nicht als einen Hinweis der
Abstammung von diesen hei-
den sonst so abweichend ge-
bauten Pflanzengruppen aul-
fassen diirfen; ich halte es
aber nicht fiir ausgeschlossen,
dall es sich hier um ein sehr
altes, gemeinsames Merk-
mal der drei Gruppen handelt.

Die Blitter werden an
der Basis von einer hiuti-
Abb. 138. Bofrychium Lunaris. Anomale Sporangien- gen Scheide eingehiillt, viel-

bildung am sterilen Wedelteil. cicht einer oloeen Bil-
[Sp = isolierte Sporangien. leicht einer homologen Bil

[ = der Stiel des fertilen Abschnittes. dung e den q,_:’\plllcbmn“ bei
(Nach Bower, 1926, Fig. 338, aus Goebel) den Coenopteridales.

Abweichungen der ithrigen Ophioglossales.

Ophioglossum ist sowohl im Launbblatt- wie im Sporangienteil durch eine
auberordentlich starke Verwachsung der Telome ausgezeichnet. Das Laub-
blatt ist meist mungenformig und ungeteilt. daher der Name: Natternzunge.
Auch die Aderung ist komplizierter: Netzaderung. In Ubereinstimmung mit
der stiirkeren Verwachsung der Phylloide ist auch im Sporangienteil des Wedels
bei Ophioglossum jederseits die ganze Reihe der Sporangien seitwiirts zu einem
Synangium* verwachsen.

Helmanthostachys dagegen zeigt andrerseits die K omplikation, dafi die End-
verzweigungen der Sporangien nicht in einer Ebene, sondern biischelig nach
allen Seiten erfolgen; vielleicht ist das auch hier ein Uberbleibsel aus der alten
Zeit, wo diese Telome sich in beliehigen Ehenen verzweigen konnten (vgl.
hierzu anch Goebel 1918, 8. 1117). ]

¢) Gametophyt und Embryonalentwicklung.

. Der Gametophyt ist ein unterirdisches, knollentormiges Gebilde, das mit
Hilte seiner Mykorrhiza saprophytisch lebt. Eigentiimlich ist die eingesenkte
Lage der Archegonien und Antheridien, die hiermit wohl einen urspriinglichen
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Zustand reprisentieren. Die Archegonien sitzen vorzngsweise anf der Prothal-
linmoberseite.

Durch diese unterirdische Lebensweise ist die Moglichkeit der Sperma-
tozoenbefruchtung ziemlich gut gesichert, da unter der Erde fliissiges Wasser
relativ lange an der Prothallinmoberfliche [estgehalten werden kann. Die
..exoskopische” Orientierung des jungen Sporophytenembryos wurde oben
(3. 96) schon erwiihnt.

5, Ordn.: Marattiales.

Zur allzemeinen Orientierung sei wieder ein Uberblick fiber die wichtigsten
Gattungen vorangeschickt:

A. Fossil: a) strukturbietende Stimme . . . . . . Psaronius (Cotta)
b) sonstige Stammreste, mit zweizeiliger
Blattstellung . . . . . . . . . . . Megaphyton (Artis)
sonstige Stammreste, mib mehrzeilizer
oder spiraliger Blattstellung . . . . Caulopteris (Lindl.u.Hutt.)
¢) Blitter, paliozoische Formen . . . . Pecopleris (Brongn.)
je nach Sporangien- und Fiederver-
wachsung, Untergattungen . . . .  Asterotheca (Presl)

Aeitheca (Schimper)
Ptychocarpus (Weild)
Danaeites (Goeppert)
mesozoische Formen . . . . . . . . Marattiopsis (Schimper)
Danaeopsis (Heer)
B. Rezent: Sporangien annihernd frei . . . . . . . Angiopterss (Hoim.)
Archangiopteris (Christ u.
(Hegenhagen)
Macroglossum (Camphell)
.. . . . Muwrattia (Swartz)

[ ot o —gsmmarattia (Ilayata)
Danges (Smith)
Kaulfussia (Blume)

Wenigstens die rezenten Formen werden meist in eine einzige Familie: Ma-
raftigcene zusammengefalit,

echte Synangien

ier haben wir eine Farngruppe, die sowohl fossil wie rezent bekannt ist.
Allerdings kinnen wir auch die Marattiales zu den Tast ansgestorbenen Ptlanzen-
aruppen rechnen. Inshesondere fehlen heute die, fiir das Paliozoikum (nament-

lich Rotliegendes) so charakteristischen, baumartigen Vertreter, die ..Pearonien®’,
Ferner sind die Marattioles, wic manche Uberreste aus alter Zeit, in ihrer Ver-
breitung ziemlich besehriinkt. Sie sind am formenreichsten im malayisehen
(iebiete. das anch sonst manche , Relikte® birgt. Die heutige Gattungs- und
Artenzahl (7 Gattungen und ca. 120 Arten) ist alles in allem wesentlich geringer
als bei den leptosporangiaten Farnen, Das zeitliche Vorkommen veranschau-
licht im iibrigen Abb. 113.

a) Sprofiachse.

KuBerlich besehen gibt es zwei Typen: aufrechte Stamme, z B. bei den
oben erwiihnten Psaromen (Abb.139) und (stark verkiirzt) bei Angiopteris, ferner
kriechende Rhizome, z B. bei Premarotiia (Hayata) und Keulfussia (Blume).
Auch im letzteren Falle ist die SproBachse bei der jungen Pflanze aufrecht und
neigt sich erst allméhlich horizontal.
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b, Abt.: Pteropsida.

Abb. 189, Banmfarn (Megaphyton Artis) zu den Psaronii distichi gehorig,
(Mittl. Rotlicgendes.)
(Rekonstruktion aus irmer, 1927, Fig, 670.)
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Die SproBachsen, d. h. die Stimme, zeigen in ihrer Anatomie wihrend
der Ontogenie einen schr groBen Weehsel. In der Jugend finden wir noch
durchweg Protostelen wie bei den Rhyniaceen. Im Zusammenhang mit
grofen Blattliicken bilden sich aber spiter, wenn ecinige Blitter an diesem
Stamme ausgebildet sind, amphiphloisehe Siphonostelen in der fiir Farne iib-
lichen Weise (vgl. z. B. Abb. 137C). Auf diesem Stadium bleibt die Stele bei
manchen rezenten (namentlich kleinen) Formen. Bei den fossilen Baumen, den
Psaronien dagegen, und auch bei grofen rezenten Formen, wie bel Angiopleris,

5 1

P, 4

i

Pyl

g 88 A P
Abb, 140, Psaronius brasiliensts Brongn,
Stamm (quer).
Der eigentliche | tetrastiche Stamm vollstindig, auflen ein Teil des Wurzelmantels.

1, 2 (oben und unten): sich loslésende Blattspurstriinge (man beachte, dal die beiden Blatt-
spurstringe sich nicht in eleicher Entwicklhmgsphase befinden, I hat sich schon efwas
stiivker abgelost, der Sklerenchymring sehlielit sich einwiirts hereits wieder).

4, 4: 4, 6 und 7, § die niichst jiingeren, alternierend gestellten Blattspurstringe.

P, P, P, P, stammeizene Leithiindel, die weiter einwiirts (z. B. durch A) mit den Blattspur-
striilngen anastomosieren.

3/ natiirl. Grifie. (Aus Hirmer, Fig. 672. Nach Zeiller, 1890.)

list sich die Stele schlieblich viillig in eine sehr komplizierte Polystele auf
(Abh. 140) mit vielen, in mehreren Kreisen angeordneten Leithiindeln. Jedes
Leithiindel ist bandlGrmig und amphiphloisch gebaut.

[mmerhin macht auch so die eigentliche SproBachse nur den kleineren Teil
des Stammquerschnittes aus. Die Sprofachse selbst wird nimlich auffen ver-
stirkt dureh die ,.BlattfiiBe. d. h. die auch nach dem Blatttall stehenbleibenden
Blatthasen. Ferner durchschlingeln Wurzeln diese Panzer der Blattfiibe und
bilden oft einen dichten Mantel mm den Stamm. An den Wurzeln bilden sich
als auffillige Krscheinung mehrzellige Wurzelhaare.
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Die Marattiales zeigen somit in ganz d.uvaragt(‘r Weise diejenige Form
der Stammbildung, welche den Farnen ganz allgemein, insbesondere auch
den Lepi(Hpumuglatpn eignet.  Fassen wir die Hauptmoﬂunale Zusammen :
Die mechanische L\usxtvlfung des Stammes wird hier nich{ wie bei den heutigen
Biimmen durch einen kompakten Holzkorper und nicht wie bei den Lepidophyten
durch eine Sklerenchymrinde erzielt, sondern dureh Seitenorgane: durch
Blattfiife und Wurzeln. Auch die Auflisung der Stele in viele peripher-
warts driingende Leitbiindel (zwischen denen ubrwem Sklerenchymplatten
anftreten) hedeutet natiirlich eine mechanische Vframl]umrr Ein Teil dieser
Leitbiindel ist als Blattspurstriinge aulzufassen, die sich in oft recht kompli-
zierter Weise von den . stammeigenen* Biindeln Iisen. Wegen des hervor-
ragenden Anteils der Blitter und Wurzeln an der btammbﬂdung lkann man
die Biume der Farne im (regensatz zu den ,, Rindenbéinmen® der Lepidophyten
und zu den ,}Tolz“—B.‘inmen der Gymnospermen und Dikotylen ,.Blatt-
wurzelbiume™ nennen,

Natiirlich priigt sich die Blattstellung in der Anordnung der Leitbiindel aus.
Stehen die Blitter nur .awei:fei].ig wie bei den fossilen Stimmen des Psoronius:
Megaphyton Artis (Abb. 139), so sind anch die Leitbiindelplatten 2zeilig ange-
ordnet (,,Psaronia da.siadu 9. Haben wir dagegen 4 Blattzeilen (, dekussierte®
Blattstellung). so finden wir meist ziemlich rnqolma[.’uﬂr 4 Reihen von Leitbiindeln
(Psarowi tetrastichi, Abb. 140). Bei der sehr verbreiteten spiraligen Blattstellung
endlich ist auch die Leitbiindelanordnung auf den ersten Blick ohne deutliche
Symumetrie (z. B. Angiopteris und Psarondi polystichi). — Wenn der Stamm, wie
bei fagt allen rezenten Vertretern unterirdisch geworden ist, pflegt die starke
Endodermis nm die Leitbiindel zu fehlen.

Da an den verkieselten Psaronien, namentlich des Rotliegenden, die Leit-
biindel schon am Anschliff als eine Art , Maserung™ sehr deutlich heranstreten,
bilden sie recht beliehte Schmucksteine (,,Starsteine).

b) Blitter und Sporangien.

Wir besprechen beide Organe zusammen. denn sie bilden hier eine fest
verbundene Einheit: ,,bpnmphyllu d. h. wie bei den meisten Farnen sitzen die
Sporangien auf der Blattunterseite.

Blattumrisse. Die Blitter der paliozoischen Maraltiales gehiren —
mindestens grofenteils — zur oben (5. 200) charakterisierten .,Gattung™ Peco-
pleris ). Mamhmal wie bei der auch durch die Sporangien unterscheidbaren
Gattung Ptychocarpus WeiB, sind die Pecopleris-artigen Fiederchen seitlich
miteinander zu ziemlich grofen Fiedern verwachsen. Solche grofbflichigen
Wedelfieder  eharakterisieren die mesozoischen Gattungen: Maraltiopsis
(Schimper) und Danaeopsis (Heer), welche vor allem im Keuper und Rhat
zu den hinfigeren Versteinerungen gehiiren. Aber anch die pecopterisartizen
Maradtiales hesitzen mesozoische Nachziigler.

Bei den Blittern rezenter Murumuiec kimnen wir eine ganze Rethe ver-
schieden starker Verwachsung bzw. Herabsetzungen des Fiederungsgrades auf-
stellen. Bei den artenreichsten Gattungen (Angiopleris und M{;mit;a) gind die
Fiederchen noch weitgehend frei, die Wedel also mehrfach gefiedert: bei den
meisten Arten von Danaea, zlqrchmegzop eris und Profomaratiie haben wir ein
einfach gefiedertes Blatt mit recht eroBen Fiedern. Bei Danaea simplici }'n?m
Pludge und der Gattung Maeroglossum endlich ist die ganze Blattiliche ein
lmtrctelltua Blatt. Am 1~.ohertuatun — iibrigens nicht nur in den Blattmerk-
malen — steht Koulfussio. Wihrend alle anderen Marattiales ,.offene™ Fieder-
aderang haben, zeigt nimlich Kaulfussiao . Netzaderung®.

1) Vel. die Zweifel hieriiber bei Kidston (1023/25) und Seott (1928).
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Die Rhaehisanatomie ist dhnlich kompliziert wie die Stammanatoniie,
die wir gsehon oben besprachen.

Sporangien. Charakteristisch fiir die Maraltioles sind die .,Synangien”,
d. h. die in Rosetten (meist zu 4 oder 5) oder in Streifen vereinigten und seitlich
verwachsenen Sporangien. Allerdings herrseht auch bei den Sporangien (sowohl
den fossilen wie den rezenten) iihnlich wie bei den Blattiiedern cin sehr ver-
schiedener Grad der Verwachsung. Bemerkenswert scheint es mir, dab z. B.
die Pecopteris-Gattung Asterotheea mit ihren freien Fiedern auch nahezu treie
Sporangien zeigt, wihrend Ptychocarpus mit seinen stark verwachsenen Fiedern
durch stark verwachsene Sporangien ausgezeichnet ist. Die Telome zeigen
also in ihrer fertilen und sterilen Ausbildung eine dhnliche Parallele der
Verwachsung wie bei den Ophioglossales (vgl. oben S. 2031.). Bei den rezenten
Formen geht jedoch die Blattverwachsung bzw. Unterteilung und die Sporangien-
verwachsung nicht immer parallel.

Die Sporangien bffnen sich bei Asterofheen sowie den meisten mesozoischen
und rezenten Formen mit einem Lingsspalt an der inneren (d. h. gegen das
Synangiuminnere gekehrten) Seite. Bei Plyehocarpus, Koulfussia und Da-
naea finden wir dagegen eine terminale Otfnung der Sporangien. Ob es gich
dabei um eine alte Uberlieferung (die Psilophyten und Coenopleridales hatten
ja terminale Offnungsstellen der Sporangien) oder um eine sekundire Riiek-
bildung zum Urzustand durch Verkiirzung des Lingsspaltes handelt, ist schwer
s entscheiden. Lm allgemeinen lassen sich eigentliche Annuluszellen nicht
unterscheiden; nur bei Angiopferis finden wir eine Andentung davon.

¢) Gametophyt und Embryonalentwicklung.

Wir greifen nur die fiir eine phylogenetische Betrachtung wichtigsten
Merkmale heraus. Alle unsere Kemntnisse beschriinken sich leider auf rezente
Formen, und auch hier sind noch mnicht alle Gattungen, geschweige denn
Arten, genau genug untersucht.

Der Gametophyt ist:

1. Autotroph, d. h. er lebt oberirdisch und ist aus chlorophyllhaltigen
Zellen aufgebaut. Trotzdem lie sich bei allen Gattungen ein Mykorrhizapilz,
wie bei den Ophioglossales, nachweisen.

2. Reeht massig, mehrschichtic und wie ein thalloses Lebermoos gestaltet.
Man hat schon dfter mehrjihrige Gametophyten beobachtet.

3. Von Anfang an flichig entwickelt und nicht fadenformig wie bei den
leptosporangiaten FFarnen.

4. Archegonien und Antheridien sind eingesenkt wie bei den Ophioglos-
sules.

Im ganzen betrachtet, sind die Moratitales eine hichst eigentiimliche
Gruppe. Sie haben einerseits noch manche unverkennbar primitive Merk-
male, wie

die Dickwandigkeit der Sporangien, den Annulus,
das Fehlen einer groben Scheitelzelle,
das massige, autotrophe Prothallinm.

Man kann sie in dieser Hinsicht als Ausgangsgruppe liir die anderen Ptero-
psiden, inshesondere [iir die leptosporangiaten Farne, betrachten. Ganz nach
Art der echten leptosporangiaten Farne sind sie aber schon hochdifferenziert
hingichtlich ‘

der Stamm- und Wedelanatomie, sowie
der dulieren Sporophyllmorphologie.

Zimmermann, Die Phylogenie der Pflanzen. 14
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Besonders  bemerkenswert sind schlieBlich noch Anklinge an die
Phanerogamen. Hierher gehiren einmal primitive Merkmale wie die Dick-
wandigkeit der Sporangien und das Fehlen einer grofen Scheitelzelle. Dann
einige schon erwihnte Merkmale wie die

Synangienbildung sowie der endoskopische Embryo
(5. 96 und Abb. 32) und schlieblich die
Nebenblitter sowie Gelenke am Blatt und an den Blattfiedern.

Letztere ermoglichen es manchen Maratiiales, ihre Assimilationsorgane
durch Reizbewegungen in cine giinstige Lichtlage zu bringen. Es sind das
Spezialisationseinrichtungen, die sonst fast ausschlieBlich den Angiospermen
eignen und unter den Pteridophyten nur bei den ebenfalls isolierten Marsiliaceen
noch vorkommen. Eigentiimlich sind dann schlieBlich noch, sowohl fiir die
fossilen wie Tiir die rezenten Marattiales, mehrzellige Wurzelhaare.

Kurz, diese weit zuriickreichende Farngruppe ist ein wichtizes Bindeglied
mit ihren zahlreichen Beziehungen zu verschiedenen Pflanzengruppen.
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Abb. 141.  Thamnopteris Schlechiendahlii Fichw. (Russ. Perm.)
Stamm, quer. Die eigentliche diinne Sproffachse wird durch zahlreiche Blattfiilie mit hufeisen-
tormiger Stele verstiirkt, _
P = Parenchym der Blattfiife; W = Wurzeln: af = dulbere, 4R = innere Rinde:
aX = dulleres, iX = inneres dimnwandiges Xylem, o
ea. nat. Gr. (Aus Bertrand, 1913, Fig. 6, nach Kidston u. Gwynne-Vaughan, III, 1909.)

0. Ordn.: Osmundales.-
Diese Ordnung mit der einzigen Familic der Osmundaceen vermittelt in
zweifacher Hinsieht zwischen den Eusporangiaten und Leptosporangiaten 1),
L. Zeitlich. Mit dem Perm beginnend, liegt ihre Hauptentfaltung im

Mesozoikum ; heute ist sie mit 2 (bis 3) Gattungen: Osmunda L., Todea (Wild)
und Leplopteris (Presl.) vertreten (vel. Abb. 103).

1) Weitere Einzelheiten vgl. Lotsy, 1909, 8. 589 1.
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9. Morphologigch: z. B. durch den Bau der ziemlich dickwandigen
(Abb. 165 E), aber einzelstehenden Sporangien, durch ihren Vegetationspunkt
mit mehreren Scheitelzellen und dureh das (im Vergleich zu den Leptospor-
angiaten) recht massige Prothallium. Auch die randstindige (s. unten und
Abb. 145) Sporangienanordnung bei Os-
maunde st wohl primitiv.

Stamm.

a) Gesamthaun. Die meisten Osmiun-
dales  hatten wohl einen kurzen baum-
firmigen Stamm, der sich allerdings oft
(wie bei unserer heimischen Osmunda re-
galis) im Boden birgt. Der Stamm ist
iihnlich wie bei den Psaronien ein ausge-
sprochener Blattspur- bzw. Blatt-Wurzel-
Stamm, d. h. die Hauptmasse des Stammes
besteht sowohl bei den fossilen wie bel den
rezenten Kormen aus den  Blattliifien,
pwischen die sich Wurzeln flechten (vel.
Abb. 141).

by Stele. Durch ihren Stelenbaun fallen
die Osmaumndales ans dem Rahmen der iibri-
gen Farne herans und erinnern an die Lepi-
dophyten, sowie an die Phanerogamen. Wir
kimnen nimlich die Bildung einer Eustele
sowohl in der Phylogenie wie in der Onto-
genie verfolgen. Folgende Ktappen lassen
sich dabei feststellen:

1.Homogene Protostelen. Bei
keinem rezenten Vertreter und auch bei
keiner sicher zu den Osmundales zu rech-
nenden fossilen Form. Dagegen besitzen
manche, meist zu den Coenopleridales ge-
zihlten Farne, z. B. Granunatopieris (Ren.)
diese homogene Protostele. Diese werden,
z. B. von Kidston und Gwynne-
Vaughan, als mogliche Ausgangstormen
der Osmundales angesehen.

2. Heterogene Protostelen, d. h

Abh. 142,  Thawnnopleris Schlechien-
; = =t : dehlii Fichw. (s. Abb. 141.)
im  Stelenzentrum zwar noch kein Mark, Drei anfeinanderfolgende Querschnitte

aber diilnnwandigere Tracheiden. Sie finden durch einen Blattspurstrang.
gich bei den fltesten bekannten Osmyn- @ = basaler Sehnitt mit Protostele;

, ) : — mittlerer Sehnitt mit eingesehlos-
dales, bei Thamnopteris Kidst. und Gw. b ;ﬁ:ﬁ};ﬁi;ﬁ[ T

Vaugh. und Zalesskya Kidst. u. Gw.-Vaugh. ¢ = apikaler Schnitt mit dorsiven-

(Abh. 141 und 143 a) aus dem russischen traler halbmondfrmiger Stele.
Perm (Aus Bertrand, 1913, Fiz. 8, nach
e e , . Kidston und Gwynne-Vaughan,
3. Siphonostelen in typiseher I 1903.)

Form, fast ohne Verbindung des (vom

Xylemzylinder villig eingeschlossenen) Marks mit der Rinde (Abb. 143 b)
bei Osmundites Dunlopi Kidst. und Gw. Vaugh. aus dem Neuseelinder
Jura. Auch dieses Stadium lehlt wie das vorige vollig bei rezenten aus-
cewachsenen Osmundales, es wird aber voriibergehend in der Ontogenie
durchlaunfen. '

14%
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4. Siphonostelen mit kleinen Blattlicken und . gemischtem* Mark, d. h.
vereinzelten Tracheiden im Mark. So Osmundiles Kolbei (Seward) und wohl
auch Osm. aucklandicus (Marsh.) ans dem Wealden (Abb. 143 o).

Die Blattlicken liegen hier etwas hoher als
Stadium wird meist als Dietyostele unterschieden.
auf Versundung hin ,.gemischtes Mark bilden.

der Blattspurabgang. Dies
Auch Osmunda regalis kann
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Abb. 143. Holzkdrper der Osmunduaecen mit einer nach links abgehenden Blattstele
und mit versehieden starker Medullation.
nie zeigen die Bildung des Marks (weili) inmerhalb des Holzes und der Blattlicken (weili), die
allmihlich von der Oherseite der Blatitstelen her gegen das Mark zu vordringen.
a) Thamnopteris Sehilechtendaliii Bichw. ; h) Osmundites Dundopi Kidst. u-Gw.-V.; ¢) Osmundites
Kolbei Sew.; d) Osmunde regalis L. (hier nur der linke Rand des Holzzylinders gezeichnet).
(Aus Posthumus, 1924, Fig, 1, 2, 8, 5)

b, Eustelen mit verschieden starker Durchbrechung des Holzzylinders
sind allen heutigen Osmumdales und den jiingeren fossilen Formen eigentiimlich.
(Abb. 143 d und 144).

Bemerkenswerterweise bilden sich aber
bei verschiedenen jiingeren Formen rund um
die Xylemstringe Siebteil und eine Endo-
dermis aus, so daly also anch hier die den
meisten rezenten Farnen zukommende

6. Polystele erreicht wird (z. B. bei
Osmundites Carniers Sehuster; Alter un-
sicher: Jura— Tertiir). Anklinge an die-
ses Stadium finden sich bei der rezenten
Osmanda. cinnamomen 1.

Denkbar wire es allerdings anch, dafy
hier ein Vertreter einer Parallelreihe von Os-
mundales vorlige, bei denen die Polystele
ither den Zustand der amphiphloischen Si-
phonostele erreicht worden wiire.

Blatter und Sporangien.

Abb. 144, 1 Osmunda regalis L. und
: 2 Todea barbara Moore.
Teil der Stele in AuBenansicht.
B = abgeschnittene Blattspurstringe.
) Bl = Blattliicke.
(Aus Lotsy, 1909, Fig. 399.)

In der Rhachisstele laBt sich schr
schin die Phylogenie einer Rhachisdorsi-
ventralitit verfolgen. Bei Thammnopteris bei-
spielsweise (Abb. 142), sind noch an ein- und
derselben Blattspur die verschiedenen TUm-
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bildungsstadien vorhanden. Solch eine Blattspur list sieh von der Stamm-
stele als typische Protostele (Abb. 142a) mit zentralem Protoxylem ab.
Man kann daher auch von einem vollig radidr gebauten _mesarchen® Blatt-
spurstrang sprechen. In einem etwas hitheren Rhachisquerschnitt finden
wir eine Siphonostele, d. h. es tritt Mark aul (Abb. 142 1), das schlieBlich
(Abb. 142 ¢) in einem noch hiher gelegenen Querschnitt gegen die Ober-
fliche hin mit dem Rindenparenchym in Verbindung tritt. Dadurch erhalt
die Rhachisstele ihre fiir alle Osmundales charakteristische dorsiventrale,
halbmondformige (nach oben offene) Gestalt. Die jiingeren Osrundales
zeigen im allgemeinen das Protostelenanfangsstadinm nicht mehr; sie be-
ginnen von vornherein mit ciner dorsiventral ditferenzierten Rhachis.

Die Blattumrisse zeigen vorzugsweise einen pecopteridischen und neuro-
pteridischen Habitus. Als Seltenheit nnter den Farnen finden wir Neben-
blitter. Die sicher zu den Osmundales zu zahlenden mesozoischen Blatter
werden als Todiles Sew. und Cladophlebis Brongn. bezeichnet.

Abb. 145. Osmunda regalis L.
Fiederchen eines halbfertilen DBlattes.
(egen dic Basis zu laufen die Phylloide in Sporangien bzw. Sori aus.
(sanz an der Basis sind die Phylloide durch Sori villig ersetat, die Sporangien sind hier fiir
die Zeichnung entfernt, so dali man nur die Sporangienstiele sicht.
(Original.) Vergr. 10mal.

Sporangien, Fiir Osmunde st die Teilung des Sporophylls in einen
apikalen sporangientragenden und einen hasalen sterilen., d. h. aus Fieder-
blittchen bestehenden Teil charakteristisch. Die Sporangien stehen hier an
kleinen Stielchen, noch (oder wieder?) terminal an den letzten Auszweigungen.
In der Ubergangsregion zum sterilen Blatteil kann man oft sehr schin die
Homologie der Sporangien mit den Phylloiden und ihre allmihliche Verlagerung
auf die Blattunterseite verfolgen (Abb. 145). Diese Anheltung der Sporangien
ant der Blattunterseite ist fiir Todea (inkl. Leptopleris) und alle sicher erkannten
fossilen Osimundales eharakteristisch. Leider sind jedoch unsere Sporangien-
kenntnisse auch fiir die oben beschriebenen permischen und mesozoischen
Stamme noch recht mangelhaft.

Die ontogenetische Entstehungsweise der Sporangien ist bei den Osimn-
dales etwas schwankend; sie vermittelt zwischen den ensporangiaten und lepto-
sporangiaten Farnen. RegelmiBig ist aber die dicke mehrschichtige Wandung
und ein apikaler Offnungsspalt. Die Offnung wird durch eine unterhalb des
Scheitels gelegene dickwandige Zellgruppe (Abb. 155 ), einen ,,Annulus®,
herbeigetiihrt.

Gametophyt.

~ Das oft mehrjihrige Prothallium kann eine Liange von 4 em erreichen und
teilweise mehrsehichtig werden. Dies klingt an die Eusporangiaten an. Mykor-
rhiza scheint aber nicht nachgewiesen, Ferner sind auch die Archegonien und
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Antheridien ganz wie bei den leptosporangiaten Farnen ausgestaltet; sie sitzen
vor allem dem Prothallium oberflichlich an.

Zusammenfassend kinnen wir auch die Osmundales als eine phylogenetisch
sehr wichtige, weil nach mancher Seite hin vermittelnde Farngruppe be-
zeichnen.

7. Ordn.: Filicinae leptosporangiatae.

Ubersicht?).
A. Simplices Bower . . . . . Die Sporangien eines Sorus werden alle gleich-
zeitig gebildet.
I. Sehizaeaceae: fossil seit Oberkarbon, heute Tropen (und Sub-
tropen der nenen Welt).
2. Gleicheniaceae; fossil (vielleicht seit Oberkarbon) sicher seit
Keuper: heute Tropen und Subtropen.
3. Matoniaceae: fossil seit Rhaet; heute Relikt im indomalayischen
Gebiet.
B. 4. Hymenophyllaceae: durch randstéindige Sori, Protostelen (Abb. 146),

blattachselstindige Seitenzweige und ein eigen-
artiges Prothallium ausgezeichnet:;

fossil unsicher, vielleicht seit Oberkarbon, heute
vorzugsweise Tropen, wenige Formen bis in die
gemiifiigte Zone.

C. Complicatae Goebel Sporangien eines Sorus werden nacheinander
(=Gradatae + Miztue Bow.)  gebildet.
5. Dipteridaceqe: fossil seit Keuper (inshesondere Rhaet); heute
Relikt im indomalayischen Gebiet.
6. Plagiogyraceae: fossil unbekannt; heute eine Gattung in den Tropen.
7. Lozsomaceae: fossil aus dem Jura; heute wenige Arten in den
Tropen und Neusgeeland.
8. Dicksoninceac: fossil wohl seit dem Jura, heute in den Tropen,
9. Cyatheaceae (inkl. der  fossil vermutlich seit dem Jura, heute in den
kleinen, zu den Sim- Tropen weit verbreitet.

plices neigenden Fami-
lie der Protocyathea-

ceqe):

10. Polypodiaceae: fossil seit dem Jura (reichlicher allerdings erst seit
dem Tertiiir); heute tiber die ganze Erde ver-
breitet.

11. Parkeriaceae: fossil unbekannt; heute nur eine, im Wasser lebende
Art.

Bemerkenswert ist die heutige Beschriinkung gerade so alter und frither weit-
verhreiteter Familien wie der Matoniaceen und Dipteridaceen auf die Tropen,
imshesondere das indomalayischen Gebiete.

1) Diese Grappierung erfolzt im groBen und ganzen nach der Bowerschen Gliede-
rung, Die Grodatne und Miziae Bowers sind Jedoch nach dem Vorschlag Goebels (1912)
und Hirmers (1927) als Complicatae zusammengefafit. Auflerdem sind die in vieler Hin-
sicht duberst isolierten Hymenophyllaceen als besondere Gru pe ausgeschieden, die Salyinia-
ceen und Marsiliaceen dagegen ganz aus dem Rahmen der Eeptospuru.ugia,tc:n weggelassen.
Zweitellos sind die Salviniaceen und Marsiliaceen cinander nicht so mihe verwandt, wie
man zeibweise angenommen hatte. Es ist z B. sehr wohl denkbar, dal sie dic Hetero-
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Wenn ein Mitteleuropier von Farnen spricht, so meint er meist die lepto-
sporangiaten Farne. Er denkt wohl insbesondere an die Familie der Poly-
podiaceen, welche in den gemibigten Zonen durch mehrere 1000 Arten vertreten
ist und unter den Farnen zahlenmiBig unbedingt die Vorherrsehaft hat; er
denlt ctwa an den Wurm- oder den Adlerfarn (Dryopleris filiz mas bzw. Pleri-
divine aquilinum), oder allenfalls noch an die ,.Baumfarne®, die tropische Familie
der Cyatheacene, welche er aus (iewiichshausern und Bildern kennt. Dall eine solche
Besehrinkung ein falsches Bild von den Farnen und ihrer phylogenetischen
Bedeutung gibt, lehrt schon unsere bisherige Betrachtung der Fusporangiaten
und Osmundales, sowie die Ubersicht iber die leptosporangiaten Farne. Das
phylogenetische Interesse steht nimlich gerade in umgekehrtem Verhiiltnis
i Artenreichtum! Gerade die genannten artenreichsten Farnfamilien wie die
Polypodiaceen und Cyatheaceen sind fiir die groBe Linie der Phylogenie minder
bedeutsam als andere, heute so schwach vertretene Gruppen wie die Maratliales
und Osiundales, oder die ebenfalls artenarmen, gleich zu erwihnenden Familien
der Simplices und Dipteridaceen. Artenreiche Pllanzengruppen sind eben fagt
immer sehr jung, Thre gemeinsamen Kigentiimlichkeiten haben sich sehr spit
herausdifferenziert, und noch spiter die Unterscheidungsmerkmale zwischen
den cinzelnen Arten. Solche artenreichen Gruppen sind zn vergleichen mit
einem jungen, duberst iippie verzweigten Ast; sie dhneln einem ., Hexenbesen™
am Baum des Pflanzenrcichs. Artenarme Familien dagegen sind wohl fast
immer im Aussterben begriffene Formengruppen mit sehr alter Geschichte.
Ihre Bigentiimlichkeiten haben sich schon schr friihzeitic herausgebildet, sie
geben fiir die groben Wandlungen der V ergangenheit ¢in gewichiigeres Zeugnis.
Wir werden ein dhnliches, nur noeh groBartigeres Beispiel bei den Samen-
ptlanzen kennen lernen. wo so spirlich vertretene Gruppen wie etwa Ginkgo und
die Cycadeen als Hinweis fiir die Gesamtphylogenie bedeutsamer sind als die
artenteichsten Familien der Angiospermen. Dies zur Begrimdung, weshalb
wir im folgenden die Familien der leptosporangiaten Farne keineswegs ihrer
Arten- nnd Individuenzahl entsprechend beriicksichtigen.

Allgemeine Kennzeichen der leptosporangiaten Farne sind:

1. das diinnwandige Sporangium mit einem ausgeprigten Annulus
(Abh. 153);

5 die eine Scheitelzelle, welche jeweils SproBachsen, Blitter, Wur-
zeln und Sporangien bildet, und namentlich an den Achsenorganen sehr
oroly ist;

3. das recht hinfillice diinnhintige oder fadige Prothallium.

Sehr verbreitet sind ferner bei den leptosporangiaten Farnen:

4. Tndusien, d. h. Hiutchen, die die Sporangiengruppen oder ST
hedecken (Abb. 153);

5. Spreuschuppen an den Blattsticlen, d. h. {lichige Hautauswiichse,
welehe den eusporangiaten Farnen und den Osmundales im allgemeinen fehlen.

In all diesen Merkmalen darf man die leptosporangiaten Farne gegen-
iiber den eusporangiaten zweifellos als abgeleitet betrachten, withrend man
frither (in manchen Lehrbiichern iibrigens auch heate noch) einzelne dieser
Merkmale, z. B. die grobe Scheitelzelle, als urspriinglich ansah.

sporie aly Konvergenzerscheinung erworben haben aber das allein rechtfertigt noch nicht
ihre Aufteilung anf bestimmte, ihnen sichpr nicht sehr nahestehende Grappen der heutigen
leptosporangiaten Farne, Ein solches Verfahren scheint mir nur dann moglich, wenn man
nach den Methoden der alten Systematik, nach einem pinzigen Merkwal, etwa in diesem
Falle nach dem ontogenetischen Auftreten der Sporangien, cinteilt. Mindestens als Provi-
sorium empfiehlt es sich darum meines Erachtens, die Gruppe der Hydroplerides beizn-
hehalten. Fiir die sicher noch sehr heterogene Gruppe der Polypodiaceen vyergleiche auch
Bower (1928) und Pérez.



216 b. Abt.: Pteropsida.

I T AT B
A4 -
% “.‘. SC AT 25 ®

Abb, 146,

Stele von Trichomanes scandens L.
Pz = Protoxylem; E = Endodermis.

(Aus Bower, 1926, Kig. 509.)

Aber man dart darans doeh nicht
schlieBen, dal} die leptosporangiaten
Farne in allen Familien und in allen
Teilen ahgeleitet seien. Manche und
hezeichnenderweise gerade die iltesten
Familien zeigen doch auch recht primi-
tive Ziige. Wir greifen ans dem Ge-
samthild  dieser artenreichen Farn-
gruppe nur die wichtigsten Punkte
heraus.

Stamm. Namentlich bei den
haumidrmigen Formen herrscht durch-
weg der komplizierte Blattwurzel-
stamm, dhnlich wie bei den Marat-
tindes und Osmundales. Der Stelenbau
ist sehr verschieden. In den alten
Familien der Gleicheniaceen und der
Hymenophyllaceen finden sich
zwar durchweg noch Protostelen,
allerdings sind oft (vgl. Abb. 146)
Parenchymzellen zwischen Tra-
cheiden eingestreut. Bei den
meisten leptosporangiaten Far-
nen wird das Protostelenstadinm
jedoch nur in der Jugend durch-
laufen (Abb. 115) und macht
dann entweder einer Siphanostele
(Abb. 147 u. 148) oder einer Poly-
stele (Abb. 149) Platz. Einen
recht komplizierten Polystelen-
aufbau besitzen namentlich die
baumformigen Gestalten. Aber
aunch die Rhizome der Poly-
podiaceen sind durch echte
Polystelen charalkterisiert (Abb.
149), ‘

Blitter. Em Gabelblatt
kennzeichnet noch die im Meso-
zoilam reich verbreiteten, heute
reliktartic aut das indomalay-
ische  Gebiet  beschriinkten
Dipteridaceen. Namentlich bei
den mesozoischen Formen war
dies Blatt allerdings recht kom-
pliziert aufeebaut, wie etwa bei

Abb. 147. Amphiphloische Siphonostele
(auch als ,,Solenostele™ bezeichnet),
von (tleichenin pectinata Haenk,
Liingsschnitt und 4 Querschnitte in verschiedener
Hihe.

Nach links abgehender Blattspurstrang, dariiber dic

” grofie Blattliicke. )

Schwarz: Holzteil; punktiert: Siebteil.
(Nach Boodle, 1901, aus Bower, 1926, Fig. 481.)

Camplopteris spirolts ans  dem
Rhit. Sonst ist mit Ausnahme
der Jugendstadien (Abb. 150)
und der letzten Nervauszweig-
ungen das Leptosporangiaten-
blatt im allgemeinen typisch
fiedrig oder, in Ausnahmetillen,
sogar netzadrig aufgebaut.
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Die Rhachis-Stele ist meist dorsiventral entsprechend der iibrigen Blatt-
morphologie. Doeh klingt die urspriinglich radidire Gestaltung in der Stele
oft noch nach. So kommen hei Seolopendrivm mlgare Sm. (= Phyllitis sco-
lopendrium Newm.), Aspleniun laserpitifoliwm Lam. u. a. (Abb. 1561) dhnliche
vierstrahlige Alktinostelen vor wie bei den Coenopleridales. Aber auch hier
zeigt sich die Dorsiventralitit darin, daf nur zwei der vier Strahlen die
heiden seitlich abgehenden
Fiederreihen mit Blatt-
spuren versorgen (Abb. 151
die oberen), die beiden
anderen Strahlen sind ge-
wissermalien rudimentir.

P. Bertrand hat
(1909 8. 247 ff.) anf einen
weiteren Unterschied in der
Lagerung des Protoxylems
aufmerksam gemacht. Die-
ser Unterschied wird aller-
dings nur dann deutlich,
wenn wir die zu  ver-
gleichenden Stelen gleich-

sinnlg  orientieren,  enf- Abb. 145._ M a.tm-‘tia,‘;'»ectfimtfz R. Br.
sprechend der Orientierunyg Ontogenie einer polyzyklischen Siphonostele.

% B. der Abb. 126 und 151, A .?'1}11gp.t :%t_uinmsteled mit .]Blajit?puhmtm%{gij Inﬁnrit{)g
Wir haben da jeweils ein se mu1 b sich or er noch einfachen Siphonos ele ab.

Ve wed e Linles Pane B und O dltere Stimme mit 1 bzw. 2 derart ahgeschniirten
w‘f 2 g hl e und zylindrisch gewordenen Stelenpartien.
;'thtnnfﬁelensl;f& en, wel-  (Nyeh Tansley und Luthalm aus Lotsy, Stammes-
che bei den Coenopteridales geschichte, 1909, S. 605, Fig. 407, 5—71.)

Abb. 149, Bleehwnwuwm sp. Rhizomaussehnitt, quer. (Rezent.)
4 Stelen der kreisférmig angeordneten Polystele.
Jede Stele hadrozentrisch (d. h. der Tolsteil von einem Siebteilzylinder und einer Endo-
dermis umgeben).

(Original. Bot. Inst. Tibingen.) Veigr. 23mal.
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ein Fiederpaar, bei den Polypodiaceen nur ein einzelnes Fieder versorgen.
Bei den Coenopteridales liegen nun die Protoxylemgruppen jeweils auf der Innen-
seite der Btrahlen eines Strahlenpaars, hei
den rezenten Farn-Aktinostelen dagegen
auf der Aulienseite.

Bertrand leitet beide Formen durch
Halbierung der Stelen und Drehung ihrer
Hilften um 1800 voneinander ab; auch
seine Bezeichnung |, Inversicatenales” be-
zieht sich auf diese Drehung. FHine der-
artig komplizierte , Ableitung™ ist wohl
nur im Sinne der .ldealistischen®
Morphologie hzw. Anatomie zu verstehen.
Eine phylogenetische Ableitung der
Scolopendiivm - Stele von der Coenopteri-
dales-Stele ist dagegen eigentlich nur unter
der Armahme moglich, dali das Protoxy-
lem nicht der ,ru-
hende Pol in der Er-
scheinungen Flucht™
ist, sondern dall es im
Lauf der Phylogenie
verlagert wurde. D. h.
wir niissen anneh-
men, dafl eine andere
Partie des Holzkor-
pers aus Metaxylem
zu Protoxylem ge-
worden ist.

Tm iibrigen lifit

, 2 _ o es sich kaum sicher

Abb. 150, Primiirblitter der Farne mit Gabelverzweigung entscheiden. ‘oh hisp

und Gabelnervatur, o 3

a Lodea superba, mit noch getrennten Phylloiden. Vergr. 2,3mal.  €twa direkte phylo-

b Aneimin adiantijolin, die ersten Blitter zeigen die allmihliche  genetische  Zusam-

Ubergipfelung, Vergr. 3mal. menhiinge bestehen,

(Aus Bower, 1923, Fig. 76 und 77.) da wir aus dem aus-

klingenden Paliozoi-

kum wid dem Mesozoikum, in dem sich

wohl eine solche Wandlung abgespielt

hiitte, zun wenig strukturbietende Farne

kennen. Fiir wahrscheinlicher halte ich

die Ableitung von weniger ecinseitig spe-

zialisierten Kormen als von den Coeno-
pleridales.

Sporangien. Sie sind, im Gegen-
satz zu den eusporangiaten Sporangien,
fast regelmilig einzeln gestielt: ihre
Stiele sind frei oder héchstens durch
Verzweigung verkniiptt. Bower hat die
§ . _ leptosporangiaten Farne nach der zeit-
ﬁlbb 151, Scolopendrium vulgare Sm. Jichen Entstehungsfolge der Sporangien

attstiel quer, vierstrahlige Aktinostele mit - i o S A CHR
2 Leithindeln, die zu dey Fiederadern ap. 0nerhalb einer Gruppe oder eines
gelien. woorus  eingeteilt.  Und  tatsichlich

(Original) Vergr. 50mal. erscheint dies als ein wichtiges phylo-
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genetisches Merkmal 1), Dic weit in die Vergangenheit (bis ins Karbon) zuriick-
reichenden Wamilien, die ,,Simplices™, lasgen alle Sporangien emes Sorus oleich-
zeitig erscheinen. Die anderen durchweg jiingeren Familien. die Complicaine
dagegen, besitzen innerhalb eines Sorus in-
sofern differenzierte Sporangien, als diese
nacheinander ansgebildet werden nnd
dementsprechend auch @ versehiedenen
Zeiten ihre Sporen ausstrenen kinnen.

Die Stellung der Sporangiensori wech-
selt stark. Wir kénuen hier 4 Haupttypen
unterscheiden:

4) Bei Anedmie Swartz., einer Schi-
zaeacee aus der Ordnung der Simplices.
haben wir dhnliche Sporophylle wie bei
Osmunda  regalis.  Die  Sporangienstinde
sind ein rein [ertiler basaler Teil des
ganzen Blattes. Dieser fertile Teil besteht
nur aus dem reich geglicderten Sporangien-
stand ohne Phylloide und ohne besondere
Plazenten, Indusien usw.

by Meist sitzen die Sori aber un-
mittelbar einem sie ernihrenden Gewebe-
polster, einer Plazenta, auf. Auch hier
kann noeh eine Arheitsteilung in  einen
fertilen und sterilen Blatteil vorkommen,
wie z. B. bei Thyrsopleris elegans Kze.,
einer Cyatheacee.

¢) In der Regel sind aber die Plazenten
samt Sori in unmittelbare Verbindung mit
echten Laubblittern getreten. Dabei kiin- |
nen sie noch randstindig in Verlingerung Blattfieder 1. Ordnung.
von Fiederstelen stehen, wie z. B. hej  Dori randstimdig mit becherformigem

Indusium. Anadromer Aufbau.
den  Hymenophyllaceen, Loxsomaceen, i o .
J : : Original. (Naturselbstdruelk.)

Ahb. 162, Duavallia dissecty Sm.

manchen  Dicksoniaceen (vgl. Davallia., 1/ natiirl. Gribe.
Abb. 162). ‘
d) Oder aber — das ist der hiufigste Vall — die Sori werden aul die

Blattunterseite verlagert. Es handelt sich hier offenbar um ein phylogene-

==

Ju Ju
Abb. 1563. Schema [iir den phylvgenetischen (Uhergang von einem randstindigen
Sorug (1) mit oberem (Jo) und unterem (f11) Indusium in einen blattunterstindigen Sorus (4)
mit rickenstindigem Indusinm.
{Nagh Goebel 1918, Abb. 1133,

tisches Gleiten (Abb. 153), das z. B. in der Verwandtsehaltsgruppe der Dick-
soniaceen wihrend der Ontogenie wiederholt wird (Abb. 154)

Diese Wandlungen beeinflussen auch eine spezifische Sorushiille der lepto-
sporangiaten Farne, nimlich das Tndusium. Bei den randstindigen Sori wie

1) Vel auch Anm. 1, 5. 214.
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bei den Hymenophyllaceen ist das Indusium noch ziemlich radiir, becher-
fdrmig. Die blattunterstindigen Sori haben dagegen in der Regel ein ein-
seitiges Tndusium; auch der Sorus hat sich hier also der dorsiventralen Blatt-
gestalt angepalit. — Is liegt wohl klar auf der Hand, dafi die V erlagerung der
Sporangien aul die Blattunterseite verschiedene Vorteile vereinigt: eine unge-
hinderte Assimilation,
einen Schutz der Spor-
angien wahrend des
Heranreifens und ein
erleichtertes Ansstrenen
der Sporen.

In einzelnen, offen-
gichtlich abnormen, Kil-
len wird der Sorus auf
die Blattoberseite ver-
lagert. Regelmiiliig (7)
lindet sich das bei
Aspidivm ( Polystichuim)
anorielvm Hlk., das nn-
serem  Aspidiun  aei-
leatwin Sw. sehr dhnlich
Abb, 154 A—D., Querschnitte durch den jungen Blattrand  Sieht; als Ausnahmefall

von Histiopleris ineisa Sm, hat man es aber anch
Ontogenetische Verlagerung der Sporangienanlagen vom  bei anderen Farnen be-
Blattrand (in Abb. A) auf die Blattunterseite (in Abb. D). ghachtet. Vielleicht ist
I = Sorusanlage; S = Sporangienanlage; P — die Scheitel- diese Erscheinung aber

kante des Blattrandes. : ‘ :
(Aus Bower 1923, Abb. 219.) doch phylogenetisch be-

E F G

Abb. 154 E—G.  Blachnum (Lomaria) discolor Keys.
3 Entwicklungsstadien des Sporophyllrands mif Entwicklung eines randstindigen Indusiums
und des Sorus anf der Blattunterseite.
(Aus Bower 1918, Abb. 57.)

dentsam, da wir bei den Marsiliaceen, namentlich aber auch bei den Samen-
pflanzen, Sporangien auf der Sporophylloberseite antreffen.

_ Die Form der einzelnen Sporangien und namentlich die Lage der ver-
dickten Zellen des Annulus (;.Exothecium®) bietet ein gleichfalls weehselndes
Bild. Wie Goebel betont hat, hiingt sie sehr stark von der Art des Au fspringens
emes Sporanginms ab. Bei den primitiven Formen haben wir im allgemeinen
einen LiingsriB (vgl. Abb. 1656 E); bei den abgeleiteten Familien dagegen einen
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quer- oder transversal gestellten Spalt (vgl. Abb. 1535 Bu. (). Die phylogeneti-
schen Beziehungen zwischen diesen Sporangienfornen aufzufinden, st nicht leicht.
Vielleicht deshalb nicht leicht, weil sich moglicherweize die Giesamtsymmetrie
eines Sporangiums im Laufe der Phylogenie stark geiindert hat, die jetzige
Lingsachse also keineswegs mehr mit der urspriinglichen iibereinstimmt.

Gametophyt. Die Haupteigentiimlichkeiten der Prothallien. ihre zarte
aber autotrophe Gestaltung, sowie dic nicht eingesenkten Archegonien und
Antheridien, ferner die Achsenlage des jungen Sporophyten quer zur Arche-
gonienachse (8. 96 und Abb. 32) haben wir wiederholt erwithnt. s ist
interessant, dab z. B. bei Blechnum spicant Roth. die Scheitelzelle sich wihrend
der Ontogenie .interkalar* aus der vorletzten Giliedzelle des fadenformigen
Vorkeimes ausbildet (Dipp). Die Entstehungsweise der Scheitelzelle gleicht
also der S. 48 und in Abh. 14 geschilderten Entstehung von Scheitelzellen hei
den Phaeophyten.

Als Ganzes betrachtet sind die leptosporangiaten Farne ein typisches
Beispiel [iir eine bunte Mischung primitiver und fortgeschrittener Merk-

Abb. 155. Sporangien von rezenten Farnen mit verschiedener Annulus-Anordnung.
A Dryopteris (Aspidium) fiiz mas (Schott).
B und U Alsophila armate Treuh von 2 entgegengesetuten Seiter.
D Aneimia radicans Raddi; 1 Osmunda regalis L. A—D Vergr, T0mal, E 40mal.
Aus Harder (,Strashurgert) 1928, Abb. 514.

male. Wir haben ja den grofien Vorzug, bei den Farnen durch die fos-
silen Funde beide Merkmalsgruppen unterseheiden zu konnen. Wir haben
uns ferner namentlich darum bei den primitiveren Merkmalen innerhalb der
hichstentwickelten heutigen Farngruppe, der leptosporangiaten Farne auf-
gehalten, um diese Mischung miglichst deutlich zn zeigen. Jeder Versuch,
die heutigen Farne auf Grund eines einzigen Merkmals phylogenetisch
zu gruppieren, mull von vornherein scheitern.

TII. Heterospore Farne.
Hydropterides (= 5. KI. der Filicinae).

Die heterosporen Farne, mit 2 scharf gesonderten Familien: Marsiliaceen
und Salviniaceen, bieten mehr offene Fragen als Lisungen zur Phylogenetik.
Sichere Fossilfunde haben wir eigentlich nur ans den jiingsten Zeiten, aus der
oberen Kreide und dem Tertiar, Moglicherweise gehort allerdings anch eine
recht problematische Gattung, Noeggerathia Sternb. aus dem Karbon, hierher
(Nemejc). Die Sporangien stehen bei diesem Fossil allerdings noch nicht in
besonderen Sporokarpien, sondern frei an fertilen Sporophyllteilen, wie bei den
Archaeopteriden und Osmunda regalis. Doch besagen alle diese Daten zusammen
fiir die Phylogenie der heterosporen Farne herzlich wenig. Nur so viel ist
klar, daf diese sich irgendwie von isosporen leptosporangiaten Pteridophyten
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ableiten durch Differenzierung der Sporen in Makro- und Milrosporen sowie
durch Reduktion des Prothallinms (Abb. 156). Die Makrosporenentwicklung
ist bei den heterosporen Farnen insofern noch abgeleiteter als bei Isoétes, als
jeweils nur eine einzige Spore im Sporangium reif wird: ferner fithren auch
die Kernteilingen der keimenden Spore nicht mehr zu einem viillig zellu-
liren Prothallium. Nur die apikale,
Archegonien tragende Partie des Pro-
thalliums  besitzt  Zellwinde:  der
grifiere Teil der Spore wird nicht in
Zellen  zerlegt, sondern bleibt eine
einzige grofie Nihrmasse.

Ueber diese. im Grunde sehon
von  Hofmeister gemachten Ab-
leitungen sind wir in den phylogene-
tischen Fragen noch nicht viel weiter
himansgekommen. Gewils sind in der
Sporophyll- und Sorusbildung man-
che Hinweise auf andere Farne vor-
handen [vgl. z. B. Goebel (1918,
S. 1112) und Bower (1926)]; aber
die  phylogenetische und = syste-
matische  Auswertung dieser Daten
scheint mir, wic ich oben (S. 214,
Anm. 1) schon andeutete, allzu pro-
blematiseh, als daB ich hier aul ecine
Erirterung der strittigen Punkte ein-
gehen miiehte.

Es geien nur die wichtigsten
Punkte herausgegriffen, durch welche
die Hydroplerides aus dem Rahmen
der tibrigen Farne herausfallen. Die
Marsiliaceen hesitzen (meines Wissens
als einzige Pteridophyten) eine he-

Abb. 156.
Geleimte Makrospore mit Embryo (embe) im

Saltvinie natans Alb.

Langsschnitt.
spw Sporangienwand, y
p und e das die Spore cinhiillende |, Peri-
spor und ,,Exospor, i
S der ungeteilte Abschnitt der Sporenzells,
pr in Zellen differenziertes Prothallium,
ar Archegoninmrest, / Fub, st Stammscheitel,
bty bly b, die 8 ersten Blitter,
[Aus Harder(,,Strashurgers) 1928, Ahb. 022.]

logisch an die Ausbildung e¢ines Truchtknotens um

sonders hoch entwickelte Form der
Reizbewegungen, néimlich Sehlaf-
bewegungen durch (elenke.

Die Sporophylle bzw. Sporophyll-
teile (vgl. Goebel, 1918, S, 11127f.)
werden  hachst  eigentiimlicherweise
zit Sporokarpien umgebildet: es ist
das eine Umbildung, die morpho-
die  Makrosporangien

der Angiospermen erinnert (vgl. 8. 830 {f.).

Auch die Laubblitter haben ganz allgemein (2. T. wohl im Zusammenhang
mif der feuchten Lebensweise) bei den Hydropterides Gestalten angenommen,
die zwar den iibrigen Farnen nicht visllig fehlen, bei ihnen aber doch hichst

ungewdhnlich sind.
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2, und 3. U.-Abt.:
Phanerogamae L.') (Gymnospermae -+ Angiospermae).

Ubersicht der Phanerogamenklassen.

(Wegen Einzelheiten, namentlich hinsichtlich des zeitlichen Vorkommens,
sei auf den Stammbaum (Abb. 157), sowie auf die Beschreibung der verschiedenen
Klassen verwiesen.)

1) Wenn man hente (trotz der wiederholten Proteste) in Nomenklaturdingen so konser-
vativ ist, dafl man die Linnésche Bezeichnung ,, Phanerogamen™ heibehilt, so verlangt das
eine Begriindung. Ganz ahgesehen von allen Priovitatsfragen sollte man m. B, an der Be-
zoichmmg . Phanerogamen™ deshalb festhalten, weil sich Jeine cinzige der vorgesehlagenen
Ersatzbezeichnungen | Anthophytae (A, Braun und Wettst cin), Spermatophyta (Goebel), Ewmbryo-
phyta (Engler), Aérogamen usw.] allzemein durchsetzen konnte. Gegen jede der Bezeichnungen
sind iiberdies dieselhen Argumente im Prinzip wie geven die ,,Phanerogamen® erhoben worden,
nimlich daf sie nicht das ,,Wesen* dieser Pflanzeneruppe tretfen. Auch gibt es fiir dis Gegen-
hezeichnung | Kryptogamen®, welehe doch mindestens eine gemeinsame Organisationsstufe
bez?'lﬂmlit, noch ‘weniger cinen geeigneten Frsatz.  (Vel auch Celakovsky, 1890792,
S 134, Anm.). ' :



@ ymnospermae

Phanerogamae, Tbersicht. 295
Dem Alter nach lassen sich 5 IMauptgruppen unterscheiden: A

I. Vorwiegend paliozoische, heute ausgestorbene Klassen:
1. Pieridospermeae (Cycadofilices), mit farniihnlichem Habitus; Familien:
Lyginodendraceae, Medullosaceae (Anhang Glossopteridaceae).
9. Cordaitales (habituell an die Nadelhdlzer anklingend).
II. Im Mesozoikum vorherrschende Klassen, hepte mit Ausnahme
einiver Koniferenfamilien nur Relikte:
3. Oyeadophyta (an die Pteridospermen anschlieBend), Ordnungen:
Benettitales, Cyecadales (Anhang: Nilssoniales, Caytoniales).
4. Ginkgophyta (Ordnung: Ginkgoales).
b. Coniferne, Ordnungen: Volizioles;
Tazales Sahni (Familien: Tawaceae, Podocarpaceae);
Coniferales (Familien: draucariaceae, Cephalotawaceae, Pinaceae,
Tawxodiaceae, Cupressaceae).
III, Klassen mit einem Verbreitungsschwerpunkt in den jlingeren
Erdperioden, etwa seit der Kreide:
6. Gnetales, fast nur rezent bekannt; die systematische Isolierung der
einzelnen Vertreter lilt allerdings ein hohes Alter der Klasse vermuten.
7. Angiospermae mit einer seit der U.-Kreide anschwellenden Formentfiille.
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Allgemeiner Teil.

Wir beschriinken uns hier anf die Umbildungsprozesse der Fortpflanzungs-
organe innerhalb der Phanerogamenklassen; denn das sind die autfallendsten
Eigentiimlichkeiten der Phanerogamen. Die Grundformen der Phanerogamen-
Fortpflanzung  sowie ihre Entstehung haben uns ja schon oben (vgl. 8. 89
und inshesondere Tabelle S. 91 ff.) beschaftigt.

Phylogenetische Weiterentwicklung der Fortpflanzungs-
organe innerhalb der Phanerogamen.

Viererlei hat sich hier gewandelt:

1. Die Gesamtmorphologie der Sporangienstinde und Spo-
rangiengruppen, also nach der iiblichen Ausdrucksweise der . Bliiten**
und der ,,Sporophylle”. Die Wandlung betraf:

a) ihre Einordnung in den Gesamftaufbau der Pflanze,

b) die Beziehungen der Sporangienstiinde zueinander, also z. B. die
Bildung von Zyitterbliiten, eingeschlechtigen Bliiten usw.,

¢) den morphologisehen Anfban der einzelnen Makrosporangienstinde
selbst,

d) den entsprechenden Aufbau der Mikrosporangienstinde.

2. Der Baun der einzelnen Sporangien und Sporen. lhre Aus
gestaltung steht in engster Beziehung zu einer weiteren Wandlung,
niamlich zmr Wandlung

3. des Bestiubungs- und Befruchtungsprozesses (Uebergang
von der Wind- zur Insektenbestinbung. von der Spermatozoén- zur
Pollenschlanchbetrnch tung).

4. Die Embryonalentwicklung des Sporophyten.

Die phylogenetische Entwicklung ist hier nicht leicht erkennbar und
duberst umstritten. Sie ist besonders deshalb so undurchsichtig, weil sie un-
verkennbar in verschicdenen Reihen unabhingig vouneinander ab-
gelaufen ist. Beispielsweise sind der Angiospermenfruchtknoten einerseits
und ein Tannenzapten andererseits zweifellos Endglieder verschiedener Reihen.
Wir miissen daher versuchen, jeweils die Ausgangsform aufzufinden, von denen
wir die heutigen Formen ableiten kinnen.

1. Gesamtmorphologie der Sporangienstinde und der Sporangien-
gruppen.

Diese Ausgangsform, von der wir simtliche Sporangienstinde der
Phanerogamen in beiden Geschlechtern ableiten kinnen, ist meines Erachtens
wieder unverkennbar der radiire, mehrfach verzweigle Sporangienstand mit
terminalen Sporangien, wie er sich bei den Psilophyten (Abb. 159 und 160),
aber auch hei manchen altertiimlichen Farnen vorfindet. Hg sei nochmals
auf das Charakteristikum dieser Ausgangsform, auf das Fehlen einer scharfen
Sonderung in Achsen verschiedener Grade hingewiesen. Man kann den ,,Ur-
Sporangienstand* darum, wenn man will, als Ganzes eine Bliite nennen, man
kann seine Teile als Sporaphylle bezeichnen: doch ist das alles recht willkiir-
lich. Oben erwiihnten wir schon, daB dieser Ausgangsform unter den heu-
tigen Phancrogamen der weibliche Sporangienstand der Ginkgophyten verhiilt-
nismilbig am nichsten kommt, namentlich wenn wir auch anomale Gestalten
und die fossilen Formen wie Baiera (Abb. 200 A) mit beriicksichtigen.
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Der Gesamtsporangienstand, den man bei den Phanerogamen gemeinhin
,,Bliite** nennt, bleibt auch bei seiner phylogenetischen Weiterbildung innerhalb
der Phanerogamenklagsen zunichst meist radiir. Nur bei den Angiospermen
finden wir gelegentlich ausgepriigt dorsiventrale Sporangienstinde, sive
.Bliiten**. Aber die Dorsiventralitit geht auch hier nicht so tief wie bei den
dorsiventralen Phylloidstéinden sive Laubblittern: die innere Bliitenanatomie.
z. B. der Stelenbau, behilt im Grunde radifire Struktur. Wir haben also dhnliche
Formbeziehungen wie bei den vegetativen Sprossen, die auch zu kriechenden
Rhizomen usw.. d. h. weitgehend dorsiventral werden kinnen, ohne darum ihren
urspriinglich radiiren Charakter im gleichen MaBe wie ein Laubblatt anfzugeben.
Die Gesamtsporangienstiinde, die Bliiten, sind Parallelbildungen zu den
vegetativen Sprossen, weshalb man auch schon in der dlteren Morphologie
die ,,Bliiten* durehweg als ,,metamorphosierte Sprosse” ansprach. Die gegen-
seitige Ersetzbarkeit von vegetativen Sprossen und von Bliiten bei heutigen
Phanerogamen, sowie die zahllosen Ubergangsbildungen belegen ihre Homologie
(in jeder Ausdeutung dieses Begriffes).

a) Einordnung der Sporangienstiinde in den Gesamtaufhau
der Pilanze,

Sporen und Samen werden bei den Kormophyten vorherrschend durch die
Lutt verbreitet; auch bei den Phanerogamen stehen daher die Sporangienstiinde
an Sprossen und nie unmittelbar an Wurzeln. Die Sprosse miissen im allgemeinen
ein gewisses Alter erreicht haben, ehe sie fertil werden: daher finden wir die
Sporangienstinde meist mehr gegen das Ende der Zweige verschoben. Im
iibrigen ist die Stellung der Sporangienstiinde am Phanerogamensprol recht
verschieden; b Haupttypen kénnen wir unterseheiden:

1. Pteridospermentyp. Zerstreute Stellung einzelner Teilsporangien-
stinde oder Spomphylle kennzeichuet diesen Typ, der sich bei den diltesten
Phanerogamen, den Pteridospermen, findet. Wie bei den meisten heutigen
Farnen, aber auch bei den #ltesten Kormophyten, standen die Sporophylle am
Hauptsprof untermischt mit sterilen Lanbblittern und in homologer Stellung
mit diesen; oder sie bildeten — ehenfalls in Ubereinstimmung mit manchen
Farnen — Teile der Lanbblitter (Abh. 171). Die Homologie von Phylloiden
und Sporangien wird hier noch besonders angenfillig.

2. Struthiopteris-Cyeas-Typ (Abb. 168 A). Bei allen anderen Phanero-
gamengruppen und vielleicht aueh bei manchen Pteridospermen finden sich
dagegen die Teilsporangienstinde mehr oder minder geschlossen, zu einer
..Bliite* vereinigt. Auch manche heutigen Farne, wie Struthiopteris germanica
Willd., zeigen schon Ansiitze zur Bliitenbildung. Dieser Farn hat sterile Laub-
blitter und ihnen homologe Sporangienstinde (typische Sporophylle). Im Friih-
jahr bildet er zunichst eine Laubblattrosette und dhnelt aul diesem Stadium
dem Wurmfarn Dryopteris filiz mas Schott. Aber im Sommer erscheint dariiber
ein Schopt Sporophylle zur ,,Bliite™ vereinigt. Im niichsten Friihjahr wieder-
holt der Vegetationspunkt den Prozel, so dal also immer Rosetten von Laub-
blittern und Sporophylle abwechseln.

Genau so ist die weibliche Cycasbliite organisiert. Zeitweise steht auch
bei Cyeas am Ende des Stammes ein Schopf ,.Sporophylle™, eine , typisehe®
Bliite. Wieder wird der Vegetationspunkt nicht villig zur Sporangienstands-
bildung aufgebraucht. Nach einiger Zeit erwacht er zu neuner Titigkeit und
durchwiichst” unter Bildung von Laubblittern die Blitte. Kurz, auch hier
folgen in regelmiBigem Wechsel an ein und derselben SproBachse Laubblitter
und Sporophylle,

16*
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Die nun lolgenden Typen haben eine echte Bliite; d. h. der Vegetations-
punkt wird zur Bliitenbildung aufgebrancht. Das beschriinkte Wachstum der
‘Bliitenachse gilt ja im allgemeinen als Charakteristikum einer Bliite (vel. z. B.
Goebel, 1923, S. 1493). Die Bliite stimmt somit als Organ beschrinkten
Wachstums in diesem Merkmale mehr mit den Blittern als mit den vegetativen
Sprossen iiberein. Nur als Abnormitit finden wir auch bei echten Bliiten
eme vegetative Fortsetzung der Sprofiachse, eine ,,durchwachsene'* Bliite, wie
beim Struthiopteris-Cyeas-Typ.

Weiter ist bemerkenswert, daf bei diesen typischen Bliiten die basalen
Seitenorgane sehr hiiufig steril sind und einen mehr oder minder spezifischen
Charakter, insbesondere als Tiillorgane. erhalten. Den einfachsten Fall, wie
er namentlich aus den iilteren Gruppen bekannt ist, repriisentieren die weib-
lichen Blitten von Lariz. Hier nchmen z B. die vegetativen |aubblitter

Abb. 1568,  Einordnung der Sporangienstinde (Bliten) in den Gesamtbau der
Pflanze hei den Phanerogamen. Sporophylle durch eine schwarze Keule, sterile Blitter durch
ein Fiederhlatt angedeutet.

A, Durchwachsene Bliiten, d. h. wiederholter Wechsel zwischen sterilen Blittern nund

Sporophyllen. Beispiele: Blechinom spieant, Strulliopleris germanica, Cyeas.

B. Bliite endstindig an der Hauptachse, d. h. einmaliger Wechsel zwischen sterilen Bl ttern
und Sporophyllen. Beispiele: Papaver und andere ,cinachsige™ 1) Angiospermen.

C. Blitten endstindig an den Seitenachsen, FHauptachse mit sterilen Blittern. Beispiele:
Muacrozamin, Encepholartos, ferner die Mehrzahl der Gymmnospermen (ohne Cycadeen) und
der Angiospermen.

D, Bliite endstindiz an der IHauptachse. ,,Svmpodiales” Weiterwachsen des Stammes ver-
mittels eines zundichst sterilen Seitenzweiges. Beispiels: Dioom, Ceratozamin, Zamia,
Microcyeas, Stangeria. (Original.)

umsomehr den Charakter der fertilen Seitenorgane an, je niher sie der fertilen
Region stehen. Solehe Zwischenstufen zwischen steriler und fertiler Ausbildung
kommen ja auch bei Farnen mit gesonderter fertiler Region vor (vgl. Abb. 145).

Namentlich bei den jiingeren Formen, z. B. bei minnlichen Bliiten heutiger
Gymmnospermen (Koniferen u. a.), kinnen diese basalen Hiillorgane der Bliite
einen spezifischeren Charakter als Perigonblitter haben. Schon bei den Benel-
tutales-Bliiten (vgl. Abb. 188) finden wir solche ~Perigonblitter”, die zwar
noch uantereinander gleichartig sind, die sich aber sowohl von den fertilen
Laubblittern, wie von den Sporophyllen unterscheiden. Die Angiospermen
stellen dann die hichste Differenzierung dar, indem hier in der Uebergangs-
region, von steril zu fertil, Hochblitter, Keleh- und Kronblitter sowie allenfalls
Nektarien entstehen (vgl. unten S. 331 {t.).

1)\, Einachsige® Pflanzen sind eben dadurch charakterisiert, daB ihre primire Haupt-
achse in eine Bliite auslaufen kann.
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Im einzelnen unterscheiden wir bei diesen echten Bliiten folgende Typen:

3. Papaver-Typ. Dic Bliite bildet z. B. beim Mohn (Papaver sommaferum)
und anderen ,.einachsigen™ Angiospermen, genau wie bei Cyeas, die unmittel-
hare Verlingerung der Hauptachse (Abb. 108 B) und beendet die Hauptachse.

4. Angiospermen-Haupttyp. [n der Regel bleibt jedoch bei den
Ginkgoales, den Coniferae, den (metales und den Angiospermen die Hanpi-
achse vegetativ und kann mindestens eine Zeitlang unbehindert durch die
Blittenbildung weiterwachgen. Die Bliiten entstehen hier blattachselstandig
(Abb. 1568 ().

h. Dioon-Typ. Eine gewisse okologische Parallele zum Angiospermen-
Haupttyp zeigen manche Cyeadales, wie Dicon und Stangeria. Diese legen die
Bliite zwar wie Cyeas terminal an und brauchen den Vegetationspunkt dafiir
auf. Doch wird die Bliite spater durch cinen neuen Vegetationspunkt seitlich
abgedringt (Abb. 168 D).

Zweifellos stellt der Pteridospermentyp eine Ansgangsiorm dar. Von ihm
haben sich wohl zuniichst der Struthiopleris-Cyeas-Typ und davon wieder die
beiden anderen Typen abgeleitet.

h) Die Beziehungen der Sporangienstinde zueinander (eingesehleeh-
tige Blitten, Zwitterbliiten).

Alle ins Paliozoikum zuriickreichenden Phanerogamenklassen besitzen
eingeschlechtige Bliiten. Zwitterbliiten treten auf bei drei jiingeren Gruppen:
1. den meisten seit der Kreide existierenden Angiospermenfamilien,

2. den meisten mesozoischen Benettitales (5. 268) und
3. einem Vertreter der Gnelales (Welwitsehia). Bei letztgenannter Gattung
ist das Makrosporangium allerdings steril (5. 311 f.). )
Dies spite Auftreten von Zwitterbliiten — erst seit dem Mesozoikum —
macht es hichst wahrscheinlich, dall die Phanerogamenzwitterbliite aus einer
eingeschlechtigen Bliite hervorgegangen ist. Weitere Einzelheiten besprechen
wir bei den Angiospermen (5. 317 {i.).

¢) Morphologischer Aufbau der einzelnen Makrosporangienstinde
(weibliche .. Bliiten™ und Sporophylle, Abb. 159).

Man kann 2 Hauptreihen unterscheiden, je nachdem der urspriingliche
radifire Aufbau anch in den Teilstinden gewahrt wurde oder nicht.

o) Der Makrosporangienstand bleibt als Ganzes und in seinen Teilen
radiir (.stachyosperme® Differenzierungsreihe mach Sahni, 1921,
8. 300)1). Die einzelnen Sporangien bleiben hier entweder wie beim Urtyp frei
und ungehorgen, ader der Sporangienstand ist, wenigstens wihrend des Heran-
wachsens der Sporangien, so kompakt und reduziert, daf die ganzen Spor-
angienstinde in ihren Deckblittern oder besonderen Hiillblittern geborgen
werden kinnen.

L. Urtyp (Abb. 159, Mitte unten). Wir erwiihnten die Ausgangsform.
d. . den radifiren, also nicht in einer einzigen Ebene verzweigten, Sporangien-
stand mit terminalen Sporangien oben (5. 69 und 226) schon. Hs kommen
unter den hentigen und den fossilen Phanerogamen die Ginkgophyten dieser
Ausgangsform am niichsten (8. 24 ff.).

2. Cordaitales-Benettitales=Typ (Abb. 159, Mitte oben). Der Spor-
angienstand ist auf einen einachsigen Zustand reduzert. d. h. die Makrospor-

1) Sahni verwendet allerdings die Ausdriicke ,Stachyosperms®™ und , Phyllosperms®
zur Sippsngruppierung und nicht fiir die Mevkmalsphyletik. Auch rechnet er alle Koniferen
zn den ,,Stachvosperms*.
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angien sitzen der Hauptachse unmittelbar auf; sie werden durch andere sterile,
den Makrosporangien gleichgestellte und ihnen offensichtlich homologe Schuppen

geborgen.
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Abb, 169, Ban der 9 Sporangienstinde der Phanerogamen und der Psilophyten als Aus-
gangsform. Btwas schematisiert. (Original.)
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3. Taxaceen-Gnetales-Typ (Abb. 159, links). Der Makrosporangien-
stand wird auf ein kleines SproBehen mit einem einzigen terminalen Makro-
sporangium (selten zwei Sporangien) reduziert. Den Schutz nach aulien iiber-
nehmen wihrend der Entwicklung basale Schuppen des Sporangienstands bzw.
sein Deckblatt.

f) Der Makrosporangienstand wird mindestens in seinen die Sporangien
unmittelbar tragenden Teilen dorsiventral, d. h. diese nnmittelbaren Triger
der Makrosporangien werden blattartig, sie werden echte Sporophylle (,,phyllo-
sperme” Differenzierungsreihe nach Sahni 1921, 5. 300). Im allzemeinen
iibernehmen hier die Sporophylle selbet den Schutz der an ihnen sitzenden
Makrosporangien.

4. Pteridospermen-Cyeadales-Angiospermen-Typ (Abb. 159 rechts).
Die Makrosporangienteilstande verzweigen sich mehr und mehr in einer Ebene,
die Sporangien werden damit randstindig, Kine Bergung der Sporangien
erfolgt entweder dadurch, daB sie nur am basalen Teil der Sporophylle aus-
webildet werden (Cyeadales), oder daB sich das Sporophyll als Ganzes um seine
Langsachse einrollt (Angiospermae).

5. Koniferen-Haupttyp (Abb. 159, links oben). Sie bereiten der phylo-
genetischen Ableitung die meisten Schwierigkeiten. Wir kimnen das Problem
der Entstehung eines Koniterenzapfens daher erst im Zusammenhang mit den
Einzelheiten gebiihrend diskutieren (8. 289ff.). Hier sei nur erwihnt, daf die
Makrosporangien in der Achsel von Sporophyllen sitzen, die mehr oder minder
reduzierte Sporangienteilstinde darstellen.

d) Morphologischer Aufbau der cinzelnen Mikrosporangienstiinde
(mannliche ,Bliten™ und Sporophylle, Abb. 160).

Die Mikrosporangienstinde zeigen im grofien und ganzen die gleichen
Bautypen wie die Makrosporangienstinde, ohne daB beide Geschlechter einer
Pilanze immer demselben Bantyp angehiren miiliten. Also anch hier fehlt eine
starre Korrclation der Merkmalsphylogenie. Als Ausgleich gegeniiber der
ceringeren  Sporangiengrife ist der Verzweigungsgrad der Mikrosporangien-
stande meist hoher als im weiblichen Gesehlecht. Als weiteres gemeinsames
Merkmal kinnen wir feststellen, daB bei den Mikrosporangienstinden die
(iliederung in eine Mauptachse und seitenstiindige Sporangiengruppen oder
typische ,,Sporophylle” in der Regel deutlicher durchgefiihrt ist als bei den
Makrosporangienstinden.

1. Cordaitales-Typ (Abb. 160 links unten). Der ganze Mikrosporangien-
stand ist auch in seinen Teilen noch durchaus radiiir wie der zugehirige Makro-
sporangienstand, dem er sehr dhnelt. Nur stehen im minnlichen Geschlecht
an Stelle einzelner Makrosporangien jeweils gestielte Mikrosporangiengruppen.
Der Anschluff an die radiiire Ausgangsform der Sporangienstinde ist fast an-
schaulicher als im weiblichen Gesehlecht. Bemerkenswert ist insbesondere die
ausgesprochen terminale Stellung der Sporangien.

2. Pteridospermen-Typ (Abb. 160, rechts unten). Leider sind wir hier
ziemlich schleeht unterrichtet. Die Mikrosporangienstinde sind wohl im all-
semeinen dorsiventrale, reichgegliederte Sporophylie, die den Farnsporophyllen
dhmeln. Wie bei den Farnen sind die Mikrosporangien in der Regel auf die
Blattunterseite versehoben, oder sie bilden fertile Absehnitte von Lanbblittern.
Die Abgrenzung gegen den sterilen Teil der Pflanze ist also recht unscharf.

3. Cyeadales-Ginkgophyten-Koniferen-Typ (Abb. 160 links). Der
gesamte Sporangienstand ist hier als echte Blite von den vegetativen
Teilen wohl abgesetzt. Er bildet einen blattachselstandigen, radiiren ,,Stro-
hilug*, d. h. einen Zapfen, bestehend aus einer Achse und spiralig daran sitzenden
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Sporophyllen. Diese Sporophylle tragen wie bei den Pteridospermen die Mikro-
sporangien auf der Unterseite, sie sind aber viel weniger stark gegliedert als
bei den Pteridospermen (vgl hierzu auch Doyle 1926). Uber die abweichend

N

Gnetales Angiospermie

_

Lazus Coniferae Benettitales

1

Cordatfales Psilophyta Pteridospermae

Abb. 160 A, Bau der @ Sporangienstiinde der Phanerogamen und
der Psilophyten als Ausgangsform. Schematisiert. (OUriginal.)

radiiiren, ,,pelta-
ten* Sporophylle
der Taxaceen vgl.

5.69, 296 und 305.

4.  Benetti-
tales-Typ (Abb.
160 rechts). Die
reichgegliederten
Einzelsporophylle
stimmen mit dem
Pteridospermen-
Typ iiberein. Doch
sind die Sporo-
phylle zu einer
echtenBliite(meist
wohlZwitterbliite)
vereinigt.

5. Gnetales-
Typ (Abb. 160
oben). Der Spor-
angienstand st
hier nmoch radiir
wie  beim  Aus-
gangstyp. Kr ist
einachsig; die
Achse trigt un-
mittelbar die ter-
minalen Sporan-
gien, allerdings in
sehr geringer An-
zahl. Ueberhaupt
ist er stark redu-
ziert, inshesondere
sind die Sporan-
gien sitzend. Der
ganze Sporangien-
stand dhnelt in
seinem Aufbau
sehr den Mikro-
sporophyllen der
Angiospermen; er
nimmt aber we-
nigstens bei Gne-
tum und Ephedra
die Stellung einer
typischen  Bliite

1.

6. Angiospermen-Typ (Abb. 160 oben rechts). Der gesamte Mikro-
sporangienstand ist im allgemeinen mehrachsig, d. h. deutlich in eine Bliiten-
achse und ihm seitlich ansitzende Mikrosporaphylle gegliedert (wenige Aus-
nahmen wie Cosuaring zeigen den Guelales-Typ). Die einzelnen Sporophylle
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sind meist ziemlich radidr (ob sekundar?) und tragen #hnlich wie beim Gnetales-
Typ ziemlich terminal (ob sekundir ?) sitzende Sporangien meist in der Vierzahl
(vgl. auch unten 8. 317 ff. und 326 fI.).

Fiir relativ urspriinglich in der Gesamtmorphologie sehe ich einerseits
den Gnetales- und Cordaitales-Typ wegen ihrer radifiren Ausgestaltung und
dann den Pteridospermentyp wegen seiner unscharfen Abgrenzung vom vege-
tativen Teil der Pflanze an.

2. Bau der Sporangien und Sporen.
4) Makrosporangien (,.Samenanlagen®) und Makrosporen.

Die phylogenetische Wandlung der einzelnen Makrosporangien bei den
Phanerogamen betraf einmal das Auftreten von besonderen Hiillen, , Integu-
menten*, um das Sporangium und dann die innere Umgestaltung des Spor-
angiums selbst, das man auch als ,,Nucellus* zu bezeichnen pflegt.

«) Hilllbildungen.

Bei allen genauer hekannten Phanerogamen sind die Makrosporangien
mindestens von einer Hiille, einem ,Integument®, umgeben. Das Inte-

Abb. 160 B und C.
Pollinationstropien an den Spitzen von Koniferen-Makrosporangien.
B. Zapfen von Ceplialotazus Forfunei Hook. Vergr, 3mal.
C. Binzelsporangien von Tazus baceats L. Vergr. ca. 2mal.

(Aus Tison 1911/13 PL 3.)

gument liBt am apikalen Sporangienende eine Oetfnung, die ,Mikropyle®
frei, durch welche die Mikrosporen his ans Makrosporangium gelangen kimnen
(vel. Abh. 169). :Am reifenden Samen wird das Integnment dann zur Samen-
schale. R

Bei altertiimlichen Formen. wie bei den Pteridospermen, dhneln diese
Integumente noch einem Kelch an der Angiospermenbliite. d. h. das Tntegument
(vgl. Abb. 169 ¢) ist ein Becher, der mit dem eigentlichen Sporangium ziemlich
wenig verwachsen ist. Ueberhaupt ist das Tntegument bei den weit in die
Vergangenheit zuriickreichenden Phanerogamen (z. B. bei Cycadophyten,
Podoearpaceen) mit ihren ziemlich ungeschiitzten Makrosporangien recht
kritftic entwickelt; es wird von Leitbiindeln durchzogen und zeigt bei manchen
Pteridospermen (besonders Physostoma elegans) treie Ziptel wie ein verwachsen-
blittriger Keleh. Man spricht daher dies Integument als eine kelchihnliche
Hiille aus verwachsenen Phylloiden an (de Haan 1920).

~Benson (1904) und Kihn (1928) haben allerdings teilweise abweichende
Meimungen vertreten. Namentlich die Auffassung von Benson scheint mir aber
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bei naherem Zusehen nicht allzu verschieden. Die Autorin glaubt, daf das Integu-
ment urspriinglicher Phanerogamen (wie der Pteridospermen) aus einem Kranze
steril gewordener Sporangien entstanden sei. Bel unserer Auffassung einer ur-
spriinglichen Homologie von Sporangien und Phylloiden schliet sich diese Auf-
fagsung eng an die oben vertretene an. Die Differenzierung in sterile und fertile
Telome war wohl bei den Pteridospermenahnen kaum sehr scharf. Am besten
nimmt man daher wohl als Ausgangsform fiir das Integument einen Kranz un-
seharf determinierter Telome an.

Allmiihlich, namentlich als die Sporophylle u. del. den Schutz der reifenden
Sporangien iibernahmen, erfolgte eine Reduktion der Integumente, die mehr
und mehr mit den eigentlichen Sporangien verwuchsen. Nur die zur Aufnahme
der Mikrosporen dienende Mikropylenpartic wurde oft weiter entwickelt: sie
wurde zu einer Rihre wie bei den Grretales (Abb, 223) oder zu narbendhnlichen
Bildungen wie bei Lariz und anderen Koniferen (vgl. auch Goebel 1923,
5. 1550 11, und unten S. 237). ’

Die Zahl solcher integnmentartiger Hillbildungen sehwankt in den ein-
zelnen Klassen zwischen 1 und 3. Tiir die weiter nach aulien gelegenen Bil-
dungen ist sehr h#ufig die Entstehung aus verwachsenen Telomen noch
deutlicher als beim inneren Tntegument (vegl. z. B. die ,,Cupula™ Abb. 169a).
Manchmal allerdings, wie beim . Arillus* um die Tazus-Makrosporangien,
mag es sich anch nm eine sekundéire ringwulstartige Wucherung am Grunde
der Sporangien handeln.

Vielfach bestelien in der Literatur grolle Meinungsdifferenzen, ob es sich bei
diesen Hiillbildungen ,.eigentlich™ um Blittenhiillen, Integumente usw. handle.
Der rein phylogenetische Kern in diesen Fragen, den wir auch hier allein betrachten
wollen, scheint mir mit der Entscheidung, ob es sich um verwachsene Telome
oder um eine sekundire Wucherung handelt, erledigt zu sein. Auch das ist aller-
dings wohl kaum in allen Fillen sicher zu entscheiden.

B) Eigentliches Makrosporangium (Nucellus).

Die Makrosporangienwand bildet bei einem Teil der Phanerogamen Organe
zur Aufnahme der Mikrosporen aus: die ,.Pollenkammer” oder griffelihinliche
Bildungen. Die Pollenkammer igt eine (wie bei altertiimlichen Pteridophyten)
apikal gelegene Offnungsstelle des Makrosporanginms in Forfsetzung der
Mikropyle (vgl. Abb. 169 d). Sie nimmt die durch die Mikropyle eingedrun-
genen Mikrosporen (Pollenkirner) auf, ermoglicht ihre Keimung und das Vor-
dringen der Spermatozoen bis zur keimenden Makrospore. Tdie Pollenkammer
ist offensichtlich ein altertiimliches Merkmal. Wir finden sie bei fast allen
gut bekannten paliozoischen Makrosporangien (bzw. Samenanlagen) sowie
bei rezenten Gymnospermen mit Spermatozoenbefruchtung (Cycadophyten
und Ginkgophyten); sie ist ein Merkmal, das in verschiedenen Phanero-
gamenreihen bei der Ablisung der Spermatozoenbefruchtung durch die Pollen-
schlauchbefruchtung riiekgebildet wurde. Bei der Pollenschlanchbefruehtung
ithernchmen ja in der Regel andere Organe (Teile des Makrosporophylls, wie
Gritfel usw., oder die Integumente) die Funktion eines Aufnahmeapparates
fiir die Mikrosporen; die Mikrosporen keimen auf der Spitze des geschlossenen
Makrogporangiums. Eg gibt aber auch Ausnahmen, z. B. finden wir bei der
Podocarpacee  Sazegothaes  eine  griffelihnliche Verlingerung des Nucellus
selbst (Abh. 215).

¥) Makrospore.

Mindestens bei den heutigen Phanerogamen ist es die Regel, daf nur eine
einzige Makrospore in einem Makrosporangium reil wird, und dafi die 3 (aus
einer  Makrosporenmutterzelle hervorgegangenen) Schwesterzellen wie bei
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den heterosporen Farnen zugrunde gehen. Doch kennen wir auch Ausnahmen,
vor allem Ifille, in denen eine Reihe von Makrosporenmutterzellen sich mehr
oder weniger weit zu entwickeln beginnen. Ein solches vielsporiges Makro-
sporangium besitzen z. B. einige Koniferen (vor allem Taxodiaceen, wie
Jryptomeria und Sequota, sowie Cupressaceen); ferner bei den Angiospermen,
Casuaring, Betulaceen, Rosaceen, Compositen w. a. (Abb. 23D). Hast immer
fiihrt allerdings nur eine einzige Makrospore ihre Entwicklung ganz durch.
Da sicher urspriinglich einmal in den Sporangien allgemein mehrere Sporen
gebildet wurden, ist es wahrscheinlich, daff ein vielsporiges Makrosporangium
einen altertiimlichen Zustand darstellt; doch kinnte hier meines Erachtens anch
einmal ein Fall vorliegen, in welchem sekundér die phylogenetische Entwicklung
wieder zum Ausgangspunkt zuriickgefithrt hat,

Wie bei den Pteridephyten finden wir anch bei den Phanerogamen ein
bestimmtes sporenlieferndes Gewebe, ein , Archespor”, das meist hypodermal
angelegt, dann aber im Laufe der Ontogenie durch Zellteilungen (d. h. durch
Verstirkung der Sporangienwand) ins Innere des Nucellus verlagert wird.
Tnteressant ist auch, daB z. B. bei den Cyeadales (wohl als Uberbleibsel aus
alten Zeiten und als Anzeichen fiir dic ehemalige Selbstindigkeit der Makro-
sporen) eine kutikularisierte und oft dunkelgefiirbte Makrosporenmembran
ausgebildet wird.

Die Gametophytbildung, d. h. die Keimung der Makrospore, ist ein
klassisches!) Beispiel fiir phylogenetische Umbildung. Die altertiimlichen
Klassen, wie die Gymunospermen (ansschlieBlich mancher Gnetales), entwickeln
noch ein typisches Prothallinm, also ein massiges nahrstotireiches Zellgewebe wie
in den Makrosporen heterosporer Pteridophyten (z. B, Isoétes; vgl. Abb. 224 a
und 84). Anch die Archegonien sehliefen in ihrem Bau an die Pteridophyten an.
In der Regel liegen einige wenige Archegonien (wie bei fsoétes, Abb. 84) am
Scheitel der Makrospore; Mierocycas hat viele (100—200) Archegonien an der
ganzen Sporenperipherie.

Demgegeniiber ist das Prothallinm reduziert bei den zuletzt auftretenden
Phanerogamenklassen, bei den Grelales und noch stérker bet den Angiospermen.
Gerade bei den Guetales ist uns eine hitbsche Reduktionsreihe erhalten (Niheres
vgl. S. 314 und Abb. 224). Ein Endglied einer solechen Reduktionsreihe liegt
im 8kernigen Prothallium oder ,.Embryosack der Angiospermen (Abb. 237)
vor; die Zellwandbildung im Prothallium ist hier bis nach der Befruchtung
hinausgeschoben. Damit verlieren die Archegonien auch ihre typische Aus-
bildung: der Eikern liegt frei im Plasma der Makrospore. Auch dieser Ent-
wicklungsgang ist schon bei den Hydropterides (s. $. 222 und Abb. 156) mit
dem Zuriicktreten der Zellteilung im Prothallium angebahnt.

b) Mikrosporangien und Mikrosporen.
%) Offnungsmechanismus der Sporangienwandung.

Die weitgehende Ahnlichkeit mit Sporangien der eusporangiaten Farne
erwiihnte ich oben (8. 210) schon. Im Offnungsmechanismus der Phanero-
gamensporangien finden wir zwei verschiedene Differenzierungsreihen, die
mshesondere Goebel (z. B. 1923 8. 1633) und Jetfrey and Torrey eingehender
untersucht haben: Alle Gymnospermen, mit Ausnahme von Ginkgo und einigen
Koniferen, wic Pseudolariz, haben ein , Exothecium® (Abh. 180 E); d. h. die
Epidermis der Sporangienwandung bildet sich als Olfnungsgewcebe, als eine
Zellage mit stark verdickten Zellwinden aus. Bei den Cyeadales erveicht dies
Exothecium ungefiihr den Ausbildungsgrad der cusporangiaten Farne. (finkgo.

1} Bekanntlich geht die Kenntnis davon auf Hofmeister zuriick (vgl. oben . 11)
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Pseudolariz und die Angiospermen besitzen dagegen ein , Endothecium®
(Abb. 198 und 220); d. h. weiter einwirts gelegene /,ellschlchten der Sporangien-
wandung (meist die 2. und 3. Zellage) bilden das Offnungsgewebe. Ks liegen hier
offenbar divergierende Ln‘rwwklung\tvlhen vor,

B) Mikrosporen.

An ihrer Membran sind Differenzierungen bemerkenswert, die in deutlichen
Beziehungen zum Verbreitungsmodus stehen. Windbliitler, wie die Pinaceen,
haben manchmal Luftsicke, d. h. lufterfiillte Ausstiilpungen der Exine, welche
die Verbreitung dureh den Wind erleichtern (Abb. 220). Auch bei Lepido-
Ph‘r'IPH wie Spementm (Ob.-Karbon), kommen iibrigens dhnliche Bildlmgfm Yor.
Umgekehrt haben die Mikrogporen insektenbliitiger Angiospermen eine klebrige
T‘mnf\, welche ihr Taften an bestinbenden Insekten erleichtert. Uberhaupt
ist die Ansbildungsmannigfaltigkeit der Angiospermen-Mikrosporen aufjer-
ordentlich grofl. Die bliitenskologische Literatur nennt ein ganzes Heer ver-
schiedener Mikrosporen- (.Pollen*-) Formen. Die jeweilige Pollenform ist
innerhalb der systematischen Einheiten meist einigermaben konstant ). Be-
kanntlich beruht anf diesen spezifischen Elgentumh(hhaten der Mikrosporen-
gestaltung die sogenannte . Pollenanalyse™, d. h. die \L!ﬂtlﬂ‘laphlﬁl}l? Unter-
suchung der Moore nach ihrem Mikrosporengehalt (s. S, 367; Mikrosporen-
kmmung s. unten S. 237).

3. Bestidubung und Befruchtung.

Die Bestiubung. d. h. die Ubertragung der Mikrosporen auf die Makro-
sporangien erfolgt, wie erwiihnt, aul 2 verschiedenen Wegen. Weitaus die
meisten (rymnospermen, vor allem alle altertiimlichen Formen. sind Wind-
bliittler: die Mikrosporen werden durch den Wind verbreitet. Diese Ver-
breitungsweise ist sicher die urspriinglichere, sie ist ja auch die Form der Sporen-
verbreifung bei allen Pferidophyten.

Bei den Angiospermen, aber auch bei einigen Cyeadales und Ghnelales,
hat sich Insektenbestiubung, oder sellener die \hlnospmenubeltmrfunp;
durch andere Tiere herausgebildet. Hs ist interessant, da eine solche Sporen-
verbreitung durch Ingekten als ausgesprochene Parallelbildung auch bei
manchen Moosen (z. B. den Splachnaceen) und bei manchen l’llfvn (z. B. bei
Phallus impudieus) auftritt.

Soweit die Makrosporangien freistehen, funktioniert als altertiumlichster
Aunfnahmeapparat fiir die Mikrosporen der Pollinationstropfen, d. h. die
Ausscheidung eines kleinen Tripfehens aus der Mikropyle (Abb. 160 B und C).
Bereits bei den Pteridospermen. z. B. bei Lyginodendron Oldhamawm. Tinden
wir Einrichtungen, die unbedingt fiir eine Ausscheidung eines derartigen
Pollinationstrepfens sprechen.  Auch bei manchen anderen Gymuospermen
mit etwas verborgeneren Makrosporangien. wie bei den Pinaceen, ist ein
Aulfangen durch einen Tropfen beobachtet. Die Mikrosporen gelangen dann
durch ihre Schwere oder mit dem unnorluwmleu Pollinationstropfen ins
Innere des Makrosporangiums, d. h. aul den Nucellusscheitel bzw. in die oben-
erwihnte Pollenkammer.

Andere Eirichtungen zum Auffangen des Pollens sind die Frucht- und
Deckschuppen, die z. B. bei den Pinaceen wie ein Trichter die Mikrosporen
anfsammeln und den Makrosporangien zuleiten.

Wieder andere gleichfunktionierende Bildungen sind die griffelartigen
Organe, weleche den Mikrosporen -als weibliche Aufnahmeorgane entgegen-

1) Vel. hierau heispielsweise Pohl (1928) und Wodehouse (1928),
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wachsen. Es ist bemerkenswert, dafy als unverkennbare Konvergenzerseheinung
dreierlei analoge Griffelbildungen entstanden sind:

a) Der Nueellus, d. h. das eigentliche Makrogporangium selbst wiichst
bei der Konifere Sumegothaen ale Griffel aus (Abb. 215).

b) Gritfelilmliche Integumente besallen schon manche Benettitales mit
ihrer Mikropylenriihre (Abb. 189). Noch ausgeprigter ist eine derartig ver-
lingerte Mikropyle bei den Guetales (Abb. 223).

¢) Und sehlieBlich erwithnen wir als . typischen Griffel die verlingerte
Makrosporophyllspitze bei den Angiospermen. Ich weise ausdriicklich auf
diese drei analogen Bildungen hin, weil es nach manchen Literaturangaben
(z. B. Troll 1928) scheinen kinnte, als kiimen im Pilanzenreich im Gegensatz
zu den Tieren Analogien mit klarer gemeinsamer Funktion nicht oder kaum vor.

Die letztgenannten griffelihnlichen Bildungen sind besonders fir In-
sektenbliitler charakteristisch. Ganz allgemein zeigt sich auch hier in den
Bestiubungseinrichtungen eine zunehmende Komplikation und Manniglaltigkeit
bei den jiingeren Formen. Gleichzeitig keimen die Mikrosporen immer weiter
weg vom Makrosporangium.

Fiir fagt alle Gymnospermen ist es charakteristisch, daf die Mikrosporen
ohne fuBerlich sichthare Keimung ins Innere des Makrosporanginms gelangen.
Noeh mit intakter Sporenmembran fihren sie Wind und Pollinationstropfen
guniichst in die Pollenkammer und spiter wenigstens bis innerhalb der Integu-
mente. Bei manchen Koniferen, inshesondere Araucariaceen bleiben sie da-
gegen in unmittelbarer Nihe des Makrosporanginms liegen. Und bei den
Angiospermen endlich beginnen sie ihre Weiterentwicklung sehon aul der Narbe
des Griffels, also weit entlernt vom Makrosporangium.,

Mikrosporenkeimung.

Die Keimung der Mikrosporen, d. h. die ersten Zellteilungen, beginuen
cigentlich im Mikrosporangium. Abb. 18615 zeigt gewissermaben eine Durch-
schnittskeimung der Phanerogamen-Mikrosporen  am Cycadeenbeispiel.  An
sterilen Zellen bzw. Kernen bilden sich hier: ein frei im Mikrosporenplasma
hefindlicher Pollensehlauchkern (vgl. den grofien Kern der Abb. 186 2 und 3)
und zwei der Wand anhaftende Zellen (,Prothalliumzelle® und ., Wand*- oder
_.Stielzelle™ wp und w in Abb. 186 2und 4). Nur die verbleibende Spermatozotn-
Mutterzelle % in Abb. 186 1 hat reinen Geschlechtscharakter und teilt sich in
zwel Gametenzellen.

Dal die sterilen Zellen als Ganzes genommen den sterilen Zellen eines Pterido-
phytenprothalliums  (also  den  vegetativen Prothalliumzellen 4+ Auntheridien-
wandung) entsprechen, ist wohl kaum anzuzweifeln. Hs scheint mir dagegen sehr
unsicher, welche Zelle man im einzelnen als Prothalliumzelle im engeren Sinne,
und welche Zelle man als Antheridienwandungszelle unterscheiden soll, zumal
die Umbildungsreihen hier kaum liickenlos genug iiberliefert sind. Namentlich
gilt diese Unsicherheit fiir die ,,Wandzelle™ und den Pollensehlanchkern.

Gegeniiber diesem Cyeas-Typ finden wir nun einerseits urs priinglichere
Formen der Mikrosporenkeimung mit einer gréBeren Zahl ste riler Zellen.
Schon die meisten heutigen Koniferen haben moeh eine weitere sterile ,.Pro-
thallinm*-Zelle, ihre Zahl kann bis aut iiber 40 bei den Podoearpaceen und
bei den Araucariaceen anschwellen. Andererseits besitzt Microcyeas cine
griifere Anzahl Gameten (Abb. [866) auch im & Geschleeht. s ist wohl sicher,
dai die phylogenetische Entwicklung in dieser Richtung von der grilieren
Zellzall zur verminderten verlief. Kinmal ergibt sich ans der gesamten Ge-
nerationswechselphylogenie (vel. S. 85 1)), daf die Prothallien frither reicher
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entwickelt waren; und dann finden wir auch bei keimenden Mikrosporen der
paliiozoischen Cordaiten ein vielzelliges Prothallium, dessen Zellen (im Gegen-
satz zu den heutigen Phanerogamen) durch anscheinend recht widerstands-
fihige Zellwinde abgegrenzt sind.

Das am stirksten reduzierte sterile Gewebe finden wir wieder bei den
Angiospermen. In der keimenden Mikrospore entsteht hier nur die Pollen-
schlauchzelle als einzige sterile Schwesterzelle der Gametenmutterzelle.

Wiihrend gich nun diese verschiedenen Teilungsprozesse im Inneren der
Mikrospore abspielen, hat sich auch die dubere (estalt der Mikrospore ge-
wandelt. Die xine ist geplatzt, nachdem die Mikrospore ing Makrosporangium
bzw. in den Pollinationstropfen gelangt ist, die Intine wichst zu cinem Pollen-
schlanch ans.

Je nach den heiden Haupthefruchtungstypen:

Spermatozoinbelruchtung und Pollenschlauchbefruchtung
verliutt aber die weitere Mikrosporenentwicklung verschieden.

Bei der Spermatozoénbefrnchtung, d. h. bei den Cyeadales und bei
Ginkgo wirkt der Pollensehlauch im wesentlichen nur als Hanstorium, zur
Befestigung und Ernihrung der Mikrospore. Er platzt schliefilich und entlilt
die beiden generativen Zellen, die sich zu freibeweglichen Spermatozoén um-
oebildet haben (Abb. 184). Damit in diesem Falle die Befruchtung, d. h. die
Verschmelzung mit der Eizelle, vollzogen werden kann, muf natiirlich genau
wie bei den Pteridophyten die Eizelle nach aulien, d. h. gegen die Spermatozoén,
frei daliegen. Dies geschieht durch Auflisung der Nucellusscheitelzellen
(,.Pollenkammer*) und durch Versehleimung der Archegonienhalszellen.

Bei der Pollensehlanchbefruchtung erhilt der Pollenschlauch dagegen
eine neue Funktion. Er transportiert die generativen Zellen, bzw. die meist
im gemeinsamen Plasma frei daliegenden ,.generativen Kerne™, ins Innere des
Makrosporangiums bis an die Eizelle heran. Das Nucellusgewebe braucht daher
hier nicht so weit autgelist zu werden, eine Pollenkammer ist meist nicht oder
nur schwach ausgebildet. Daf die Spermatozoénbefruchtung die iltere Form
ist, steht wohl unbedingt fest. Die nur in Flissigkeit bewegungslihigen Sper-
matozoén erinnern noch an die Urspriinglichkeit des Lebens im Wasser. Die
Pollenschlauchbefruehtung, und namentlich die langen Pollenschliuche der
Angiospermen, welche den ganzen Griffel durchwachsen miissen, sind dagegen
abgeleitet. i

Ein eigentiimlich abgeleiteter Prozel ist die sogenannte ,.doppelte Be-
fruchtung® der Angiospermen, d. h. die Verzigerung der Prothallienbildung,
bhis der zweite generative Kern eines Pollenschlauchs den Stammkern des Pro-
thalliums. den sogenannten sekundiren Embryosacklern, befruchtet hat. Auf
diese Weise wird die Ausbildung eines Niahrgewebes (Prothallium) fiir den
Embryo abhiingle gemacht vom Eintreten der Befruchtung. Die Pflanze
erspart sich_eine unnitige Bereitstellung von Nahrung, falls die Befruchtung
ausbleibt.  Ahnlich kimnen iibrigens auch ganze Makrosporangien in ., Re-
serve gehalten werden. (Uber ihre Entwicklung vgl. Sommer 1929.)

4. Die Embryonalentwicklung des Sporophyten.

Sie bietet wenig sichere Anhaltspunkte fiir eine phylogenetische Be-
trachtung. Bei den paldozoischen Phanerogamen kenmen wir die Embryonen
nicht. Bei allen heatigen Phanerogamen finden wir (im Gegensatz zu
den Pteridophyten) durchweg eine Hauptwurzel opponiert dem SproBpol
(Abb. 32). Die Vielzahl der Keimblitter, wie bei den Koniferen, diirfte ur-
spriinglich, die Zweizahl bzw. Einzahl bei den Cycadophyten, (inefales und
Angiospermen abgeleitet sein. Im iibrigen wiederholt sich das Bild der Pterido-
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phyten: in kriftic entwickelte Prothallien wird der Embryo meist durch
einen ,,Suspensor' hineingeschoben. Bei den meisten Pinus-Arten haben wir
ein duberst mannigfaltiges und absonderliches Bild, daf der sogenannte Pro-
embryo, also Embryo - Suspensor, sich in verschiedene getrennte Sehliuche
verzweigt und an den einzelnen Schlauchenden selbstindige Embryonen ent-
stehen. Andere Pinus-Arten vermitteln zum Normalfall, Tn dieser ,,Poly-
embryonie”, die in etwas modifizierter Weise auch bei anderen Phanerogamen,
inshesondere Angiospermen, auftreten kann, liegt zweifellos eine sekundire
Umbildung vor.

[nteressant sind aunch die groBen Zeitunterschiede in der Entwicklung
der Embryonen vom Momente der Bestiubung ab. Bei Pinus beispielsweise
dauert es ea. 2—3 Jahre, bis der Pollenschlauch die Befruchtung vollzieht
und der Same reift. Die entsprechenden Vorginge vollziehen sich bei den
Angiospermen oft in wenigen Tagen. Die langsame Entwicklung wird als ein

altertiimliches Merkmal angeschen (vgl. Coulter und Chamberlain).
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2. U.-Abt.: Gymnospermae.

Die Gymnospermen sind — dariiber herrscht wohl nirgends ein Zweifel —
keine ganz cinheitliche Pflanzengruppe. Viele Autoren sprechen darum von
einer ,polyphyletischen” Entwicklung. Znr Vermeidung von MiBverstiind-
nissen wird man scharl unterscheiden miissen, was sich ,,polyphyletisch* ent-
wickelt haben soll: die Gymnospermen-Sippen oder nur das Merkmal
der Gymnospermie.

Wenn sich die ganzen Gymnospermen-Sippen in mehreren Linicn.
. polyphyletisch* im strengen Sinnel®) entwickelt hiiften, so bedeutet das fiir
jede Sippe eine gesonderte Urzengung, und fiir jede Linie eine gesonderte Ent-
wicklung bis zum heutigen Tage. Eine solche Annahme — fiir die aueh keine
Beweise vorliegen — wird von den Anhiingern der polyphyletischen Richtung
kaum vertreten. Die vielen Gemeingaumkeiten der Gymnospermen untereinander
und mit anderen Kormophyten (ich nenne nur den Generationswechsel und das
Arehegonium) sprechen fir eine gemeingame - Urform der Gymmospermen.

Die meisten Anhanger einer polyphyletischen Entwicklung meinen darum
auch nur, dall sich das Merkmal der Gymnospermie polyphyletisch ent-
wickelt habe. Der letzte gemeinsame Gymnospermenahn sei noeh gar keine
Gymnosperme gewesen, sondern etwa ein Pteridophyt, und es hitten sich dann
aug verschiedenen Pteridophytenstéimmen Gymmospermensippen Konvergent
herausdifferenziert. Die Gymnospermen miiBten in diesem Falle als eine ge-
meinsmine Organisationsstule, aber nicht als eine (als Gymmospermen einheit-
liche) Pilanzengruppe bezeichnet werden. ; (R

Diese Annahme eciner polyphyletischen Entwicklung der Gymmospermie
ist nicht ganz von der Hand zu weisen. Ja in einem Falle ist gie sicher. Die
Lepidospermen (vgl. 5. 152) haben als eine Gruppe der Lyeopsiden sicher
das Merkmal der” Gymuospermie unabhiingig von , typischen® Gymnospermen.
sagen wir z B. unabhiingig von den Pteridospermen und Cycadophyten, er-
worben.

Schwieriger ist eine Entseheidung der Frage, ob auch innerhalb der ,echten™
Grymnospermen die Gymnospermie einmal oder polyphyletisch erworben wurde.
Eme sichere Antwort ist da meines Erachtens iiberhaupt nicht zu geben.
Wir kinnen nur das Gewicht der entgegengesetzten Argumente priifen.

Gewill zeigen die heutigen Gynmospermensippen sowohl in ihren vege-
tativen Organen wie in ihren Fortpflanzungsorganen gtofie Unterschiede. Man
vergleiche z B. einen Cycadeenwedel (Abb. 176) mit einer Koniferennadel
(Abb. 216) oder ein Cyecadeen-Makrosporophyll (Abb. 183) mit den Makro-
sporangienstinden der Koniferen (Abb. 213). Aber wer wollte es als grund-
sitzlich unmiglich bezeichnen, dal ein pteridospermenartiger Ahn gelebt habe,

1) Vel unten 8. 870 £f.
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von dem aus die Entwicklung divergierend zu den Cycadophyten und den
Koniferen ging ?). Ferner, wenn wir einmal annehmen wollten, dab die Cycadeen
und die Koniferen (als die hente wohl verschicdenartigsten Gymnospermen-
ordnungen) die Gymmnospermie gesondert erworben hitten, dann miiBten
wir wohl diese Annahme eimer polyphyletischen Entwicklung noch aul sehr
viel mehr Gymnospermensippen ansdehnen. Denn auch innerhalb der Koni-
feren und der Cycadophyten gibt es erhebliche Unterschiede (man denke an
die Sporangienstiinde der Beneftitales und Cyendales, oder an die Sporangicn-
stinde von T'azus und Pinus, oder an die gesamte Morphologie der verschiedenen
Ghelales-Gattungen). Gegen die Annahme aber, dab eme grobe Zahl der
Gymnospermen ihre Makrosporangien zu Samenanlagen umgebildet hiitten,
spricht gerade die doch im ganzen so #dhnliche Gestaltung dieser Samen-
anlagen selbst. Ws wiire eine hichst auffillige Konvergenzerscheinung, die
unwahrscheinlicher anmutet als eine monophyletische Enfwicklung.

Literatur.

Gymnospermen, — Allgemeiner Teil.

d

(Vel. Literatur: Phanerogamen, Allgemeiner Teil, S. 2395 insbesondere Arber usw.,
Coulter und Chamberlain, Eichler, Goebel, Neumayer und Pilger.)
Bailey, J., Some Salient Lines of Sgee:ializatiou in Tracheary Pitting I. Gymnosperiae.
Amn. of Bot., 1925, Vol. 39, p. 681,

Berry, BE. W., The Geological History of Gymmosperms. Plant World, 1915, Vol, 19, p. 27.

Celakovsky, L., Die Gymnospermen. Abh. d. bohm. Ges. d. Wiss., nat. KL, 1890, 7. F., Bd. 4.

(Gothan, W., Zur Anatomie lebender und fossiler Gymunospermenhélzer. Abh. Pr. Geol.
Landesanst., 1905, N. F. Bd, 44,

Mez, (., und Kirstein, K., Serodiagnostische Untersuchungen in der Gruppe der Gymno-
spermen. Cohns Beitr. z. Biol. d. PfL, 1920, Bd. 14, 8. 145.

Sahni, s 8. 316,

Strasburger, K., Dic Coniferen und Guetaceen, Jena 1872,

Tieghem, Ph. van, Anatomie comparée de la fleur fem. et du fruit des Cycadées, des Coni-
féres ot des Gnétacdes. Ann. Se. nat. 1869, T. b, sér. X, p. 269,

1. Kl.: Pteridospermeae Oliver u. Scott (= Cycadﬁfilices Potonié) ).

Diese Gymnospermengruppe, welche zwischen Farnen (inshesondere aus.
der Verwandtschaft der Maraftiales) und Gymnospermen (insbesondere -
Jycadophyten) vermittelf, war zweifellos im Paliiozoikum;- d. h. (Ob=Deévon)
Karbon — Rotliegenden sehr zahlreich und formenreich vertreten. Leider finden
wir ihre Teile meist nur isoliert. Es war darum einer der griBten Trinmphe
der paliobotanischen Forschung, als es gelang, die isolierten Teile einer Pterido-
sperme  (Lyginodendron) miteinander in Verbindung zn: bringen (s. unten).
Wegen dieser Schwierigkeiten sind auch heute erst zwei Pteridospermengruppen
genaner bekannt: die Lyginodendren und die Medullosen. Man mul} sich aber
hiiten, die speziellen Eigentiimlichkeiten dieser beiden (}i'uppcn als Kennzeichen
fiir die gesamten Pteridospermen gelten zn lagsen. Immerhin sind die Lygi-
nodendren und die Medullosen in vielen Merkmalen so verschieden, dal sie
— zusammen mit den iibrigen isolierten Resten — die Vielgestaltigkeit der
Pteridospermen ahnen lassen.

Skt 1) Vel z. B. die allerdings noch nicht endeiiltie- geklirte Gattung Scluefzia nach
Schuster.

2) Es ist schon viel diskutiert worden (vgl. Gothan 1926 und Scott), welcher Name,
der fiir Stimme geprigte iltere: ,,Cyeadofilices™ oder der fir die Truktifizierende Pflanze go-
prigte: ., Pleridospermeact* heute giiltig sel. Meines Erachtens liegt hier ein Fall vor, bei dem
die sachlichen Griinde fiir beide Entscheidungen ungefiihr gleich gewichtiz sind. Ieh ziehe
den Namen-Ptéridospermen vor, da er mir heute der gebriiuchlichere erscheint und da er anch
leichter sprachlich zu verwenden ist als ,,Cycadofilices*.

Zimmermann, Die Phylogenie der PHanzen. 16
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1. Fam.: Lyginodendraceae,

Als Typus der Pteridospermen mufl man immer noch notgedrungen Lygino-
dendyron. Oldhamiwim Binney (dem ITabitus nach ein Klimmfarn aus dem pro-
duktiven Karhon) betrachten. Denn keine andere Pteridosperme ist auch nur
in einigermallen gleichier Vollstiindigkeit bekannt. :

Erst Oliver und Seott (1904) sowie Kidston (1906) gelang der Nachweis,
dall zu Lygenodendron folgende Teile, die meist lange schon bekannt und selb-
stiindig benannt waren, zusammengehoren:

Stimme, (bzw, urspritngl. Stammabdriicke)  Lyginodendrony Oldhamivm Binn,
Rinde (Struktur) . . . . . . . . . . . Dictyosylon Oldhaminm Will.

£l
Rl r,ﬂ‘)_ﬁ,

R

Abb. 161 A.

Abb. 161 A u. B. Lygtnodendron Oldhamawm Will. (Ob.-Karbon.) Stimmchen quer.
A. etwas vereinfachter Querschnitt eines sehr jungen Stiimmchens.
I—V die fiinl (von 11 ab sich verdoppelnden) primiren Leithiindel mit dem mesarchen
Protoxylem (schwarzer Punke).
1—b6 die sechs Blattspurstringe, die sich jeweils nach links (entgegen dem Uhrzeigersinn)
vou den Leithindeln losgelist hahen und durch einen Markstrahl peripherwiirts ziehen;
sie verdoppeln sich von 2 ab. Blattspurstrang 6 durchbricht die Endodermis.
(Original.) Vergr. bmal.

1) Da sieh dieser von Gurlie 1843 pewiihlte Name vorsugsweise anf Lepidodendren
bezog und erst spiiter, numentlich durch Williamgon 1872, eindeutig anf Strukturen unserer
Art bezogen wurde, hat Potonié¢ die Bezeichnung durch Luyginopierss ersetzt. Vel. dazu
Gothan 1921, S. 126, '
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Wurzeln (Struktur) . . . . . . . . . . Kdoaylon Hookeri Will

Bliitter (Abdriicke). . . . . . . . . . . Sphenopteris Hoeninghausi Brongn.
Blattstiele (Struktur) . . . . . . . . . Rhachiopteris aspera Will
weibliche Sporangien bzw. Samen. . . . Lagenostoma Lomawe Will.
miinnliche Sporangien bzw. Sporophylle . Crossotheca ? oder Telangivm

Der entseheidende Nachweis, dall die Lagenostoma-Samen mit einer Pflanze
von Farnhabitus zusammengehren, wurde vor allem durch die iibereinstimmende
Dritsenbeschalfenheit (Abb. 166 und 169 A) erbracht. GroBe Skeptiker haben schon
darauf hingewiesen, daB wir heute gleichartige Driisen auch manchmal auf ver-
schiedenen Planzen finden. Wenn man aber die Gesamtargumente fiir die Re-
konstruktion von Lyginodendron beriicksichtigt, wird man héehstens zum Schlufl

Abb. 161 B.

B. Photographic cines Stimmchens mit viel Sekundirholz. Vergr. 12mal.
[Aus Harder 1928 (in Strasburger usw.) Abb. 527. Nach Seott.]

kommen, dali derzeit nnter dem Namen Lyginodendron Oldhamivm eine Reihe
nahverwandter Pflanzen zusammengefalit werden. Fiir die gesamte Phylogenie
der Phancrogamen oder anch nur der Pteridospermen ist aber eine solche syste-
matische Detailfrage belanglos.

1. Stamm.

Lyginodendron macht bei wenig eingehender Betrachtung seines Stamm-
querschnittes (Abb. 161) einen durchaus modernen Eindruck. In jiingeren
SproBachsen haben wir eine deutliche Eustele, in dlteren Stammen iiberwiegt
dagegen das (in radialen Reihen angeordnete) Selkandirholz. Kurz, wir haben
den Typus eines Holzstammes, so wie er heute bei den Phanerogamenbiumen
vorherrscht. Allerdings war der Stammdurchmesser (bis zu 4 cm) im Verhiiltnis
zu seiner Linge und zu den ansitzenden grofen Wedeln ziemlich gering. Das

16
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begriindete die Vermutung (vgl z. B. Scott 1923, Titelbild), Lyginodendrorn
habe sich als Klimmptlanze auf andere Binme gestiitzt.

Primérstruktur. Die primire Stele von Lyginodendron ist eine Eustele,
bestehend aus 57) kollateralen Leithiindeln, welche ein Mark mit eigentiimlichen
Nestern dunkelgefiirbter Zellen (Sekret?- bzw. Steinzellen) umschlieben.  Auch
bei heutigen Lianen, z. B. bei der Asclepiadacee Hoya earnosa, finden wir im
Mark ihnliche Steinzellen, die vielleicht die Zugfestigkeit des Stammes steigern.
Die Einzelstruktur der Holzelemente, der Tracheiden, klingt gleichfalls sehr
an Phanerogamen (allerdings von primitivem Bau) an. Wir werden dhnlichen
Tracheiden bei den karbonischen Cordaiten sowie bei rezenten Cyeadales und
Araucarien begegnen. Die Protoxylemelemente sind namlich englumige
Spiraltracheiden; das Metaxylem (chenso wie das Sekundirholz) besteht
aus Tracheiden mit dichtgedringten Hoftiipfeln an den Radialwinden (Ab-

leitung solcher Tracheiden aus
Kath < =An  Tracheiden mit Spiral- bzw.
3k (3) ok (8) 2k (2) 4k (4) 1k Q)7 3k = Netzstruktur vel. oben 8. 70

_ l Jz l | ! und Abb. 25). .

) 1 | I Verschieden von den mei-

A i I_lu sten heutigen Phanerogamen

I J_a 1|, und primitiv ist aber die Lage-

I = T - beziehung vom Protoxylem zum

| jTa : 1 V' Metaxylem. Ein einzelnes Leit-

| i } A"y biindel ist ndmlich .,mcs_arch“

! ! Jo iy w gebaut (Abb. 161 und 163). d. h.

| |7 i das Protoxylem ist allseitig

A4 -t e VIl (auch innen) von Metaxylem

¢ L) a 1 w  umgeben, wihrend bei heufigen

i Jse | il R ' Phanerogamenleitbiindeln  das

! /"T ] 1 i 1 * Protoxylem durchweg ,,endarch*

L 4 I ! L X liegt, d. h. direkt an Mark

Abb. 162, grenzt. Das ..zenfripetale™

Schema des Leithiindelverlaufs bei Lygine- Metaxylem ist  zweifellos  ein

dendron. Oldhamiwm, 2/ Blattstellung. Rest der alten Protostelen-

e ﬂ']m‘“’d'l}'?..;‘t“d 1"—5* zeigen die Abgangs-  gtpuktur, bei der ja das Meta-
Stellen d ath Il . v

(l)i(f‘?)}L ;1111“1)1;;;:1-;$11L1L1rkn]|l' — Orthostichen der XYIem ganz bis ins Zentrum,

Blitter. ) hzw. big an ein schwaches zen-

Le—blk = die im Stamm durchlanfenden Leitbiindel. — frales Protoxylem der Haupt-
[—XIam 1'erhtun1)mgra‘mmrmul.: 11 Internodien. achse. guruich‘t hatte.
(Aus Seott, 1923, Fig, A7) Die Holzteile der b Leit-
hiindel laufen den ganzen Stamm
entlang durch, doch zweigen sich Blattspurstriinge entsprechend der */;-Stellung
der Blatter von ihnen ab (vgl. Abb. 163). Dementsprechend gind die Leitbiindel,
welche gerade Blattspurstriinge abgeben, verdoppelt (vgl. z. B. Abb. 161LA). Es
klingt in dieser Blattstellung und in der Ablosungsweise der Blattspurstriinge
noeh die ehemalige Gleichwertigkeit von Stamm und Blatt deutlich nach. Ferner
teilen sich die abgehenden Blattspurstriinge noch innerhalb der Rinde in zwei
gleiche Teile (Abb. 162) entsprechend der frithzeitigen Gabelung einer Blattachse
(Abb. 167) — wieder ein unverkennbar primitives Merkmal.

Sekundirstruktur. Der Ban des Sckundirholzes entspricht im Quer-
schnitt villig dem Bilde eines Gymnospermen- oder auch eines Calamiten-
bzw. Lepidophytenstammes, da bei all diesen Biiumen die Tracheiden gleich grofi
sind. Wie bei fast allen paldozoischen Hilzern tehlen auch bei Lygmodendron

1) Dureh Teilung (s. 8. 244 wnten und Abh, 162) scheinbar mehr]
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Abb. 168, Lyginodendron Oldhamiwn. Stammeuerschnibte.
Blattspurstringe zwischen Holzteil und Rinde gotroffen.

a) tiefer gelegener Schnitt, der Blattspurstrang teilt sich gerade, auben ist ihm noch Sekundir-
holz angelagert. ) o . .

b) hiher gelegener Schnitt, der Blattspurstrang zweigeteilt. Sekundirholz verschwunden.

S — Selundirholz des Stimmehens; B = Rinde des Stimmehens.

Pz — Protoxylem des Blattspurstrangs, anschliefiend daran das Metaxylem besonders ein-
wiirts (,,zentripetal®) stark entwickelt. Peripherwirts das Sekundirholz des Blattspur-
strangs.

(Original), Schliffsamml, Pflanzensystem. Inst. Berlin Nr. 464 und 139, Vergr. 18mal.
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Abb. 164. Lyginedendron Oldhamiwm. Stimmehen (Lings-tangential).
In der Rinde [sind die Gitterstruktur der Sklerenchymplatten zu heiden Seiten des Holz-
kdrpers, sowie ganz aufien die Dornen sichthar:  Vergr. 4,5mal.
(Original), Schlifisammlung Pflanzensystem. Inst. Berlin Nr. 481.

Abb. 166.  Liyginodendron Oldfomiumn.
Stieldriise, welche dem Blattstiel (unten mit

A.I_Jb. 165. L Yginodendron Oldhamiwnm. deutlicher ,,Di('t_\-'u,‘{ylun“ - Struktur) aufsitzt.
Rinde lings, mit Klefterdornen (rechts). Vergr. 17mal.
Vergr. 8mal. (Original), Schliffsamml, (Original), Schliffsamm], Ptanzensyst, Inst.

Pilanzensyst. Inst. Berlin Nr. 481, Berlin Nr. b0,
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Jahresringe. Bemerkenswert am Lyginodendron-Tolz ist ferner der grofie Reich-
tum an Markstrahlen (vgl. z. B. Abb. 163). Der Stamm dieser Klimmpflanze
wurde durch die zahlreichen ziemlich breiten Markstrahlen offenbar minder
starr und ferner aufnahmefihiger fiir die zahlveichen, von den grofien Blittern
gelieferten Assimilate. Die Blattspurstrange verlaufen durch die primiren, d. h.
hereits zwischen den priméren Leitbiindeln angelegten, Markstrahlen. Auch an
die Blattspurstringe wird Sekundirholz angelegt (Abb. 163).

Rinde. Namentlich an der flteren Rinde finden wir eine eigentiimliche
mechanische Gitterkonstruktion, d. h. gitterfirmiz verflochtene Sklerenchym-
platten (,,Dictyo-

aylon-Struktur,

Abb. 164). Es kam
ant diese Welse un-
zweifelhaft eine den
lianenartigen Kletter-
wuchsunterstiitzende
ceschmeidige Festig-
keit des Stammes zu-
stande.  Aueh die
Dornen mit abwiirts
cerichteter — Spitze
(Abb. 165), [erner
vielleicht die Driisen,
mit denen die Epi-
dermis (Abh. 166) be-
kleidet war, erleich-
terten  wohl  das
Klettern.

2. Blatt.

Das Blatt (Sphe-
nopteris  Hoenng-
hausgi) war in seinem
[Mabitus ein  typi-
sches, reich geglie-

dertes Ifarnblatt
(Abb. 167). Wir er-
wihnten als alter-
tiimliches  Merkmal
sehon die Gabelung

der Blattachse. Ab- Abb. 167. Lyginodendron Oldhamitm.

weichend vom Farn- Gegabeltes Laubblatt (= Sphenopleris Hoewinghausi Brongn.).

habitus sind aber die 14 nat. Gr.,

schon genannte Se-  (Aus Harder [in Strashurger usw.| 1928, Abb. 526. nach Potonié
kundirholzbildung 1890, Taf. 7.)

im mesarchen Blatt- oy “F ) . )
spurstrang und die ziemlich tief cingesenkten (im Querschnitt wie bei Grymno-
spermen ungefihr dreieckigen) Spaltoffnungen (Abb. 168).

3. Fortpflanzungsorgane.
a) Gesamtauibau. Die Gesamtanordnung der Sporangienstiinde war
noch durchaug farnihnlich. Die Sporophylle waren gefiedert wie ein Farnblatt
(vgl. die entsprechenden Abbildungen 159 und 160)1), nur safen natiirlich

1) Wir kennen den Aufban des 2 Sporophylls von Lyginodendron selbst nicht, daram
miissert wir hier auf andere Pteridospermen zurilckgreifen.



248 8. Abt.: Pteropsida.

an Stelle der Phylloide Sporangien. Ja, die gelegentlich vorkommenden nge-
mischten® Sporophylle von Lyginodendron zeigten die Homologie zwischen
Telomen und Phylloiden noch besonders deutlich: hier, beim miinnlichen
Sporophyll (vgl. Abb. 171) war néimlich hiiufig ein Teil laubblattartie ausgebildet.
Blitenbildung, d. h. ein Znsammenfassen der Sporophylle an einer Achse
mit beschriinktem Spitzenwachstum, fehlte bei Lyginodendron, wie wohl bei den
meisten Pteridospermen. Die Sporophylle saben zwischen den mit ihnen
homologen Laubblittern. (Wegen
der Ableitung von heterosporen
Farnen vgl. auch Chamberlain
1925.)

b) Makrosporangien. Die
einzelnen, durchweg isoliert ge-
fundenen  Makrogporangien oder
Samenanlagen  kimnte man (in
Unkenntnis der Zusammengehirig-
keit) leicht fir Cycadeen - Makro-
sporangien halten (vgl. Abb. 169¢
und d). So groB ist die Ahnlich-
keit, auch im inneren Aufbau. Sie
sind das auffilligste Unterschei-
dungsmerkmal gegeniiber den Far-
nen und nihern die Pteridospermen
so stark den iibrigen Gymnosper-
men, dal man schon die Sonderung
der Pteridospermen von den Cycado-
phyten fiir unbegriindet erklart hat
(Wieland, z. B. 1924).

Die Makrogporangien bestehen
aus 2 Teilen, aus dem eigentlichen

Eu Makrosporangium und einer ,,Cu-

Abb. 168. Lyginodendron Oldhamium pula® (Abb. 169 a). welche die
{oder nah verwandte Form), Makrosporangicn umschlieBt wie der
Blattquerschnitt. gleichgenannte Becher die Eicheln

Lip = Epidermis der Blattoberseite. (Quercus-Friichte). Die Cupula hat

H = Hypodermis. schon wiederholt in der Diskussion
P = Palisadenparenchym.

& = Behwammparenchym (teilweise zerstirt). 13}1}’1;;_genet15eher Pt‘qblcnm .. PANE
Ew = Epidermis der Unterseite mit Spaltofinung, ~ zlemliche Rolle gespielf. Einmal
Original. Vergr. 295mal, lieferten  die  gestielten  Driisen,
(Schliffsamml. Tiib. Bot. Inst. Nr. 465e.) welche ihr ebenso wie den vege-
tativen Teilen ansitzen (Abb. 166),
ein wichtiges Zengnis fiir die Zusammengehorigkeit der versehiedenen Organe.
Dann ist auch ihre morphologische Deutung ebenso wie die des (einzigen)
Integuments am Makrosporangium umstritten. Sowohl die Cupula wie
das Integument sind néimlich von Leithiindeln durchzogen, so daf sie den
Eindruek eines verwachsenen Blattquirls nach Art eines verwachsenen Kelches
machen. Es ist darum die verbreitetste (und meines Erachtens besthegriindete)
Annahme, dafl sowohl Cupula wie Integument aus einem Quirl schiitzender
Blittchen hervorgegangen seien. Die Anwesenheit von Leitbiindeln wiire
also nach dieser Auffassung ein primitives Merkmal (vgl. oben 8. 233).

Eine 2. Annahme sieht sowohl in der Cupula, wie im Integument nachtrig-
liche Wucherungen. In diesem Falle wiire es erstaunlich, daf die Hiillbildungen
von vornherein so massig und kriiftig entwickelt auftreten und bei jingeren Formen
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Abb. 169. Makrosporangien und Makrosporophylle der Pteridospermen.
a—¢) Malvosporanginm von Lygirodendron Oldharmam. Oh.-Karbon
a) Rekonstruktion mit Cupuly (Driisen!). Vergr. bmal. y )
b) Lingsschnitt durch die Mikropylengegend. pe Pollenkammer; by Mikrosporen, Vergr, b2mal,
¢) gesamter Langsschnitt, schematisiert. Leitbiindel schwarz, ,Sklerotesta™ gestrichelt.
Vergr. 6mal,
d) Léinagsschmtt von Cyeas Rumphee (Miq.) (zum Vergleich). Signaturen wie ¢), Vergr.
e, bmal.
e) Bospermatopteris fextilis Goldr. Ob.-Devon. 3 Samen? Verer. 1 4mal.
i} Makrosporophyll von Lagenostoma (Radiospermum) Sinelairi (Arh.) mit Cupula- nmhiillten
Samen. Vergr, 1,2mal. ;
_ a und ¢) nach Oliver 1905, Vergr. 1 4mal, il‘J nach Scott 1923, Abb. 33,
d) nach Oliver 1903, e) nach Goldring 1924, f) nach Arber, Tal. 2, Abb, 8 und 10 komb.
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im allgemeinen eher an Ausgestaltung (z. B. der Leithiindel) verlieren. Die Haupt-
begriindung fiir diese 2. Annahme ist negativer Art, sie basiert auf der allsemein
verhreiteten Hrscheinung : bei rezenten Formen treten an Blittern unmittelbar keine
Blitter auf. Demgegeniiber kaun man sehon hier betonen, dafl die Makrosporo-
phylle, namentlich hei den Pteridospermen, im allgemeinen noch keineswegs Blatt-
organe mit solch starrer Dorsiventralitit und  Blattcharakter wie die heu-
tigen Laubblitter sind. Der Schlufl beruht auf einer verfehlten Ubertragung
der Bigenschaften rezenter Formen auf die Formen der Vergangenheit. Wir
werden einem szolehen Fehlsehlufh noch dfter begegnen.

Vom inneren Authan des eigentlichen Makrosporangiums (Abb. 169 u. 170)
haben wir schon die Pollenkammer erwithnt, in der man auch gelegentlich

Abb. 171.

Abb. 170.
Liyginodendron. Oldfemivm. Samen
(= Lagenostome Lomoxi).

Crossotheeo. Hoeninghaust Kidst.
Waliseheinlich das Mikrosporophyll von Ly-
gimodendron Oldhanmawm.

Liingssehnitt ( Erkiuterung v 1. Abb. 169). Gemischfes Sporophyll, oben fertil, unten steril.
Vergr. 1imal. Vergr., 2,5mal.

Original. Sehliftsamml. Tiith, Geol. Inst. (Nach Kidston, 1906 und Seott, 1923, Fig. 40,
Nr. 1. lombiniert. )

Pollenkirner gefunden hat. Die Pollenkirner sind also hier (im Gegensatz
zu den Lepidospermen und den heterosporen Pteridophyten) im Inneren des
Makrosporangiums gekeimt: sie entlicBen aber wohl (wie bei heutigen Cycadeen
und (finkgo) noch Spermatozoen. Wenigstens hat man sehon bei anderen
Pteridospermen in der Pollenkammer Pollenkirner gefunden, die cin wenig-
zelliges Prothallium (z. B. Stephanospermum akenioides and Physostoma elegans
nach Oliver 1904 und 1909) und mutmaliliche Reste von Spermatozoen zeigten.

Im Inneren des Makrosporangiums liegt eine einzige Makrospore. Bei
Lyginodendron selbst ist ihre weitere Entwicklung nicht bekannt. Dagegen
liels der Pteridospermensamen: Stephanospermume akenioides innerhalb seines
(ziemlich zerstirten) Prothalliumgewebes 2 Archegonien erkennen. Also anch
in diesem Punkte schlicen sich die Pteridospermen villig an die heutigen
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Cycadophyten an, Merkwiirdigerweise hat man aber noch in keinem Pterido-
spermensamen einen Embryo gefunden. Ob die Weiterentwicklung der Samen
erst sehr spitt — etwa nach dem Abfallen - — vor sich ging, oder ob andere Griinde
hier die Entwicklingsvorginge verschleiern, ist unsicher. Jedenfalls haben wir
hier ein ungeldstes Problem — iibrigens in gleicher Weise auch bei fast allen
anderen paliozoischen Samen (vgl. oben 8. 153).

¢) Mikrosporangien (Pollensiicke). Kidston (1905) hat Abdriicke von
sporangien beschrichen, welehe in Ubereinstimmung mit dem Entdecker meist
als die Mikrosporangien von Lyginodendron angesehen werden. Diege Crosso-
theen Hoeningheusi genannten Sporangien sitzen an einem Sphenopteris-Blatt
(Abb. 171). bei dem einzelne Fiedergruppen in charvakteristischer Weise um-
gewandelt sind. Sie sind ,.peltat™ gewoarden, d. h. dem Stiel sitzt eine runde
Scheibe an, von der 6—7 Sporangien herabhiingen. Die eilinglichen und zu-
gespitzten Sporangien sind frei. sie bestehen aber ans 2 Fachern. Dharin hat
man schon Anklinge an die Angiospermen gesehen. Morphologische Kinzel-
heiten des Sporangienbaus sind wegen des ungiinstigen Erhaltungszustandes
noch etwas nmstritten.

Uberhaupt ist die Zugehorigkeit der Mikrosporangien viel weniger gesichert
als die der Makrosporangien. Insbesondere haben Gothan und Potonié (vgl.
z B. 1921, 8. 133) ihre Zweifel an der Zugehirigkeit von Cressotheca Hoening-
hausi zu Sphenopteris Hoeninghaust und damit zu Lyginodendron Oldhamiwm
wiederholt ansgesprochen. Man sprach darum auch schon andere farnéhnliche
Sporangien, z. B. die Telangium genannten Synangien, als Mikrosporangien von
Lyginodendron an, wodurch diese Pteridosperme gowohl mit den Maraltiales wie
mit den Angiospermen in engere Beziehung gebracht wiirde. All diese Zweilel
betreffen aber wohl nur die Detailfrage des genaueren Mikrosporophyllaufbaus;
denn daB die Mikrosporangien von Lyginodendron wie die der anderen Pterido-
spermen im grofen und ganzen den Farnsporangien glichen, dariiber diirfte wohl
kein Zweifel herrschen,

4. Wurzeln.

Auch die Wurzeln verbinden Merkmale der Pteridophyten mit solehen der
Samenpflanzen. Ihr primérer Bau ist durchaus pteridophytenartig. Spiter
erhalten die dicken Wurzeln dureh sekundires Dickenwachstum die Aus-
gestaltung der Samenpflanzenwurzeln.

Lyginodrendon nahestehende Pteridospermen.

Eospermatopteris. Bereits ans dem Ob.-Devon werden Pterido-
spermen angegeben. Relativ am sichersten diirften die Angaben von Gold-
ring (1924) iiber Hospermatopteris textilis Goldr. ans dem Staate New York
sein. Threm vegetativen Aufban nach ist diese Pflanze ein typischer Baum-
farn (Abb. 172) gewesen. Die Rinde hatte ein Sklerenchymnetz, dhnlich
wie Lyginodendron, sonst ist wegen der ungiinstigen Erhaltung kein ana-
tomisehes Detail belannt. Das Laub bestand aus dreifach gefiederten Wedeln.
Die Telome waren noch gabelie verzweigt, von Sphenopteris-ahnlicher Ge-
staltung. '

Das Interessanteste sind die ,,Samen** (Abb. 1691). Sie stehen noch wie die
sterilen Telome als Gabelpaare an Sporophyllen. die den Laubblittern in ihrem
morphologischen Anthau villig entsprechen. Die Mikrosporangien sind nach
dem Crossotheca-Typ entwickelt, mit zahlreichen Sporangien aut der Unterseite
der peltaten Fiedern. Leider kennen wir fiir beide (reschlechter keine ana-
tomischen Binzelheiten. 158 ist auch nicht leicht, aus der vorliegenden Schilde-
rung zu entnehmen, wieweit die Angaben iiber Spuren einer Cupula bzw. eines
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Integumentes. sowie iiber die Zusammengehirigkeit dieser Fossilien gesichert
sind. Bis aul weiteres wird man so Eospermatopleris mit groler Wahrseheinlich-
keit als eine Pteridosperme bezeichnen diirfen. Die Miglichkeit, daf hier nur
eine schr stark ausgepriigte Form von IHeterosporie vorliegt, scheint mir aber
auch nicht ganz ausgeschlossen.

Abb. 172, Bospermatopleris textitis Goldr.
Wahrscheinlich eine Pteridosperme aus dem Oh.~Devan.
Rekonstruktion nach Goldring (1924) ans Knowlton, 1927, Fie. 24,

Heterangium. Von dieser, mit Lyginodendron sicher nahe verwandten,
vorzugsweise kulmischen Gattung (Abb, 173) sei nur dic Protostele
(Abb. 173 tund 2) des Stammes gesehildert, welche [dhnlich wie die Stele
des Farnes Trichomanes (Abb. 146)] durch parenchymatisches Gewebe in
einzelne unregelmiifig gelagerte mesarche Leithiindel anigeteilt erscheint.
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Nach auBen schloh auch hier Sekundirholz an. Die Blitter und Samen
waren denen von Lyginodendron sehr ihnlich (Abb. 173 3).

Eine iihnliche Stammanatomie wic Helerangium zeigt das gleichaltrige
Rhelinangivm  Arberi (Gordon 1912). Bei dieser Pteridosperme safen die

Abb. 173,
Heterangtwm Grievier Will, (U.-Karbon.)

1 Pratostele des Stimmehens (guer,) Man
sieht die Auflosung des Xylems in einzelne
Stringe. (Original.) Vergr. 23mal. Schliff-
samml. Bot. Inst. Tiibingen Nr. 470.

(BN

ein einzelner soleher Strang.
pa — Protoxylem
2 und maz = zentripetales Metaxylem.
a1 — zentrifugales Metaxylem.
x* = Sekundiarholz.
ph? = Phlogm.
eb — Kambium,
ep. — Darenchym zwischen den Xylem-
stringen, Vergr. 120mal.
(Aus Scott, 1923, Fig. 6.)

3 Blatt. Vergr. ca. 14 mal.
(Aus Lotsy, Fig. 503, 3.)

Blitter dem Stamm vermittels einer ganz gewaltig angeschwollenen Blatt-
basis (von ungefihr dem gleichen Durchmesser wie der Stamm) an. Diese
Blattbasis zeigt die anatomischen Eigentiimlichkeiten des ,.Schwellparenchyms™
in den Bewegungsgelenken heutiger Pllanzen, z. B. der Leguminosen. Man hat
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darum guten Grund zur Annahme, daf schon diese unterkarbonische Pterido-
sperme  phototropische oder wechselgeotropische Blatthewegungen (,,Schlaf-
bewegungen® usw.) ausfiihren konnte. (Vel. auch Scott 1923, S. 95 a4

2. Fam.: Medullosaceae.

Auch diese Pteridospermenfamilie aus dem Ob.-Karbon — Rotliegenden
vereinigte genan wie Lyginodendron grobilichige Pteridophylle (inshesondere
aus der ., Gattung” Newropteris und Alethopterss, vel. Abb. 152) mit echten
Samen von Cyeadeenhabitus (Trigonocarpus wegen des dreikantigen Habitus).

Besonders cigenartig ist ihre Stammanatomie; auf sic allein wollen wir
niher eingehen. Die Medullosen zeigen nimlich eine Polystele mit sekun-
direm Dickenwachstum, d. h. eime Kombination von Farn- und
Samenpflanzenmerkmalen, die wir sonst kaum *) kennen. Threm Gesamtaufhau
nach sind die Medullosen, z. B. die karbonisehe Med. anglica Scott (Abb. 174 a).
wie die Farne, insofern echte Blatt- Wurzel-Bium e, als Blattfie und Wurzeln
an der Stammasse sehr crheblich beteiligt sind, und als anch im Inneren
die Stele entsprechend den Blattspurstriingen in eine Polystele aufgelist ist.
Jede Einzelstele hat ferner in ihrem Primirbau noch den Charakter einer
Protostele vom Helerangium-Gleichenia-Typ (s. oben), sie besitzt aber rings-
herum einen eigenen Sekundirholzgiirtel. Namentlich bei den jiin-
geren, rotliegenden Medullosen haben wir dann eine griBere Anzahl
von Kinzelstelen, jede wieder mit Primir- und Sekundiirholz. Die &uBeren
Stelen umschlieBen hier — z. B. bei Medullosa stellata (Abb. 174]), m einem
geschlossenen Ring verwachsen — die inneren. Dieser geschlossene Stelenring
hat 1m Grundé noch den gleichen Bau wie die bisher beschriebenen Einzel-
stelen, also in seinem Tnneren einen Giirtel von Primirholz und zu beiden Seiten
je einen Giirtel von Sekundirholz und Siebteil. Aber zu einem ausgedehnteren
Dickenwachstum kommt es nur beim duBeren Sekundirholzgiirtel (Abb. 174¢).
Ferner ist auffillig, daB (wie Rudolph 1922 gezeigt hat) die Tracheiden des
Primirholzes grofienteils im Stamme nicht lings, sondern quer um den Stammn
herum verlanfen. Letzteres ist eine Erscheinung, die an den Verlauf der Blatt-
spurstriinge bei den Cycadeen anklingt. Auch die Polystele der Medullosen
klingt vielleicht bei den Cycadeen nach, worauf wir noch zuriickkommen.
(8. 5. 261).

Im iibrigen mufite offenbar die Ausbildung von Sekundirholz an den ein-
zelnen Stelen (auch gegen das Stamminnere) zu Gewebezerru ngen fithren.
Wenn man will, kann man hier von einer phylogenetischen Sackgasse oder von
verfehlter Anpassung sprechen. Jedenfalls st die Polystele mit sekundirem
Dickenwachstum ein Typ der Stammbildung, welcher ohne phylogenetische
Weiterbildung erloschen ist?). Ausgedehnteres Dickenwachstum. wie es die
Voraussetzung fiir den Stamm, fiir den Baum ist. hat sich immer nur durch
ein kreistormiges Kambium ermoglichen lassen, Die unregelmilige Polystele
der Farne war daher hierfiir ein wesentlich ungiinstigerer Ausgangspunkt als
die Eustele mit kreisfirmig angeordneten Leithiindeln, wie sie die wichtigsten
heutigen Baumgestalten, die Koniferen, Cycadeen und Dikotylen besitzen.
Abgesehen von diesem ,.verungliickten Versuch® der Medullosen wurde darum

L) Einen verhiiltnismiifiig dhnlich gebauten Stamm besitzt nur die Gattung Cladaaylon,
die wir oben (8. 185) hei den Primojilices crwihnt hatten.

_2) Nur bei manchen dikotylen Lianen, z. B. Serjunis Plam und Poullindg 1.-Arten
sowie hel Thewinin seandens Camb., findet man als Lahnormes Dickenwachstum® dhnlichos
zentripetal wachsendes Holz -(vel. Pieifter 199 ). Hier handelt es sich aber offensichtlich
um sekundiir, im Zusammenhane mit der eigenartizen Lebensweise dieser Lianen, erworbene
I_)'ilmmgsn-_l,nwei[:hungeu. Ob wenigstens ein Teil der Medullosen Lianen waren, st nmstritten;
fiir alle Medullosen trifft die Annahme sicher nieht zu.
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von der Polystele aus die sekundire Stammverdickung stets in ganz anderer
Weise erreicht. nimlich wie bei den Psaronien und bei den heutigen Banm-
farnen, durch Zusatzorgane, durch Blattliibe. Wurgzeln usw. — kurz, durch
den echten Blatt-Wurzel-Stamm.

Die Blattstiele (Myelozylon) besitzen eine Ataktostele wie die Monokotylen,
sie sind darum sehon fiir Monokotylenholz gehalten worden (Hoskins vgl.
auch Wieland 1924).

Abb. 174, Stammquerschniéte der Medullosen. Karbon-Rotlisgendes.
(Etwas schematisch vereinfacht.)

a Medullosa amglica Scott. O.-Karbon, Den aus drei Binzelstelen aufgebauten Stamm um-

schlieffen drei grobe Blatthasen.

Medullosa stellata Cotta. Rotliegendes. Sekundiirholz nur sehwach entwickelt.

Medullose Solmsi Schenk, Rotliegendes. Selundirholz peripherwiirts stark entwickelt

(ihnlich auch bei Med. stellafa var. gigontea. Sew.) A

Medwllosn. Leuckasti Goepp. u. Stenz. Stele (nach Worsdell, 1906, Fig. 3) fragmentiert

ausgezeichnet, um die Entstehung Linverser Leithiindel (wie bei Cyeadeen vgl, 5. 261) zu

zeigen.

Sehwarz jeweils die Primirstele; radial gestrichelt das Sekundirholz; Phloém durch Punkte
angedeutet.

Original unter Benutzung der Abb. in Sterzel-Weber (1896) und Seward (1923) sowie

von eigenen Schliffen.

C
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Isolierte Teile,

Zahllos sind ferner die isolierten Funde von Blittern, Hélzern und Samen,
die man mit mehr oder weniger groBer Wahrscheinlichkeit als Pteridospermen-
reste angesprochen hat. Abgesehen von den unten zu hesprechenden Glogsopteri-
daceen bieten auch die

isolierten Hilzer
ein gewisses phylogenctisches Interesse. Wohl den eigenartigsten Typ stellen
die altertiimlichen Holzer mit ciner echten Protostele. nmgeben von Se-
kundiirholz, dar, wic sie von Kidston und Lang sowie von Scott in
Palaeopitys Milleri M’ Nab aus dem M.-Devon und der Gattung Bilignea, wahr-
scheinlich aus dem U.-Karbon, heschrieben worden sind. Eine solche Kom-
bination der primitivsten Primirstele mit sekundirem Dickenwachstum
ist sonst dulerst selten?). Paloeopilys Milleri ist wohl iiberhaupt der
ilteste genauer untersuchte Rest eines Holzstammes. Helerangivm mit seiner
teilweise parenchymatischen zentralen Holzpartie wire dann von diesem
Palaeopitys-Typ abzuleiten. Wohl verwandte Formen, wie die von Scott 1924
niher untersuchten Calamopitys-Arten, haben ein dhnliches ,,gemischtes* Mark.

Anhang: Glossopteridaceae.

Liese Pllanzengruppe ist wahrscheinlich sehr wichtig fiir die Phylogenie
des Pflanzenreiches — versuchte man doch schon die Angiospermen von ihr
abzuleiten | Leider sind aber unsere Kenntnisse anBerst mangelhaft. Gut
bekannt sind eigentlich nur die Abdriicke der groBen, zungenfirmigen Blitter
(vgl. oben 8. 200 und Abb. 132 h) und die Tatsache, dal die Blatter krie-
chenden Rhizomen, den Verlebrarien ansalien. Im iibrigen werden zugehirige
Samen (oder Friichte?) (Thomas 1925, 8. 354, vgl. auch Seward 1917, 8. 141)
angegeben.  Das 1aBt anf eine Bezichung zu den Pteridospermen schliefien.
Hiichst eigentiimlich ist die Beschviinkung von Glossopteris auf das Permokarbon
der Stidhemisphiire, also auf Gegenden, die damals noch unter der Nachwirkung
der permokarbonischen Eiszeit standen. Wir kommen auf dies florengeschicht-
liche Problem noch zuriick (8. 253). Nachziigler der Glossopteridaceen haben
sich z. B. in Tonkin bis in die Rhét-Lias-Flora erhalten.

Sippenphylogenie.

Sind die Pteridospermen wirklich ein ,.Bindeglied* zwischen Farnen und
samenpilanzen? In der ersten Entdeckerfrende, als man die Zusammen-
gehorigkeit der Samen und Pteridophyllen von Lyginodendron erkannte,
wurde diese Frage fast allgemein bejaht; dagegen mehren sich in letzter Zeit
cher die Stimmen der Skeptiker (val. z. B, Scott (1923, S. 60 u. 88 sowie 1928).
Tatsichlich kinnen wir heute wohl keine bestimmte paliozoische Farngruppe
mit Sicherheit nennen, an die wir die Pteridospermen anschliefen kinnen. Die
Kluft gegeniiber den Farnen scheint grifer, als dic gegeniiber den iibrigen
Samenpilanzen (z. B. Cycadophyten). Farne, welche, wie die Maraitiales, an
die Pteridospermen anklingen, sind entweder erst aus jiingeren oder hichstens
aug gleichaltrigen Schichten bekannt.

Trotzdem ist nicht ernstlich daran zu zweifeln, daf die Pteridospermen
und die Farne (vor allem die eusporangiaten Farne) sich verhaltnismiBig nahe-
stehen, jedenfalls niher als irgendeine andere hekannte Kryptogamensippe.
Wie viele Merkmale des Farncharakters der gemeinsame Ahn allerdings schon
entwickelt hatte und wie viele Merkmale sich erst in beiden Ptlanzengruppen

1) Lepidodendran. pettyeurense (S. 135) hesitzt eine verhiltnismaBig hnliche Proto-
stele, Anewrophyton, (3. 194) und Spiu*rinynh_qulmu. (S. 164) eine Aktinostele mit Sekundirholz.
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parallel heraus entwickelt haben — diese Frage ist wie alle sippenphylogene-
tischen Fragen nicht leicht zu beantworten. Die Verhiltnisse liegen m. H.
hier- dhnlich wie bei den Angiospermen und den Gymnospermen, wo Wir ja
auch keine bestimmte Gymnospermengruppe als Ahn der Angiospermen nam-
haft machen kinnen, und doch sicher sind, dafi die Angiospermen aus irgend
einer Gymnospermengruppe herriihren.
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2. KL: Cycadophyta.

Die Cycadophyten sind eine ausgesprochen mesozoische Ptlanzenklasse.
Wenigstens fillf ihre Hauptbliitezeit ins Mesozbikum (vgl. Abb. 157); heute
lehen noch 9 Gattungen mit ca. 85 Arten. Sie waren — wie erwithnt — den
paliozoischen Pteridospermen so éhnlich, dal} eine scharfe Trennung oft schwer
fillt. Auch die Cycadophyten vereinigen némlich:

Zimmermann, Die Phylogenie der Pflanzen. 17
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Farnmerkmale [man denke an die Fiederblitter (Abb. 175) und die
Spermatozoén| mit

Merkmalen der Samenpflanzen (Sekundirholz, echte Samen” mit
einem durchaus dikotylenartigen Embryo, d. h. zwei Keimblittern und
Hauptwurzel). Ja, bei genauerer Untersuchung werden wir noch eine ganze
Reihe solcher Kombinationen primitiver und fortoeschrittener Merkmale zu
erwihnen haben.

Bei eingehender Betrachtung des Auf- und Niedergangs der Cycadophyten
stofien wir anf ein schwer deutbares — in der Gesamtphylogenie des Orga-
nischen sich aber oft wiederholendes — Problem. Aus dem Formenreichtum
der mesozoischen Cycadophyten sind némlich gerade die (dem Bliitenbau
nach) besonders hochentwickelten Gruppen wie die Benetfitales Trithzeitig
crloschen. Andere, anscheinend primitivere, Typen dagegen, wie Cyeas und
Microcyens, die morphologisch  fast nnmittelbar an  die Pteridospernien
anschlieBen. leben heute noch, kinnen aber in der Vergangenheit nur durch
hichst sparliche Funde sicher nach-
gewicsen werden. — Wir haben im
Tierreich eine ganz auifallende
Parallele: die Saurier, deren an-
scheinend hichstentwickelte Formen
im Mesozoiknm aussterben.  Viel-
leicht gibt dieser Vergleich anch den
Schliissel zur Lasung des Problems.
Gerade diese hochst entwickelten
Formen hatten den schirfsten Kon-
kurrenzkampf zn bestehen; die
Saurier mit den zu Inde des Meso-
zoikums sich entwickelnden Singern,
die Benetfitales mit den, gleichtfalls
im ausgehenden  Mesozoikum  zur
Herrsehaft kommenden, Angiosper-
men. Beide mesozoischen Orga-

Abb. 175, Bowenia spectabilis Mook Til. nismengruppen erlagen demAn-
(Rezent.) gturm der IIPnn)l%hLll Formen,

Farniihnlich gefiedertes Blatt (stark verklein.).  Hs iberleben in beiden Organismen-
(Aus Seward, 1917, Fig. 391.) gruppen nieht die hoehentwickelten,

sondern die im allgemeinen  pri-
mitiveren, in manchen Eigenschaften aber an besondere Lebensverhiilinisse
angepaliten Vertreter. Alle heutigen Cyeadeen sind ausgesprochene Xerophyten
(vgl. auch 8. 3611.)! — Und war es anders bei den baumfirmigen Lepido-
phyten und Calamiten, die den mesozoischen Gymnospermen weichen mulbiten,
withrend ihre unscheinbaren und aus dem Paliiozoikum kaum bekannten
krantigen Verwandfen heute noch leben?

Wir nannten schon die beiden Hauptordnungen:

1. die Cycadales, zweihiiusig, also mit gesonderten weiblichen und ménnlichen
Sporophyllen, bzw. weiblichen und minnlichen Pflanzen;

Vorkommen: Vom Jura bis heute nachgewiesen.

2. die Benettitales') Engl. (Cycadeoids Wieland) iiberwiegend einhiinsig, die
Spf)ra‘ngien in eigentiimlichen (2. unten und Abb. 188 bis 191), in der Regel
zwittrigen Bliiten vereinigt.

1) Hingichtlich der Wahl des Namens Benettitales (an Stelle von Cyeadeoids) sehlielie ich
mich dem in Europa vorherrsehenden Gebrauch (z. B. bei Englexr-Prantl, Weftstein,
Seward, Scott) — in Amerika z. B. auch bei Chamberlain — an,
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Vorkommen: Vom Keuper an, Hohepunkt in U.-Kreide, Nachzigler viel-
Jeicht bis an die Schwelle des Tertidgrs (vgl. 5. 272).

Als unvellstindig, d. h.
nur nach ihren Blittern be-
kannte Gruppe schliefien wir
an:

3. die Nilssoniales (un-
gefihr gleichaltrig mit den
Benettitales): sowie

4. die Caytoniales, ecine
hisehst eigentitmliche,aus Ken-
per und Jura bekannte, angio-
spermenihnliche Ptlanzenord-
nming.

1. Ordn.: Cycadales.
a) Stammgestaltung.

AuBere Morphologie.
Ein unverzweigter, oft meh-
rere  Meter hoher Stamm
(Abb. 176) kennzeichnet zwar
die Gattungen Coyeas, Dioon
. a. in der Mehrzahl ihrer
Vertreter. Einzelne Arten und
andere Gattungen zeigen aber
doch auch recht abweichende
Bilder. Inshesondere haben
manche Cycadeen rithenfor-
mige oder knollige Stimme,
welehe oft verzweigh sein konnen und unterirdiseh leben. Diese verschiedene
Stammgestaltung ist auch phylogenetisch hedeutsam, weil der knollig ver-

kiirzte Stamm lir viele Benetlololes charakteristisch ist.

Abb. 176.
An der Stammbasis der Schuppenpanzer deutlich.

Diaon edule Lindl

(Original.) Gewiichshaus, Bot. Garten Tiibingen.

Anatomie. Der
innere Aufbau eines
Cycadeenstammes
repriisentiert  recht

out den Misch-
charakter der
ganzen Klasse. y
Farnihnlich istdie MELES 7
starke  Beteiligung T e
der Blattiiife, welche R\ LT
beivi Ay s '\1‘ # ‘ 6 . Tt
i vielen Arten einen Sl %
regelrechten  Blatt- Tl o RN
panzer bilden (vgl. n R H.H M

Abb. 176 und 177).

tarnihnlich auch das

Zuriicktreten deg
Holzes (vgl. Abb.

177). Ferner haben
manche Gattungen.
wie z. B. Stangeria,

Abh. 177.  Uyeas revoluia Thunb. (Rezent.,)
Hiilfte eines Stammyuerschnittes.
H, und H, — 2 Ringe des (,,polyxylen’) Holzkirpers, schwach
entwickelt im Verbaltnis zu M = Mark und E = Rinde;
B = Blattfiibe.

(Nach Coulter und Cha mberlain, 1925, Fig. 74, aus Brong-
niart, 1829.)
b fd
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noch die typischen Treppentracheiden der Pteridospermen; itberhaupt finden wir
bei allen Cycadeen nur Tmcholdeu wenn auch meist mit Holtiipfeln (arau-

karioider Typ, vgl. Abb. 25). Ungewihn-
lich fiir Ph:u]emgd.mvn ist schlicBlich das
grofe Mark?) (vgl. Abb. 177).

Dagegen  entspricht der eigentliche
Stelenautbau, im Prinzip wenigstens, den
Koniferen und Angiospermen. Die Cyca-
dales haben eine Eustele mit einem (aller-
dings meist nicht sehr betriichtlichen)
Sekundirholzgiirtel.  Breite Markstrahlen
durchzichen als Blattliicken den Holz-
Iorper, so dall er (abgesehen vom Sekun-
dirholz) auch an die Osmundaceen er-
innert.

Abb. 178, Protostele in einem Keimling von
Ceratozamya mexieond Brongn.
p.x = Protoxylem. Vergr. 200mal,

(Aus Coulter und Chamberlain, 1925, Fig,
nach Dorety, T A, lBiNJ

Bel einer genaueren Untersuchung zeigt

aber der Stelenbau sehr bemerkenswerte
Einzelheiten. Zuniichst besitzt die Bproll-

achse der jungen Keimlinge sehr oft eine
ausgesprochene Protostele (Abb. 178 und
179). Wir diirfen das wohl, wie bei den
Farnen, als eine Rekapitulation der Phylo-
genie in der Ontogenie betrachten.

Ahb. 179,  Leitbiindel-Verlauf im
Timhryo von Dicon edule Lindl.
(Halbschematiseh).

Die punktierten Umrisse denten unten
die Wurzel und oben die beiden Kofyle-
donen an,
¢s = eines der 8 in die Kotyledonen

fithrenden Leithiindel.

L' und I* — die beiden ersten Lauh-
blitter.

I, und [, ihre Leitbiindel mit dem
charalcteristischen , siirtelartigen
Verlauf im Stamm.

(Aus Coulter und Chamberlain,
1925, Fig, 81.)

1) BBi der Sagopalme (Cyens revoluta) liefert es den Sago.
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Auffalliger ist eine zweite Hrscheinung. Nur sehr wenige Arten, z. B. aus
der Gattung Dioon, besitzen ein einziges, wihrend des ganzen Dickenwachs-
tums funktionierendes Kambium; solche Stimme zeigen einen einheitlichen
Holzzylinder, wie wir ihn etwa von den Koniferén gewohnt sind (,,mono-
xyler” Typ Wielands). Bei anderen Cycadeen jedoch, z B. bei Cyeas L.,
Macrozamia Miq., Encephalartos Lehm. und Bowenia Hook., finden wir den
spolyxylen™ Typ Wielands (vgl. Abb. 177), d. h. es entwickeln sich auber-
halb des normalen ersten Stelenzylinders in der Rinde nacheinander ein oder
mehrere akzessorische Zuwachsringe. Die normale Kambiumtitigkeit setzt nach
einiger Zeit ans und dafiic entsteht in der Rinde (auBerhalb des primiren Phiogms)
ein neues Kambium, das genau wie die vorangehenden Kambien Holateil und
Siebteil erzeugt.

Auch diese Erscheinung wiire an und fiir sich nicht allzu auffallig. Wir kenmen
ihnliche Beispiele mehrfacher Kambiumzonen bei manchen Dikotylen (z. B. Li-
anen). Ja als ganz analoge Erscheinung konnen wir z, B. die in vielen Borken
hintereinander auftretenden Zonen von Korkkambinm bezeichnen. All das sind
aber offensichtlich spit erworbene
Spezalisations - Bigentiimlichkeiten,
die auf keine gréfieren phylogene-
tischen Zusammenhinge hinweisen.

Bei den Cycadeen und ihnlich
auch bei den Gnetales (8. 311) (z. B.
Worsdell 1896, 1900, 1906) hat
man jedoch diesem polyxylen Hole-
bau grofie phylogenetische Bedeu-
tung beigelegt. Man hat versucht,
ihn von der eigentiimlichen Stelar-
struktur der Medullosen abzuleiten
(vgl. Abb. 174 d). Die besondere
Bigenart dieser polyxylen Holz-
struktur legt namlich darin, dal
vom Kambium aus sehr oft Sieb-

Abb. 180. Ericephalartos Barters Carruth. (Rezent.)
Stammguersehnitt eines Keimlings mit

teil nicht nur — wie normal Polystele.

— gegen die Stammperipherie, schwars — Primirholz.
sondernauch gegendas Stamm- sestrichelt — Sekundirholz.
zentrum zu abgegeben wird. Diese punktiert = Sicbteil.
Stelenteile sind also ,invers™ orien- (Aus Worsdell, 1906.)

tiert. Wie wohl die Abb. 174 ohne
Schwierigkeit zeigt, lifit sich nun nach Worsdell annchmen, dall diese ,,in-
vers liegenden Stelenteile Reste der nach innen sich entwickelnden Giirtel
einer Polystele nach Art der Medullosen seien.

Man kann Argumente fiir und gegen diese Hypothese Wors dells, die z B.
im Prinzip von einem so vorziglichen Cycadeenkenner wie Wieland (1924) an-
genommen wurde, ins Feld fithren. Fiir die Ableitung des Cycadeentyps von
einem Medullogentyp sprechen Befunde an Keimlingen: man hat gelegentlich
(val. Worsdell 1906, S. 137, Anm. 1) bei Encephalartos Barteri Cfarruth solche
ainversen” Stelenpartien in einer derartigen Ausdehnung gefunden, daB direkt
dag Bild einer Polystele mit sekundirem Dickenwachstum wie bei den Medullosen
entsteht (vgl. Abb. 174 mit der Abb. 180). Auch in der Blittenregion, die allgemein
oft atavistische Anklinge zeigt, hiufen sich die inversen Partien. Andere Tatsachen
stimmen allerdings etwas bedenklicher gegen diese Worsdellsche Hypothese.
Vor allem sollen gerade die mesozoischen Uycadophyten im alleemeinen nur einen
einzigen geschlossenen Holzzylinder besitzen. Sie sind ,,monoxyl”; die abgesetzten
Kambienzonen und damit die ,inversen” Stelenpartien fehlen also im Meso-
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zoikum, Nur die — ihrer Zugehérigkeit nach noch recht unsichere —— Sammel-
gattung ,, Bucklandia™ gehirt bestimmt dem polyxylen Typ an.

Wenn wir demnach die Fossilfunde allein sprechen lassen, bekommt man
eher den Eindruck, die polyxyle Holzstruktur und die .inversen** Stelenpartien
geien eine junge Hrwerbung, Doch bringen moglicherweise weitere Untersuchung
und gliickliche Funde von eigentlichen mesozoischen Cycadales hier einmal Klar-
heit. Vorliufig wird man diese Frage noch als offen hezeichnen miissen.

Vielleicht wird man jedoch auch die ganze Frage noch etwas schiirfer prii-
zigieren niiissen, namentlich hinsichtlich der mesarchen') Blattspurstringe
der Cycadeen (vgl. Abb. 181), welche manchmal in die Diskussion gezogen
worden sind. Die mesarchen Blattspurstriinge haben mit der erwihnten in-
versen Struktur des Sekundiirholzes das gemeinsam, daB das Holz (nimlich
das Metaxylem) teil-
weise in zentripetaler
Richtung  gebildet
wird. Sollte vielleicht
diese  ,zentripetale
Tendenz™ der mes-
archen Blattspur-
stringe sich infolge
irgendwelcher  ent-

wicklungsphysio-
logiseher Zusammen-
hiinge auf den Bau
des  Stammholzes
ibertragen  haben ?
Neel (1914) und
Schoute (1922)
haben ja auf der-
artige entwicklungs-
physiologischeBezieh-
ungen hingewiesen.
Insbesondere Neeff
hat eine ihnliche Um-
kehr der Holzstruktur

Abb. 181, Blattspurstrang von Stangerin paradoze Moore.
(Rezent.)
Gahelig sich verzweigend und mesarch. (Vel damit den Blatt-
spurstrang v. Lyginodendron Abh. 163.)
Py = Protoxylem; X — zentripetales, X' — sentrifugales Meta-

xylem; Ph = Phloém; Se¢ = Steinzellen, im  Angiospermen-

{(Aus Seott, 1907, S, 192) Wundholz  gezeigt.

Auch im  Siebteil

kénnen Tracheiden entstehen (Timmel). — All dag macht es aber wahrschein-

licher, dall die inversen Stelenpartien der Cycadophyten selbstindig erworben
worden sind.

Weitere Abnormititen des Cycadeenstammes sind die ,,markstindigen
Leitbiindel™. Kin Teil von ihnen hiingt offensichtlich mit den Gummikanilen,
die das Mark durchziehen zusammen. Andere sind dagegen die Folge des ,sym-
podialen® Stammaufbaus (vgl. Abb. 158 D) bei jenen Cycadeen, deren gesamter
Vegetationspunkt sich in eine Bliite umbildet [Niheres s. z. B. Pilger (1926),
8. 5],

b) Laubblitter.
~ Wir erwiihnten schon den farnihnlichen Gesamthabitus, der besonders
bei den mehrgeteilten Blittern von Bowenin (Abb. 175) sehr grol3 ist. Stangeria

zeichnet sich auch hier durch die grofe Farnihnlichkeit seiner »otfenen*
Nervatur aus,

1) 8. unten 3. 263,
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Besonders eigentiimlich sind die Blattspurstringe, sowohl nach ihrem
Verlaut wie nach ihrem anatomischen Authan. Aus jedem Blatt treten niimlich
zwei, evtl. anch mehr Blattspurstrange. dhnlich wie bei Lyginodendron (vel.
Abb, 181 mit 163) in den Stamm iiber.

Bei den Cycadeen laufen die beiden Blattspurstriinge aber zunichst nahezu
horizontal innerhalb, der Rinde, der eine links, der andere rechts wm den Stamm
herum und verschmelzen an der entgegengesetzten Seite mit der Stammstele
(Abh. 179). Da auch bei den Medullosen, wie zuerst Rudolph (1922) geschildert
hat, ein dhnlicher horizontaler Verlant von Tracheiden zu beobachten ist, ist
diese Eigentiimlichkeit sicher bemerkenswert (vgl. oben 5. 254). Auifallender-
weise haben aber gerade die mesozoischen Cyeadophyten diese Erscheinung
wieder nicht. Ebenso iehlt diese komplizierte Leithiindelanordnung ziemlich
allgemein in der Bliitenregion der Cycadophyten, z. B. bel der rezenten Gat-
tung Ceratozamia. Wic bel den unten zu besprechenden Benetfifales zichen
hier die Blattspurstriinge direkt zu den Sporophyllen. Solms (1890b) zieht
hieraus den Sechlull,
dal} die direkte In-
serierung  die  ur-
spriiglichere Anord-
nung sei. Der Sehlul
erscheint mir wegen
der paliiobotanischen
Belege und wegen der
Tatsache, dali ziem-
lich allgemein die
Bliitenachse primi-
tive  anatomische
Verhiltnisse konser-
viert, gut begriimdet.

Neben der Ver-
doppelung der Blatt-
spurstriinge, welche
aul eine chemalige
Dichotomiehinweist,
ist auch die mes-  Apb.182. @ Bliitenzapienvon Ceratozamia Miguehana Wendl.
arche 1)  Struktur,  (Original.) Nach cinem Ixemplar des Botan. Gartens Tiibingen.
welche die Cycadeen
var allen anderen heutigen Phanerogamen anszeichnet, ein primitives Merk-
mal.  Auch hierin ist die Ahnlichkeit mit den Pteridospermen auffillig.

Wegen der phylogenetischen Bedentung des LTransfusionsgewebes™
vel. unten 8. 307. '

¢) Fortpllanzungsorgane.

Bau und Funktion der Fortpflanzungsorgane haben wir oben (5. 251 und
237) schon ausfiihrlich als ein Beispiel der Gymmnospermie mit Spermatozoén-
hefruchfung beschrieben, so dall wir hier nur die Hau stpunkte hervorheben,
sowie wenige Finzelheiten hinzufiigen wollen. — Zwitterblli'lten fehlen durchweg:
die Sporophylle sind sogar streng zweihiusig verteilt. Einen besonders primi-
tiven und uneigentlichen Bliitentyp reprasentiert die weibliche Cijeas-,, Bliite™.
bei der ein Kranz Makrosporophylle jeweils mit cinem Kranz Laubblitter am

1) Diege ,,mesarchen* Leitbimdel bezeichnet man manchmal auch aly | diploxyl®, da
das Xylem in 2 Gruppen, die Hauptmasse zentripetal und der kleinere Teil zentrifugal von:
Protoxvlem aus, auttritt (vgl. Abb. 181).



264 5. Abt.:

Pteropsida.

A

Abb. 183, Cyeadeen, Makrosporophylle, A Cyeas  revolute Thunhb.
D Dioon edule Lindl.
. 4)

einalis L. C Cyeas Normonbyana Muell.

(Aus Karsten, 1914, Fig

Abh, 184. Dioon edule Lindl,

Oberer Teil eines Makrosporanginums zur Zeit der Be-
fruchtung,
= 5 Pollensehlauche (gekeimte Mikrosporen), im
Nucellus durch ,,Haustorien® befestigt,
2 weitere Pollenschlinehe haben
= die Spermatozoén entleert.
‘ Integument mit
M. = Mikropyle, die im hier wiedergvgehenen Auven-
blick durch Gewehe verschlossen ist.
P.K. = Pollenkammer.
A. = 2 Archegonien.
(Nach Chamberlain, 1910, und Pilger, 1926
etwas modifiziert.)

2

Sp.
J.

B Cyeas cir-

Stamme abwechselt (Abb.
158 A).  Sonst stehen die
Sporophylle meist in Zaplen
(vel. auch Abb. 182).

a) Makrosporophylle.
Sie lassen gich morphologiseh
sehr  leicht auf Pterido-
spermen-Sporophylle zuriick-
fithren. Cuyens besitzt auch
darin wohl noch die urspriing-
lichste Form (Abb. 183 A—()).
Das sterile Endstiick des
Sporophylls ist flach und
schwach gefiedert wie ¢in
Laubblatt. An der Rhachis-
basis sitzen an Stelle einicer
steriler Telome ein bis mehrere
Paare Makrosporangien, deren
Homaologie mit den sterilen
Telomen bzw. Blattfiedern
offensichtlich ist.

Bei den anderen Cyen-
dules, die ihre Sporophylle in
Zapfen vereinigen, ist das
sterile Endstiick der Sporo-
phylle meist weniger massig
entwickelt. Daliir verbreitert
es sich zu einer schiitzenden
Platte — im Prinzip wie bei
peltaten  Sporophyllen (vel.
8. 69 und Abb. 24). Dioon
und Macrozamia illustrieren
hiibsch den Ubergang (Abb.
159 rechts).
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Das cinzelne Makrosporangium ist atrop; in seinem dicken Integument
befinden sich!2 Leitbiindelkreise (Abb. 169d). Das hat zur Auffassung gefiihrt,
ein solches Integument sei aus 2 integumentartigen Hiillen verwachsen, [iir
den inneren Autban des Makrosporangiums sei anf Abb. 185 und 8. 2331, ver-
wiesen. Auifillig ist die groBe Archegonienzahl bei Muerocyeas.

b) Mikrosporophylle. Anordnung und Bau stimmen weitgehend mit dem
weiblichen Geschlecht iiberein. Nur sind die in Zapfen vereinigten méannlichen
Sporophylle meist kleiner und weniger gefiedert, d. h. schuppenfirmig (Abb. 185).
Ceratozaimin zeigt aber durch seine schwache Fiederung der Spitze die mit dem
Makrosparophyll homaloge Bildung sehr deutlich. Andrerseits ist bei Zamin
(Abb. 185 B) das Sporophyll im & Geschlecht ahnlieh .. peltat™ wie im <.

Abb. 185. Cyeadeen, Mikrosporophylle und Mikrosporangien.
A Cyeas viveinalis.  Mikrosporophyll.
B Zamia @ntegrifolic Ait.  Mikrogporophyll,
¢ und D Zamio integrifolia. Mikrosporangiengruppen.
I8 Stangerin sehizodon Bull, Cat.  Querschnitt durch ein aulgesprungenes Mikrosporangium.
) Oben die Sporangiensffnung.
Die Sporangienwandung besteht aus:
dem dickwandigen ,,Bxothecinm®, mit Spaltotfnungen (Sp),
23 Lagen diinnwandiger Zwischenschicﬂten und
der zerstorten Tapentenschicht (als dunkler Innensaum erkennbar).

(Aus Karsten 1914, Fig. 6w 7, sowie Goehel 1918, Fig. 1443.)

Die kaum gestielten Mikrosporangien sitzen (oft zu einigen Hunderten)
in Sori, d. h. in Grappen zu je 3—D, auf der Sporophyllunterseite. Diese Grappie-
rang und auch ihre einzelne Gestaltung gleicht anftillic den eusporangiaten
Farnen, insbesondere aus der Gattung Angiopteris. Die auch im reifen Zu-
stand mehrschichtige Sporangienwand bildet die Epidermis als Exotheciom™
aus. welehes mit seinen dickwandigen Zellen (Abb. 185E) Laltiv dief)fhmng des
Sporangiums durch einen Lingsril (wie bel Angiopleres) herbeifithrt.  Diinn-
wandige Zwischensehichten und eine Tapetenschicht hilden die fibrigen Lagen
der Sporangienwandung. ’

¢) Beiruchtung und Embryonalentwickluny. Entwicklung und
Keimung der Mikrosporen verlaufen zuniichst villig nach dem allgemeinen
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Gymnogpermentyp: d. h. die durch Reduktionsteilung gebildeten Mikrosporen
hilden noch mnerhalb der Sporenmembran und teilweise noch inuerhalb des
Mikrosporangiums einige wenige sterile Zellen (vgl. Abb. 186 und 8. 237) sowie
die Spermatozoén-Mutterzelle. Diese liefert bei den meisten Cyeadales 2 ziemlich
groBe polyziliate Spermatozoén. Nur Microeyeas repriisentiert hier wohl wieder
einen urspriinglicheren Zustand, indem er eine ganze Anzahl Spermatozoén
ang einer Mikrospore enfstehen Lilit (Abb. 186, 6). Uberhaupt sind Sperma-
tozoén bei einem Baum eine hochinteressante Tatsache — als cin Relikt ang
der Zeit des Wasserlebens. :

Die Bestaubung wird meist durch den Wind vermittelt: bei den Zapfen-
bliiten weichen dabei die einzelnen Sehuppen auseinander, so dafy ganz alleemein
die Mikrosporen unmittelbar an die Spitze der Makrosporangien gelangen

Abb. 186. €ycadeen, Mikrosporenkeimung.
1—a Dipon edwle Lindl. 5 Stadien der Keimung einer Mikrospore,
6 Microcycas ealocorna, A.DC. Gekeimte Mikrospore mit 9 Gametenmutterzellen,
¢ — lixine, ¢ — Intine der Sporenmembran.
up = ,,Prothallium-Zelle™, ki = Muftterzelle der Spermatozoen,

w — ,Wandzelle” (— sterile Schwesterzelle von &), b = Blepharoplast (Geilfelbildner),

st = Stirke.
(Aus Ernst 1918, Tig. 10.)

kiinnen. Hier ist ein Pollinationstropfen ausgeschieden, der die Mikrosporen aul-
fimgt und sie kapillar, bzw. beim Eintrocknen, ins Innere, in die Pollenkammer
einzieht. Bei Arten der siidafrikanischen Gattung Encephalartos ist bemerkens-
werterweise Bestaubung durch IGifer nachgewiesen; die 3 Bliiten locken durch
starken Dult zum Pollenraub, die 2 zur Kiablage. So pendeln die Inselkten
zwischen beiden Biumen und iibertragen dabei den Bliitenstaub.

Die Mikrospore keimt dann innerhalb der Pollenkammer it einem
Haustorium in der Pollenkammerwandung (Abb. 184) villig aus. Die Mikropyle
verwiichet dabei vollstindig. so daB der reifende Samen (Makrosporangium)
allseitig vom Integument umhiillt wird. Dieses gliedert sich in eine #uBere
(fleischige) und eine innere (steinharte) Hiille.

~ Die betruchtete Eizelle bildet sich zunichst zum ,,Proembryo® mit zahl-
reichen [reien Kernen um (Abb. 187, ). Von diesem Proembryo wird (wie
bei vielen Phanerogamen) nur der basale Teil zum zellulir gegliederten eigent-
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lichen Embryo. Dieser wird durch einen langen Suspensor (Abb, 187, 4) ins
Nihrgewebe des Prothalliums vorgetrieben. Er dhnelt dureh seine 2 Keim-
blitter und seine Hauptwurzel sehr einem Dikotylenembryo. Erst bei der
Samenkeimung wird das Prothallinm vom Embryo aufgebrancht: die Keim-
blitter funktionieren dabei meist als Sangorgan.

2. Ordn.: Benettitales.

Die Benettitales waren eine im
Mesozoikum (inshesandere zwischen
Rhiit und Unterkreide) auleror-
dentlich reich vertretene, ja herr-
sehende  (Giymnospermenordnung,

X2

 Apb. 187, Zamia floridana A.TDO,
Embryonalentwicklung in 4 Stadien.
13 Proembryonen mit beginnender Gewebe-

Abb. 188 A, Cyeadeniden Wiclandi Ward,
Liingsschnitt durch die weibliche Blite.

bildung an der Basis. i St{ll'['llnl’i[ldl‘“., b Blatt}lasﬂn, ¢ Hiill-
4 junger FEmbryo mit langem Suspensor. blitter, d ,.Diskus™ (rudimentire § Or-
Versr.: 1 — 12mal. 2 — 18mal. 3 = 22mal. gane?), s Samen mit 2 Kotyledonen.
4 — sqmal (Nach Wieland, aus Pelourde, 1917,
(Aus Brnst 1913, Fig. 17.) Fig. 2.)

Man schitzt ihre Artenzahl aul mindestens 30000 bis 40000 (Wieland 1916,
S. 177), die Beneftitales waren ulso unvergleichlich artenreicher als die hen-
tigen Cycadeen. Allein aus Nordamerika sind 60 Cyeadeoidea-Arten bekannt.

Binteilung (nur die gut bekannten Formen ¢ind beriicksichtigt):

1. Williamsoniw Carruth. Stimme schlank, palmeniihnlich.  Bliten ein-
geschlechtig, meist gestielt. Vorkommen: Keuper bis Wealden, ins-
hesondere Jura,

2. Cyeadeoidea Buckl. (= Benettites Carruth). Stimme durchweg knollig
und von BlattfiiBen gepanzert. Blisten (regelmiillig ?) zwittrig und zwischen
die Blattfiife cingesenkt. Vo rlommen: fast nur Kreide.
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3. Macroflorae ‘Wieland (Wielundiella Nath. und Williamsonielle Thom.),
ziemlich zierliche Pflanzen mit reich verzweigtem Stamm; Blitten an-
scheinend regelmiflig zwittrig, minunliche Sporophylle auf perigonartige
Blittenhiille reduziert., Vorkemmen: Rhit. Jura.

1. Bliiten.

Das wichtigste phylogenetische Merkmal der Beneftilales sind unverkennbar
ihre . Bliiten™ oder , Strobili** (Abb. 188, 189 und 191); wir beginnen daher
mit ihrer Besprechung. ‘

Die Blitten brechen teilweise S kauliflor™ aus dem Stamme hervor, Sie stelien
zwischen den Blattfiilien, im allgemeinen wohl in einer Blattachsel. Fine einzelne
Benettitales - Bliite
scheint auf den ersten
Blick einer zwittrigen
Angiospermenbliite
anberordentlich dhn-
lich. Im Gegensatz zu
den Cyeadales und zu
den meisten iibrigen
hentigen Gymnosper-
men waren nimlich
die  Benettitales-Blii-
ten in der Regel
zwittrig. Und wie bei
den  Angiospermen
gtand auch bei den
Beneltitales-Bliiten
im Zentrum ein Gy-
naecenm , umgeben
von einem  Kreige
mannlicher  Sporo-
phylle, von  einem
Androeceum  (Abb.

188 B).

Abb. 188 B.  Cyeadepiden ducolensis Wieland. Diese  Annihe-
Schematischer Lingsschnitt durch die Zwitterbliite. ]'_”“9: dan l}-lll(% zwltt-
Aullen jederseits 2 behaarte Hiillschuppen: rge -"\'155’(1”']'1("1'11](‘]]'

nach innen anschliefend Mikrosporophylle (links noch eingerolle,  bliite hat, wie leicht

rechts entfaltet), verstindlich . dazu

. N mnen Gynaeceum. e gelliilll‘t. in den Be-

(Nach Wieland, aus Pelourde, 1917, Fig. 6.) nettitales oder nahe-

stehenden  Gruppen

eine Ausgangsform fiir die heutigen Angiospermen, also ein Bindeglied zwischen

Gymunospermen und Angiospermen, zu sehen (Arber und Parkin. Hallier).

Da wir ant diese IFrage bei den Angiospermen ausfiihrlicher zu sprechen kommen

(5. 328), mochte ich mich hier begniigen, cinerseits die Tatsache der Zwittrighkeit

2z unterstreichen und andererseits darant hinzuweizsen, daB das Benettitales-

Gynacceum vom Gynaeceum der Angiospermen so verschieden ist, dali man

an eine direkte Ableitung der Angiospermen von den bisher bekannten Be-
nettitales nicht denken kann.

Gynaeceum. Ahunlich wie bei der (finkgo-, Blitte™ (8. 21 fL.) wird sich
der Phylogenetiker gerade wegen der hohen phylogenetischen Bedentung des
Benettitales-Problems davor hiiten miissen, dal die phylogenetischen  Zu-
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sammenhiinge durch die Frage nach der ,,morphologischen Bedentung™, oder
durch ein gewalisames Hincinpressen des Beneititales-Gynaeceums in die Be-
ariffe: . Bliite”, ,,Bliitenstand®, »Sporophylle® usw. versehleiert werden.

Wir haben oben (8. 229 [.) schon kurz ansgefithrt, dall das Benettitales-
Gynaecenm verhiltnismibig cinfach auf die radidre Urform der Makrospor-
angienstinde bei den Angiospermen zuriickzufithren sei (Abb, 159). Es stellt
einen einachsigen gemischten Telomstand dar. Die gemeinsame Grynaeceum-
Hauptachse war meist ziemlich dick und plump, gie war vermutlich dhnlich
fleischig wie der Bliitenstandsboden vieler Kompositen, Typhaeeen, Araceen nsw.
An dieser Gynaecenmachse saBen spiralig gestellt zweierlei Gebilde: einmal
die durchaus radiiren und gestielten Makrosporangien, dann (den Makro-
sporangien homolog gestellt und mit ihnen abweechselnd) die ebenlalls radifiren
und ebenfalls westielten kenlenformigen ,Interseminalschuppen®.  Die
AuBenfliche dieser Schuppen war kutinisiert, auch waren sie jeweils rings
um eine Mikropyle, die zwischen ihnen heransragte, verwachsen; so reiften
denn die Makrosporangien wie in einem Panzer geborgen heran (Abb. 189).
Die gemeinsame radiire Gestaltung der offensichtlich hamologen Sporangien

Abb. 189, Cyeadeoiden. Makrosporangien.
1) Oberfliche eines jungen Malkrosporangienstandes. Die kreigrunden Mikropylen liegen
awischen den polygonalen Schuppenenden.
2) und 3) Liangsschnith durch Makrosporangien () mif anliegenden Sehuppen (B).
(Aus N. W. H. Bd 7, 1912, 5. 441, Fig, 36.)

und Tnterseminalschuppen erstreckt sich aueh auf den radidren Ban der
Stele (Protostele?). Bei den kleinbliitigen Beneltilales (den ,, Microflorae™) ist
der Stiel der einzelnen Sporangien fast versehwunden (Abb. 191).

Die Umbildungsvorginge von der Ausgangsform des Makrosporangien-
standes (Abb. 159) bis zum Gynaeceum der Benettitales beruhen also nach der
hier vertretenen Auffassung:

1. aut der Ditferenzierung der Sporangienstands-Teile in eine verkiirzte
Hauptachse und Seitenorgane (= Sporangien und Interseminalschuppen);

5 aut einer Verminderung des Verzweignngsgrades des Sporangienstandes,
der einachsig wurde (hiehstens zweiachsig, wenn man das Tntegument als einen
Kranz von Phylloiden ansieht).

Solehe Umbildungsvorgiinge haben sicher auch in anderen Gruppen statt-
gefunden. Obwohl wir gerade fiir die Benettitales die Entstehung des merk-
wiirdigen Gynaecewms nicht unmittelbar verfolgen kinnen (vgl. anch unfen
bei den Cordaitales S. 286), scheint darum die Auffassung einer derartigen
Umbildung wohlbegriindet, zumal sie gogeniiber der Ausgangsform die relativ
geringliigigsten Umbildungsprozesse annimmt. Die gesamte Umbildung des
Benettitales-Gynaecenms liuft aul eine Bergung der heranreifenden Malro-
sporangien (Samen) durch vegetative Teile hinaus.
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Diege Auffassung scheint jedoch im Widerspruch zur herrschenden ,, Deutung™
der Benettitales-Gynaccoen zu stehen. Die Mehrzahl der Autoren gpricht nimlich
das einzelne gestielte Sporangium als reduziertes Sporophyll. evtl. sogar
als reduzierte Bliite an (vgl. Kriusel 1926). Was bedeutet diese Deutung, wenn
wir ung von Schlagworten frei zu machen suchen? Beschrinken wir ung auf die
Analyze der Sporophylldeutung. Zwet Voraussetzungen liegen wohl in dieser
Abl Pitun o:

dal dag ganze Gynacceum und insbesondere seine Seitenorgane frither
nmml reicher verzweigt waren, dafl also die Sporangien und Rghuppml nicht
wie bei den uns bekannten Benettitales der Achse unmittelbar ansalien, sondern
dafi erst Achgenorgane 2. und folgender Ordnung (in bezug auf das Gynaeceum)
Sporangien trugen. — Wie oben erdrtert, scheint diese 1. Annahme sachlich
durchaus begriindet. U. a. spricht auch das gelegentliche Auftreten verzweigter
hpmanfﬂmmtlelf bei den Benettitales datiir.

2. dal die Seitenorgane (gestielte V‘LLI\I‘(}}\I}UIdDgiLII und ,.Sehuppen™) frither
einmal stirker dorsiventral waren, etwa wie die Cyeas-Sporophylle. — Das
ist zwar denkbar, aber wir haben keine All].ldlt‘-‘i}llﬂl(t(_, dafiir; jedenfalls darf uns
die Betrachtung heutiger Pflanzen, bei denen die Sporangien in der Regel unmittel-
har an (evtl. rPdumei‘r(,n) Bliattern sitzen, nicht dazu fithren, dieselben Voraus-
setzungen auch fiir fossile Formen zu machen.

Fiir die Schuppen gilt Ahnliches. Auch die Blitendeutung enthilt einen
leicht durchsehaubaren, analogen Problemkomplex.

Androeceum. Die Mikrosporangien stehen an deutlichen Sporophyllen
(Abb. 188 B u. 191), d. h. das Androeceum ist mindestens 2achsig (Hauptachse
und die Achse der Mikrosporophylle). Damit bestitigen die Benellilules die
oft zu beobachtende Regel, daff der LrL’Sd.HlthJOId]]'-"lLIlMtdﬂd im minnlichen
(ieschlecht reicher verzweigt ist als im weiblichen. Imi iibrigen wechselt die
EForm der \hl{mapomphvllv von Gattung zu Gattung recht stark. Bei einem

Teil der Benettitales, vor allem bei der ziemlich grr»ﬁi)luttgtn Gattung Cyea-
deoidea, gleichen die Mikrosporophylle (Abb. 188 B) noch durchans dem
Tabitus der T Karnsporophylle. Man dart aber hier nicht an Dryopteris filia mas
denken, sondern an primitivere Sporophylle, etwa vom Habitus des &punmgun-
teils der Archaeopteridales (Abb 134) oder von Osmunda (Abb. 145). Jedes
Ilrmpflmder eines solchen Cyeadeoidea-Sporophylls tragt nahezu an seiner Seite,
marginal® (Abb. 189 B . 190) je l‘llll‘Ut)pl]f‘ht‘lll(“ﬂll Synangien. Bemerkens-
wert ist die gemeinsame dicke Epidermis dieser Synangien. Ob man die Synangien
mit Wieland als Fieder 2. Ordnung ansprechen will oder nicht, scheint mir
wieder vorzugsweise cine Begriffs- baw. Wortfrage. Jedenfalls sind die Mikro-
sporangien durch ihre marginale Stelling gut als Telome charakterisiert.
Sie sind ant diese Weise auch noch den ve%tatwcn Fiedern der Laubblitter
offensichtlich homolog.

Manche Benettitales mit kleinen Bliiten (die Microflorae) und Hll(‘]l die
eingesehlechtigen Williamsonia-Bliiten haben reduzierte Mll\l(l‘w])')fﬂ}ﬂ]\”l'
(Abb. 191); diese sind schuppenfirmig geworden und tragen die Sporangien
auf der Oberseite.

Beiruchtung und Embryonalentwicklung. Namentlich dic Mikro-
pylenrihre liBt vermuten, dab die Mikrosporen durch einen ansgeschiedenen
Traplen wie bei den meisten G rymnospermen (Abb. 160 B und ) &uigvﬁmgw
wurden, und daf die Keimung in iiblicher Weise in der Pollenkammer vor sich
ging (vegl. auch S. 91{t.). Ob ‘dabei | Spermatozoén entwickelt wurden. ist nicht
bekannt, aber durchans wahrseheinlich. Sicher wissen wir nur wmdeL daly der
Embryo villig mit demjenigen der Cyeadales iibereinstimmt, dab er also vor allem
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9 Keimblitter und eine Hauptwurzel entwickelte. Die Interseminalschuppen
bergen die zum Samen reifenden Makrosporangien, so dali das ganze Gynaceeum
sur Frucht wird. Als einen Fortschritt gegenitber den heutigen Cyeadales
kann man es bezeichnen, daf der Embryo bereits im heranreifenden Samen das
Prothallium (= Endosperm) vollie aufzehrte. Bemerkenswert ist ferner, dal
simtliche Makrosporangien ciner Pflanze jeweils anf genau dem gleichen Ent-
wicklungsstadium aufgefunden werden.

Abh, 190,  Cyeadeoiden dacotensis Wiel.
Lings- () und Querschnitt (b) dureh ein Synangium (,,Staubbeutel*).
Je 2 Reihen von Sporangien. CGemeinsame Aubenwand des Synangiums stark verdickt.
(Nach Wieland, aus Pelourde 1917, 8. 147.)

Abh. 191, Williamsoniella coronata Thom. (Jura),

a) Rekonstruktion eines blithenden Zweiges, nach einem Exemplar des Geologischen Instituts
Tithingen von Grithorpe Bay (Kiiste von Yorkshire). Bei diesem Exemplar sitzen die
Blitten noch (blattachselstindizl) am Zweiz von Tueniopleris vitlala Brongn. Thomas
hat vom gleichen Fundort mur isolierte Bliiten und Blitter heschrieben. Das vorliegende
Exemplar bestitigt also die Annahme von Thomas iber die Znsammengehorigkeit. von
Taeniopteris vittatu mit Williamsonella coronato. (Original.) #fy natitrl. Grifle.

b) Bliite mit Gynaeeeum und 6 minnlichen Sporophyllen. Zirka natirl. Griifle.

¢) oberer Teil des Gynacceums (,.Krinchen'), unten sind noch die obersten Makrosporangien
mit den sie umhiillenden Schuppen sichtbar. Vergr. ca. 2mal. j

(b und ¢ ans Thomas, 1915, Fig, 1 und 2.
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2. Vegetative Teile,

Ihre Ubereinstimmung mit den heutigen Cyeadales ist so grofy, dab wir
nur aut die abweichenden Einzelheiten eingehen wollen.

Stamm. In der auBeren Sprobmorphologie sind neben den palm-
sihmlichen Stiammen der Williamsonien und den Knollenstimmen der meisten
Cycadeoideen die Microflorae ( Wielandiella vwnd Williwmsoniella) vecht anffallig.
Diese ziemlich zerlichen Pflanzen (Abb. 191) machen mit ihren reich ver-
zweigten Sprossen und den schlanken Achsen, sowie mit ihrem oft recht wenig
aeteilten Laub fast den Bindruck eines Angiogpermenkrautes.

Die Stammanatomie zeigt wieder den Mischcharakter der Cycado-
phyten: michtige Rinde mit Blatttiilien, hetriichtliches Mark, aber doch auch
cine typische Kustele mit endarchem Protoxylem und Sekundirholz. Die
Holzelemente sind vorzugsweise Treppentracheiden. doch vermittelt eine
Dresdener Cyeadeoidea-(,. Rawmeria”-)Art mit ihren Hoftiipfeln zu den rezenten
Cycadeen (Wieland 1925/26). Die gebildete Holzmasse gcheint vielfach die-
jenige der heutigen Cyeadales eher etwas iibertroffen zu haben (z. B. bei Ciyeu-
deoiden ingens). In diesen Fillen ist dann der Sekundiirholzgiirtel einheitlich.
wie etwa in einem Koniferenstamm; mehrfache Kambien wie bei vielen rezenten
Cyeadales sind meines Wissens bei den sicher bekannten Benellitales nicht be-
cohriehen, ebenso keine inversen* Leitbiindel. (Uber die recht homplizierte
Anatomie vgl. weiter Pelourde und Wieland.)

Wegen der Worsdellsehen Annahme eines Aunschlusses der Cyeadophyten
an die Medullosen vgl. oben 8. 261 f.

Bliitter. Die Lanbblitter sind meist im Abdruck bekannt. Sie sind so
eycadeenihnlich, dali man sie antanglich als Zamutes, Dioonites nsw. beschrieben
hat und heute noch keine scharfe Grenze zwischen der Cyeadales- und Be-
neftitales-Belaubung ziehen kann. Die Kleinen Beneflilales. wie Wielandielln
und Williamsoniella, hatten ganz oder fast ganz ungeteiltes Laub. das z. B.
mierst als Taeniopteris vittata beschrieben wurde. Der cigentiimliche giirtel-
tirmige Umlauf der Blattspurstringe um den Stamn. welchen wir bei den
Cyeadales erwihmten, fehlt den Benetfitales. Dagegen nannten wir ohen sehon
die ,.mesarchen” Blattspurstriinge.

3. Ordn.: Nilssoniales.

Diese Cycadophytengruppe ist nur nach ihren Bliittern und Samen bekannt.
Wir erwiihnen sie daher nur der Vollstindigkeit halber. Die Blitter weichen
durch anatomische Einzelheiten (z. B. gerade und nicht geschliingelte Begrenzungs-
winde der Epidermizszellen, nicht-mesarche Blattnerven) von den iihrigen
(‘yeadophyten-Blittern ab. Wieweit dies eine selbstiindige Stellung der vor-
liufig auf eine Gattung Nilssonie beschriinkten Pflanzengruppe rechtfertigt,
mufl die Zukunft zeigen.

Vorkommen: Keuper bis Ob.-Kreide. (Die [ritheren Tundangaben von Nils-
soniales und anderen Cycadophyten aus dem Tertiir sollen nach Kryshtofo-
witseh auf einem stratigraphischen Irrtum beruhen.)

Anhang: Caytoniales.

Uber diese aus Keuper und Jura hekannte Pflanzengruppe sind wir durch die
methodiseh schimen Untersuchungen von Thomas 1925 und 1926 etwas besser
unterrichtet, wenn auch manches, namentlich die systematische Stellung,
noch unsicher ist.
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Zwei nah verwandte Gattungen: Cayfonia und Gristhorpio werden von
Thomas unterschieden. Unsere Kenntnis griindet sich in erster Linie ant die
eigentiimlichen Makrogporangienstinde mit mehr oder minder reifen Samen
(Abb. 192 a, b u. e). Die Makrosporangienstéinde sind gefiedert. Die einzelnen
Fieder sind aber zu einer Art . Fruchtknoten™ umgebildet; d. h. jedes Fieder
triigt zwei Reihen Makrosporangien, die von der einwiirts eingeschiagenen
Fliche des Fieders allseitig umschlossen werden (Abh. 192 ¢). Die Spitic des Fieders
ist kutinisiert und wird von Thomas als . Narbe™ gm:]t?utet. Thomas glaubt

i ¢ d

Abb. 192, Coayloniales-Bliiten,
a) Makrosporangienstand mit 2 Reihen , Friichten®, Vergr. 2mal.
b} junger ,,Fruchtknoten® mit abwiirts gerichteter Narbe. Vergr. 15mal,
¢) iilterer ., Fruchtknoten® im sehematisch. Lingssehnitt, eine Samenreihe zeigend. Vergr, Gmal.
d) Mikrosporangienstand. Vergr. 4mal,
e) eine Mikrosporangiengruppe (,,Synanginm'‘) quer durehschnitten.
a) wnd b) Gristharpin Nathorsti; e) Coylonin Sewardi; d) und e) Antholitios Arberi.
(Aus Thomas, 1925, Fig. 1, 2, 7, 10)

niimlich hier cinen Fall von Angiospermie aufgefunden zu haben. Er hat auf
dieser Narbe Mikrosporen gefunden und glaubt, daf diese dort gekeimt sind.
Jedenfalls zeigen schon die jiingsten bekannten Stadien eine vollstindige
Einhiillung der Makrosporangien und den narbenartigen Fortsatz des Fieders
erster Ordnung.

Manche Autoren (z. B. Kriusel 1926) sprechen jedoch auch von der Maglich-
keit, daf die Makrosporangien wie bel den Gymmospermen zuniichst den Mikro-

Zimmermann, Die Phylogenie der Pilanzen, 18
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sporen unmittelbar zugiinglich gewesen wiren, und dafi die Fieder ihre Makrospor-
angien erst nach der Bestiubung vollstindig umhiillf hiitten. Eine sichere Ent-
scheidung ist derzeit kaum zu fillen, wenn mir auch die Thomassche Deutung
wahrscheinlicher ist. Aber auch bei ., Angiospermie ist der Befruchtungsablauf
noch keineswegs gekliirt. Wir wissen vor allem nicht, ob sich im Inneren des
Hruchtknotens™ aus den — vielleicht nahe an der Narbe keimenden — Mikro-
sporen Spermatozogn gebildet haben, oder ob eine Pollenschlauchbefruchtung
wie bei den Koniferen und Angiospermen erfolgt ist. All das ist, wic gesagt,
noch zweifelhaft.

Abb. 193, Claytondales?

a) und b) Sagenopteris Phillipst Presl., vermutlich das Laub der Caytonialss. (Jura.)
¢) ,,Friichte® aus dem schwedischen Rhit, welche in Gesellschaft von Su

genopteris-Blittern

gefunden wurden; vielleicht Caytoriales-Friichte, auch als Marsilineeen-Sporokarpien (vel.

S. 221 1) gedeutet. )
(Aus Seward, 1910, Fig. 825 und 321.)

Des weiteren spiclt auch bei den Caytoniales-Sporangienstiinden dag Problem
des ,morphologischen Wertes™ eine grofie Rolle (vgl. Thomas 1926 und die an-
sehlieBende Diskussion). Namentlich die Deutung der weiblichen Organe ist um-
stritten. Versuchen wir auch hier den Sachverhalt aus den mehr begrifflich-
nomenklatorischen Fragen auszusondern. Sachlich ist das ganze (in Abb. 192 a
dargestellte) Gebilde ein dorsiventraler Sporangienstand. Kr stimmt wegen seiner
Dorgiventralitit mit emem Makrosporophyll iiberein, wie Thomas (1926) im
(legensatz zu seinen fritheren Publikationen betont. Aber auch die Teilfieder
sind  dorsiventral und blattihnlich. Bine direkte Ableitung des Caytoniales-
Makrosporangienstandes von andersartigen Sporangienstinden, etwa der Pterido-
spermen, st knum moglich, solange wir iiber die Gesamttracht der Caytoniales-
und auch der Pteridospermen-Sporangienstéinde so schlecht wie heute unter-
vichtet sind.



Caytoniales. Literatur: Cycadophyta. 975

Auf Grund eines ziemlich gut gesicherten Wahrscheinlichkeitssehlusses
deutet Thomas aufierdem die in Abb. 192 d wiedergegebenen und als Awitho-
lithus Arbers bezeichneten Sporangienstinde, sowie fihnliche Formen als Mikro-
sporangienstiinde der Cayfoniales. Ferner sollen als Belaubung die Marsilia-
ihnlichen Sagenopteris-Bliitter hierher gehiren (Abb, 193).

Verwandtschaftliche Beziehungen.

Ungere Auffassung iiber die verwandtschaftlichen Beziehungen hiingt natiir-
lich sehr stark von der Auffassung iiber den Befruchtungsmodus ab. Aber selbst,
wenn bei den Caytoniales echte Pollenschlauchbefruchtung stattgefunden hiitte
— wenn also die auf der . Narhe™ gekeimten Mikrosporen durch einen Pollen-
schlauch ihre generativen Kerne bis zur Eizelle gebracht hitten —— selbst dann
wiiren diese eigenfitmlichen Pflanzen nach allgemeiner Auffassung doch eher als
eine zu den Angiospermen konvergierende Gruppe denn als direkte Angio-
spermen-Ahnen anfzufassen. Der Sumenbau zeigt im einzelnen manche Anklinge
an die Guetales.

Frither wurden die Sagenopteris-Blitter. also die mutmaliliche Belaubung
der Caytondales. sowie die damit vergesellschafteten ., Friichte™ als Marsilinceen-
Reste angesprochen (2. B. von Heer und Nathorst) (vgl. Abb. 193). Meines Lr-
achtens ist eine Marsiliaceen-Verwandtschaft auch nach den Thomasschen Be-
funden nicht ausgeschlossen. Jua, die Gesamtheit der vorliegenden Tatsachen
macht es vielleicht sogar wahrscheinlich, dall wir in den Caytoniales eimen Zweig
einer ziemlich isolierten Pteropsidengruppe vor unsg haben, deren heterospore
Formen in den Marsilinceen big heute iiberleben, wihrend die ,.angiogpermen,
samentragenden Formen mit den Cayfoniales ausgestorben sind. Hine analoge
Entwicklungsrichtung fanden wir ja z. B. bei den Lycopsiden, bei denen auch
die ~a11wnl1dgulden Lepidospermvn ausgestorben sind, wihrend die heterosporen
Isoétaceen und Selaginellaceen heute noch existieren.

Auch die Morphologie der Caytoniales-, Fruchtknoten™ hat ja nach den bis-
herigen Kenntnissen eine gewisse Achnlichkeit mit den Marsilia-Sporokarpien
(vgl. Abb. 193 ¢). Namentlich, wenn die oben angedeutete Annahme zutriife, daf
die Mikrogporen nach threm BHimtritt in den l*ulchtkm,n“rtrn durch die trichter-
farmige Narbe Spermatozoén entwickelt hiitten, wire ja auch der phylogenetische
Schritt von einer Heterosporie nach Art der Margiliaceen hig zur ,, Angiospermic®
der Caytoiiales gar nicht grof.
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3. KI.: Ginkgophyta.

Die Ginkgophyten sind eine ansgesprochene Paralleleruppe zu den Cycado-
phyten. Das gilt einmal von ihrer Verbreitung. Sie herrschen im Meso-
zoikum (inshesondere im Jura), allerdingg mit Vorlinfern im Rotliegenden.
Heute sind sie spirlich vertreten — noch spirlicher als die Cyeadophyten —,
durch eine einzige Art: Ginkgo biloba 1... Man kennt diesen Baum auch in seiner
Heimat in Ostasien nur kultiviert, so dab die Bezeichnung: . lebendes Fossil*
durchaus am Platze ist.

Als Parallelgruppe zu den Cyeadophyten darf man die Ginkgophyten aber
auch wegen ihrer Organigsation bezeichnen. Auch die Ginkgophyfen zeigen
nimlich eine eigentiimliche Mischung primitiver und fortgeschrittener Merkmale.

Primitiv ist die so auffiillige Gabelnervatur der Blitter {Abb. 194);
ferner die Spermatozoénbeiruchtung, sowie die terminale Stellung der
Makrosporangien (Abb. 194h). Aber dic Stammgestaltung ist durchaus
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~modern®, durchans wie heim Typus der heutigen Gymnospermen, inghesondere
der Koniferen. In diesem Punlte erscheinen die Ginkgophyten ,,fortschritt-
licher** als die Cycadophyten.

Ubersicht (Binteilung wohl erst provisorisch):

Buiera F. Braun: Blattspreite stark geteilt, meist mehr als 2 Makrosporangien
an einem Bporangienstand (Abb. 200). Vorkommen: Rotliegendes bis
Unterkreide.

Ginkgo L. Blattspreite schwach unterteilt, meist nur zwei Makrosporangien
an einem Sporangienstand (Abb. 194), Vorkommen: Lias bis heute.

Vielleicht: auflerdem zu den Ginkgophyten uehdérig:

Psygmophyllum Saporta, bereits im M/Ob.-Devon und Karbon, ferner

Dicranophyllum Grand’Eury, Permokarbon und

Trichopitys Saporta, Rotliegendes (Abb. 201),

sowie eine grobere Anzahl kritischer Formen.

w4
@ : . d &
Abb. 194, Ginkgo biloba. (Rezent.)
& = Miinnlicher Kurztrieh; a. b Mikrosporophylle; )
¢ junger Makrosporangienstand; d Makrosporangienstand mit reifem Samen:
e—g Steinkerne (Aullenansicht, Quer- und Lingssehnitt); -
h Muakrosporangienstand mit anomal vielen Makrogporangien.
[Aus Karsten 1928 (Strasburger”) Fig. 620.]

Die Unterschiede zwischen den sicher hierher zu ziihlenden fossilen Ginkgo-
phyten und dem heutigen Ginkgo sind so gering, daff wir zundchst mit der
rezenten Art beginnen kinnen und die wichtigsten Unterscheidungsmerkmale
der iibrigen erst nachfriglich erwihnen.

Ginkgo biloba.
1. Fortpflanzungsorgane.

Die umstrittenste Frage ist auch hier die Deutung der Fortpflanzungs-
organe. Wir haben in der Einleitung (8. 21 if) diese Schwierigkeiten bereits
als cin Beispiel phylegenetiseher Problematik behandelt und stellen hier nur
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nochmals die wichtigsten Daten zusammen. Ginkgo biloba ist zweihéiusig, d. h.
weibliche und méannliche Organe sind auf verschiedene Pflanzen verteilt.

a) Weibliche Ptlanze.

Die Makrosporangienstinde stehen in den Achseln von Laub- oder
Schuppenblittern (Abb. 1a w. b, 8. 22). Thre Gestalt kommt meines Erachtens
von allen Makrosporangienstinden heutiger Phanerogamen der Urform der
Kormophytensporangienstéinde am nichsten (vgl. 8. 24). Die Zahl der Makro-
sporangien eines Sporangienstandes ist bei Ginkgo allerdings in der Regel ant
2 reduziert, anch ist der Kinzelstiel eines Sporanginms meist verkiirzt; doch
sind hier Ausnahmen durchaus nicht selten (Abb. 195). Wenn zwischen
2 Sporangien gelegentlich cin kleines Hickerchen auftritt, so soll das, Wett-
stein (1899) zufolge, darant hinweisen, dal die beiden Sporangien eigentlich
seitlich einer jetzt reduzierten Achse ansitzen. Die Gabelung beim Ginkgo-

A B

Abb. 195. Anomale ¢ Sporangienstinde von Ginkgo biloha.

A, Talbfertiles Laubbluft, das 2 Samen trigt. - .
B. Ubergangsreihe von ., normalen” Sporangienstinden mit 2 sitzenden Makrosporangien
zu reich verzweigten Sporangienstinden.
(Aus Sukisaka 1929, Tal. 25, Fig. 7)

Sporangienstand wiire also eigentlich eine ., Pseudodichotomie®, ein ,.I)ichasium®.
Hinsichtlich der Reduktion der Sporangienzahl ist diese Auffassung sicher
berechtigh.  Ob aber die Almen von Ginkgo einmal fiedrig oder spiralig ge-
stellte Sporangien gehabt haben, wie das die Bezeichnung ,.Pseudodichotomie
nahelegt, sei dahingestellt. Die Riickfithrung auf einen gabeligen Sporangien-
stand scheint mir besser gesichert. — Kine andere L Mibbildung™ sind die
halb fertilen Bliitter (Abb. 195A), in denen ein Teil der Phylloide zu Sporangien
sich wandelte. Sie zeigen noch deutlich die Homologie von Phylloiden und
Sporangien. Der gemeinsame Stiel eines Sporangienstandes ist noch durchaus
radidr. Seine Stele ist cine echte Siphonostele. Sie wird allerdings durch 2 (am
apikalen Ende meist durch 4) Markstrahlen in 2 hzw. 4 kollaterale Leitbiindel
zerlegt (Abb. 196 A).

Der Bau der Makrosporangien selbst sowie der Befruchtungsvorgang
entsprechen durchaus dem Cycadophyten-Pteridophyten-Typ. Vor allem tinden
wir auch bei Ginkgo eine Pollenkammer, welche die Mikrosporen aufnimmt
und unter Bildung von Spermatozoén keimen liBt. Als Abweichung besitzt
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jedoeh das einzige Integument bei Gnkgo keine Leitbiindel, obwohl es sich
nachtriiglich zu einer ziemlich dicken Samenschale (aufien tleischig, innen
verholzt) entwickelt. Die Basis je cines Makrosporangiums umschhiefit ein

kragenformiger Wulst, die
Cupula®. Auch wenn wir
von allen' Begriffs- und
Nomenlklaturiragen  ab-
schen, ist ihre phylo-
senetische Herkunft eine
offene Frage. Man kann
es wohl kaum entscheiden.
ob dieser Wulst, wie ver-
mutlich die . Cupula™ der
Pteridospermen, aus ver-
wachsenen Telomen oder
aber nachtriglich aus einer
Wucherung  des  Spor-
angienstieles hervorgegan-
gen ist.
h) Miinnliche Ptlanze.
Die  Mikrosporan-
gienstinde sind durch-
weg reicher verzweigt als
die ¢ Organe und bilden
ein lockeres . Kiitzchen™.
(Abh.194). Die Sporangien-
hauptachse ist innerlich
und duferlich radiir. An
ihr sitzen die (meist als

Abb. 196. Ginkgo biloba.
A Querschnitt darch den Stiel eines Makrosporangien-
standes, Stele radiir:
B durch einen Blattstiel; Stele dorsiventral, aus 2 Leit-
bimdeln bestehend.
(Nach Sprecher 1907. Aus Chamberlain und Counlter
1925, Fig. 226/27.)

Staubblitter bezeichneten) Sporangiengruppen: sie bestehen in der Regel aus
einem Stiel, der in eine rundliche Endkuppe ausliuft und normalerweise zwei
(selten bis zu T) Sporangien trigt (Abb. 194 b big d). Die , Stanbblitter* sind
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schwach dorsiventral; die Sporangien sind auf die Unterseite der tragen-
den Achse verschoben, was sich sehon bei ihrer Entwicklung hemerkhar micht
(Abb. 197). Infolgedessen werden sie in der Jugend durch die Kuppe nach
auffen hin geschiitzt. Auch wenn mehr als
zwei Sporangien gebildet werden, hiingen die
Sporangien alle von der Achse abwiirts. so
dafi sie mehr an epaulettenartigen Sporangien-
gruppen (z, B. bei Crossotheen?) als an die
schildfrmigen Sporangiengruppen von Taaus
(s. unten 5. 296) oder Equisehwn (s. oben
5. 179) erinnern.

Charakteristisch fiir  das  Ginkgo-Mikro-
sporangium ist das ., Endothecium® (Abh. 198):
d. h. im Gegensatz zn anderen Gymnospermen,
aberin Ubereinstimmung mit den Angiospermen,
sind bei Ginkgo nicht die AuBenschichten der
Sporangienwandung, sondern mittlere Lagen
das aktive™ (d. h. das Aufspringen bewir-
kende) Gewehe. Thre Funktion verrit sch
durch die Verdickunesfasern an  den Zell-
winden (Gocebel 1902 und Jeffrey 1916),

Abb. 197. .Junge & Bliite von
Ginkgo biloba (lings).

grau punktiert: das nach sinwirts _ Befrueh trl‘l ng und .Em])ryu nalent-
geborgene sporogene Gewehes wicklung.,  Wir kinnten hier fast alles, was

ausgezogene Kreise: dic peripher  Wir iiher die Cyeadales erwithnten, wieder-
gelegenen Schleimgiinge in der das  holen. So ihnlich ist der Entwickln nggablant
mporangium deckenden Endkuppe.  (mamentlich die Mikrosporenkeinung mit der
(Aus Chamberlain und Coulter  Bildung von zwei Spermatozoén usw.). Ab-
1925, Fig. 219, nach Starr 1910.) weichend ist eigentlich nur. daB in der Mikro-
spore eine weitere sterile Zelle gebildet wird
und dab am Embryo kein cigentlicher Suspensor entsteht. Vielmehr wird die
ganze befruchtete Eizelle in zellulires Gewebe zerlegt,  Der gribte Teil dieses
Gewebes wird auch zum Autbau des Embryos verwendet. Nur das Mikropylen-
ende des Proembryos dringt als Haustorinm in das Endosperm ein, wiihrend
der iibrige Teil sich in Wurzel, Sproff samt zwei Kotyledonen differenziert.

2. Vegetative Organe,

Hier ist Ginkgo groBenteils ,,modern®. inshesondere
nach allgemeinem SproBaufhan, Stammanatomie usw.
Wir haben densel-
ben reichverzweigten

Abb. 195, Mikrosporangien mit Endotheeium (lings).
a) Giniligo bilobe L. (oben der Sehleimgang, val. Abb. 197),
b) Pseudolariz Kimpleri (vel. Abh. 220).
¢) Diervillea sp., eine Angiosperme.

Halbschematisch.  (Aus Jeffrey, 1916, Fig. 17—19.)
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Baum wie bei den Koniferen (Lang- wnd Kurztriebe!). Der starken Be-
anspruchung durch die hedeutende Krone und der groBen Stammbhihe (bis zu
40 m) ent\;mrht die Stammanatomie: Ginkgo ist wie die Koniteren und die
Angiospermen ein echter Holzbaum. Die weitaus grifite Menge des Stamm-
kirpers wird vom Sekundiirholz eingenommen; Mark und Rinde treten zuriick.
Zentripetales Holz findet sich Pbunso\wmg wie bei den Koniferen. Ferner
entspricht die Gestaltung der Tracheiden mit ihrer einen Reihe Hoftiipfel
durehaus dem modernen Konilerentyp.

Als primitiv gilt dagegen von altersher die Gabelnervatur der Blatter.
Schon der Blattstiel ist von einerm verdoppelten Leithiindel durchzogen (Abb.
196 B), und im weiteren Verlauf der Blattbildung haben wir eine forteesetzte
dichotome Verzweigung der Leitbiindel. Die Blitter der erwachsenen Ptlanze
(namentlich an I\m?‘m(‘hen) zeigen fast vollige Verwachsung aller Telome.
Bei den Jugendblittern dagegen und in sehwicherem MaBe auch an den Lang-
trichen sind die Telome noch teilweise getrennt (Abb. 199).  Primitiv ist
ferner die Andentung einer mesarchen Strultur der Stele cines Kotyledos?!).,

Potonié (1906 und 1912,
8. 139) hat nachgewiesen, dafl
die Gabelnervatur der Blit-
ter gegeniiber der Netznervatur
insofern ungiinstig ist, als bel
einer Blattverletzung eine seit-
liche Umleitung wvon Wasser
usw. durch unverletzte Nerven
nicht mehr moglich ist und die
apikal wvon der Verletzungs-
stelle gelegenen Blatteile da-
her zugrunde gehen. Goebel
(1922) weist demgegeniiber
darauf hin, daB natiirliche Ver-
letzungen am _G"'“""“W'Blﬂ,‘tt Abb. 199, Ginkgo bilobg. Blattumrisse,
hochst selten sind. Das 386 & jugendblatt (Phylloide nur teilweise verwachsen).
zweifellos richtig, bei Ginkgoist B, Langtrichblatt.
die (infolge der Gabelnervatur C. Kurztricblatt (Phylloide vollstindig verwachsen),
sehr bedenkliche) Gefahr der (Ans Pilger, 1926.)
Blattverletzung  sehr herab-
gesetzt, u. a. infolge der mechanischen Verstirkung der ledrigen Blitter.
Wir haben das typische Beispiel einer Kompensationsanpassung. Wihrend
die meisten Pflanzen (z. B. die Dikotylen) ihre Bliitter gegen die Gefahren einer
Verletzung durch die Netznervatur schiitzen, behiilt Ginkgo die Gabelnervatur
zwar bei, schiitzt sich aber durch die (fiir ein N)]’l]]l}(‘l”’l‘ll]l?‘a' Blatt) ungewdhnliche
/Jt‘[I‘t‘llfﬂlllg'ﬁtt"%tlgl\t‘_ll und vielleicht auneh dureh Stoffe (z. B. Kalkoxalat-Kristalle),
welche den Inselktenfrafi abwehren. Jedenfalls sind diese Kompensationsanpas-
sungen, welehe bei Ginkgo mit seinen derben sommergriinen Blittern jedes Jahr
einen ziemlichen Materialverbrauch bedeuten, kein Beweis gegen die Potonié-
sche Auffassung, dall ,celeris paribus™ die Gabelnervatur der Netznervatur
Gkolopisch unterlegen ist. Dies Beispiel scheint mir typisch fiir eine grundsitz-
lich verschiedene Hinstellung znm Problem der zweckmifigen Eigenschaften.

(g

Die fossilen Ginkgophyten.

Die  bemerkenswertesten Daten — wenigstens was  die guthekannten
I ormen angeht — haben wir schon erwéhnt, Durchweg waren 1)01 den Ginkgo-

l) Vzl. Sprecher, 1907 5. 304 (. Transfusionsgewebe™).
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phyten die Telome frither schwiicher verwachsen. Man scheidet ehen aus diesem
Grunde die dlteren mesozoischen Ginkgoales-Blitter mit schmalen Zipfeln
als Gattung Buiera aus: doch gibt es hier alle Ubergiinge. Auch war hei
Buiera die Zahl der Makrosporangien noch grifier als bei (inkgo. Ehenso waren
an einem Mikrosparophyll meist mehr Sporangien vereinigt als heute in der
Regel (vgl. die Abb. 194 ¢ und 200 A ). Auch die heutige schwache Dorgi-

i m
ﬂl["“i‘ \\ ‘?/ /

i \\\\‘ \

Abb. 200, Genkgophyta.
A Bogern Miinsteriona (Presl). Rhiit: a Laubblatt, b Mikrosporangienstand, ¢ Teil desselben
mit 3 geschlossenen Mikrosporangiengruppen, d desgl. offen, e Malwosporangienstand.
B Ginkgo sibirice Heer, Jura: a Laubblatt, b Mikvosporangienstand, ¢ Teil desselben stiirker
vergroliert, d) Samen.
C Ginkgo bilobo.  Rezent, Ticigefeiltes Blatt.
(Aus Potonié 1912, Fie. 92.)

ventralitit der Mikrosporophylle seheint eine junge Erwerbung: denn die
Mikrosporophylle der mesozoischen Ginkgophyten ahneln durch ihre radiire
Gestaltung  (Abb. 200 A) mehr den ausgesproehen peltaten Sporangien
(Abb. 171) oder den oben erwiihnten (Abb. 192) Casloniales, inshesondere
den radidren Mikrosporophyllen von Awtholithus Arbert.
Diepaléiozoischen
Ginkgophyten sind durchweg
sehr schwer von den Pterido-
spermen zu trennen. Die Gink-
gophyten sind auch otfensicht-
lich ans dieser Formengruppe
hervorgegangen. Inferessant
ist insbesondere Trichopitys
Saporta (Abb. 201). Kinmal,
weil wir hier noch vollig freie
Telome an den Laubblittern
haben und dann, weil uns hier
miglicherweise der Beginn der
achselstéindigen  Vercinigung
von Sporangienstinden und
Abb. 201, Trichopitys heleromorpha Sap. (Perm,)  Laubblittern iiberliefert ist.
Sporangienstand, blattachselstindig mit gabeligem Beide Organe stehen nimlich
Tragblatt. noch etwas getrennt iiherein-
(Aus Zeiller 1900, Fig. 182,) ander (vgl. dazu auch S. 63).
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4. Kl.: Cordaitales.

Sie lebien wie die Pteridospermen fast ausschliefilich im Paldozoikam,
d. h. im Karbon und Rotliegenden, mit unsicheren Vorlaufern im Ob.-Devon
und unsicheren Nachziiglern bis zum Jura. Wie alle ing Paliozoikum zuriick-
reichende Samenpflanzengruppen zeigen
sie eine anffillige Mischung primitiver [
und fortschrittlicher Ziige. Aber als |
Unterschied zu den Pteridospermen sind |
die Cordaiten namentlich in den vege- |
tativen Merkmalen durchaus modern .
d. h. ingbesondere den Koniferen recht
dhnlich. Ein hichst eigenartiges Ge-
prige begitzen die Cordaiten dagegen
in den grofien parallelnervigen
Blattern (Abb. 207), welehe man ur-
spriinglich tir Monokotylenblitter hielt, |
sowie in der Anordnung ihrer Spor- |
angien in  ecinem zaplenartigen |
Sporangienstand (Abb. 158 und 208).

Unsere Kenntnisse sind auch dhn-
lich liickenhatt wie bei den Pterido-
spermen, d, h. wir kennen auch el
den Cordaitales nur sehr wenige Formen
(cigentlich nur Vertreter der Gattung
Cordaites) vollstandig. Und doch lassen |
die mehr oder minder isolierten Reste [
verwandter Formen eine  noeh un-
erforschte Formenfiille ahnen.
Wir begniigen uns  hier mit einer
Schilderung des . Typus™, der Gat- =~ o
tung Cordaifes, und schlieBen daran 40 on0
nur  die hurvm'sLeclleflds_i.en .-‘}b\w[u Relcanstinieass eimos Blikondus Bainics:
chungsmerkmale der iibrigen  Cordui- (Aus Arber 1913, Fie. 14, nach Scott,
tales an. 1928, Fig. 98.)

Cordaites sp.  (Karhon.)
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Cordaites.
1. Vegetative Organe.

Allgemeine SproBmorphologie. Ifierin dhneln die Cordaiten den
Koniferen. I waren hohe Baume (der unverzweigte Stamm erreichte allein
big zu 30 m!) mit einer reichverzweigten Krone (Abb. 202). Dementsprechend
ist auch der Stamm wie bei den Koniferen und Dikotylen ein typischer
Holzstamm. Abgeschen vom ungewihnlich grofen Mark ') sind die Schlitf-
hilder den heutigen Koniferen, insbesondere den Araucarien, recht dhnlich.
Man bezeichnete darum
die  strukturbictenden
Cordaiten - Stimme ur-
spriinglich  als — Apsi-
cariozylon. Hierfiir cha-
rakteristisch sind ins-
besondere die Trache-
iden mit zahlreichen
Hoftiiplelreihen an
den Radialwinden, fer-
ner die fast stets ein-
reihigen  Markstrahlen
(Abb. 204). Dhas Proto-
xylem  begteht  aus
Spiraltracheiden (Abb.
205 B).  Die Ueber-
gangszone zu den Hof-
titpfeltracheiden ist be-

merkenswerterweise
(vel. 5. 585) recht breit,
#0 dali man die Heraus-
gestaltung der Hoftiip-
felung aus den Spiral-
verdickungen recht gut
verfolgen kann  (Abb.

&

B

i

e
ARRRATREN

AN

5 nina‘rmu
DRI

W

i

5
B2
ST

o)

_‘ ‘..
NI

A 25, 203 und 204). Bei

Abb. 205, Cordaites (Dudoxylon) Beandlingii Scw. Cordaites  selbst liegi

A Radialschnitt dureh die Stamm-Mitte: das  Protoxylem ganz
p = Mark, & = Xvlem. Vergr. ea. Tmal, innen, alles Holz wird

B Innerste Stammpartie: 7 ik I R
P = Mﬂ].:l_i: pr = Protoxylem: Zentr ll'l'lg':rl-l gf-hllfl( T

sp s = Ubergangszone mit Spiral- und Treppentracheiden Dach leifen eine Reihe

bi = typisches Sekundirholz mit araukarioider Holtiipte- HﬂhW"’“"EHN[U‘-" Fornien,

lung.  Vergr. 90mal. inshesondere Porowylon,

(Aus Scott 1923, Fie. 101.) Mesoaylon (Abh. 205)

und Pitys (letztere mit

Nadelblattern!) zu den Pteridospermen und iiberhaupt zu den primitiveren

Kormophyten itber: denn bei diesen vermutlichen Cordaitenverwandten

findet sich noeh zentripetales Metaxylem wie bei Lyginodendren. — Die

Protoxylemgruppen sind natiirlich wieder die Ausgangspunkte der Blattspur-
stringe,

Laubblatter. Wir erwithnten schon die Parallelnervigkeit der bis 1 in
langen Blitter. Zum Unterschied zu vielen Monokotylen fehlt allerdings bei
den Cordaiten die Krganzung zu einem Maschennetz dureh Querverhindungen.

) 1) Die Marlsteinkerne gingen friiher unter dem Namen srtisia; dieser wird noch heute
fiir das eigentiimlich etagenarti goficherte Mark gehrancht.
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[fierin und in der meist
dichotomen Gabelung  der
Nerven erscheinen die Clor-
daiten primitiver. In auffil-
liger Uehereinstimmung mit
den Cyeadophyten zeigt die
Blattstele hauptsichlich zen-
tripetales Holz. Meist waren
die Blatter lederartiz dick
und auch durch Sklerenchym-
stringe  verstiivkt, #hnlich
wie wir das heute von Yieen-
Biittern gewohnt sind (Abb.
2016),

Wurzeln An den
villig nach dem Phanero-
gamentyp gebauten Wurzeln
mit diarchem oder tetrar-
chem Primiérholz  ist  er-
wihnenswert, dali Oshorne
einen  Mykorehiza-Pilz  im
Rindenparenchym zu sehen
glaubte.

2. Fortpflanzungsorgane.
(Cordaianthus).

Die Blittenstinde der
Cordaitales  wuehsen  zwi-
sechen  den  Blittern  (bei
Mesaxylon  blattachselstin-

Abb. 206. Mesoxylon poroxifloides Scott
und Maslen, (O.-Karbon.)
Holzteil, von dem ein sich gabelnder Blatt-
spurstrang ahgeht.

pnit. = Protoxylem.
@ — zentripetales Metaxylem.
¢ = Sekundiirholz.

m.r. = Markstrahl.
Vergr. 135, (Aus Scott 1923, Fig. 10.)

Abb. 204, Cordaitenholz (Dadoxylon sp.)

O.-Karhon (Steinbach, Baden).

lings-radial, oben ein Markstrahl, darunter die Lings-
tracheiden mit ,arankarioider* Hoftiipfelung,
Vergr, 180mal. (Original, Schliffsamml. Bot. Tnst.

Tiibingen Nr. 180.)

(R
g
.‘303«'35.’» 5

Abb. 206. Cordaites angulostriafus [ ?)
Blatt- Querschnitt. ‘

¥ = Sklerenchym; # = Mesophiyll:
0 = zentrifugales Xylem: @ = Protoxylem;
1 — zentripetales Xylem: p = Phloent,

b = Biindelscheide; e = transversal gestreckte
Zellen, welche die Teithiindel verbinden.
(Nach Renault 1879, aus Coulter und
Chamberlain 1925, Fig. 200.)
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dig??) aus den Zweigen heraus. Jeder Bliitenstand trug in zweizeiliger An-
ordmumg (Abh. 207) in den Achseln von Hochblittern die etwa 1 em langen
Bliten™. Man kennt ihren Aufbau sowohl aus Abdriicken, wie aus struktur-
hietenden Fossilien.

Auberlich besehen und auch in ihrer Gesamtorganisation waren die stets
eingeschlechtigen . .Bliten* in beiden Geschlechtern ziemlich ihnlich. Sie
besaffen plumpe Hauptachsen, die vorzugsweise mit Hiillschuppen in spiraliger
Anordnung besetzt waren?®). Am oberen Ende der Achse treten anstelle der
Hiillschuppen die Sporangien bzw. Sporangiengruppen, allerdings auch hier
untermischt mit Schuppen. Der Gesamtbau der Cordaites-Bliite ihnelt also
sehr weitgehend dem Benetfitales-Gynaecenm. Nur finden wir bei den Bevel-
tilales sehr viele Makrosporangien vereinigt, wihrend hei Cordaites selten mehr
als ein halbes Dutzend Makrosporangien in einer Bliite vorkommt und von
diesen oft nur ein cinziges reif wird.
Auch kommt ez hei Cordaifes keines-
wegs  zi eimem  soleh  regelméBicen
Wechsel der Schuppen mit den Spor-
angien oder gar zu einem panzerartigen
Zusammenschlull der Schuppen.

Wie bei Ginkgo und  anderen
Gymnospermen ist ferner der weibliche
Sporangienstand bei Cordailes einfach,
der ménnliche dagegen mehrfach ver-
zweigl: d. h. die Makrosporangien sitzen
der Bliitenachse dirckt auf, die Mikro-
sporangien dagegen zu je 2—4 als pe-
sticlte Sporangiengruppen, die vielfach
Milrosporophylle oder Staubblitter we-
nannt werden.

Makrosporangien. Nach
Schoute (1925) nehmen sie durchaus
die gleiche Stellung wie die Schuppen
zwischen ihnen ein: Schuppen und
Sporangien stehen also als homologe
Telome in ganz entsprechender Stel-
lung, wie bei vielen altertiimlichen
Pllanzen, z. B. bei den Beneltitales®).
Der imnere Aufbau entspricht wieder
dem Cycadophyten-Pteridospermentyp:

Abb. 207, Cordaites Tnevis Grand Bury,
Blithender Zweig, rekonstruiert,

Stark verkleinert, Pollenkammer, ein Integument mit
(Nach Grand'Bury, aus Franz 1924,  aulierer, [leischiger und innerer, holzig
) Fig. 173.) werdender Partie. Aueh hier herrschen
1) Vel. Seott und Maslen.
2) Vel. Abh, 208, 159 und 160,

3) Eine dltere. auf Grand’Eury zuriickechende Aullassung glaubte, daB die Makro-
sporangien in den Achseln der Hiillschuppen sifien und an ihrer Stiel-Basis mit mehreren
weiteren Schuppenblittchen verselien seien, Nach Schoute 1. g sind beide Anmahmen un-
begriindet. Die Ausfithrungen Sehoutes scheinen mir in diesen beiden Punkten liberzeugend.
Wenn Schoute in Ubereinstimmunz mit Solms-Taubach dann fernerhin dag blattlose i
stielte Sporangium als Sporophyll mit terminalem Sporanginm bezeichnet, so liegt wohl hier
gegeniiber meiner oben vorgetragenen Darstellung nur eine Nomenklaturditferens vor: ich
kann mich nicht entschliefien, ein einfaches Sporanginm, von dem man nicht weili, oh os
tatsiichlich das Rudiment eines sporangientrazenden echten Blattes ist, ein Sporophyll zu
nemmen. Die Homologie des Sporangiums mit der Blatt-Grondeinheit (dem Phylloid) erkenne
ich, wie ja schon oit angefiihrt, auch hier an,
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dieselben noch nicht villig zun entscheidenden Zweifel, ob diese heiden Inte-
gumentlagen durch Verwachsung zweier Tntegumente oder durch Differenzierung
eines einzigen entstanden sind.

Mikrosporangien®). Der Bau einer Sporangiengruppe mit ihren 2—4
(selten bis 6) terminalen Sporangien entspricht noch villig dem Urtyp der
Sporangienstinde bei den Peilophyten und Primofilices. Die Sporangienwand
war wohl mehrschichtig, doch sind anscheinend die histologischen Verhalt-
nisse, also z. B. die Frage: , Exothecium oder Endothecium* infolge der
Materialbeschaffenheit nicht restlos zu kliren. Die Mikrosporen sind auffillig
grofi (0,9 bis 0.5 mm).

A B

Abb. 208, Cordaedies. Sporangienstinde.
A Cord. Penjowin 3. Vergr. 8mal.
B Cord. Williamsons Ren. §; rechts cin einzelnes Makrosporangium stiirker vergrifiert. Tas
Malwosporanginm steht nach Schoute (1928) nur scheinbar in der Achsel der Schuppe (b).

(Aus Arber, 1913, Fig. 15,1, 16.)

Betruchtung und Embryonalentwieklung. Die Mikrosporen
wirden offenbar durch den Wind und einen Pollinationstropfen in die Pollen-
kammer der Makrosporangien gebracht. Renault und Grand’Eury haben sie
auch darin selbst beobachtet und aus der Art ihrer Keimung in ein Prothallium
ohme Pollensehlanch auf Spermatozoenbefruchtung bereits 1896 geschlogsen,
also vor dem Bekanntwerden von Spermatozoén bei Ginkgo und den Oyea-
deen. Die Embryonalentwicklung ist wieder unbekannt, da man, wie allgemein
bei paldiozoischen Samen, keinen Embryo finden konnte.

1) Vgl. auch Abb. 160.
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5. KlL: Coniferae,
(Systematische Ubersicht vel. S. 223).

Die phylogenetisch-morphologischen Probleme der Koniteren gehiren zu
den schwierigsten Problemen der vergleichenden Morphologie. Tber kaum ein
anderes phytomorphologisches Problem sind schon so viele und so hitzige [Kample
ausgelochten worden wie iiber »» Verwandtschatts-Fragen hei den Koniferen,
Ein gutes Bild iiber das bunte Gemiseh herrschender Meinungen gibt die
Darstellung Pilgers (1926) in seiner Einleitung zu den Koniferen, in der
auf iiber 30 Seiten die verschiedenen ,.Deutungen® nur der Makrosporangien-
stiinde angefithrt werden — ungerechnet der mindestens chenso zahlreichen
Notizen an anderen Stellen dieses fiir die Gymnospermenkunde grundlegenden
Werkes.

Rein sachlich genommen, bereitet die Phylogenic der Koniferen deshalb so
grofe Schwierigkeiten, weil wir sehr wenig ausreichend fossilisierte und sichere
Abnentypen, namentlich aus dem Palacozoikum, kennen, Ks mag sein, dal} sich
solche Ahnen noch unter den Resten verbergen, welche wir heute zu anderen
Gymnospermen, inshesondere zu den Cordaitales, Pteridospermen oder Ginkqo-
phyten rechmen., Etwas Sicheres aber vermagen wir bei der meist liicken-
halten Kenntnis dieser Formen nicht zu sagen. Wenn wir die Gesamtheit der
fossilen Wormen iiberschauen?t), welche in die nihere Verwandtschaft der Koni-
feren gebracht werden, so kénnen wir sagen : Kntweder sie schlieBen sich derartig
eng an die heutigen Gattungen und Familien an, daB wir sie dirckt einreihen
kinnen (das betrifft vor allem die Jungmesozoischen und tertiiiren Formen), oder
(das gilt fiir die meisten dilteren For nen) sie sind bei dem Mangel an gut erkenn-
baren Fortpflanzungsorganen usw. Problematika. So fehlt es uns fast villig an
Tossilen Formen, welche die heutigen Kaniferen untereinander bzw. mit den
anderen Gymmnospermen verbinden. Wigentlich ist nur eine einzige palaeozoische

1) Vel hierzu Seward, Kriusel und Florin,
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bzw. altmesozoische Gattung, nimlich Foltzie, 20 gut bekannt, dal} sie eine Be-
reicherung der heute lebenden Familientypen bedeutet. Ieh begriinde darum
auf sie die Ordnung der Foltziales.

Von den Einzelteilen sind relativ gut erhalten die Koniferenhalzer (wohl
wegen ihres Harzgehaltes). Die sichersten phylogenetischen Schliisse, welche
ung die fossilen Koniferenreste erlauben, bezichen sich daher auf die Holzanatomie.
Dali wir davon nicht sofort anf die Phylogenie der anderen Merkmale schlieBen
kénnen, haben wir schon wiederholt erwiihnt. Wegen der Phylogenie der Fort-
pllanzungsorgane gind wir fast durchweg auf die rezenten Koniferen hzw. auf
Riickschliisse aus der allgemeinen Kormophyten-Phylogenie angewiesen,

I. Makrosporangienstinde (= weibliche ,,Bliiten*).

Thre Morphologie ist der Angelpunkt der phylogenetischen Probleme bei
den Koniferen — ja vielleicht bei den gesamten Phanerogamen. Wir beginnen
daher mit ihrer Betrachtung und wollen anch hier die phylogenetischen Zu-
sammenhéinge aus aller Wortproblematik und allen .idealistisch*-morpho-
logisehen . Deutungen® herausschiilen. Da die phylogenetischen Zusammen-
hiinge aber sechon an und fiir gich recht kompliziert nnd sehwer durchsehaubar
sind, moehte ich zur Vercinfachung der Darstellung gleich mit der Schilderung
derjenigen phylogenetischen Ableitung beginnen, die mir derzeit am wahr-
scheinlichsten ist. Die Beweise in ihren Einzelheiten und die keineswegs unbe-
triichtlichen Gegenargumente werden folgen (8. 297 f. und 3031.). Ebenso wird
spitter Gelegenheit sein, meine phylogenetische Darstellung in Verbindung zu
bringen mit der tiblichen Form dieser morphologischen Vergleiche: Tst ein
Koniferen-Zapfen eine . Bliite” oder ein , Blitenstand®?

A. Allgemeine Morphologie der Makrosporangienstinde.

Die phylogenetische Ausgangsform fiir die Ableitung aller Koniteren-
Makrosporangienstinde scheint mir in einem Makrosporangienstand vom
Habitus der permischen Gattung Trichopitys (Abb. 159 und 201) gegeben,
von der wir ja auch die Makrosporangienstinde der Ginkgophyten ableiten
kiinnen,

Wir wollen diesen Makrosporangienstand als

1) Ausgangstyp (Urform) der Koniferen (Abb. 2096) bezeichnen.
Zum Unterschied vom allgemeinen Urtyp der Kormophyten (Psilophytentyp.
vgl. Abb. 159) steht beim Ausgangstyp der Koniferen ein Teilsporangienstand
(;,5porophyll) in der Achsel ecines Blattes. Es sei fiir diese Grundeinheit
eines Koniferen - Sporangienstandes (also ecinen Teilsporangienstand mit zu-
gehirigem Deckblatt, vgl. Abb. 209) die Bezeichnung: ,,Schuppenkomplex
eingefiihrt.

Bei Trichopitys selbst ist der Teilsporangienstand, abgesehen vom Deck-
blatt, ganz fertil gewesen. Eine idhnliche Gestalt stellt Abb. 2096 dar:
wir konnen aber nicht hestimmt sagen, ob die Ausgangsformen der Koniferen
allgemein einen rein fertilen Sporangienstand besaBen. Vielleicht saflen schom
von Anfang an an Stelle der Teilsporangienstinde , gemischtes Telomstinde, so
wie wir sie gleich bei den Voliziales kennen lernen werden.

2) Voltziales-Typ. Diecsem Ausgangstyp der Koniferen kommen von
sicheren Koniferen die paldozoischen bzw. altmesozoischen Voltziales, mit der
Gattung Voltzia, am nachsten (vel. Abh. 211). Aueh bei diesem Voltziales-
Typ besteht ein Schuppenkomplex aus Deckschuppe und achselstindigem
Teilsporangienstand. Zum Unterschied von Trichopilys ist der Teilsporangien-
stand bei den Voltziales allerdings ein gemischter” Telomstand. Er ist in

Zimmermann, Die Phylogenié der Pflanzen. 19
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Araucaria

Abb. 200, Makrosporangienstinde der Koniferen.
A = Avillusy; B = , Epimatinm®; 0 = Deckschuppe.
I" = Fruchtsehuppe; £ = Ligula. Schwarz der Holzteil; punktiert der Siehteil.
Original (unter Benutzung von Abbildungen bei Sahni, Aase und Sinnott).
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stertle  Telome, an troffen.

der Bagis jedoch sind
zwei  Telome  als
Makrosporangien
ausgestaltet.  Man
nennt hier den Teil-
sporangienstand
Fruchtsehuppe.
Damit  finden wir
dendreiglicdrigen
Schuppenkom-
plex vieler Koni-
feren (Deck-
schuppe, Frucht-

Schuppenkomplex-
Stele losgelost nnd
radidr,

I Basale Schnitte:
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Abb. 210, A Pinvs. B Podocarpus.

sehuppeundSpor- Serien von je 5 Querschnitten dieses Sehuppenkomplexes.

angien) schon im
Palaozoilkum ent-
wickelt, Diese be-
deutsame Feststel-
lung, die wir Walton wver-
danken, hat wenigstens eine
der langumstrittenen Fragen
ither die Sporangienstands-
Morphologie  der  Koniferen
oeklirt.

Wohl als  Korrelations-
erscheinung  zur  Abflachnng
der Schuppenkomplexe ist hei
den  Voltziales - lerner  der
Gesamtsporangienstand — zum
Zaplen geworden, d. h. die
Schuppenkomplexe  sind  in
ihrer spiraligen Stellung an
der gemeinsamen, ziemlich ge-
stauchten Achse dieht aufein-
ander geriickt.

Ein #hnliches Zusammen-
riicken der Sporangienstiinde zu
einem Zapfen diirfte sich mehr-
mals im Paliozoikum beiden
Koniferenahnen abgespielt ha-
ben. Wir sind ja immer noch
nicht recht iiher die Fortpflan-
zung der Eltesten Koniferen,
inshesondere der im Rotliegen-
den weitverbreiteten Gattung
Walehie, orientiert. Aber sie
diirfte noch lockere Zapfen als

Die tragende Sprobiachse liegt jeweils nach oben,

(Nach Sinnott 1913.)
Schwarz der Holzteil, weild dor Siehteil.

Abb. 211. Voltzia ef Lisheana Geinitz,
Zechstein (Ob.-Perm),
Schuppenkomplex von der Unterseite. Man sicht
deutlich die oben daraut Legende lanzettliche Decls-
schuppe und die darunterlivgende tinflappise Frocht-
schuppe mit 2 abwiirts gerichtoten Sporangien.
Vergr. hmal.

(Nach Walton, aus Kriusel 1929, Fie. 39.)

19%
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Makrosporangienstinde hesessen haben. Die Teilsporangienstinde waren nach
Florin (1929) dhnlich wie bei Vollzia gebaut.

3) Pinaceen-Arancariaceen-Typ (Abb. 209 9 und 10 und 213). Auch
in diesen beiden rezenten Familien ist der Makrosporangiengtand ein Zaplen.
Wie heim Voliziales-Typ ist der Schuppenkomplex dreigliedrig; er besteht aus
der Deckschuppe, einer weiteren mit der Deckschuppe mehr oder minder ver-
bundenen Schuppe (,.der Fruchtschuppe™ bei den Pinaceen oder der ,Ligula®

Abb, 212. Podoecarpaceac.
A Podocarpus tolare Don. 2 und g Zweig.
a sweisamiger Makrosporangicnstand.
b einsamiger Makrosporangienstand lings.
B Plaglioeladus glavea Carr. 9 Bliitenzweig.
(Aus Karsten 1914, Abb. 17 und 19).

bei den Araucariaceen) und den 2 hzw, | Makrosporangien. Die Frucht-

schuppe bzw. Ligula ist gegenitber dem Volfziales-Typ insofern reduziert, als
gie keinerlei Gliederung in mehrere Telome, wie hei Vollzia, mehr anfweist,

4) Cupressaceen=Typ (Abb. 2098 und 214). Hier ist der Schuppen-
komplex weiter reduziert; er ist dullerlich zweigliedrig geworden. Mehrere
Makrosporangien gtehen unmittelbar in der Achsel der Deckschuppen. Der
Zapfen ihnelt damit dem Sporangienstand der Lycopsiden und Sphenophyllales.
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Die Taxodiaceen und Cephalotaxaceen (Abb. 160 B) begitzen die gleiche Ge-
samtmorphologie wie die Cupressaceen, so dali ich sie nicht besonders aut-
fithren will. Bemerkenswert ist, daf} die Cephalotaxaceen in einem Hocker-
chen zwischen den Sporangien vielleicht einen Rest der chemaligen sterilen
Partieen des Teilsporangienstandes, also der Fruchtschuppe, entsprechend dem
Voliziales- nmd Pinaceentyp zeigen.

Iy o

Abb. 213. Abies 2, Zapfen und Schuppenkomplexe.
a Alies Novdmawwiana Spach. 2 reife Zapfen; die Zipfel der ziemlich langen Declschuppen
schauen joweils zwischen den Fruchtschuppen heraus. !5 nat. Gr.

b und ¢ Ahies alba Mill. Schuppenkomplex von unten und ohen. I¥ = Deckschuppe,
F = Fruchtschuppe, Sa = gelliigelte Samen. 2/, nat. Gr.
(Aus Karsten in ,Strashurcer, 1928, Fig, 625.)

5) Podocarpaceen. Diese auf der Siidhemisphaere lebende Familie ist
auBerordentlich vielgestaltiz hinsichtlich ihver Sporangienstands-Morphologie.
Wir kennen zwei Haupttypen: Zapfen und Einzelsporangien.

In manchen Gattungen, wie Phyllocladus Rich., Microcachrys Hook. und
Sawegothaea Lidl. (Abb. 2095 und 215), finden wir Zapfen vom Cupressa-
ceentyp. Allerdings fehlt, z. B. bei Phyllocladus (Abb. 212B), die streng regel-
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mabige Anordnung der Deckschuppen, auch birgt eine Deckschuppe meist
nur ein einziges Makrosporangium. Manche Podocarpus-Arten, z. B. Podo-
corpus spicatus R, Br. (Abh. 209 7), entsprechen diesem Typ noch ziemlich. ab-

Abb. 214.

Cupressus Lindleyi Klotzsch.

Schuppenkomplex wiihrend
der Bliite,
Deckschuppe mit zahl-
reichen achselstiindigen
Malkrosporangien,
Vergr. 12mal. Original,

gesehen davon, dali die Stauchung der gemeinsamen
Achse fehlt und dementsprechend der Gesamtspor-
angienstand kein Zapfen ist, sondern mehr Ahren-
gostalt hat.

Oft ist gerade bei diesen zapfentragenden
Podocarpaceen die ungeteilte Basis des Sehuppen-
komplexes noch ziemlich lang. Es ist — im rein
beschreibenden Sinne — ein deutlicher ,,Sporangio-
phor* vorhanden, an dem sowohl die Deckschuppe
wie das Sporangium sitzt (vel. z. B. Abb. 215).
Der Schuppenkomplex #hnelt hier z. B. den fer-
tilen Seitenorganen der Psilotales (Abb. 55) und
auch manchen primitiven Lyeopsiden (Canthelio-
phoriden usw. vgl. 8. 151). bei denen auch jeweils
e¢in gemeinsamer Stiel sowohl die Sporangien wie das
~Deckblatt™ trigt. Enfsprechend unserer allcemei-
nen Autfassung iiber das Zustandekommen von blatt-
achselstindigen Organen betrachten wir ein solches
wSporangiophort als eine primitive Bildung. (Vel.
dazn die abweichende Autfassung von Pilger).

Bei der Mehrzahl der Podocarpus-Arten sowie bei einigen anderen Gattungen,
wie demopyle Pilger, Duerydinm Soland. (Abh. 209 2—), ist jedoch ein solcher
Sporangienstand aut jeweils ein einziges Makrosporanginm redu-

Abb. 215, SaxzegothaeaTeonspicna Lindl.  Schuppenkomplex mit Sporangium (lines).
'] ¥ P 1 : SLLEE
Vergr. ca, 3bmal. (Aus Nordn, Taf. 8, Fig. 19))

ziert. Das Makrosporangium sitzt dann terminal anf einem kurzen Sprifichen,
das auberdem eine Anzahl Schuppen {riigt. Man pllegt die dem Sporanginm
benachbarte Schuppe mit den Deckschuppen der bisher geschilderten Zapfen

zu homologisieren,
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6. Taxaceen-Typ. Ein cinziges, selfener mehrere, Makrosporangien
stehen wie bei den letztgenannten Podoeaipus-Arten terminal aut einem kurzen
Spribehen (Abb. 2091 und 216). Unterhalb des Sporanginms finden sich
dekussiert mehrere (meist drei) Paar Schuppen.

Der Ausgangstyp hat sich also bei den Koniferen in 2 Tauptreihen weiter-
gebildet. Die eine Reihe fiihrt zum Zapfen, Hierbei kann entweder die Deck-
schuppe selbst den Abschlull der Makrosporangien nach aufien iibernehmen,
20 bei den zapfentragen- m
den Podocarpaceen und &
bei den Araucariaceen,
oder es bilden sich Teile
der achselstindigen Teil-

sporangienstinde  als
schiitzende Sehuppe (als
. Fruchtschuppe™) aus. R 5 |
Diege Entwicklung fin- o NN i £/ [
det sich angebahnt bei % LS
den Voltziales und be-
sonders deutlieh bei den
heutigen Pinaceen, ins-
hesondere bel der Gat-
tung Pinus selbst mit
ihrer danfierst reduzicrten
Deckschuppe.  Abies
(Abb. 213) vermittelt.
Fiir diese ,,Zaptenreihe™
ist charakteristiseh, dab
die bagalen Telome des
Teilsporanginmstandes
fertil bleiben. Infolge
dieser Sporangienanord-
nung und der dichten
Sehuppenstellung reifen
die  Makrosporangien
{Samen) wohlgeborgen
im Innern des Zapfens Abb. 216, Tamus bacents L. (Eibe) .

heran. A Tin Zweig mit mehreren weiblichen , Bliiten®, )

In  der anderen bei * ansnahmsweise 2 Samenanlagen in cinem Makro-
. . T o I sporangienstand.  Nat. Grolie.

Hd]lptr@lh(" mit Einzel- B Ein Makrosporangienstand mit Traghlatt und auswachsen-

sporangien, welche dem Kurztrieb. Vergr. 2mal. '

durch die Taxaceen und € Makrosporangienstand lings (der eigentliche Makrospor-
viele Podocarpaceen angienstand entspringt in der Blattachsel eines ,,Priman-

sprifichens® = 1)

‘1]"‘-"“I"t(‘;”gwr‘t I8t, Wer- 5 " Arillusanlage, ¢ — Embryosackanlage, n — Nucellus,
den  die  Sporangien ¢ = Infegument, i — Mikropyle, Vergr. 48mal.
nicht in einem Zapfen (Aus Karsten in Strasburger usw., 1928, Fig. 621.)

gehorgen,  sondern s
bleiben mmgekehrt gerade die terminalen Telome eines Teilsporangienstandes
als ziemlich freistehende Sporangien fertil.

B. Atrope und anatrope Orientierung des Sporangiums,

Wir haben bisher die Orientierung des Makrosporangiums auller acht ge-
lassen, ohwohl sie gleichfalls aulierordentlich weehselt. Beim Ausgangstyp und
bei den Taxaceen haben wir noch ein typisches atropes Sporangium, d. h.
mit einer vom Stiele abgekehrten Mikropyle. Solehe atropen Makrogporangien
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finden wir auch bei verzweigten Sporangienstédnden, z. B. hei der Podo-
carpacee Phylloclodus (Abb. 209 5), sowie bei manchen Taxodiaceen und den
Cupressaceen (Abb. 209 8), z. B. hei den Gattungen Cupressus und Juniperus.

Innerhalb der Podocarpaceen libit sich aber sehr schin verfolgen, wie das
Sporangium anatrop wird, d. h. wie es sieh nach der der Deckschuppe ab-
gekehrten Seite wmbiegt, bis schlieBlich im extremsten Fall (der die meisten
Podocarpus-Arten kennzeichnet) die Mikropyle die Sporangienbagis erreicht
(vel. Abb. 2092—4). Ferner sind anatrope Sporangien die Regel bei den zapfen-
artigen Sporangienstinden. insbesondere bei den Pinaceen, Araneariaceen und
manchen Taxodiaceen. Sehr oft. z. B. bei den Pinaceen (vel. Goebel 1923,
S. 1611), kann man in der Ontogenie beobachten, dab die Sporangien ans einer

Abb. 217. Tazus bacealn 1. 3.

a Zweig mit Mikrosporangienstinden.
b peltates Sporophyll einzeln.
(Aus Kerner 1913, 5. 370.)

anfanglich ziemlich atropen Stellung allmihlich anatrop werden. Also Re-
kapitulation der Phylogenie durch die Ontogenie; in seltenen Féllen ist allerdings
auch eine gegenlidufige Bewegung heobachtet (Sinnott 1913).

C. Zahl der Sporangien in einem Sehuppenkomplex.

Aunch die Zahl der Sporangien eines Schuppenkomplexes ist fuBerst
weehselnd.  Bei den Podocarpaceen ist ein einziges Sporanginm die Regel,
bei Arauearia desgleichen. Die Pinaceen haben als Regel 2 Sporangien, die
Cupressaceen eine grifere Anzahl.  Zahlreiche Sporangien sind wohl ein
urspriinglicher Zustand.

D. Erirterung der phylogenetischen Zusammenhinge.

Als Grundlage unserer phylogenetischen Erérterungen miissen wir hier
zuniehst das Problem einer etwaigen
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«polyphyletischen Herkunlt™
der Koniferen betrachten. Haben wir iiberhaupt ein Recht, zwischen den so
verschiedenartigen Malkrosporangienstinden der Koniferen phylogenetizche
Beziehungen irgendwelcher Art anzunehmen? Oder sind sie nicht am Ende
derartig verschieden, dali etwaige verwandtschaftliche Beziehungen mindestens
1 unergr iindlichen  Nehel einer unerforsehbaren Vergangenheit begraben
liegen ? ' .

Diese Ansicht igf schon verschiedentlich vertreten worden. 5o ausgezeich-
nete Koniferenkenner wie Pilger und Sahni treten z. B. fiir eine vollig iso-
lierte Stellung der Taxaceen ein. Gerade Twwus, die Kibe, weicht ja durch
die Tform des M(‘llxi{)\I)nl‘ln“l(’r’lh’[ﬂ ndes (Abb. 209), durch das Fehlen von Harz-
giangen im Holz w, a. von der Mehrzahl der Koniferen sehr stark ab.  Taaus
besitzt ferner in seinen peltaten Mikrosporophyllen, durch seinen Besitz von
Alkaloiden (Taxin) Flgmtumluhlu‘ltvn die allen anderen Koniferen fehlen. Aber
schon die anderen Taxaceen im engeren Sinne, wie Torreya, vermitteln hier
#. B. im Sporophyllban. ITm Bau der Malkrosporangienstiinde tiberbriicken die
Podocarpaceen die Kluft zwischen den Taxaceen und den itbrigen Koniferen:
einige Podocarpaceen, wie Aemopyle (Abb. 209 2), stehen der Eibe im Bau
der Hahruqnn angienstinde derartig nahe, dal eine ganz scharfe Sonderung
VO Tcmucouw]; nicht leicht igt.

Also, wenn wir die Gesamtheit der Koniferen und nicht nur einige extreme
Glieder ins Auge fassen, ist bei keinem der differierenden Merkmale jene un-
iiberbriickbare Klutt vorhanden, welche Voraussetzung fiir die unbedingte
Annahme einer polyphyletischen Herkunft wire. Im (wwen‘rml die Schwierig-
keit, scharfe Grenzen zwischen den cinzelnen Koniferenfamilien z ziehen,
die kaleidoskopartig wechselnde Kombination der Merkmale, die dahin fiihrt,
dall fagt jeder Autor, der sich mit Koniferen beschiiitigt, ein neues . System™
aufstellt, sind Charakteristika tiir eine Pilanzengruppe, bei der wir die phylo-
"Puetmhon i usammenlmngc noch relativ gut dureh ., Ubergangsformen™ ver-
!nllrm ktnmen. Wenn wir schon von einer polyphyletischen Her kunft innerhalb
der Konileren sprechen m)ﬂt(ln dann miiliten wir gleich eine ganze Reihe
soleher ,.polyphyletiseher* Gruppen allein innerhalb der Familie der Podocar pa-
ceen annehmen. Und eine solche Annahme wiire denn doch, angesichts der
grofien Ahnlichkeit in anderen Merkmalen bei allen Koniferen, 7. B, im Aufbau
der vegetativen Organe, der Mikr ogporangien und Mikrosporangienkeimung,
des Detailaufhaus  der Mﬂls]l)\]]()ldll“][‘]] des Befruchtungsvorganges usw.,
recht *-l!lWL‘I zu begriinden. Also, in Uehereinstimmung mit Wettstein (z: B;
1924, 442), scheint mir wenigstens die prinzipielle Voraussetzung fiir das
B(‘&tL‘hOn phylogenctischer BL‘?lchll]ltr zwisehen allen Koniferen gegeben. Der
gemeinsame Ahn der Koniferen mag allerdings weiter zuriickliegen, das
.System* der Koniferen mag knmplmeltm sein, als man [rither dnllrlhlll

Beginnen wir darum mit der Einzeluntersuehung der von uns oben hehaup-
teten Umbildungsvorginge!

Atrope-anatrope Makrogporangien.

Am leichtesten und sichersten ist m. K. der Beweis, dafi die atropen Makro-
sporangien urspriinglicher sind als die anatropen. Bei den altertiimlichen
Kormophyten iiberwiegen atrope Sporangien durchans. Die altertiumlichen
Phanerogamen, z. B. aus dem Paldozoikum, haben durchweg atrope Makro-
sporangien. Auch in anderen Formenkreisen, etwa bei den Articulaten. ist wohl
unverkennbar die anatrope Orientierung aus einer atropen hervorgegangen.

Die Annahme z. B. Sahnis (1921, 8. 281), dal die anatrope Orienfierung
von Podocarpus primitiver sei als die nahezu atrope von demopyle, scheint
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8]

mir kaum begriindet. Sicht man genauer zu, o beruhen seine Argnmente (welche
eigentlich von Sinnott 1913 iibernommen sind) auf der weitverbreiteten, aber
m. . keineswegs korrekten Schiufifolgerung: Man stellt erst aul Grund einzelner
Merkmale z B. der Gametophytentwicklung, der alluemeinen Sporangienstands-
entwicklung usw. eine Hypothese stammesgeschichtlicher Beziehungen aul, die
in diesem Falle lautet: ,,die Podocarpus-Arten stammen von den Pinaceen abh®.
Dann schlieBt man: bei den Pinaceen sind die Makrosporangien anatrop, also
igt auch die anatrope Orientiernng bei Podocarpus urspriinglich und die atrope
Orientierung bei anderen Podocarpaceen abgeleitet. Kine solehe SchluBweise,
die aus einer hypothesenhaften (u. m. E. in diesemn Fulle wenig begriindeten)
Stammesgeschichte sekundir auf die Phylogenie eines einzelnen Merkmals schlieBt,
mulfl allzu leicht zu Fehlschliissen fithren. Wir mitssen die Phylogenie jedes einzel-
nen Merkmals, d. h. hier die Frage: anatrope oder atrope Samenanlage ? zuniichst
fiir sich behandeln und daraul erst die Frage der Stammesgeschichte der Podo-
carpaceen ins Auge fassen! Die Antwort hinsichtlich der Sporangienorientierung
kann nur lauten: die afrope Orientierung ist urspriinglicher als die anatrope,

Viel schwieriger ist die Diskussion iiber die
Gesamtmorphologie der Koniferenbliite.
Stellen wir zur Vereinfachung der Darstellung ein bestimmtes Beispiel,
etwa den weiblichen Pinaceenzapten (vel. Abh. 209, 8 und Abies Abb. 213), in

den Mittelpunkt unserer Betrachtung! Die iiblicherweise gestellte Grundirage
lantet hier: Tst dieser weibliche Pinaceenzapfen

ein Bliitenstand oder eine Bliite )
Oder, wenn wir unser Augenmerk aufl den einzelnen Schuppenkomplex lenken:
Ist solch ein Pinaceen-Schuppenkomplex selbst wieder eine reduzierte Bliite
(alzo ein sporangientragender Sprofi) oder ein kompliziertes Sporophyll
(alzo ein ,,Karpell mit Sporangicn)?

Die Bliitenstandstheorie, der meine oben aunsgefithrte Auffassung wohl
nither steht, falit also den Pinaceenzaplen als reduziert auf.

Die Bliitentheorie hetrachtet ihn umgekehrt als kompliziert, d. h. ver-
mehrt durch die wihrend der Phylogenie hinzugekommene Wucherung der
Truehtschuppe.

Drei Einzelprozesse der phylogenetischen Wandlung liegen als phylogene-
tische Kerne in diegen Deutungen des Schuppenkomplexes als | Blite™ oder
,-Sporophyll”.  Bliiten als SproBorgane (., Kaulome™) und Sporophylle als
Blattorgane (.,Phyllome™) unterscheiden sich ja vor allem in drei Eigen-
schaften: '

1. im Verzweigungsgrad.

Der SproB ist im allgemeinen reicher verzweigt als das Blatt, das ja bei
den Koniferen sogar in der Regel ein villic unverzweigtes Telom ist. Wenn
beispiclsweise ein St-lluppen_lionlplm: el reduzierter Sprof ist, miilite im Laufe
der Phylogenie der Verzweignngserad vermindert worden sein.

2. im Symmetriecharakter.

Der Sprof ist im allgemeinen radiiic gebaut, vor allem seine Stele ist
radidr: wihrend das heutige Kormophytenblatt dorsiventral ist und auch in
seiner Anatomie eine dorsiventral ansgebildete Stele besitzt,

1) Bei der Ahnlichkeit des vorliegenden Problems mit analogen Beispiclen, z. B. mit

dem Problem der Ginkgophytenbliite (S. 21), Cordaitenbliite (3. 286) und Beneftifales-Bliite
(3. 269), sel auf diese ausdriicklich verwiesen.
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3. in der morphologischen Topographie.

Die Phanerogamensprosse zweigen von anderen Sprossen im allgemeinen
in_eciner Blattachsel ab, bei echten Blittern ist eine solche Stellung heute un-
bekannt. Suchen wir die Anzeichen fiir etwaige Wandlungen in diesen drei
Einzelprozessen zn erkennen!

1. Erirterung der Wandlungen im Verzweigungsgrad.

Die stirkste Stittze tiir die Annahme, dali der Schuppenkomples der
Pinaceen im Verzweigungsgrad reduziert ist. liefern die paliozoischen Voltzinles
(Abb. 211). Bei dieser iltesten bekannten Konifere war die Fruchtschuppe
noch erheblich reicher gegliedert als bei den heutigen Formen. Auch bei
den iibrigen Gymmospermen, z. B. bei den Ginkgophyten (5. 278). haben wir
ja Anzeichen dafiir gefunden. dall die Makrosporangienstiinde der Kormo-
phyten im Verlaule dwr Pln]mrmue ihren Verzweigungsgrad herabsetzten, als
die Makrosporangien grifier und besser geborgen wurden.

Schwierigheiten ergeben sich daraus, dali bei anderen ecinigermalen be-
kannten ausgestorbenen Koniferengattungen. z. B. hei ﬁanzpha#robau Pallysia
w. a. vielleicht ein solch Lmnphm-ltm Aufban des Schuppenkomplexes nicht
vorhanden war. Aber diese Funde sind noch zu unsicher, um gegen die Fest-
stellung der kompliziert gebauten Volfziales-Fruchtschuppe ins Feld geflithrt
Z1 Wer (iE‘ll

Erdorternng der Wandlungen im Symmetriecharakter.
Alle Kormophytenorgane:.. Kaulome* und ,.Phyllome* waren nach unseren
obigen Ausfithrungen einmal radidr eebaut. Die” dorsiventrale Organisation
des heutigen Se¢ huppm|]\0mplv\o‘= ist also sicher einmal in der Phylogenie er-
worben worden. Nicht darum ceht aber die Diskussion. Unsere lmrfP hat
nur den Sinn, ob die Dorsiventralitit erst relativ spit erworben wurde,
ob die Almen der Koniferen als Gymmospermen einmal ein Stadium durch-
laufen haben, wie es die mesozoischen Baiera-Arten oder die Ginkgo-Abnormi-
titen (Abb. 195) zeigen, cin Stadium, bel dem die eigentlichen Laubblitter
durchaus dorsiventr: 1] waren. bei dem jedoch die Sporangienstinde (au(h in

ihren Auszweigungen) noch einen radiiren Charakter beibehalten hatten ?

Anzeichen einesz radifiren Charakters eines Schuppen-
komplexes.

Diese  Ansicht, dali der Schuppenkomplex bei den Pinaceen und
tiberhaupt bei den “Koniteren seinen radisiren Charakter relativ lang und zih
festgehalten hat, scheint mir recht wohl begriindet. Dafiir sprechen vor allen
zwei verschiedene Griinde, die Anatomie und die Vergriinungen.

a) Die Anatomie des Schuppenkomplexes. Die Stele eineg
Schuppenkomplexes —— als ein Ganzes hetrachtet — ist in dessen basalem, ge-
meinsamen Teil noch fast regelmiifiig cine ausgesprochene Htphunmtolc his
Enstele, sie igt also radiar (Abb. 209 und 210). Wir greifen damit schon tiber
die Betrachtung der Pinaceen hinaus. Bei allen oder fast allen Koniferen he-
sitzt niamlich der Hr,huppvnlmmplv\ (also ])mlmhuppc |- Sporangien - zu-
aehirigen Hilfsorganen wie Fruchtschuppe, Epimatium, Ligula usw.) an seiner
mnhmthelmn Basizs auch eine ziemlich radifire Stele oder, wenn man lieber will,
einen Kreis kollateraler Leithiindel, wie dag Abb. 210 fiir einige Formen wohl
zur Geniige erliutert.

Dies Faktum der radifiren Stele sel zunéichst einmal als Ganzes festeehalten,
bevor wir die Einzelheiten besprechen, welche bei den morphologisch-anato-
mischen Diskussionen meist in den Vordergrund gedriangt werden. Denn diese
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radiire Stele scheint mir ein ehengo altertiimliches Merkmal zn sein wie die
mesarchen Leithiindel in den Blattsticlen altertimlicher Pteropsiden, der
Pteridospermen. Cyecadophyten ugw. Gewil, vielleicht haben ernidhrungs-
physiologische Ursachen (ither die wir iibrigens nichts Sicheres aussagen kimnen)
anf dic Erhaltung dieser radidren Stele gerade beim Schuppenkomplex der
Koniferen hingewirkt. Aber dies ..ernidhrungsphysiologische™ Argument, das
hiufig unberechtigterweise gesen phylogenetisch-anatomische Deutungen ins
Feld gefithrt wird, hesagt nichts gegen die Annahme einer Urspriinglichlkeit
der radifiren Stele.

Nun zur Einzelstruktur! Die Stele eines Schuppenkomplexes ist in der Regel
als Bustele in einige Leithiindel anfgeteilt, Nur fiiv Pinus Strobus wird von Cela-
kovslky (1900) eine geschlossene Siphonostele angegeben. Sonst finden wir
regelmiBig Bustelen. Das unterste Leithiindel dieser Kustele versorat natur-
gemill die Deckschuppe; die oberhalb gelegenen Stelenteile, meist zwei Leit-
biindel, versorgen die Fruchtschuppen, Sporangien usw. Die Folge der nngefihr
lereisformigen Anordnung ist, dafl diese Leithiindel der Fruchtschuppen in bezug
auf das Leithiindel der Deckschuppe ,invers™ orientiert sind, d. h. dafi sie ihre
Holzteile einander zukehren, ihre Siebteile aber voneinander ablkehren (Abb. 209
und 210 3—4). Auch dieses Merkmal ist nicht auf die Pinaceen beschrinkt,
sondern tritt fast bei allen Koniferen aul, Die ,Ligula™ der Arancariaceen und
die Deckschuppenwiilste der Taxodiaceen z. B. fithren, wie schon van Tieghem
(1869) bemerkt hatte. ebensolehe ,inverse” Leithiindel.

Wir erwithnten soeben, dal} die Stele in der Regel aus 3 Leithiindeln, einem
basal liegenden und 2 dariiber liegenden besteht (Abb. 210). Diese Lagerung
hiingt auch (abgesehen vom radifiren Stelenban) zusammen mit der Art und Weise,
wie die Schuppenkomplexstele sich von der Stele der Zapfenhauptachse abliost
(Abb. 210 A 1 und 2). Wie immer bei den Pteropsiden, hinterlifit die Stele eines
Blattes oder eines Sprosses bei der Ablésung von der Hauptachsenstele eine Blatt-
liicke in dieser. Das zum Declkblatt fiithrende Leithiindel nimmt nun an der Basis
dieser Blattliicke seinen Ursprung, die anderen Stelenteile kommen dagesen
von den Seitenwinden dieger Blattliicke, sie sind daher von Aufang an gedoppelt.
Doch gibi es in dieser Beziehung auch Ausnahmen gogar an ein und demselben
Zapfen (Aase). Uberhaupt ist die Art und Weise, wie stark die Stele in Leithiindel
unterteilt ist, variabel. Es ist bemerkenswert, daB aunch die vegetativen Sprosse
samt Deckhlatt ihre Stele in der gleichen Weise von der Hauptachsenstele
losldsen.

Ferner wechseln bei den einzelnen Koniferen die Teile des Schuppenkom-
plexes, in welche die einzelnen Leithiindel auslaufen. Bei Phyllocladus und bei
anderen Podocarpaceen z. B. streichen die ,inversen” Leithiindel (Abb. 209)
gegen die Sporangienbasis das , Epimatium®™ dagegen bleibt ohne Leitbiindel.
Beispielsweise bei den Araucariaceen und Pinaceen jedoch laufen die ,inversen®
Leitbiindel gewissermallen an den Sporangien vorbei biz an die Ligulabasis hin
hzw. in die Fruchtsehuppe hinein. Aueh hier kann die Unterteilung in Leithiindel
und das Auslaufen selbst bel ein und derselben Art etwas variieren. Diese Ver-
inderlichleeit in Finzelheiten zeigt, dafi solches anatomisches Detail schwer
fiir weittragende phylogenetische Schlitsse zu brauchen ist. Die ablehnende Hal-
tung (oehels (1923, 8. 1322) und Pilgers (1926, 8. 133) gegeniiber einer
Verwertung der Anatomie filr phylogenetische Ableitungen trifft daher meines
lirachtens derartige Detailverwertungen ganz mit Recht.

Man mufi aber einen ganz scharfen Unterschied machen zwischen anatomischen
Hinzelheiten, die von Pflanze zu Pflanze, ja innerhalb einer Art. verinderlich
sein kinnen und allgemeinen, immer wiederkehrenden anatomischen Charakte-
ristika, wie dem radiiren Bau des Schuppenkomplexes. Tm ersten Falle bei den
variierenden Finzelheiten, zeigh sich die groBie Plastizitit der Pflanze auch in
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anatomischen Dingen aufs deutlichste. Im 2. Falle, bei den allgemein iiberein-
stimmenden Merkmalen, kommt man aber schwer um die Annahme herum, dafl
hier ein altertiimliches Merkmal vorliegt. Gewil, die Stelenanatomie pafit sich
der dulieren Morphologie an und ist von dieser abhiingig. Aber sie hinkt gewisser-
mafen der dufieren Umbildung nach. Und gerade hierin, in dieser verzigerten
Umbildung, liegt der grofie Wert, der anatomischen Untersuchungen. Sie kinnen
niimlich — wie hier bei der radiiren Anatomie des Schuppenkomplexes — ur-
spriingliche Charaktere aufzeigen, welche in der #dulicren Morphologie nicht
mehr gichtbar sind!

b) Die Vergriinungen. An Stelle eines Schuppenkomplexes sind schon
wiederholt, z. B. von Stenzel (1876), Celakovsky (1890) und vielen anderen,
vegetative Sprofichen mit mehr oder weniger radiirer Struktur beobachtet
worden. Hs sind das insofern zweifellose MiBbildungen, als sie [ast regel-
miifig an Biumen beobachtet sind, die irgendwie unter ungiinstigen Lebens-
bedingungen standen, z. B. von Stenzel an Fichten der Baumgrenze.

Was besagen diese MiBbildungen fiir unsere Frage? Fast alle Antworten,
von einer radikalen Ablehnung bis zur wiirmsten Bejahung. sind schon gegeben
worden (vgl. auch 5. 388). M. E. liegt auch hier die Wahrheit in einer mittleren
Linie. Wenn man ans diesen MiBbildungen den Sehlub ziehen will. dall bei den
Koniferenahnen normalerweise an Stelle eines Schuppenkomplexes einmal ¢in
wohl entwickelter Sprof stand oder auch nur ein gleiches Gebilde, wie es bei
der Mibbildung sichtbar wird, «o wird man ecine solche SchluBifolgerung
der ,,Uberteratologen® mit Fug und Recht ablelmen miissen. Aber diese Mili-
bildungen sagen ctwas anderes aus. Sie kiinden uns von Potenzen, welche
m den jungen Anlagen (hier in den Vegetationspunkten des Schuppenkomplexes)
sehlummern und welehe unter Umstinden sichtbar werden kinnen, auneh wenn
gie im normalen Enfwicklungsgang unferdriickt sind. s ist dabei fiir die mor-
phologische Auswertung ziemlich gleichgiiltig, ob diese schlummernden An-
lagen durch ein willkiirliches Fxperiment oder durch abweichende Natur-
bedingungen herbeigefiihrt werden. Bemerkenswert ist in beiden Fallen die
Manifestation soleher Gestaltungspotenzen.

Das Problem liegt prinzipiell ihmlich wie bei den Sporangienstinden von
Equisetum und deren Vergriinungen (vel. oben 8. 178 und Abb. 111). Die
Pinaceen-Vergriinungen, d. h. dag abnorme Auftreten eines Laubsprosses an
Stelle des Schuppenkomplexes, hesagen, daf in der Anlage eines Schuppen-
komplexes die Potenz schlummert zur radiiren Verzweigung und zur Ausbildung
steriler Telome an Stelle yon Sporangien.

Unsere Ergebnisse iiber die Wandlung der Symmetriecharaktere kinnen
wir also folgendermalien zusammenfassen: Die Stelenanatomie zeigt eine
radiire Struktur, und die Vergritnungen verraten eine radiive Potenz des
Schuppenkomplexes. Tm Zusammenhang mit den palidobotanischen Befunden')
konnen wir demnach unseren Schluff wiederholen: Wahrscheinlich wurde der
dorsiventrale Bau des Schuppenkomplexes erst relativ spit erworben, erst als
sich die Schuppenkomplexe, bei der Ausbildung eines Zapfens, an der ge-
stauchten Zapfenachse zusammendriingten.

3. Die Wandlungen der morphologischen Topographie.

Hier wird fiir die Sprofinatur namentlich ins Feld getiihrt, dali der Schuppen-
komplex die gleichen Lagebeziehungen autweist wie ein vegetativer Sprofs

1) Auch die Fruchtschappe, baw. der Schuppenkomplex von Vellzia (Abb. 211) macht
fast mehr den Eindruck eines flach gedritckten Blatthiischels als den eines streng in einer
Ebene verzweigten Blaftes,
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samt seinem Tragblatt. Bereits in den frithesten Stadien ist, z. B. bei Pinus
(worauf (roebel z B. 1923, 8. 1515 f. aufmerksam macht), diese typische Lage-
rung von Deckschuppe und achselstiindiger Fruehtschuppe sichtbar. Auch bei
der dltesten gut bekannten Konifere, bei Volizia (Abb. 211), saB ja das sporangien-
tragende Gebilde, die Fruchtschuppe, in der Achsel der Deckschuppen. Ferner
wird es gerade bei der Ontogenie von Pinus deutlich, dall die Verschiehung
der Sporangien auf die Oberscite der Fruchtschuppe erst sekundiiv erfolgt.
Wenn wir hier alle Deutungen der Einzelheiten beiseite lassen, haben wir im
Grunde das gleiche Bild, wie z. B. bei Trichopitys (Abb. 201): ein Traghlatt
und in seiner Achsel einen Sporangienstand mit seitlich davon abstehenden
Sparangien, Dali die Stelenanatomic auch dag Bild einer axilliren Verzwei-
gung widerspiegelt, haben wir oben (5. 300 und Abb. 210) schon dargelegt.

Auf weitere Kinzelheiten, z. B. auf die Frage, wie und aus welchen Teilen
des Urschuppenkomplexes nun das . Epimatium®, die Fruchtschuppe, die Basis
der Sporangien usw. hervorgegangen sind, wollen wir uns nicht einlassen. Es
scheint mir nimlich, dafl wir fiir die Phylogenie dieser Einzelheiten - auch
wenn sie meist im Vordergrund der Diskussion iiber die morphologischen ., Deu-
tungen™ stehen — zu wenig sichere Daten haben. Soweit ich sehe, vertritt auch
Lotsy (z. B. 1911, Bd. 111, 5. 219) diese Auffassung, Nur soviel sei hier betont:
Auch wenn der Schuppenkomplex bei den heutigen Koniferen im allgemeinen
in der oben gekennzeichneten Weise reduziert igt, kiinnten doch an ihm einzelne
Neubildungen vorhanden sein; es kinnte z B. die Auffassung Pilgers durchaus
zutreffen, dafl die . Epimatium® genannten Bildungen solche neu entstandenen
Wucherungen sind.

Zusammenfassung zu den Fragen:
»lst der Sehuppenkomplex ein Sprofl oder ein Blatt 7
18t der Zapfen ein Bliitenstand oder eine Bliite 7

Fassen wir unsere bigsherigen Ergebnigse zur Makrosporangienstands-
morphologie zusammen, so ergeben sich zweifellos sehr viele Ahnlichkeiten
zwischen einem Sehuppenkomplex und einem Sprof3: Der Vergleich der heutigen
Koniferen-Makrogporangienstinde mit den Sporangienstinden der altertiim-
lichen Phanerogamen. aber auch mit den Mikrosporangienstinden der Koniferen
selbet, zwingt uns, auch fiir die Koniferen-Makrosporangienstinde, zur Annahme
einer ehemals reicheren sprofdhnlichen Verzweigung, die auch heute
noch in den Vergritnungen anomalerweise zutage treten kann. Von der ra-
diaren Sprofigestaltung ist normalerweise nur die einigermaBen radiire
Stelenanatomie erhalten, dagegen kann eine radidire duliere Morphologie
wiederum in Form von Vergrimungen geweckt werden. Und schlieflich ist
auch die Topographic, insbesondere dic axillire Stellung der Fruchtschuppe
usw.., bemerkenswert., Tm Grunde stimmt dalier meine Auffassung iiberein
mit dem Kernpunkt der heute sicher am weitesten verbreiteten und z. B. von
(roebel, Wettstein, Coulter und Chamberlain u. a. vertretenen Aul-
fassung, dafl die Koniferen-Makrogporangienstiinde |, Blittenstinde™ seien.

Ieh méchte diese Bemerkung aber gleich selbst etwas einschrinken. Es
seien auch diejenigen Punkte hervorgehoben, in denen die Koniferen-Schuppen-
komplexe nicht mit ,typischen™ Sprossen bzw. Blitten iibereinstimmen. Wir
wollen vor allem nicht vergessen, dafl aunch Sprosse und Blitter schon deshalb
homolog sind, weil sie ja letzten Endes auf eine gemeinsame Urform zuriickgehen.
Jedenfalls diirfen wir, wenn wir den Schuppenkomplex der Koniferen einen ah-
gewandelten SproB nennen, bei der Ahnenform nicht gleich an einen hochdifferen-
zierten Sprof} oder an eine Bliite vom Aufbau einer Angiospermenbliite denken;
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sondern die Bigentiimlichkeiten eines solchen fertilen * ,,Sprosses”™ gegeniiber
einem ,,fypischen® Sporophyll bestanden wohl lediglich in den 3 erwiihnten Punk-
ten: in der radidiren Symmetrie, in der stiirkeren Verzweigung des ganzen Telom-
systems und in seiner Stellung in einer Blattachsel.

Die axillive Verkettung ist nun aber beim Schuppenkomplex, wenn man ge-
nauer zusieht, keineswegs regelmifig und ganz _typisch® ausgebildet, sondern
sie ist oft gewissermaflen in statu nascendi erhalten. Die Decksehuppe kann
ndmlich an einem gemeinsamen Stiel des ganzen Schuppenkomplexes hinauf-
geschoben erscheinen, wie bei Swzegothuen (Abb. 215) und bei Araucaria (Abb.
209 10), oder nach der iiblichen Ausdrucksweise: das Sporangium ist hier (evtl.
samt Lignla) der Deckschuppe angewach-
sen, Sollte hier nicht vielleicht ein recht
urspriinglicher Zustand erhalten sein, daf \
tatsiichlich der gemeinsame (etwas ab-
geflachte) Stiel des Schuppenkomplexes \ V
erhalten ist, und daB das unterste Blatt ¢/
noch nicht in seine ,,typische” Stellung
an die Hauptachse als Traghlatt, als _ g
Deckschuppe, ,,herabgerutscht ist? :

Dall wir bei unserem Vergleich und
der Ableitung des Schuppenkomplexes
nicht einen ganz typischen Sprofl sondern
cher einen der altertiimlichen, noch nicht
einseitiz  ausdiflferenzierten  Sporangien-
stinde im Auge haben diirfen, zeigt auch
der Vergleich mit dem miénnlichen
Sporangienstand. Die minnlichen
Sporangienstinde bestehen je aus einer
Hauptachse und ang dorsiventralen Seiten-
organen, also echten Sporophyllen (Abh.
219). Auch ein solcher 3 Sporangienstand
hat sich zweifellos ans einem der @ Grund-
form #hnlichen Gebilde entwickelt. Kin )
& Sporophyll entspricht also trotz seiner , Ahb. 215'. o
meist  ausgesprochenen Dorsiventralitit Pinus sp. . Awitterbliite® lings.
und trotz des Fehlens eines Traghblattes, ~ Unten Mikrosporophylle;
aug  dessen Achsel es kommt, einem 0 der Mitte (bei ) zwittrige Schuppen-
Schuppenkomplex. 105 brancht daher kapign = Buiesiorsphylle “miv

- ; rudimentiirer Fruchtschuppe;
nicht allzusehr zu erstaunen, dal bel oben ¢ S[‘-hll])])(‘.lllit]]]l])](!xl‘., zum Teil mit

interessanten Mifibildungen, wie bei den Embryosacken in den Samenanlagen
von VYelenovsky, Goebel, Reunner der Fruchtschuppen. . ]
. a. beobachteten zwittrigen Sporangien- (Aus Goebel 1923, Fig. 1413.)

stinden (AbDh. 218), die miinnlichen

Sporophylle und die Schuppenkomplexe sich gegenseitiz ersetzen, so daf ein
solches zwittriges Anhangsorgan auf der Unterseite Mikrosporangien und an
seiner Flanke (allerdings reduzierte) Makrosporangien tragen kann. Nur wer
iberzeugt isf, dufll Blatt- und SproBorgane villig gesonderte Bildungen sind,
dem wird eine solche MiBBbildung erstaunlich sein. Wer aber — wie das meines
Erachtens die Phylogenie unzweideutig lehrt — annimmt, daB beide Oreane vom
selben Ursprung her abzuleiten sind, der wird im Schuppenkomplex eine Uber-

gangshildung zu Sporophyllen — wenn auch mit starker Betonung des Sprofi-
charakters — schen.

Mit ein paar Worten sei aber noch ausdriicklich auf cinige (Gegenargu -
mente gegen die , Bliitenstandstheorie™ eingegangen, soweit sie namlich Bezug
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haben auf unsere Auffassung, der Schuppenkomplex sei ein reduzierter Sprof. Kin
grofler Teil solcher Hinwinde richtet sich nimlich gegen Kinzelheiten, welche
keineswegs einen intecrierenden Bestandteil einer | Bliitenstandstheorie™ dar-
stellen; sie richten sich beispielsweise gegen die Sehlufifolgerung, daBl die Frucht-
schuppe nun unbedingt die dblre“andeltv Sprofachse sein miisse, weil in sie
gerade die -,mwrsen Leithiindel auslaufen.

Tch hoffe, im vorangehenden die Sonderung des einigermaBen gesicherten
Kerns der Blittenstandstheorie von den mehr hvpmhrmsohen Zutaten aus-
reichend genug durchgefithrt zu haben. Wie mir scheint, treffen derartige Gegen-
argumente die hier vorgetragene modifizierte ., Bliitenstandstheories nwht. DaB
man z. B. auch nicht schlieBen darf: ,,die Araucarien haben eine primitive Holz-
struktur, also mul} aueh ihr Mﬂkmspomngicnstaud primitiv gein®, daly vielmehr
beide Merkmale sich chne starre Korrelation entwickelt haben kénnen, habe ich
schon oft betont. Ein grofler Teil der weiteren Gegenargumente liBit sich aber
auf diese unhaltbare Tormel bringen!

Der schwerste Angriff, der gegen die Blittenstandstheorie gemacht werden
kann, 1gt wohl der. dal} sie keine bestimmte Ahnenform fiir die Koniferen namhaft
machen kann. Wenn ich wiederholt anf Trichopitys zuriickgegriffen habe, so ist
dies ein Verlegenheitsgriff. Bs ist zwar moglich, dall Trichopitys, haw. unbekannte
Verwandte mit noeh etwas stirker verzweigten Sporangienstinden, die Ausgangs
form sowohl fiir die Ginkgophyten wie fiir die Koniferen darstellen. Wenn das
zutrife, wiren diese Pflanzen natiitlich doppelt interessant. Aber wir kennen
Trichopitys, namentlich in seinem inneren Aufbau, noch viel zu wenig, um eine
solche Behauptung zu rechtfertigen, um also z. B. auch in den vegetativen Organen
und in den Mikrosporangienst unden die Koniferen von ihm ableiten zu kinnen.
Bo bleibt unsere Vorstellung eines Urzustandes der Makrosporangienstinde,
namentlich hinsichtlich der Einzelheiten, eine Gedankenkenstruktion; es bleibt
die gesamte Ableitung der Makrosporangienstinde der Koniferen auch in der
vorgetragenen Form eine viel unsicherere Lisung als viele andere phylogenetischen
Ammhmen. Dag zei ausdriicklich hetont. ])mm nichts hat der Phylogenetik mehr
gt“-('hddot als die allzu enge Verkoppelung von Walrheit und Dichtung. Hier,
in der Auffindung der Koniferenahnen, liegt eines der bedeutsamsten Pmb]ﬂn'w,
die der Paliiobotanik noch offen stehen.

Dies mag der Platz sein, um Stellung zu nehmen zu einigen Anschauungen,
weleche gut bekannte paldozoische Formenlreise als Ahnen der Koniferen he-
zeichnen. Is handelt sich inshesondere um die etwaige Verwandtschalt mit den
Cordaitales (8. 283) und den Lepidospermen (8. 152). Zu den Cordaitales michte
ich von vornherein bemerken, dall ich ecine ziemlich nahe Verwandtschaft mit
den Koniferen fiir durchaus walrscheinlich halte, wie dag auch der Stamm-
baum (Abb. 157) zum Ausdruck bringt. Nur gerade hinsichtlich der Makro-
sporanglenstinde halte ich wenigstens die heute bekannten Cordaiten schon
fiir einseitig abgeleitet, weil bei thnen — nach den Untersuchungen von Schoute —
die Seitenorgane der Malkrosporangienstinde auf ein einziges Sporangium re-
duziert sind. Ja, wenn die dltere Auffagsung zutrife, dall aueh hier axillir ver-
zwelgte Declkschuppenkomplexe vorligen, wiiren die Cordaiten als Ausgangs-
gruppe der Koniferen sehr wohl denkbar,

Die Lepidospermen werden natiirlich fiir diejenigen Forscher als Koniferen-
ahnen in Frage kommen, welche den Schuppenkomplex als ein einziges
Sporophyll mit achselstindigen, baw. auf der Oberseite angehefteten Sporangien
ansehen (vgl. z. B. Seward 1906). Auch die Nadelform der Blitter, welche in
beiden Gruppen vielfach so ihnlich ist, besticht zweifellos zugunsten dieser An-
schauung (vgl. auch 8. 306). Man darf aber doch auch nicht iibersehen, daf
manche Merkmale derzeit kaum iiberwindliche Schwierigkeiten machen, z. B.
die minnlichen Sporangienstinde. Sie haben bei den Lepidophyten die gleiche
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Grundform wie die weiblichen, bei den Koniferen dagegen zeigen sie nicht im
mindesten eine solche axillire Verbindung von Blatt und Sporangium. Wenn
wir die Gesamtheit der Sporangienstéinde in Betracht ziehen, fiigen sich die Koni-
feren, wie wohl die Abb. 159 und 160 allein schon zur (Feniige beweisen, viel besser
ins Pteropsidenschema als in das der Lycopsiden ein.

Die Aulfassung, die Koniferen stiinden den Lycopsiden niher als den Ptero-
psiden, schien neuerdings durch die serologischen Untersuchungen [Mez und
Kirstein (1920), Guttmann (1924) sowie Mischke (1925) gestiitzt, Tch bin bisher
absichtlich auf die serologischen Daten nicht eingegangen. Denn mehr und mehr
hat zich wohl allgemein die Uberzeugung  durch-
gerungen, dal fiir die weitreichenden phylogenetischen
Verbindungen. welche wir bisher besprochen haben,
die Serologie mindestens in ihver heutigen Form ver-
sagt. Dies scheinen mir auch gerade hier schon die
Kénigsberger Ergebnisse schlagend zu beweisen, wie
u. a. bereits Wettstein ausfithrlich begriindet. hat.
Kirstein fand eine RiweiBverwandtschaft zwischen
Abies und Selaginella, dagegen keine entsprechende
Eiweiliverwandtschaft zwischen Abies und Aravcaria.
Die SchluBfolgerung daraus: Selaginella ist mit Abies
niher verwandt als Adbies mit dravcaria, widerspricht
allen phylogenetischen Daten — auch den palio-
botanischen — derart, daB ihre Unglaubhaftigleit
zwar bet einer willkiirlichen Gliedern ng des Stamm-
baums in Haupt- und Nebenachsen etwas weniger
hervortritt, aber doch nicht widerlegt ist. Die
einzige Schlubfolgerung aus  solchen Daten ist
meines Hrachtens die, dall eben die Serologie zur
Klirung solcher weitreichender Verbindungen nicht
verwerthar ist.

Es mufy also vorliufig bei unserem Versuch blei-
ben, die Makrosporangienstinde der Koniferen von
einem hypothetisch angenommenen Urtyp, etwa nach
Art der T richopitys-Sporangienstinde abzuleiten, —
so unbefriedigend das Hypothesenhafte in dieser An-
nahme zweifellos anch ist. Wem das ein Trost ist,
mag bedenken, daff auch die entgegengesetaten An-
sichten mindestens ebenso hypothesenhaft sind.

Abb. 219. Koniferen-
Mikrosporophylle,

A Juniperus ozyeedrus 1.,

B dvauearin  brasiliono

. ) - Rich.
Anatomie der Makrosporangien. G Abies alba Mill,
: i e : Jeweils von der Seite und
Meinen {riiheren Ausm]]_l'ungc“,_l} (5. 91 und 234) I von vorn gesehen.
habe ich hier kaum etwas zuzufiigen. Interessant (Aus Luerssen, 1882,
sind vor allem die verschiedenartigen Aushildungs- Fig. 7—0.)

formen der Nucellusspitze: bald mit Resten oiner
Pollenkammer, dhnlich wie bei den spermatozosnbef ruchteten Gymnospermen,
bald mit einer narbenihnlichen Verlingerung, wie bei Saaegothaea (Abb. 215).

II. Mikrosporangienstiinde und Mikrosporangien.

Auch ihre Gestaltung fiigt sich gut in das allgemeine Bild der mannlichen
Organe bei den iibrigen Gymnospermen ein, leh verweise nochmals auf die
Tatsache, dafll bei Tazus radiive, d. h. peltate Sporophylle vorkommen, und
dal ferner bei der Taxacee Torreya ihre Reduktion zu einem dorsiventralen
Sporophyll deutlich ist (vel. Coulter und Land, sowie Doyle). Ferner wire
noch nachzutragen, dafi bei den Araucarien die Zahl der aaf der Sporophyll-

Zimmermann, Die Phylogenie der Pflanzen. 20)
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unterseite angehefteten Sporangien recht grof ist (Abb, 219 B) — wohl ein
urspriingliches Merkmal —, wiihrend ihre Zahl bei den Pinaeeen und Podo-
carpaceen auf zwei reduziert ist (Abb. 219 C). Auch diese verschiedenen Merk-
male sind also anscheinend unabhingig von den iibrigen modifiziert.

Als Spezialerseheinung unter den Gymnogpermen finden wir bei einigen
wenigen Koniferen ein ,Endothecium™ in der Sporangienwand (Abb. 220).
Die Wandungszellen gind mit Spiralleisten verschen. Sie sind dadurch ihnlich
wie die Zellen des ., Transfusionsgewebes™ (2. unten S, 307) gestaltet, an die
sie anschlieBen, '

III. Vegetative Merkmale.

SproBachse. Die Koniferen sind ftypische Holzbiume, aunch die straunch-
artigen Vertreter wie Juniperus, Duerydium usw. sind dahin zu rechnen. Die
Stele ist eine echte Fustele, d. h. die Blatter hinterlassen wie bei allen Pterop-
siden Blattliicken, durch welche der Holzzyvlinder mit seinem ziemlich kleinen
Mark in einige isolierte Leitbiindel zerlegt wird. Das Protoxylem liegt rein
endarch. Der weitans griiere Teil eines
ausgewachsenen Stammes besteht aus Se-
kundéarholz. Nur Tracheiden bauen das ge-
samte Holz auf. Bemerkenswerterweise sind
bei den ilteren Koniferen die Tracheiden
noch genau wie bei den Cordaiten und tiber-
haupt bei den paliozoischen GGymnospermen
mit mehreren Reihen von Hoftiipfeln ver-
sehen (Abb. 204). Dieser ,araukarioide™
Typ ist uns heute noch im Wurzelholz der
meisten Koniferen und im Stammbholz
mancher Argucarien itherliefert, daher die
Bezeichmmg Arawcariozylon Kraus (= Da-
doaylon Endl.)?) fiir derart getiipfeltes Holz.
Bei den jiingeren Formen dagegen, etwa
Hikrosporapgienwind ven Presdolarie seit dem Jura, finden wir m_eist‘ nur eine

Kaempferi Gord. Vergr. 155mal. einzige Reihe }’{‘lii’t:}pfol an den Tracheiden
(Aus Jetirey und Torrey 1916,  (abietinoide’ Tiipfelung: Abb. 25). Wenn
Taf, 8, Fig, 12.) ausnahmsweise zwei Hoftiipfel neheneinan-

der auftreten. stehen sie anf gleicher Hohe.

Abb. 220. , Endothecium® in der

Fiir manche phylogenetische Spekulationen (vgl. Jeffrey) spielt die Tat-
sache, dal im Sekundérholz die Markstrahlen nur einreihig sind, eine grofie Rolle,
Bemerkenswert, ist auch die Differenzierung der Markstrahlen von Pgnus mit
tracheidalen und parenchymatischen Zellen. Die stark zackigen Innenwiinde in
den Markstrahltracheiden treten erst mit der Grenze Kreide/Tertiir auf.

Bliitter. Von all unseren einheimisehen Koniferen sind wir die Nadel-
form, d. h. das schmale, einnervige Blatt, gewohnt. Man darf aber nicht iiber-
sehen, daf bei manchen Podocarpus-Arten (Abb. 212) und bei der Arancariacee
Agathis auch breitere, mehrmervige Blitter vorkommen. Welcher Typ der ur-
spriinglichere ist, das Nadelblatt oder das vielnervige, breitere Blatt, ist schwer
zn_entscheiden. Da bei den altertiimlichen Gymnogpermen. namentlich im
Paldozoikum, eine reichere Blattverzweigung vorherrgeht, neige ich dazu. das
Nadelblatt fiir reduziert zu halten. Daf gerade die dltesten, sicher bekannten
Koniferen, wie z. B. Walchia und Volizin aus dem Jungpaliozoikum, ein

1) Bei paliozoischen Formen ist die Zngehirigkeit zu den Cordaiten oder Koniferen
oder noch anderen Gymnospermentypen sehwer zn entscheiden.
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Nadelblatt besitzen, ist kein Gegenbeweis; denn man rechnet eben (bei der
schlechten Kenntnis iiher die Fortpflanzungsorgane paliozoischer Ptlanzen) nur
solche, die Nadelblitter haben, zu den Koniferen. Ferner habe ich hereits oben
(5. 141) erwahnt, daB auch der anatomische Bau der Koniferennaceln dem-
jenigen der Lepidophytenblitter ziemlich dhnlich ist (z B. im Vorhandensein
eines Transfusionsgewcebes, in der Lagerung der Spaltiftnungen aul der Unter-
seite usw.). Ich sehe hierin aber nur eine Konvergenzerscheinung. Interessant
ist die Umbildung der Kurztriebe bei manchen Piius-Arten zu einem Doppel-
blatt. Dementsprechend herrschen im élteren Tertifir bis zum Miocin die
mehr-als-zwei-nadeligen Pénus-Arten stiirker als hente vor.

Transfusionsgewebe.

Diex phylogenetisch viel diskutierte tracheidale Gewebe findet sich nicht
nur in den Koniferen-Blittern, sondern auch in den Blittern der meisten
ibrigen Grymnospermen (8. 263), sowie der Lepidophyten (8. 141). Da es aber
eine recht autfillige Erscheinung der Koniferen-
blitter ist, wollen wir es hier besprechen.

Worsdell (1897) hat die Ansicht ausge-
sprochen, es handle sich hier um metamorpho-
siertes zentripetales Metaxylem. Bernard,
Jeffrey und Doyle haben sich ihm weitgehend
angeschlossen. Andere Autoren, wie Carter und
Takeda, haben dagegen sehr scharf wider-
sprochen.

Das Transfusionsgewebe besteht aus kurzen
Tracheiden mit Spiralleisten oder Hoftiipfeln an
den Winden. Es liegt tatsichlich in vielen Fallen i ;
an den Stellen. an denen nach unseren phylo- — (uerschnitt durch eine Schuppe

: : ; . des weiblichen Zapfens
) .c missen zentripetales Metaxylen o 1 . :
genetischen Kenntnissen zentripetales Metaxylem T — Transfisionsgewcho.

Abh. 221.
Agathis  borneensis.  (Rezent.)

urspriinglich vorhanden war. heute aber ver- P — Protosylon.
schwunden ist. d. h. sich in Parenchym bzw. in S = Siebteil.

eben dies Transfusionsgewebe umgewandelt hat. (Nach Bernard 1907, Abb. 6,
In den Cycadeenleitbimdeln ist ja echtes zentri- aus Lotsy Abb. 9, 7).

petales Metaxylem vorhanden. Das ., Transfusions-

gewebe™ setzt sich hier, vor allem an die Flanken der Leithiindel, seitlich an
das echte zentripetale Metaxylem an. Bei manchen Koniferen, z. B. bei
Araucaria imbricala Pav. (vel. Bernard 1904, Abb. 88) oder bei der Zapfen-
schuppe von Agathis borneensis (Abb. 221) sitzt es unverkennbar an der Stelle
des ehemaligen zentripetalen Metaxylems. Wenn wir also keine grobien Ver-
lagerungen der Gewebe in der Phylogenie annehmen — wozu keine Ver-
anlassung ist — sondern nur deren Umwandlung, so ist tatsichlich dieses
Transfusionsgewebe metamorphosiertes Metaxylem. Es sind #hnliche Bil-
dungen, wie wir sie beim gemischten* Mark der Lepidodendren heobachtet
haben (Abb. 64).

Damit ist nun aber weder gesagt, dali alles < Transtusionsgewebe der-
artiges metamorphosiertes Metaxylem ist, noch daB die Metaxylemtracheiden
direkt zum Transfusionsgewebe wurden. Bei Pinus z B. umzieht das Trans-
tusionsgewebe das gesamte Leitbiindel. Ein Teil besteht hier also sicher aus
umgewandelten Parenchymzellen. Aunch in den itbrigen Fillen kinnte das
zentripetale  Metaxylem zuniichst sieh in  Parenchymzellen sewandelt,
und dann erst wieder sekundir tracheidalen Charakter angenommen haben.
Doch wissen wir iiber diesen Detailverlanf der phylogenefischen Wandhing
nichts,

20*
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IV. Phylogenetische Zusammenhiinge der Koniferenfamilien.

Ausgehend von der phylogenetischen Betrachtung der einzelnen Merk-
male wollen wir nun versuchen, uns ein Bild iiber die Zusammenhinge der
Familien zu machen. Einzelne der oben (8. 225) aufgefiihrien Familien zeigen
wohl etwas engere Zusammenhiinge untercinander, wie z. B. die Taxodiaceen und
Cupressaceen; die Unterscheidungsmerkmale, wie der mehr oder minder starke
Fruehtsehuppenwulst, sind wohl erst relativ spit erworben. Auch die Taxaceen,
Podocarpaceen und Cephalotaxaceen stehen sich wohl naher als den iibrigen
Familien. Die Gliederung der Koniferen bei R. Wettstein in drei Haupt-
untergruppen: Taxaceen (= Taxaceen i. e. 5., Podocarpaceen und Cephalo-
taxaceen), Abietaceen (= Araucariaceen -+ Pinaceen) und Cupressaceen
(= Cupressaceen i. e. S, 4 Taxodiaceen) scheint mir also, abgesehen von einer
vielleicht alizu engen Vereinigung der Pinaceen und Arancariaceen, die natiir-
liche Verwandtschaft ganz gut wiederzugegeben.

Aber — wie u. a. auch R. Wettstein betont — die einzelnen Familien
stehen doch etwas isoliert da (vgl. oben 8. 297). Die Merkmalskombination ist
nimlich derartie wechselnd, dali wir beispielsweise unmdglich eine der Familien
von der anderen ableiten lénnen, wenn auch manche Familien, wie die Pinaceen,
inshesondere Pinus, durch eine Hiufung hochditferenzierter Merkmale ausgezeich-
net sind). Verzichten wir darauf, den Tatsachen Zwang anzutun, und finden wir
uns damit ab, daB die Merkmale sich eben in den verschiedenen Familien ge-
sondert und selbstindig entwickelt haben, dall sich demnach die Koniferen cher
autf eine gemeinsame Urform als aufeinander zuriickfithren lassen! Dann scheint
mir der Weg gegeben, um auch bei so umstrittenen Fragen, wie den Makro-
sporangienstinden, einer Lisung - die, wie ich glaube, auf ciner mittleren Linie
liegt — mnither zu kommen,
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6. KL.: Gnetales.

Die Gelales sind -~ von unsicheren oder fiir die Phylogenie unwesentlichen
fossilen Resten abgesehen — lediglich dureh heutige Formen hekannt. Aber
die drei heute lebenden Gattungen: FEphedra L., Welwilsehio Hook. und
Crietum L., sind derart verschieden, dal wir sie sicher als Uberreste einer sehr
alten Gruppe ansprechen diirfen.

Schon der duffere Habitus zeigt grofie Versehiedenheit, Ephedra stellt
im allgemeinen Rutenstriucher mit dekussierten Schuppenblittern aus trocken-
warmen (ebieten dar. Welwitschio aus der wiistenahnlichen Kiistenzone Siid-
westafrikag (Namib in Deutsch-Siidwestafrika und Angola) ist eine Pflanze
mit villig isoliertem Wuchs: ein kurzer ritbenférmiger Stamm triigt (abgesehen
von den 2 Keimblittern) 2 mehrere Meter lang werdende Blitter, die dem Sand-
boden auflagern, an den Fnden zerfetzt und zerstiirt werden, am Grande aber
wieder nachwachsen. Die Gnefum-Arten endlich sind vorwiegend Lianen (mit
Ausnahme von baum- bzw. strauchformigen Vertretern aus dem Formenkreis
von Guetum (iemon).  Sie besitzen derbe netzadrige dikotylenartige Lauhb-
blatter: ihr Wohnort ist der tropische Regenwald.

[Vie Ginetales sind [erner deshalb fiir die Phylogenie so inferessant, weil sip
gyvmnosperme mit angiospermen Merkmalen vereinigen. Ja, danchen taunchen
sogar noch viel primitivere, an Pteridophyten anklingende Ziige aut. Wir
areifen aus diesen vermittelnden Merkmalen diejenigen heraus, die sich auf
die Anatomie des Stammes (insbesondere des Holzes) und aof die Blitenver-
hiiltnisse beziehen.

1. Stammanatomie.

Das Holz besitzt auf den ersten Eindruek durchaus Gymmospermen-
charakter. Namentlich aul dem Liingsschnitt bemerken wir zunichst schein-
bar nur Tracheiden, deren Hoftiipfel oft in dichtgedringter . araukarioider* An-
ordnung stehen (Abb. 222).  Aber bei genaucrer Betrachtung entpuppen sich
die ,,Tracheiden® als GefaBle! — d. h. die ., Tracheiden* bezw. Gefille des Se-
kundirholzes kommunizieren an ihren zugespitzten Enden vielfach miteinander,
indem (ihnlich wie bei manchen heatigen Pteridophyten) die Winde an den
Tiipfeln_villig durchbroehen sind (Abh. 222 B) oder die Tiipfel sogar zu einer
groBen Offnung verschmelzen. Kurz, wir kinnen hei den Gnetales verfolgen,
wie aus den Tracheiden Gefifie entstehen. Daneben sind auch Holzfagern zu he-
obachten. Das Holz zeigt also in seinen Kinzelelementen eine gesteigerte Ar-
beitsteilung gegeniiber den iibrigen Gymnospermen,

Die Anordnung der Stelenelemente bei Ephedra bietet das Bild einer
typischen Eustele mit relativ geringem Sekundirholz. Uberhaupt ist die Ge-
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samtanordnung der Stelenelemente bei Ephedre und Guetum insofern ,,modern®s,
als mesarche Strukturen und zentripetales Holz im allgemeinen fehlen. Doch
genau wie bei manchen Cyeadales finden wir bei den Gnefwm-Arten und bei
Welwitsehia.  keine  kontinuierliche
Holzhildung, sondern mehrere kon-
zentrische Holzzylinder, die von selb-
stindigen und kurzlebigen Kambium-
zylindern erzeugt werden.

Am eigentiimlichsten (auch in der
Anatomie) ist Wehwifschia. In dem
kurzen Stamm ist hier die Stele
vollstiindig aufgelost in ein Gewirr
cinzelner Leitbiindel. Beim Keimling
lilit sich deutlich beobachten, daf
die zu den Blittern fithrenden Striinge

ausgesprochene Protostelen oder — _ . .ﬁ

wenn man will — mesarche Leit- Abb. 222, Ephedra, GefiBienden (lings).
biindel sind. Auch sonst finden sich A Aufsicht auf eine Querwand mit Lichern
in der Bliitenregion anderer Guetales, und erweiterten Hoftipfeln (Eph. distachya
shmlicl 2 her Son Cusaiule L. var. monostachya).

aliniicn wie ber den Lycadales, g€~ g Jinassehnitt durch eine solche Querwand
Iogcnthch invers” orientierte Stelen- (Eph. Gerardiana).

teile. d. h. Leitbiindel mit Siebteil (NachThompson 1912, aus Markgraf 1926,
gegen die Stammitte und Holzteil Fig. 217.)

nach auben. Lignier hat auch hier

den  SchluBl auf eine engere Verwandtschatt mit den Medullosen bzw.
Uycadophyten gezogen. Wir werden nach Kenntnis der Fortpflanzungsorgane
dazun Stellung nehmen.

2. Allgemeine Morphologie der Fortpflanzungsorgane.
a) Gesehlechtsverteilung,. '

Im Grunde sind die Bliiten der (fnefales wie bei den meisten Gymunospernen
getrenntgeschlechtlich verteilt, Die Mehrzahl der (refales hat auch typische
eingeschlechtliche Sporangienstinde. Wir erwiihnten aber oben sehon die auf-
fallige Tatsache, dali sich in verschiedenen Gwetales-Gruppen Andeutungen
von Zwittrigkeit herausgebildet haben. Diese Zwittrigkeit tritt in zwei
Formen auf:

Bei Ephedra fragilis var. eampylopoda €. A. May beigpielsweise und auch
wohl  bei einigen (el - Arten  (Guetum Guemon L. u. a.) finden wir
Zwitterblitenstinde, die wegen ihrer Geschlossenheit ziemlich bliiten-
ihnlich sind (Abb. 220 A).  Terminal (bzw. oben in einem Quirl) sitzen hier
jeweils eine oder mehrere dichtgedringte weibliche Bliitten und darunter eine
Anzahl méannlicher.

Welwitschia hesitzt sogar morphologisch echte Zwitterhlitten: in der Mitte
jeweils ein Makrosporangium und ecinen Kreis von Mikrosporangienstinden
(,,Staubblatter™, Abb. 223 C).

Aber die Zwittrigkeit ist bei Ephedra nnd bei Welwitsehin nur vorgetiuscht.
Sowohl die .. Zwitterblittenstiande™ von Ephedra wie die Zwitterbliite von Wel-
wilschin sind physiologisch eingeschlechtlich, und zwar minnlich, Fs wird
namlich jeweils das weibliche Organ unfruchtbar. Die scheinbar weiblichen
Organe dienen nur zum Anlocken der Insekten. - Sie seheiden an ihrer Mikro-
pyle Nektar aus. Die dadurch angelockten Insekten beladen sich mit Mikro-
sporen und fliegen so zu den funktionierenden eingeschlechtlichen weiblichen
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Blitten. Die iibrigen Gnefales sind windblittig und damit, wie erwihnt, ein-
geschlechtlich.

h) Ban der Einzelbliite,

Allgemein sind die Bliten in Zapfen oder dhnliche Bliitensténde vereinigt.
Und wieder treten uns dabei eine ganze Anzahl von Reduktionserscheinungen
verschiedener Abstulung vor Augen. Bei Guefum ist die Reduktion in beiden
Geschlechtern am weitesten gegangen, Hier sitzt in der Regel der Bliitenachse
sowohl im weiblichen wic im minnlichen Gesehlecht nur ein einziges Sporangium
terminal aul (Abb. 223). Bei den anderen Gatfungen ist nur der weibliche
Sporangienstand soweit reduziert; die weiblichen Bliiten sind hier jeweils ein
Sprifichen, das meist mit einem ein-
zigen atropen endstindigen Makro-
sporangium abschlielit (Abb. 159 und
229 A). Ein urspriingliches Verhalten
zeigen jedoch die minnlichen Bliiten
von Ephedra: vecht oft finden wir hier
einen ziemlich verzweigten Mikrospor-
angienstand (,, Antherophor*') mit zwei
bis vielen Sporangien. Wir kinnen
cinen.  solehen Sporangienstand in
seiner Gesamtform noch leicht auf
den Urtyp der Kormophyten-Spor-
angienstéinde  zuriickfithren.  Ab-
weichend bei Ephedra ist jedoch, daf
die Sporangien zu meist paarvigen,
bei Welwitschia zu dreiteiligen Syn-
angien vereinigl sind.

An der Basis dieser eigentlichen
Sporangienstinde oder Blitten stehen
nun eine Reihe von Schuppen und
Hiillen. Zuniichst steht jeder Spor-
angienstand, bzw. jede ,,Blite* in der
Achsel eines Deckblattes, er stimmt
also in diesem wesentlichen Merkmal
mit den Sprossen und dem Prototyp
der Blitten, einer Angiospermenbliite
tiberein. Dann folgen an der Sporan-
gienstandsachge einige Schuppenpaare
’ fhines aesehattien. und Hillen (s, unten, Kleindruck).
U Welwitschigmarabilis 3 (seheimbar zwittrig). Die Homologisierung der Gnetales-
(Aus Karsten 1914, Fig. 44 und 45, und  Bliite it einer sproBartigen Bildung,

Lotay 191k, Fig. 195.) d. h. mit einer echten Bliite (oder sogar

mit einern Bliitenstand) ist kaum je an-

gezweifelt worden. Allerdings sind die ,,Blitten® infolge ihrer Stellung in der Achsel

von Schuppen eines dichtgedriingten Zapfens in der Regel stark dorsiventral ab-

geplattet. Auch die Stele hat dorsiventralen Bau. Schwierigkeiten macht dagegen

die ,,Deutung™ der weiteren, an der eigentlichen Bliitenachse stehenden Schuppen

und Hiillen, namentlich im weiblichen Geschlecht. Wir finden hier von unten

nach oben 2 -3 dekussierte Schuppenpaare, dariiber (auberhalb des innersten

eigentlichen Integumentes) bei Bphedra und Welwitschia noch eine 2. und bei
Guetum sogar noch eine 3. Hiille.

Wiederum ist hier zunichst unverkennbar, daly die Sehuppen sterile Telome
sind, wie sie an der Basis sehr vieler Sporangienstéinde auch bei anderen Gymno-

Abb. 228, (netales-Bliiten.
A Bphedra altissvma 3,
I
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gpermen auftreten. Mir die 23 Integument-dhnlichen Hiillen sind aber schon
die verschiedensten Meinungen ausgesprochen worden, die alle mindestens einen
phylogenetischen Hintersrund haben; es soll sich um ein 2. baw. 3. Integument,
ein reduziertes Perianth, wm reduzierte Sporophylle, | Arillus“-artige Wuche-
rungen usw. handeln.

Schiilen wir den phylogenetischen Kern in diesen Memungen heraus: Wie
sah der Makrosporangienstand bei den Gnetales-Ahnen aus? Wie kamen ins-
besondere die verschiedenartigen Iiillenbildungen der heutigen (fnetales-Bliiten
zustande ? Wir beschrinken uns hier auf das Problem der FEntstehung der
Schuppen und Hiillen am Sporangienstand (val. im iibrigen oben 8. 233, sowie
Abb. 159, 160 und 223). In den Deuntungen der Hiillen stecken wohl fr)l()t:udt
phylogenetische Ansichten:

l. Dentung der Hiillen als ,Arillus™. Die Achse war urspriinglich
nackt, mindestens an der Stelle, an der die betr. jetzt vorhandene Hiille erst se-
kundiir entstand.,

. Deutung der Hillen als 2. baw. 3. Integument, oder als ,,Pe-
I‘iamth ., oder als Sporophylle. Wenn man nicht das echfe innerste Inte-
oument auch als eine ,,Arillus“-artice Wucherung aunffalit, so steckt in all diesen
anderen Anmahmen als tbereinstimmender Kern die Annahme, daBl die Hiillen
durch Vi elwahalmg eines Qunlc von Telomen oder komplizierteren Telomstinden
entstanden seien. Wenn wir sie weiterhin spezifisch als , Integument, als ,,Peri-
anth™ oder als . Sporophyll” bezeichnen wollen, so heiBt das dnch woll, dal} die
homologen Bildungen bercits bei den Ahnen eine mehr perianthiihnliche. oder
eine mehr sporophyllihmliche usw. Ausbildung als heute erfahren hatten. KEs
setzt ferner die Annahme vorans. dafl ihre Zahl bereits beschrinkt war. Das ist
awar maoglich, im einzelnen ]oduc h, wie mir scheint, kaum sicher zu belegen. Viel
w,ﬂm-ohemhrhe[ erscheint mir aber eine

3. Annahme, dali wir auch hier wieder den (hetales-Sporangienstand nicht
vou hoch- sondern von wenig differenzierten Bildungenahleiten milssen,
daB die Ahnenform der Guetales an Stelle der Hiillbildungen weniger spezifizierte
und nicht zahlenmiBig begrenzte Telome hatten. Telome, die namentlich bei den
iiltesten Formen noch (als Sporangien) fertil sein Luuuten, die dann aber spiter
genan wie die thnen homologen Schuppen an der Bliitenbasis und wie das innerste
Integument als schiitzende Ilillen ausgebildet wurden. Die Hiillen sind also
die Ueberreste eines chemaligen rwrhm gegliederten Sporangienstands.  Und
wenn im dullersten Integument bei Hiphedra gelegentlich h[d]ﬂu‘}pﬂl‘dﬂ"lf‘n ge-
funden wurden, so ist dies m. H. eine Riickschlagshildung, ecin Zeichen, da

auch andere Telome des Sporangienstands fertile Potenzen besitzen.

Aber auch hier wollen wir unbedingt den hypothesenhaften Charakter dieser
und aller Annahmen tber die ,,Deutung” der Hiillbildungen anerkennen, weil
wir eben die unmittelbare Ahnform der Gnetales-Sporangienstinde nicht sicher
kennen.

¢) Auliere Morphologie und Bau der Makrosporangien sowie der
Bcbt.luhunguvmgtmug

Im weiteren Autbau zeigen die Makrosporangien noch deutlich das Bild
eines Gymmospermen-Makrosporangimns, Die Mikropyle des (innersten) Inte-
guments ist jedoch griffelihmlich verlingert (Abb. 223 B). Sie scheidet ein
l‘lupl(lwn einer manchmal nekt :uhalil-rcn Fliissigkeit aus, das genau wie der
Pollinationstropfen der iibrigen Gymmnospermen die Mikrosporen auffingt.
Und genau wie bei den iibrigen Gymnospermen sinken die Mikr osporen dm(-h
die Ml]u(]pvlomohm bis aul den Nucellnsseheitel herab, wm erst dort zu
keimen. Ja, wie bei den wurspriinglichsten (.\1nno-punmn hat sich hier eine
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deutliche Pollenkammer ausgebildet, die den Scheitel des Nucellus bis zur
Makrogpore treilegt, und in der die Mikrosporen erst zum Pollenschlauch aus-
wachsen.

d) Keimung der Sporen.

Die Keimung der Mikro- und Makrosporen, d. h. die Prothallimnbildung,
ist durch eine verschieden starke Reduktion ansgezeichnet. Im ménnlichen
Geschlecht werden auber 1—2 vergiinglichen ,, Prothalliumzellen* ein Pollen-
schlanchkern und 2 generative Kerne gebildet. Doch sind eigentlich bis heute
nur einige Kphedra-Arten ausreichend untersucht (Land). Von Guefwm und
Welwitschin haben wir bisher nur kiirzere, offenbar nicht ganz vollstindige
Untersuchungen (Strasburger, Lotsy, Pearson). Daf diese Liicke fiir solch
~ eine interessante Gruppe wie die Guelales hichst
bedauerlichist, braucht kaum betont zu werden.

Abb. 224, Makroprothallien der Gretales.
(jeweils das obere Ende sichtbar).

a Lphedra trifuren Torr. — Noch typische Archegonien.
b Weheitschia mirabilis Hook. — Zellwinde, aber keine Archegonien mehr; oben die relativ

grofien fertilen Zellen.
¢ Gnelumgnemoncides Brongn, — Freie Keme. Augenblick der Befruchtung sezeichnet,

sp = dic beiden minnlichen Gametenkerne (,,generative™ Kerne).

(Nach Land 1904, Pearson und Karsten 1893.)

In der Makrosporenentwicklung zeigen die Guetales “eine gleitende
Reihe, die in der Richtung auf die Angiospermen zu deutet. Bei Kphedia
selbst entwickeln die Makrosporen noch ein typisches Prothallium, d. h. ein
zelliges Gebilde mit mehreren (3--5) Archegonien (Abb. 224 a). Bei Guetumn
dagegen, als Endglied der Reihe, finden wir in der reifen Makrospore kein
zelliges  Gewebe mehr, sondern durch wiederholte Kernteilung entstehen
206—H12 freie Kerne, von denen die oberen als Eikerne fungieren. d. h. mit
den generativen Kernen verschmelzen (Abb. 224¢). Aueh bei Ephedra ist ge-
legentlich das Verschmelzen der beiden generativen Kerne mit dem |, Eikern*
und seinem Schwesterkern, dem Bauchkanalkern, beobachtet worden; man
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hat in diesem Vorgang eine Andeutung an die ,.doppelte Befruchtung™ der
Angiospermen gesehen. Welwitschia (Abb. 224b) dagegen vermittelt gewisser-
maBen zwischen den beiden (fattungen, m.denl hier zwar zunichst wie bei
Ghinetum freie Kerne auftreten; noch vor der Befruchtung werden aber Zell-
wiinde gebildet. Dabei entgtehen am oberen Makrosporenende meist zwei-
kernige Zellen, die wieder als Eizellen fungieren (nur einer der beiden Kerne
verschmilzt  jedoch!) und dem Pollenschlanch entgegenwaehsen, Dies Knt-
gegenwachsen ist cine Krseheinung, die gleichfalls von manchen Angio-
spermen hekannt ist.

Fassen wir zusammen: Primitiv, d. h. Gymnospermen- bzw, Pteridophyten-
ihnlich sind die (melales in folgenden Merkmalen:
1. in der Gymnospermie, d. h. im Keimen der Mikrosporen innerhalb der
Mikropyle, ja in einer Pollenkammer;
. in der vorherrschenden Eingeschlechtigkeit der Bliiten
. in der ziemlich betrichtlichen Entwicklung des weiblichen Prothalliums
vor der Befruchtung;
4. im (allgemein genommen) gymnospermendhnlichen Aufbau des Holzes
(Bau der Hoftiipfel und tracheidenihnlicher Gesamtcharakter der
wasserleitenden Elemente).

Lo

(]

Abgeleitet, d. h. angiospermenihnlich sind die (fnefales dagegen:

1. in der rreh'rrenllwlwn Andentung von Zwittrigkeit, Hand in Hand mit
Inselkt mﬂwsr,tuhu ng

. in der ;,:ﬁipldluﬂluht,n Verlingerung des Integuments zum Auffangen
der Mikrosporen:

. in der schrittweisen Reduktion der Prothallien innerhalb der ganzen
Gruppe;

4. in der Durchbrechung der Querwiinde bei den Tracheiden, d. h. der
Aushildung von Getalien:

5. ferner sei als aulfillig fortgeschrittenes Merkmal die gegenstindige,
wdeknssierte™ Blattstellung erwiihnt. die unter den Gymnospermen
sonst nur bei den Cupressaceen und manchmal bei der Araucariacee
Agathis beobachtet ist.

[

L

Es ist aber bemerkenswert, dafi fast alle diese Anklinge an den Angio-
spermencharakter — vielleicht abgesehen von der Prothallienreduktion und
der dekussierten Blattstelling — ausgesprochene Analogicerscheinungen dar-
stellen. Namentlich die cmliel ihmliche Ausbildung des Jnitﬂgunwm\ zeigt, wie
die Ptlanze hier denselben .. Zweek* auf einem ganz anderen Weg erreicht. Wir
kinnen demnach die Gnetales nicht als eine direkte Zwischenstufe zwisehen
den Gymnospermen und Angiospermen betrachten, sondern als besonders
cigenartig differenzierte Gymmospermen,

In dieser Bezichung erinnern die Guetales an die Benetfifules. Tatsiichlich
hat man auch sehon die Gretales als Nachkimmlinge der Benettitales aulgelalit.
Wieder ist an cine direkte Nachkommenschaft von den liente b(.‘l\dlult{‘ll Bnn.w!-
titales kaum zu denken. Die cigenartige Aushildung der Benetfitales-Makro-
sporangienstiinde vermittelt in keiner Weise zu den Guelales. Dagegen ist es
durchans denkbar, daB die Ghelales aus dem weiteren Formenkreis der Benetli-
tales-Ahnen herkommen, einem Formenkreis, dem vielleicht auch die Angio-
spermen-Ahnen entstammen, Eine engere phylogenetische Beziehung zu den
Medullosen, die allein in einigen anatomizchen Figentiimlichkeiten eine Stiitze
tande (vgl. oben 5. 254 und ’bl) scheint mir a]]m gchwach begriindet.




516 b. Abt.: Pteropsida,

Literatur: Gnotales.

Arber, I A, N, and Parkin, .J., Studies on the Evolution of the Angiosperms, The
Rula-timaship of the Angiosperms fo the Gnetales. Ann, of Bot., 1908, Vol. 22, p. 489,

Benson, M., The Origin of Flowering Plants. New Phytologist, 1904, Vol. 3, p. 49.

Berridge, 1. M., On Some Points of Resemblance between Guetalean and Benettitean Seeds.
New Phytologist, 1911, Vol. 10, p, 140.

— The Structure of the Female Strobilus in Guetum Gnemon. Ann, of Bot., 1912, Vol. 26,
p. 987,

Bliss, M, €., The Vessel in Seed Plants. Bot. Gaz., 1921, Vol. 71, p. 314,

Chureh, A, H., On the Floral Mechanism of Welwitschia mirabilis (Hook). Phil. Trans,
R. Soe. London B., 1914, Val. 205, p. 115.

Coulter, J. M., The Embryo Sac and Embryo of Gnetum Gnemon. Bot, Gaz,, 1908, Vol. 46,
p. 43

— und Chamberlain, s, S. 239,
Graham, R. J. D.. On the IHistology of the Ephedreae, with Speecial Reference to the Value
of Histology for Systematic Purposes. Trans. R. Soe. Edinb., 1909, Vol. 46, p. 203.
Ierzield, St., Kphedra campylopoda Mey. Morphologie der weiblichen Bliite und Befrueh-
tungsvorzang. Denkschr. Akad. Wiss. Wien, Math.-Nat. Kl., 1922, Bd. 98, 8. 243,
Karsten, (., Beifrag sur Entwickelungsgeschichte einiger Guetum-Arten, Bot, Ztg., 1802,
Bd. 50, 8. 205.

— Zur Entwickelungsgeschichte der Gattung Gnetum. Cohns Beitr. z. Biologie d. Pfl.,, 1893,
Bd. 6 8. 387

— Zur Phylogenie der Angiospermen, Zeitschr, . Bot., 1918, Bd. 10, S. 3689,

Land, W. ... G., Spermatogenesis and Oogenesis in Ephedra trifurca. Bot. Gaz., 1907, Vol. 44,
b

Ligrilier, 0., La fleur des Gnétacées est-elle intermédiaire entre eelle des Gymnospermes et
celle des Angiospermes? Bull. Soc. Linn. Norm., 1908 sér. 5, T. 7, p. bb.

— et Tison, A., La structure méduloséenne chez les Ephedra. Bull. Sue. Bot. de France, 1916,
T, 68, p.-d7.

— — Les Gnétales sont des Angiospermes apétales. C. R, Paris 1911, T. 1562, p. 201

— — Les Gnétales, lewrs fleurs et lenr position systématique. Ann. Sc. Nat. Bof., 1912,

— — Llovule tritégumenté des Gnebum est probablement un axe d'inflorescence. Bull. Soc. Bot.
de France, 1913, I. 60, p. 64

Lotsy. J. P., Kife History o Guetum ete, Ann. J. B. Buitenz., 1899, 16, 46.

Markgraf, Fr., Gnetales.” In A. Engler, Die Natiirlichen Pflanzenfamilien, 2. Aufl.,
Leipzig 1926, Bd. 13.

van der Meulen, Welwitschia mirabilis ete. Diss. Groningen, 1917, ,

Pearson, H. H. W., Sume Observations-on Welwitsehia mirabilis. Phil. Trans, R. Soe. Lon-
don, 1906, Ser, B., Vol. 198, p. 265.

— Further Ohservations on Welwitschia. Ibid, 1909, Bd. 200, S. 331.

— On the Microsporangium and Microspore of Gnetum, with some Notes on the Structure
of the Inflorescence. Ann. of Bot., 1912, Vol. 26, p. 603.
A Note on the Inflorescence and Flower of Guetum. Ann. Bolus Herb, 1915, Vol. 1, p. 152,

— Notes on the Morphology of Certain Struetures Concerned the Reproduction in the Genus
Gnetum. Trans. Linn. Soc., 1915, Vol. 8, p. 311.

— On fthe Morphology of Female Flower of Gnetum. Trans. R. Soe. 8. Africa, 1917, Vol. 6,
% 9.

Porseh, 0., Uber einige neue phylozenetisch bemerkenswerte Hrgebnisse der Gametophyten-
erforschung der Gymmnospermen. Festschr. nat. Ver, Univ. Wien, 1907, '

la Riviere, H. C. C., Sur Panatomie et Iépaississement des tiges du Gnetum moluceense
Karst. Amn. Jard. Bot. Buitenzorg, 1916, T. 30, p. 23, -

— Note additionelle sur T'épaississement du Gnetum. Thid. 1923, T. 33, p. 110.

Seward, A. C,, Fossil Plants, Cambridge 1919, T, 4. '

Sigrianski, A., Quelques ohservations sur I'Ephedra helyetica Mey. Diss. Gent, 1913.

Stapf, 0., Die Arten der Gattung Tphedra, Denkschr. K. Akad. Wiss. Wien, 1889/90,
Bd. 56, Abt. 2, S, 1.

Strasburger, s. 5. 309

Syles, M. (i, The Anatomy of Welwitsehia mirabilis Hook. ete, Trans. Linn, Soc. London,
1910, Vol. 7, p. 327.

— The Anatomy and Morpholozy of Leaves and Tnflorescences of Welwitsehia mirahilis.
Phil. Trans. R. Soe. London, 1910, Ser. B., Vol. 201, p. 179.

Takeda, L., Some Points in the Anatomy of the Leaf of Welwitsehia mirabilis. Ann. of Bot.,
1918, Vol. 27, p. 347.

— Morphology of the Bracts in Welwitschia mirahilis. Ihid. p. 547,

Thoday, M. G., and Berridge, . M., The Anatomy and Morphology of the Inflorescen-
ces and Flowers of Ephedra. Aun. of Bot., 1912, Vol. 26, p. 953,

Thompson, W. P., The Anatomy and Relationships of the Gnetales 1, The Genus Ephedra.
Ann. of Bot., 1912, Vel. 26, p. 1077.



Literatur der Gnetales; Angiospermae. 317

Thompsan, W. P., The Morphology and Affinities of Gnetum. Awm. Journ. of Bot.,
1916, Vol. 3, p. 135. _

— The Canons of Comparative Anatomy. Seience N. 5., 1918, Vol. 47, p. 517.

= Lnd_?endcnt Evolution of Vessels in Gnetales and Angiosperms. Bot. Gaz., 1918, Vol, 65,
. 83,

— Companion Cells in Bast of Gnetum and Angiosperms. Bot. Gaz., 1919, Vol. 68, p. 451,
The Relationships of the Ditferent Types of Angiospermic Vessels, Ann. of Bot., 1923,
Vol. 37, p. 183,

van Tieghem, 1869, s. 5. 67.

Tison, s. Lignier und Tison.

Velenovsky, J., Einige Bemerkungen usw. Beih. Bot. Cenfralbl., 1903, Bd. 14, 5. 127,

Wettstein, R, v., Uber das Vorkommen zweigeschleehtizer Infloreszenzen hei Yphedra.
Festsehr. Naturw. Ver. Univ. Wien, 1907, Bd, 21.

1924, 5. 8. 19,

Warsdell, W. (0., The Vascular Structure of the ,,Flowers™ of the Gnetaceae, Ann. of Bot.,

1901, Vol. 15, p. 766,

3. U-Abt.: Angiospermael).

Die Phylogenetik der Angiospermen befindet sich in einer éhnlichen Lage
wie die der Koniferen und der Ghuetales. Unmittelbare Ahnen der heutigen
Angiospermen kennen wir nicht. Was man bisher an fossilen Angiospermen-
resten gefunden hat, reiht sich entweder villig den heutigen Familien, meist
sogar den heutigen Gattungen, ein, oder es gind wie die Cayloniales (5. 272)
Konvergenzgruppen zu den Angiospermen. Sichere Angiospermen sind ers
seit dem Gault (U.-Kreide) nachweisbar. Unsere phylogenetische Betrachiung
mufl sich daher wieder weitgehend aul die heutigen Angiospermen und auf
den Vergleich mit den allgemeinen phylogenetischen Daten der iibrigen Kormo-
phytengruppen stiitzen.

a) Bliite.

Dieser unbedingt anzuerkennende Mifstand unserer Unkenntnis iiber die
unmittelbaren Angiospermenalmen macht gich schon geltend bei den meist
erbrterten Ausgangsproblemen der Angiospermenphylogenie. bei der Frage
nach der

Entstehung der Zwitterblite und dem ,Ranales™-Problem.

Dag ganze Problem ist so kompliziert, dall wir zunichst versuchen wollen.
es durch eine technische Vereinfachung iibersichtlicher zn gestalten. s kann
dies m. E. ohne Filsehung des wesentlichsten Probleminhaltes dadureh ge-
sehehen, dal wir nicht die Gesamtheit der Angiospermen mit ihrem ungeheuren
Formenreiehtum betrachten, sondern fiirs erste eine Reihe zweilelhafter Gruppen
beiseite lassen. Wir beschrinken unsere Betrachtung zuniichst einmal anf
folgende vier Hauptgrappen:

1. Die , Apetalae™ im engeren Sinne, d. h. Angiospermen mit heute un-
zweifelhaft eingeschlechtigen, unscheinbaren Bliten; .. Typus™: Cosuari-
naceae, Betulaceae, Fagaceae, Juglandaceae (Abb. 225).

Ranales; ,,Typus®: Magnoliaceae (Abh. 226).

Monocotyledoneae; ,,Typus™: Liliaceae.

Hauptmasse der mit den Ranales eng verwandien Dicolyledoneae. wic
die Rosales nsw.: Typus: etwa Saaifragacene.

e 2010

Wie gesagt, wir lassen zuniichst einmal die Verwandtschaftsprobleme der
Gruppen zweifelhafter Stellung, wie der Salicaceae, Euphorliaceae usw. beiseite.

1) leh mul bei Besprechung der Angiospermen mit einer gewissen Vertrautheit der
allgemeinen morphologischen und systematischen Daten vechnen, da ecine Darstellung des
Angiospermensystems auch nur in den wichtigsten Familien den Rahmen des vorliegenden
Buches gesprengt hitte.
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Abb. 225, Juglans regin T (Rezent).
1 Zweig mit weiblichen Bliiten (oben) und minnlichen Bliiten (rechis
und unten). 14 natiirl. Grobe.
2 miinnliche, 3 weibliche Einzelbliite,
4 Frueht. iuliere Setale teilweise entfernt.
(Aus Karsten, in ,,Strasburger®, 1928, Abh. 658.)

Die vier oben skiz-
zierten  Gruppen
sind jeweils in sich
zweifellos  zusam-
menhiingende Fa-
milien bzw. Fami-
liengruppen. Un-
sere Augsagen gel-
ten nmindestens

mmmer fiir  den
»Iypus”™.  Wenn
wir einmal iiber

die  gegenseitigen
Verwandtschafts-
beziehungen dieser
vier Gruppen im
reinen gind, diirfte
das  Gesamtpro-
blem der Angio-
spermenverwandt-
schaft um ein er-

hebliches  Stiick
vorwirts  gekom-
men sein.  Denn

dariiber sind sich
wohl die meisten
Phylogenetiker
und Systematiker
heute einig, dali
diese 4 Gruppen

snzusagen den
Grundstock  des
Angiospermen-

systems  abgeben,
dali der grifere
Teil der Angio-

Abb. 226.

Magnolia stellata Maxim.
Unten: Perigonblitter (mur 2 auf jeder Seite gezeichnet);
Mitte: Mikrosporophylle (vorn die spiralige Stellung der Stanbblattnarben deutlich):
Oben: die zahlreichen Makrosporophylle (ehenfalls dentlich in spiraliger Stellung).
(Original); etwas schematisiert.

Bliite.
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spermen mit einer der 4 skizzierten Gruppen in einer engeren Verwandtschaft
steht als mit den 3 anderen Gruppen.

Weiter ist wohl heute kein Zweifel mehr, dafi sowohl die oben als 4. Gruppe
genannten Dikotylen sowie die Monokotylen aul Ranales-ihnliche Vorfahren

zuriickgehen.

Der Kernpunkt der heu-
tigen, so erbitterten Meinungs-
kimpfe tiber die Angiospermen-
phylogenie dreht sich daher im
wesentlichen um  die Irage:
Welehe Familiengruppe ist
primitiver: die Apetalae
oder die Ranales? Oder wenn
wir das wichtigete untersehei-
dende  Merkmal herausgreifen:
Welehes Merkmal ist primi-
tiver: die eingeschlechtige
Bliite der Apetalae oder die
Zwitterbliitte der Ranales?

Wir beginnen wieder
mit dem Problem der Merlk-
malsphylogenie, mit dem

Zwitterbliitenproblem.

Registrieren  wir  zuniichst
einmal — unter Beiseitelassung
aller  phylogenetischen  Hypo-
thesen — die wichtigsten 'Tat-
sachen. welche uns die heutigen
Angiospermen zeigen! Hinsicht-
lich der allgemeinen Bliiten-
morphologie  haben  wir  zwei
Haupttypen:

L, Yollstiindige™ Zwit-
terblitten (Abb. 226 und 227),
bestehend ans emer Achse mit
folgenden .Phyllomen®, d. h.
mehr oder minder blattihnlich
differenzierten Bliitenorganen:

i) Kel(f-hh]éi,i.i.er]Enwei T

{bepal&i;m sich nicht
b) Kronbliitter { i<

den lassen

Petala, — S
(Petala I = Perigon.

Caorolla) ‘

¢) Mikrosporophylle, Staub-

bEitter (Stamina): Ge-
samtheit: Androeceum.

Abb. 227, Angiospermenhliite (Iings).
a Mikrosporangien (,,Pollensicke®) der ,, Anthere, -
quer; b lings;
¢ Filament* der Mikrosporophylle;
d Perigon (abgeschnitten); e Nektarien;

I Fruchtknoten* = wverwachsene Makrosporo-

_ phylle mit Griffel (9) und Narbe (4);

i keimende Mikrosporen; [ und me Pollensehlauch,
in dic Mikropyle cindringend (,,Porogamic*);

. Stiel des anatropen Makrosporangiums (= ,,[Funi-
culus);

p und ¢ 2 Integumente; s Nucellus;

¢t Embryosack mit 8 Kernen; z Bizelle mit Svn-
ergiden (v); =

bei ¢ der aus 2 Kemen verschmolzene sekandiive

Embryosackkern; « 3 Antipoden.
(Aus Sachs 1882, Abb. 442, Schema,)

d) Makrosporophylle, Fruchtblitter (Karpelle): Gesamtheit: Gynaccenm.
Zwitterblitten dominieren im Gegensatz zu den Gymnospermen bei den
Angiospermen und vor allem bei den insektenbestinbten Formen. Der Hin-
weis aul die Zwitterbliite der Ranunenlaceen und der tibrigen .. Ramales*, der
Rosaceen, Labiaten usw. wird diese ,,vollstindige™ Zwitterbliite zur Geniige

charakterisieren.
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2. Eingeschlechtige, windbestiubte Blitten, wie sie in fypischer
Weise die ,.apetalen™ Angiospermen, z. B. die Casuarinaceen, die Fagales, Juglan-
derdes (Abb. 225) usw. anfzeipen. Apetalen werden diese Blutenpilanzen genannt,
weil ihnen Petala, d. h. Blumenblitter fehlen; sic hahen nur eine einzige un-
scheinbare. kelehiihnliche Blittenhiille. Wir konnen bei ihnen heute meist leine
Anzeichen einer ehemaligen Zwittrigkeit entdeeken. Durchweg ist die Zahl der
Sporophylle in einer solchen apetalen Blitte gering. Zahlreiche Einzelbliiten
sind dagegen zu ., Kitzehen' vereinigt, weshalb diese Gruppen u. a. von Coulter
und Chamberlain auch als Awmentiferae zusammengefalit wurden.

Dazwigchen gibt es vermittelnde Typen, wie z. B. die Eschen (Framinus),
die zwar heute eingeschlechtig sind, bei denen aber die Reste des anderen Ge-
schlechtes vorhanden sind.

Fiir alle Angiospermenbliiten trifft die Definition einer typischen Bliite,
wie sie z. B. Goehel gegeben hat, villig zu. Sie ¢ind mit Sporophvllen besetzte
Sprosse begrenzten Wachstums,

Weiter scheint es mir bei der Wichtigkeit der Frage nach den phylo-
genetischen Bezichungen zwizchen Zwitterblitten und eingesehlechtigen Bliiten,
sowie bei der Verworrenheit, welche heute der dieshezigliche Meinungsstreit
bictet, unbedingt notwendig, daf man sich zuniichst iiber die Methoden
einigt, mit denen sich eine derartige Frage aussichtsreich behandeln Ll
Folgende zum Teil von Wettstein und anderen zitierte Grundsétze scheinen
mir dabei unumginglich — wenigstens habe ich versucht, sie bei der Behand-
lung des Problems in Anwendung zu hringen.

I. Grundsatz. Die angenommene phylogenetische Ableitung
mub physiologiseh und morphologisch moglieh sein. Was das heibit,
machen wir uns am einfachsten an einem Gegenbeispiel klar: Die Zwitterbliite
von Magnolia und anderen Ranales mit ihren spiralig stehenden Bliitenorganen
it sich weder von einem Pinus-Zapfen mit spivalig stehenden Schuppen-
lkomplexen, noch von einer der bisher hekannten Benettitales-Bliiten mit ihren
quirlig gestellten Mikrosporophyllen und dem eigentiimlich differenzierten
Gynaeceum ableiten. Beide Gymnospermenbliiten sind schon viel zu ein-
seitig differenzierte Bildungen.

2. Grundsatz. Unsere Annahme, eine phylogenetische Ab-
leitung sei physiologisch und morphologisech maglieh, wird
dureh den Nachweis von Zwischenbildungen nnd ontogenetisehen
Umbildungen (auch pathologischer Art) gestiitzt. Diese Zwischen-
und Umbildungen lassen allerdings nur die Aufstellung einer Reihe zn, sie sagen
aber nichts aus, in weleher Richtung man die Reihe lesen muli.

3. Grundsatz. Man kann nicht direkt ans der behaupteten
Urspriingliechkeit eciner heutigen Familie aul die Urspringlich-
keit der bei ihr vorkommenden Merkmale sehliefen. Wir haben
schon wiederholt anf das Fehlen einer eng-korrelativen Merkmalsentwicklung
hingewiesen, und nur eine solche Korrelation wiirde diesen Schlufy erlauben.
Die Tatsache, dal eine Zwitterbliite oder eine cingeschlechtige Bliite heute bei
einer ,,primitiven” Gruppe herrscht, beweist also wenig.

Die SchluBweise, aus der angenommenen ,,Urspriinglichkeit® einer Familie
auf die Urspriinglichkeit eines Merkmals zn schliefien, ist aber gerade in der Angio-
spermenphylogenetils so verbreitet, daB hier der gegebene Platz ist, etwas ein-
sehender zu ihr Stellung zu nehmen. Die hetreffenden Schliisse verlaufen fast
immer nach ein und demselben Schema. Man charakterisiert eine Pllanzengruppe
— sagen wir einmal die Magnoliaceen auf Grund emiger Merkmale, z. B. der
zahlreichen apokarpen Fruchtknoten, threr Eiweillqualititen usw. — als ,,primi-



Angiospermae, Bliitenphylogenie. 321

tiv** und schliefft darans: also ist auch das bei den Ramales vorherrschende Merl-
mal der Zwitterbliitigkeit primitiv. Dazu ist zu sagen: Entweder man hat das
betr. Merkmal, wie hier die Zwitterblitte, zur I eststellung  der Urspriing-
lichkeit: mithenutzt, — dann ist der Schluf natiirlich ein Zirkelschlull: oder man
hat das Merkmal nicht mithenutzt — dann steckt im SehluBverfahren die un-
ausgesprochene Primisse einer starren Merkmalskorrelation bei der Phylogenie. Tn
unserem Falle lautet die unausgesprochene Priimisse: Pflanzen wie die Magnolien,
die hinsichtlich der groien Zahl von apokarpen Fruchtblattern und in zahlreichen
anderen Merkmalen primitiv sind, miissen auch in weiteren Merkmalen, wie z. B.
in der Zwitterhliitigkeit, einen urgpriinglichen Zustand iiberlieforn. Diese Primisse
wird allerdings wohl deshalb nie ausgesprochen, weil sie in ihrer allgemeinen
Formulierung offensichtlich falseh ist. Denn natiirlich kann man mit dieser Pri-
misse in gleicher Weise von den primitiven Merkmalen bei den Apetalen
ausgehen und so umgekehrt die Urspriinglichkeit der eingeschlechtigen Bliiten
»beweisen. So steht , Beweis™ heute gegen ,,Beweis” und beweist damit
eigentlich nur die Unhaltbarkeit der ganzen Methode. Es fithrt meines Fr-
achtens auf ein vollkommen falsches Geleis, wenn man ohne eingehendste
Begriindung einer phylogenetischen Merkmalskorrelation aus der Urspriinglich-
keit einer Pllanzengruppe auf die Urspriinglichkeit eines Merkmals schlieBt.
Der wissenschaftliche Weg kann nur der umgekehrte sein: aus der Urspriing-
lichkeit der Merkmale auf die ,Urspriinglichkeit® der Pflanzen-
gruppe zu schlieBen.

4. Grundsatz. Es gibt allerdings aunch phylogenetische Kor-
relationen, die man — wenn man sie sicher erkannt hat — mit Nutzen
fir phylogenetische Schliisse verwenden kann. Beispielsweise hat Wettstein
(z. B. 1924, 5. b311.) den Nachweis gefiihrt, dali eingeschlechtige Bliiten in
ziemlich enger Korrelation mit Windbestaubung und Zwitterbliten (bei Angio-
spermen und (etales) in ziemlich enger Korrelation mit Tngektenbestaubung
stehen. Diese Korrelation wird als eine allgemeine Erscheinung aueh nicht
durch einige Ausnahmen, wie die windblittigen Gragbiiiten oder die insekten-
bliitigen, aber eingeschlechtizen Weiden- (Saliz-) oder Melandryum rubrim-
Bliiten widerlegt. Denn derartige Ausnahmen smd entweder offenbar recht
junge, sekumdare Umbildungen, oder die Annahme einer golehen Umbildung
licgt mindestens nahe (Fisher 1928).

Es ist nun kaum ernstlich zu bestreiten, daff die Windiibertragung eine
iltere Bestdubungsform ist als die Insektenbestiubung. Auch die zur Be-
stiubung kommenden Inselten sind ja nicht viel frither als die zwitterbliitigen
Phanerogamengruppen (nicht vor dem Jung-Mesozoikum) nachgewiesen. Die
Schlubfolgerung Wettsteins: die zwittrige Angiospermenbliite hat sieh se-
kundar, in enger Korrelation mit der Insektenbestiiubung, aus einer wind-
bliitigen und eingeschlechtigen Bliite heransgebildet, ist meines Erachtens
darum ein Schlufi von mindestens sehr hohem Wahrscheinlichkeitsgrad.

b. Grundsatz. Die sichersten Anzeichen fiir die Richtung
einer Umwandlung kimnen paliobotanische Befunde liefern. Wenn
wir uns also fragen: haben sich bei den Phanerogamen im allgemeinen die
Zwitterblitten aus eingeschlechtigen Blitten oder umgekehrt entwickelt, so
miissen wir die paliobotanische Uberlieferung befragen. Die Antwort lautet
meines Erachtens hier eindeutig: nach unseren heutigen Kenntnissen nimmt bei
den Phanerogamen, als Ganzes betrachtet, die Eingeschlechtizkeit der Bliiten
immer mehr zu, je weiter wir zuriickgehen. Im Paliozoikum und Altmeso-
zoikum (vor dem Keuper) kemnnen wir iiberhaupt keine zwitterbliitigen
Phanerogamen. Auch bei den altesten Angiospermen aus der Kreide waren
die eingeschlechtigen Familien cher in groBerem Umifange vertreten als heute.

Zimmermann, Die Phylogenie der Pflanzen, 2
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A. Wettstein B. Karsten.

Abb. 228 A und B. Pgeudanthientheorien.
Entstehung der Angiospermenbliiten nach Wettstein und Karsten (Schemata).
1) Isospore Ausgangsiorm mit neutralen Sporaneien.
2) Erwerbung der Heterosporie bzw. Gymnospermie mit Sonderung der Sporangienstinde
in_eingeschlechtize Bliiten.
3) Bildung komplexer Sporangienstiinde (Blittenstinde), nach Wettstein eingeschlechtig,
nach Karsten zwittrig. '
4) Redukfion der Sporangienzahl (vor allem im Q@ Gesehlecht).
b) Verlust der Bliitenhiille um die ehemalige Einzelbliite, Neubildung einer Bliitenhiille um
den ehemaligen Bliitenstand.



(. Zimmermann. D, Hallier.

Abb. 228 C und D. Buanthientheorien.
Entstehung der Angiospermenbliiten nach Zimmermann und Hallier (Schemata),

1) Isospore Ausgangstorm mit neutralen Sporangien, ]
2) Erwerbung der Heterosporie bzw, Gymnospermie, nach Zimmermann mit Sonderung der
Sporangienstinde in cingeschlechtige Blitten, nach Hallier mit Bildung einer Zwitterbliite.
3) Bildung cingeschlechtiger Angiospermenbliiten und (nach Zimmermann) zwittriger Angio-
spermenbliiten.
Bezeichnung sonst wie 228 A und B (Original),
6) und 7) Umbildung der einzeschlechtizen Bliite in eine Zwitterbliite nach Wettstein, hzw.

der Zwitterbliite in eine eingeschlechtize Blitte nach Karsten.
Neutrale, minnliche und weibliche Sporangien sind jeweils durch ein 3 2 n. § angedeutet.

Der Punktkreis entspricht dem Umfange einer Bliite, Zahl und Stellung der Sporangien na-
tiirlich nur angenihert richtie. (Original),

A
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Nach Bessey (1897) finden wir z. B. in der Kreide 6164 Y% Apetalen bzw.

Monochlamydeen gegeniiber heute 15 9,1).

Die Paliobotanik spricht also fiir

eine allmiibliche Heraushildung der heute vorherrschenden Zwitterbliite aus

der eingeschlechtizen Blite.

Dem ersten Grundsatz, dali eine phylogenetische Wandlung physiologisch
und morphologiseh moglich erscheinen mub, entsprechen nun vier verschiedene
Thearien iiber die phylogenetischen Beziehungen zwischen den Zwitterbliiten
und eingeschlechtigen Bliiten. Vielleicht sind sie alle vier verwirklieht, wenn
auch wohl in verschiedenen Gruppen.

I. Die ,Kuanthientheorie*

(Abb. 228 D).

in ihrer urspringlichen Fassu ng

Sie setzt fir die Angiospermenahnen hereits ecine Zwitterbliite voraus,
d. h. eine Bliite mit terminalem Gynaeceumn und darunter stehendem Androc-
ceum. Nach dieser Theorie sind die eingeschlechtigen Bliiten durch Unter-

Abh., 220 A, Zwittriger
Bliittenstand von Guetwm.
Iypothetiseh auf einen Wirtel
heschrinkt.

Unten 2 dekussierte Schuppen-
paare (J3),
daritber ein Iranz minnlicher
Bliiten (3),

Jeweils fast viillig auf ein Staub-
blatt reduziert,
terminal die auf je ein Malkro-
sporangium reduzierten weib-

~ Tichen Bliiten (§).
(Aus Karsten inStrasburzer,
1928, Abb. 636.)

dritckung jeweils des einen Geschlechts entstan-
den. So denken sich z. B. Hallier sowie Arher
und Parkin die Entstehung der eingeschlechtigen
Apetalen. Sicher sind anch auf diese Weise man-
che eingeschlechtigen Bliiten entstanden, z B. die
eingeschlechtigen Blitten von Melandryum rubrum,
dessen Verwandte fast alle Zwitterbliiten begitzen,
und das selbst (namentlich in MiBhildungen) be-
tricchtliche Reste des anderen Gescehlechts zeigt.

IL und TIL ,.Die Pseundanthientheo-
rien”®) nach Wettstein (z B. 1924, S, 528 If.)
und Karsten (1918) (Abb. 228 A und B).

Wir beginnen entgegen der historischen Ge-
rechtigkeit mit den Anschauungen Karstens,
weil die Umwandlungsvorginge nach seiner Vor-
stellung weniger komplex sind. Die Angiospermen-
ahnen hitten nach Karsten eingusclﬂuchtige
Blitten besessen, aber in einem Zwitterbliiten-
stand: oben mehrere weibliche Blitten, unten
die ménnlichen (Abb. 229 A), Dann seien die
eigenen Hiillen um jede einzelne Bliite ge-
schwunden und eine neue gemeinsame Hiille
habe sich um den ehemaligen Blitenstand ge-
hildet. Karsten sieht in den gelegentlich (z. B.
von Strashurger) beobachteten Zwitterbliiten-
stinden von Getum Gremon (vel. oben 8. a1l)
einen Repriisentanten fiir ein solches Ubergangs-
stadium.

Auch diese Theorie kann ein Beispiel anfithren, fiir dag sie ziemlich sicher
zutrifft. Die Huphorbiaceen besitzen nimlich durchwey eingeschlechtige Blitten.

Fine Ausnahme macht eigentlich nur die noch recht schlecht bekannte

Cubineoly Urban.,

Fattung

‘Wir kénnen nun hei den Kuphorbiaceen eine kontinuierliche

Reihe aufstellen von rein eingeschlechtigen Bliten und Blittenstinden, z. B,

1) Eine kritische neuere Durcharbeitung der Ubersicht iiber die fossilen Angiospermen-

funde wiire allerdings sehr erwiinscht (vel. Berry)

- 2) Von deddog = das Falsche und dvitog = Bliite, weil nach diesen Auffassungen aus
¢inom Blittenstand eine Scheinbliite entstanden ist,
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bei Merewrialis pevennds, zu gemischthliitisgen Blitenstinden mit weitgehender
Reduktion der Hiille um die Einzelbliite (Anthostema), bis zu den ., Pseudanthien®
oder ,,Cyathien* von Euphorbia, wo jede Rinzelbliite nach der heute herrschenden
Auffassung auf ein Mikrosporophyll bzw. auf einen Fruchtknoten reduziert ist.
Am Stiele des Einzelbliitenkelches erinnern hichstens noch eine Gliederung des
wotaubfadens” bzw. des TFruchtknotenstieles oder als Abnormititen kleine
Schitppehen an die ehemalige Selbstiindigkeit. Der scheinbare ,,Keleh® des Cya-
thiums mit seinen Honigdriisen ist nach dieser Anffassung eine Neubildung aus
verwachsenen Hochblittern. (Darstellung der Binzelheiten s. z. B. Michaelis
und Zimmermann in Hegi, S. 137 £.).

Die Wettsteinsche ,Preudanthientheorie® (Abb. 228 A und 220 B)
hesteht aus zwei voneinander ziemlich unabhiingigen Teilen.

1. Teil: Bildung von eingeschlechtigen Bliiten (wie die Apetalenbliiten)
aus einem eingeschlechtigen Bliitenstand (wie bei den Guetales).

L. Teil 2. Teil
i
N 4 /
e @ /(-D? /.5‘1-5\
d ez o7 3)- 2 o g
t
D’-zaw B B
7\";'/ 7 3
?(8)-©)(e)(a)
7 J’ K v

Abb. 229 B.
Entstehung der Angiospermenbliite nach R, v, Wettstein aus Lotsy 1911, Abb. 265
Erlituterung 5. Text.

2. Teil: Kombination von zwei eingeschlechtizen Bliiten vomn Apetalen-
habitus zu einer Zwitterbliite. "

Leider werden beim Zitieren und Kritisieren der Wettgteingchen Pseud-
anthientheorie beide Teile meist nicht geniigend gesondert, obwohl natiirlich
die beiden Fragen:

, L. wie sind die eingeschlechtigen Apetalenbliiten, und

2. wie sind die Zwitterbliiten bei den Angiospermen entstanden, zwei
villig gesondert _beantworthare Fragen sind. Streng genommen. ist nur der
erste Teil von Wettsteins Theorie eine Pseudanthientheorie. und nur der
zweite Teil befalit sich mit der Zwitterbliitenfrage. Abb. 220 B kennzeichnet
Wettsteins Auffassung in seiner eigenen Darstellung.

Im ergten Teil fihrt Wettstein aus, wie in mehreren Ktappen aus ein-
geschlechtigen Bliiten, nach Art der Ephedra-Bliiten, iiber den Umweg eines ein-
geschlechtigen Bliitenstandes wieder eine eingesehlechtige Bliite vom
Habitus einer Apetalenbliite entstehen kann (Abb. 229 B). In der ersten Etappe
(Iig. 2) seien die minnlichen Blitten zusamt ihrem Deckblatt quirlig zugammen-
getreten. In der 2, Ktappe (Fig. 3) seien die Hillen der Einzelblitten geschwnnden.
In einer 3. Etappe (Fig. 4) sei eine Vermehrung der Mikrosporangien eingetreten.
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In der 4. Etappe (Iig. 5) seien — wenn wir unsere Betrachtung auf die Mikro-
sporophylle beschriinken — die nen entstandenen Mikrosporophylle wieder ver-
schwunden und an ihre Stelle ein innerer Kreis von Hillblittern, die Blumen-
krone, getreten. — Im weiblichen Gesehleeht soll die Umbildung ganz gleich-
artig vor sich gegangen sein: Zusammentritt von weiblichen Bliiten (Fig. 7).
Verlust der eigenen Bliitenhiille, Verschmelzung der Brakteen zu einen Frueht-
knoten (Fig. 8—12),

Dieser ganze 1. Teil der Wettsteinschen Theorie, die ecigentliche Psend-
anthientheorie, befalt sich, wie gesagt, nur mit der Entstehung der ein-
geschlechtigen Bliten nach Art der Apelolae. Er dient im wesentlichen
~dazu, einige Eigentiimlichkeiten der eingeschlechtigen Apetalenbliite, ins-
besondere die hier verbreitete Stellung der Mikrosporophylle vor den Keleh-
blattern (und nicht zwischen ihmen), verstindlich zu machen.

Der 2. Teil der Pseudanthientheorie, die cigentliche Zwitterblittenbildung,
wird von Wettetein meist kirzer als ,J‘Iillﬂiﬁ\’ﬂ]'lﬁ%‘l]ﬂg einer vereinfachten
weiblichen Infloreszenz oder einer weiblichen Bliite in das Zentrum der minn-
lichen Blitte dargestellt. Die Wettsteinsche Aulfassung dieses 2. Teiles dirfte
gich wohl im wesentlichen decken mit der nachfolgend unter IV hehandelten
Ansicht, dal der Vegetationspunkt der minnlichen Bliite weiblichen Charalcter
angenommen hat.

IV. Modilizierte KEuanthientheorie (Abb. 228 C und 230).

Sie stellt im Grunde einen Kompromil zwischen der eigentlichen Kuanthien-
theoric Halliers und der Pseudanthientheorie Wettsteins bzw. Karstens
dar. Sie versucht damit den berechtigten Tatsachen, welche die Anhéinger
beider Anschanungen ins Feld fiilhren kannen, gereeht zu werden. Soweit ich
sehe, ist sie in dieser Form hisher noch nicht durehgefithrt worden.

Mit der Wettsteinschen Psendanthientheorie nimmt sie eine Umwand-
lung der eingesehlechtizen Bliten in Zwitterbliiten an, indem etwa inmitten
einer ménnlichen Bliite (ungefiihr vom A petalenhabitus) sekundiir ein Gynaceenm
auftrat. Sie ist damit im Grunde identiseh mit dem 2. Teil von Wettst einsg
Pseudanthientheorie. Sie wird ferner wie die Wettsteinsche Pseudanthien-
theorie der unbestreitbaren Tatsache gereeht, dall nach unseren heutigen
paliobotanischen Kenntnissen die eingeschlechtigen Phanerogamen - Bliiten
alter sind als die zwittrigen, und daB auch beim Auttreten der Angiospermen
die Apetalen zunichst dominieren,

Mit der Kuanthientheorie im iiblichen Sinne dagegen teilt diese modi-
fizierte Kuanthientheorie die Annahme, dal die Bliite immer einachsig war,
immer ein |, Strobilus*, wenn man darunter lediglich die negative Tat-
sache verstehen will, daff sie kein ausgesprochenes  Bliitenstands-Stadium
durchlaufen hat. .

Namentlich im miinnlichen Geschlecht kennt man eine ganze Reihe von
Sporangienstinden oder ,,Bliiten aus dem Paliozoikum oder Mesozoikum,
aus denen sich die & Apetalenbliiten ohne sehr grolie Schwierigkeiten morpho-
logisch herleiten lassen. Vor allem gibt es auch Sporangienstinde . incertae
sedis™ unter denen sich Ahnen der Angiospermen oder wenigstens Angehirige
thres Verwandtschaftskreises befinden kimnen. Tch nenne als morphologisch
etwas besser bekannte Formen nur die ménnlichen Cordaitenblitten (Abh. 208).
Sie frugen genau wie die minnlichen Apetalenblitten unten eine Reihe von
kelchartigen Schuppenblittern und oben Mikrosporophylle (wir nannten sie
vorsichtiger gestielte Sporangiengruppen). An 3 Apetalenbliiten klingen auch
die Antholithus genannten Blitten an, welehe wir bei den Cuylondales, dieser
Angiospermengruppe® aus dem ilteren Mesozoikum, erwiihnten (Abb, 192).
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Die Umwandlung etwa einer minnlichen Cordaites-Bliite in_eine miinn-
liche Apetalen-Bliite bedeutet wohl kaum grofe morphologische Anderungen.
s handelt sieh im wesentlichen um eine Zahlenrednktion der Sporophylle und
der basalen Schuppenblitter, verbunden mit einer Quirlstellung dieser Organe,
ferner um eine Festlegung auf die, fiir die Angiospermen charakieristische 4-Zahl
der Sporangien eines Sporophylls, sowie um ihre synangiale Vereinigung, Alles
das: die gesetzmiliige Beschrinkung der Organzahl, der Ubergang von der
Spiralstellung zur Quirlstellung, die Synangienbildung sind aber Prozesse, die
sicher in der Phylogenie wiederholt statigelunden haben, die wir unbedingt
als morphologisch miglich bezeichnen dirfen. Natiirlich sollen damit die
Cordaiten nicht als unmittelbare Ahnen der Angiospermen bezeichnet werden,
Aber ihre minnlichen Blittenstinde re-
prisenticren noch eine Urform der Spor-

Abb. 2300 A und B, Schematisierter Tingsschnitt durch die Bliiten der hypothetischen
Angivspermenahnen (vel. Text nebenan).
A @ Bliite, B ¢ Bliite.
(Original.)

angienstiande, von denen sich die Apetalenbliiten sehr wohl ableiten lassen
(Abb. 250 A).  Nur die morphologische Ableitungsmiglichkeit steht hier zu-
néchst zur Diskussion.

Wegen der physiologischen Ableitungsmiglichkeit kimnen wir uns wohl
aut die cigentliche Zwitterbliitenbildung beschrinken. Ks handelt sich also
darum, dal der Vegetationspunkt einer minnlichen Bliite seinen Geschlechts-
charakter nach Ausbhildung der Mikrnsl_nm-ophy]le gedndert hat. Dalj derartige
Umstimmungsprozesse physiologisch méglich sind, wissen wir heute sicher.
Wir wissen als Krgebnis der Erblichkeitsforschung. dab regelmibig die Po-
tenzen des weiblichen (eschlechts auch in duBerlich ménnlich determinierten
Zellen und Organen sehlummern, ebenso wie umgekehrt. Namentlich gilt dies
fiir den Sporophyten und seine Organe, die ja bei den Phanerogamen in sehr
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wechselnder Weise geschlechtsdeterminiert sein konnen (val. z. B. Correns 1928):
Bald ist die ganze Pflanze zwittrig, wie die meisten einheimischen Koniferen,
die Magnolien usw.; bald ist die ganze Pflanze normalerweise eingeschlechtig
determiniert wie etwa Ginkgo, Tazus, Jumiperus oder die Weiden (Saliz).
Uberdies fiihren uns sehr oft auch Milbildungen die Miglichkeit einer der-
artigen Geschlechtsumwandlung vor Augen, z. B. kaun cine normalerweise
eingeschlechtige  Bliite  abnormerweise die Speraphylle des anderen G-
schlechtes erzeugen, wie wir das oben bei den awitirigen Pinws-Zaplen
(Abb. 220) erwihnten. Auch fiir viele Angiospermenbliiten. z. B. fiir Saliz,
-degen damit villig iibereinstimmende Angaben vor,

Kurz, als modilizierte Euanthientheorie mochte ich hier die
Auffassung vertreten, daB die Angiospermenahnen eingeschlech-
tige Bliiten vom allgemeinen Habitus der Apetalenbliiten hatten
(Abb. 230). Wahvscheinlich war die Zahl der an der Basis sitzenden Hullblitter
sowie der Sporophylle keineswegs so streng determiniert wie heute meist hei
den Apetalen. Auch dirfte ihre Zahl viel grifier gewesen sein, etwa so grof
wie bei den & Cordaitenbliiten. Die Zwitterblitten der A ngiospernien
entstanden dann dadureh, daf naeh der ontogenetischen Bildung
von Mikrosporophyllen der Vegetationspunkt mannlicher Bliiten
weiblich wardet), d. h. dab er entweder (bei grober Sporophyllzahl) an Stelle
der ménnlichen Sporophylle weibliche bildete, oder (bei geringer Sporophyll-
zahl) abnormerweise sein Wachstum fortsetzte, nun aber mit geiindertem Ge-
schlecht.  Wie erwihnt, kommen solche MiBbildungen ja heute noch wieder-
holt vor. Sie sind wohl auch in der Vergangenheit gleichartie vorgekommen,
Bei den Angiospermenahnen hedeateten jedoch die Zwitterblitenbildungen,
daf solehe anomalen Bildungen cinen erblichen Charakter annalmen.

Die eingeschlechtigen, unseheinbaren Bliiten der Apetalen sind dann
meines Erachtens in vielen Fillen, etwa bei Casuaring, relativ urspriingliche
Blutenformen. Ks hat hier wohl nur in Einzelheiten, z. B. durch die Reduk-
tion der Makrosporangien, eine bedeutendere Umbildung stattgelunden.

Gehen wir noch kurz auf einige bedentsame A rgumente ein, die fiir bzw,
gegen eine oder die andere dieser vier Theorien ausgesprochen worden sind.

Die Euanthientheorie in ihrer urspriinglichen Fa ssung (I) scheidet
nach meimem Daftirhalten deshalb aus, weil sie den paliohotanischen Ergebnissen
widerspricht. Die Zwitterblitten treten bei den Pha nerogamen erst nach den einge-
schlechtigen Bliiten auf. Zwar hat sich diese Euanthientheorie in ihrer urspriing-
lichen Wassung gerade aul paliohotanische Krgebnisse (vgl. Arber und Parkin)
gestiitat, auf die Befunde an zwittrigen Benetfitales-Bliiten. Aber es ist heute
wohl allgemeine Uberzeugung, daB die Benettitales ihre Zwitterbliten als ein
selbstiindiger Zweig der Gymmospermen erworben haben, — zumal ja hei den
Benettitales auch eingeschlechtige Blitten vorkommen. Ebenso haben sich bei
den Angiospermen selbstindig Zwitterbliten entwickelt.

Nochmals sei erwithnt, dafl sich dies nur auf die Frage nach der allgemeinen
Angiospermenphylogenie bezieht. Daf im einzelnen auch einmal wieder Riick-
schlagsbildungen auftraten, dal in Einzelfillen, z. B. bei Melandryum rubrum,
Zwitterbliitten auf eingeschlechtige Bliiten reduziert wurden, ist sozusagen
sicher. 'Wenn Correns (1928, 8. 26) die Aushildung von Zwittterbliitten als ein
wsicher phylogenetisch urspriingliches Verhalten hezeichnet, so hat er wohl
derartige linzelfille im Auge?). Auch die weitere Frage, wann der betr. Angio-

1) Oder umgekehrt, daf ein ,,weiblicher Vegetationspunkt zuniichst minnliche Sporo-
phylle erzeugte.

2) Ferner besalien natiirlich frither einmal, stwa im Pteridophytenstadium, alle Kormo-
phyten als isospore Pflanzen zwittrige Sporangien (vgl. Abb. 228, 1) und damit vielleicht auch
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spermenahn das Merkmal der Zwitterbliitigkeit erworben hat, ob dies schon beim
gememsamen Ahn aller Angiospermen oder erst beim Ahn einer hzw. mehrerer
Gruppen der Fall war, also die monophyletische oder polyphyletische Ent-
stehung der Zwitterbliite, kénnen wir erst spiiter erdrtern.

Niichst der Kuanthientheorie in ihrer urspriinglichen Fassung zihlt zweifellos
die Wettsteinsche Pseudanthientheorie (LI) am meisten Anhiinger. Wenn
wir sie hier kritisch besprechen, und der soeben vertretenen ,,modifizierten Fu-
anthientheorie® gegeniiberstellen, so bezieht sich der Vergleich natiirlich nur auf
den 1. Teil von Wettsteins Theorie, auf die Umwandlung einer eingeschlech-
tigen Blite vom Guetales-Habitus in eine eingeschlechtige Blite vom A petalen-
habitus. Denn der 2. Teil der Wettsteinschen Psendanthientheorie deckt sich
ja mit der modifizierten Euanthientheorie.

Bei sehr vielen Phylogenetikern herrscht die Uberzengung, daf es nicht leicht
verstiindlich ist, weshalb man — der Wettsteinschen Auffassung entsprechend —
zu so komplizierten Hilfsannahmen, wie der spurlosen Umwandlung eines Bliiten-
standes in eine Bliite greifen mull, wenn das Endstadium (die Apetalenbliite)
. Prinzip dem Ausgangsstadiuom (der Guetales-Bliite) gloicht. Wettstein solbst
unterstreicht die groBe Ubereinstimmung zwischen Ausgangs- und Endstadium,
indem er gelegentlich beide miteinander vertauscht. 8o benutzt er auch ausnahms-
weise als Ausgangspunkt fiir die Pseudanthienableitung (1924, 8. 530) nicht die
eingeschlechtige Gymnospermenbliite, sondern eine schon eingeschlechtige Ape-
talenbliite (Casuaring, also das sonstige Endglied seiner Reihe).

Wettstein legt sicher mit Recht groBen Wert darauf, dali eine solche Um-
wandlung dkologisch verstindlich sein mufl. leh muB gestehen, dali mir eine
komplizierte Umwandlung, bei der das Hndglied dem Ausgangsglied gleicht,
dkologisch nicht ganz verstindlich ist. Wenn wir die Gesamtheit der mikro-
sporenbildenden Organe an einem Gymuospermenindividuum (etwa Hphedia)
und an einer windblitigen Angiosperme (etwa Corylus) miteinander vergleichen,
ist Ja kaum eine Reduktion eingetreten. Nochmals sei jedoch betont, dali von
dieser Kritik eines Punktes der grofie Grundgedanke Wettsteins (die Ableitung
der Zwitterbliite von einer eingeschlechtigen Bliite) unberiihrt bleibt. Diesen
fullerst wertvollen Grrundgedanken halte ich fiir unbedingt richtig.

Die Pseudanthientheorie Karstens (III) vermeidet die Annahme der
Umwandlung einer eingeschlechtigen Bliite in eine eingeschlechtige. Nach ihr
fiihrt schon der erste Schritt (Abb. 228 B 8) zur Zwitterbliite, Dafiir, da8 etwas Khn-
liches tatsichlich vorkommt, kann ja Karsten auf die Cyathien der Euphorbien
verweisen. Auch die dkologischen Argumente ‘Wettsteins, inshesondere sein
Vergleich mit den insektenbestiubten Zwitterbliitenstinden von Ephedra fragilis
ar. campylopode, fithren m. B, viel mehr zum Grundgedanken der Karstenschen
Annahme. Wenn man schon eine Pseudanthientheorie vertritt, scheint es mir
viel niiher zu liegen (was iibrigens auch Wettstein gelegentlich durchblicken
lifit), dali die eigentliche Pseudanthienbildung direkt zur Zwitterbliite fihrt.

Zwei Schwierigkeiten bleiben jedoch auch fiir die Karstensche Auffassung
bestehen. Einmal muB Karsten simtliche eingeschlechtigen Apetalenbliiten in
Ubereinstimmung mit Halliers Euanthientheorie als Riiekschlagsbildungen
zur Kingeschlechtighkeit erkliren. Dem widersprechen aber die derzeit bekannten
paliontologischen Daten, inshesondere das Dominieren der Apetalen in der Kreide.

Aulferdem erwachsen beiden Pseundanthientheorien (wenigstens in der Form,
in der sie heute vorliegen) Schwierigkeiten aus der

schon einmal zwittrige Blitten. Fir unsere obige Frage handelt es sich aber um eftwas ganz
Anderes. Hier handelt es sich um die Blitengestaltung nach Erwerbung der Heterosporie
bzw. Gymnospermie. Wir fragen hier, ob bei den Ahnen der Angiospermen die bereifs ein-
geschlechtig determinierten Sporophylle zuniichst zu eingeschlechtigen oder zu zwittrigen
Bliiten zusammentraten. Anch das Problem der Geschlechtsbestimmung ganzer Individuen
(s. oben 5. 328) isk von der hier erdrterten Zwitterblitenfrage weitgehend unabhingig.
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Plazentierung der Makrosporangien.

Aul diese Schwierigkeiten hat u. a. Goebel (1923, S 1614) 1) anfmerksam
gemacht. Wir haben heute bei den Angiospermen-Fruchtknoten drei Haupt-
lormen der Plazentierung:

1. die marginale Plazentierung, d. h. die Sporangien sitzen dentlich
an Rindern von Makrosporophyllen. Diese hiinfioste Plazentierungsform kann
in drei Unterformen aultreten :

a) margial-apokarp (Abb. 231a); je ein Makrosporophyll verwiichst in

sich zi einem (,,monomeren®) Fruehtknoten,
; L . mehrere Makrosporophylle verwachsen

b) marginal-parietal (Abb. 231 b) ] = o SROYORAT . .

P e e miti  ihren Rindern verschieden weit

¢) zentralwinkelstandig (Abb. 251 U][

(s,dimerer, trimerer** usw. Fruchtknoten) ;
a

g

(5

Abb, 231.
a—u die Tauptiypen der Angiospermenfruchtknoten im Querschnitt (Original).
aA—e marginal.
( = laminal.
e = zentral.
Weitere Erliuterungen s. Text,

2. die laminale Plazentierung, d. h. die Sporangien sitzen mindestens
teillweise auf der Fliche der Makrosporophylle (Abb. 231 d);

3. die zentrale Plazentierung, d. h. die Sporangien haben iiberhaupt
keine direkte Beziehung zu den Malrosparophyllen, sondern sie sitzen einer zen-
tralen Siiule bzw. unmittelbar der Bliitenachse auf. (Abb. 231 e)

Im Rahmen nnserer gesamten hiep dargelegten phylogenetischen Anschauung
ergibl sich die marginale Plazentierung ohne Schwic igheit als die urspriing-

g
lichste Form (vgl. 8. 231 n. Abb. 159). Von ihr lassen sich auch sehr leicht
die beiden anderen Formen ableiten. Die laminale Pla rentierung ist uns ja schon

1) Vel auch Celakovsky 1876, Velenovsk ¥ 1910 und Troll 1926, S. 66 4.
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von den Farnen bekannt, hei denen auch sehr hiiufig die Sporangien vom Blatt-
rand auf die Blattfliche verschoben sind (Abb. 153 u. 154). Die zentrale Plazen-
tierung wiederum ergibt sich leicht aus der zentralwinkelstindigen durch ‘Weglall
der Scheidewinde (Rinder der Makrosporophylle). In diesen Scheidewiinden
verlaufen, gewissermaBen ,,um die Ecke®, die Leitbiindel der Makrosporophylle,
welche die Makrosporangien versorgen: hei der zentralen Plagentierung gewinnen
dann die Makrosporangien einen mehr direkten Anschluff an das allgemeine Leit-
biindelsystem der Blitte. Die Caryophyllaceen zeigen sehr schéne Ubergangs-
stadien (z. B. Silene inflata): oben Zentralplazenta, unten zentralwinkelstindige
Plazenta.

Diese verhiltnismiilfig gut durchschaubaren und vielfach (z. B. durch
Goebel) vertretenen Zusammenhiinge lehnen nun die Vertreter der Pseudanthien-
theorie ab. Sie halten die Zentralplazenta fiir die urspriinglichste Form, Die
Fruchtknotenwandung soll als sekundire Umwallung 1) zu den, urspriinglich der
Blittenachse selbst inserierten Sporangien hinzugekommen sein. Die Begritndung
fiir diese nicht einfache Annahme ergibt sich aus der Plazentierung der Makro-
sporangien bei jenen Gymnospermen, die den Ausgangstyp fiir die Psendanthien-
theorien zeigen. Beispielsweise Guetum (vgl. Abb. 229 A) hat Makrosporangien,
welche bereits der Bliitenstandsachse [bzw. nach Karsten?) der kiinftigen Bliiten-
achse] mnmittelbar aufsitzen, wie bei der zentralen Plazentierung. Hs ist aber
m. H. physiologisch unverstindlich, daB aus einer derartigen zentralen Plazentierung,
die eine direkte Nuhrungsversorgung der Makrosporangien erlaubt, eine so kom-
plizierte Plazentierung, wie die zentrn.lwiukelstindigc wird, Der umgekehrte Weg,
die Verwandlung der zentralwinkelstandigen Plazentierung in die zentrale Pla-
zentierung, lenchtet dagegen physiologisch eher ein.

Die Euanthientheorie in ihrer modifizierten Form (IV) scheint
mir weiter durch die modernen Auffassungen iiber die Sexualitiit (val. z. B.
Correns 1928) gestiitzt. Die Zwitterbliite entsteht ja nach der von mir modi-
fizierten Fuanthientheorie dadurch, daB der Vegetationspunkt einer zuniichst
mannlichen Bliite sexuell umdeterminiert wird (s. oben §. 327). Solch eine
Umdeterminierung tritt z. B. anomalerweise gelegentlich bei den Koniferen auf
(vgl. Abb. 218 und 8. 303). Auch bei soust rein eingeschlechtigen Angiospermen-
blitten (z. B, bei Saliz) sind derartige ,,MiBbildungen” durchaus hiufig (vel. z. B.
Penzig). 'Wir brauchen das keineswegs als Riickschlagshildungen auf eine ur-
spriinglich zwittrige Bliite aufzufassen, denn entsprechend den oben erwihnten
modernen Sexualititsanschauungen besitzen selbst cindeutig determinierte
Geschlechtsorgane die ,,Potenzen® des anderen Geschlechts. Es ist darum
keineswegs eine komplizierte Annahme, dafl infolse eciner Mutation der
Vegetationspunkt der Bliite seinen sexuellen Charakter von minnlich nach
weiblieh wechselt.

Die meodifizierte Euanthientheorie scheint mir also wegen der geringen Hilfs-
annahmen, deren sie bedarf, und wegen ihrer guten Ubereinstimmung mit den palio-
botanischen und allgemein phylogenetischen bz, physiologischen Belunden von
allen bestehenden Theorien am besten begriindet.

b) Die Bliitenhiille.

Ein im Prinzip dhnliches Problem wie hei der sexuellen Determinierung
der Sporophylle liegt vor bei der Determinierung der Blitenhiillblitter zu
threm hentigen Charakter als Kelehblitter, Kronblitter usw. Vielleicht
kommen wir auch hier eciner Losung niher, wenn wir in dhnlicher Weise
wie oben beim Problem der Zwitterbliitenbildung die Resultate der ent-

1) Oder jedentalls als ein von den Sporangien ursprilnglich unabhingiges Gehilde.

2) Vgl. oben S. 312. .
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wicklungs-physiologischen und der phylogenetischen Forschung zu vereinigen
suchen.

Es ist ja wohl kein Zweifel, dab die Hilfsorgane der heutigen vollstindigen
Angiospermenbliite, die oft so priichtigen Blumenblitter und die, die Knogpen
schitfzenden, Kelehblitter verhiltnismiBig junge phylogenetische Erwerbungen
sind; Organe, die sich m ihrer hentigen Form erst Hand in Hand mit der
Insektenbestiubung herausgebildet haben. Kin Blitten-Vegetationspunkt bei
den Angiospermenahnen hat zweifellos an den Stellen, an denen heute
Keleh- und Kronblatter entstehen, andersartige, blattihnliche Telomstinde
ausgegliedert. Der erwihnte Streitpunkt ist nun die Trage, ob diese wr-
spriinglichen Telomstiinde vegetative Laubblitter oder Sporophylle waren.
Oder mit anderen Worten, es ist umstritten, ob die Blitenhiillen ..meta-
morphosicerte Laubblitter” oder .metamorphosierte Sporophylle
gind.

Fiir die Annahme, daB die Kronblitter metamorphosierte Kelchblitter
(und damit eigentlich Laubblitter) seien, traten u. a. ein: Prantl und Gliick
(1919); wiihrend inshesondere A. P. De Candolle, Celakovsky, Goehel
(1923) und W. Troll (1927 und 1928) in ihnen metamorphosierte Mikrosporo-
phylle sahen.

Eine solche Frage hat aber doch wohl nur dann einen phylogenetischen
Sinn, wenn man annimmt, daB die Angiospermenahnen, bei denen sich diese
Gliederung in Keleh- und Kronblitter ansbildete, bereits Bliiten besaBen mit
streng determinierter Organzahl und mit streng determinierter Stellung dieser
Organe an der Blitenachse. Diex ist mir aber mindestens zweifelhaft. A sogar
unwahrscheinlich. Teh vermute umgekehrt fiir diese Angiospermenalinen eine
Bliite mit Seitenorganen in recht unbestimmter Zahl und Stellung (vel.
nnten 8. 334). Vielleicht gliederten sich schon sehr [rithzeitig, als die Bliiten-
organe noch. wie heate bei den Magnolien (vel. Abb. 226), in Spiralen in un-
bestimmter Organzahl saBien, vom Vegetationspunkt Seitenorgane (,,Phyllome*)
einer Ubergangsregion ab, Seitenorgane, dic zwischen der rein vegetativen
Laubblattregion und der rein fertilen Bliitenregion vermittelten. Die Blitter
dieser  Ubergangsregion bekamen dann einen eigenen Charakter als Hiill-
blatter, und spiiter differenzierten sie sich (mindestens bei manchen Angio-
spermen) als Kelch- und Kronblitter aus.

Entwicklungsphysiologisch betrachtet. spielte sich dabei am Vegetations-
punkt folgendes ab: Einmal wurde im Laufe der Phylogenie die ontogene-
tische Gestaltungskralt eines Vegetationspunktes immer mannigfaltiger. |iese
phylogenetische Abwandlung des Charakters eines Vegetationspunktes gleicht
einem Musikwerk, in dem das Thema in immer reicheren Variationen wiederholt
wird. Bei den iltesten Angiospermenalnen, die iiberhaupt eine .. Bliite™ ent-
wickelten, wechselte der Vegetationspunkt seinen Charakter nur einmal ;
namlich er ging von der Bildung steriler Telomstinde (Laubblitter) zur Bil-
dung fertiler Telomstéinde (Sporophylle) ither. Vielleieht war der Ubergang
gleitend, gemischte Telomstinde schalteten sich ein. Nach und nach aber kam
es zu einem mehrmaligen (bis sechsmaligen) Wechsel der ontogenetischen
Determinierung eines Vegetationspunktes; er determinierte schlieBlich seine
Seitenorgane nacheinander als Laubblitter, Hochblitter, Kelchblitter, Nek-
tarien, Mikrosporophylle und Makrosporophvlle.

Weiter veriinderte der Vegetationspunkt auch insofern seinen Charakter,
als anfangs die Zahl der Jeweils gebildeten Seitenorgane nicht starr mit
3,5, 10 ugw. festgeleet war, sondern offenbar von iuBeren Umstiinden, vom
mehr oder minder giinstigen Gedeihen der betreffenden Pflanze abhingig
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war. Das starre Homologisierungsschema der élterent) Morphologie ist hier
meines rachtens nur sehr schwer anzuwenden: viel gecigneter seheinen mir die
Homoplasievorstellungen, wie sie vor allem Spemann (1915) entwickelt hat,
die Vorstellungen, dafi aus mehr unditferenzierten Organen die hentigen Ge-
bilde geworden sind. Es ist nach diesen entwieklungsphysiologischen Vor-
stellungen wohl anch nieht allzu erstannlich, daf die den Lanbblittern henach-
barten Bliitenorgane, wie die Hoehblitter und Kelchblitter, mehr Ziige von
Laubblittern aufweisen, als die Kronblitter und Nektarien, die in vielem den
Sporophyllen éhnlicher sind (Abb. 232). Es ist ferner auch nicht erstaunlich,
dafi bei Mibbildungen diese Differenzierung wieder verloren gehen kann, dal
z. B. .bet Vergrimungen® alle Bliitenorgane laubblattihnlich werden, dalB bei

Abh, 282, Nywmphaea alba L., (I-VIIL) und N. denfafa hibr. hot. (IX—XV),
Ubergang der Blumenblitter in Mikrosporophylle.
(Aus Troll, 1927, Abb. 13.)

den ,gefiillten™ Blitten die Mikrosporophylle, oder bei anderen MiBhildungen
auch die Kelehblitter Kronblattcharakter anmehmen usw. Ja sogar in Kelch-
blittern kinnen sich Sporangien ausbilden (Jaretzky 1928).

Die iibrigen Fortptlanzungsmerkmale der Angiogpermen kinnen wir hier
kiirzer besprechen.

Entweder haben wir sie schon friiher behandelt, z B. den Bau der Mikro-

sporophylle (8. 232) und den Bau des Makrosporangiums (Samenanlage),
inshesondere die Sporenkeimung zum Skernigen .. Embryosack® (8. 235).
. Oder die Zusammenstellung der Tabelle 8. 334 ff. diirfte zn einem
Uberblick iiher die betreffende phylogenetische Abwandlung geniigen, da es
sich ja um Dinge handelt. die jede allgemeine botanische Morphologie aus-
fithrlich. darstellt.

1) Goethe selbst war hier schon seiner Zeit voraus, vel. die sMetamorphose der
Pflanzen*, Kap. 120,
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c) Vegetative Merkmale,

Wir wollen hier nur ecinige Merkmale herausgreifen: die Phylogenie des
Baumstammes und des Angiospermenblattes.

1. Baumstamm.!

Die Baumgestalt ermiglicht es der Pllanze, ihre Krone, d. h. den Trager
der assimilierenden Laubblitter und der Fortpflanzungsorgane, ohne fremde
Unterstiitzung hoch in der Luft auszubreiten. Dadurch werden an den Baum-
stamm grofie mechanische Anspriiche gestellt, die or hei den einzelnen Pflan-
zengruppen auf gehr
verschiedenen Wegen
befriedigt.

Als 1.%) Stamm-~
typ finden wir den
Holzstamm auch
bei den Dikotylen
in ihnlicher Weise
entwickelt wie bei
den Koniferen und
Ginkgophyten, d. h.
die Hauptmasse des
Stammes wird hier
durch das Holz ge-
bildet.  Das Holz
wiehst  vermittels
Kambium dureh Se-
kundéirholz in dem
Malfie, wie der Stanim
in die Hthe wiichst,
und wie sich die
Krone  mehr und
mehr entfaltet., Wie
schon erwithnt, ist ei-

Abh. 233. ne Siphonostele hzw.
Ontogenetischer Vorlaut der Verwac hsung von Bliitenorganen, Custele mit kreisfir-

A keine Verwachsung  gleichartiger Bliitenorgane (= Ly po- ruigerAnm‘dnung der

gyne Bliite). Leitbiindel die Vor-
B \:'pr\w:_wh.sun‘g Iﬁ(‘)'!tl Bliitenhiillen und Mikrosporophyllen (= augsetzung fiir ein
BT iS el slice): .normales Kambium

(' Ahnliche Verwachsung wie in B, aber einschlichilich der Makro-
sporophylle (,epigyne”) Bliite.
twas schematisiert.
(Aus Coulter und Chamberlain, 1904, Abb. 1Ly

bzw. Sekundirholz.
50 herrscht bei den
Dikotylen die Eu-
stele. Der Dikotylen-
stamm  zeigt aber
einige Eigentiimlichkeiten gegeniiber dem Koniferenstammn. Einmal ist sein
[olzkdrper nicht nur aus Tracheiden, sondern meist auch aus Gefilen und
Holztasern  zusammengesetzt.  Interessanterweise hahen allerdings  einige
Magnoliaceen nur Tracheiden (Abb. 236).  Wiihrend ferner bei den Koniferen
fast immer die primire Hauptachse der Pllanze als Monopodinm den Stamm
bildet (Ausnahme: Tamodium distichum) ist der Dikotylenstamm in der Regel

1) Die Reihenfolge der Stammtypen bedeutet keineswegs eine phylogenetische Reihe.
Vielmehr handelt es sich hier offenbar meist um Parallelbildungen.
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ein Sympodium, d. h. die Hauptachse stellt ihr Wachstum jeweils ein und
wird verlingert durch ecinen seitlich hervorbrechenden AchselsproB, der sich
im Laufe der Zeit in die Verlingerung der Hauptachse einstellt.

DieMonokotylen haben keine Bustele, sondern fast durchweg eine Atalto-
stele. Infolgedessen izt bei ihnen die Ausbildung eines normalen Kambiums
mnd normalen Sekundirholzes unmiglich *). Die verhiltnismifig seltenen Mono-
kotylenbaume sind aber in anderer Weise (vgl. die Stammtypen 2—4 und 7) zu
Baumstimmen gekommen. Diese Stammtypen stellen keineswegs dem Holz-
stamm gleichwertige Hachstleistungen dar. Weder an Stammhihe noeh an Mas-
senentfaltung der Krone kinnen sich die Monokotylenbiiume mit den Koniferen-
und Dikotylenbiinmen messen. Man
kann sagen, dabB es einigen Monokotylen-
gruppen trotz ihrer anatomischen
Struktur gelungen ist. ein Baum zu
werden. Kurz, als Urform der meisten
Dikotylen darf man wohl die Baum-
gestalt annchmen, dagegen ist wahr-
scheinlich die Urform der Monokotylen
ein Kraut gewesen (vgl. unten S. 547).

Abb. 234,  Laltwm philadelphicwn 1.
Ontogenetische Entwicklung eines ana-
tropen Makrosporangiums mit 2 Inte-

cumenten (&)

aus einem nahezn atropen Makrospor- Abb, 285, Alchermille alping L.
angium ohne Integument (A). Makrosporangium mit vielzellizem Avchespor,
(Aus Coulter und tjhaqn'h(g]-]‘gj]_]1 _]!'-)(|;}l d. Ii. mehreren MzikrospurenmuI.Lurzcllm).
Abb. 21.) (Aus Goebel, 1923, Fig, 1596, T11.)

2. Stammtyp: der Dracaena-Stamm, [Hier haben wir ein sekundires
Dickenwachstum, im Prinzip wie bei den Dikotylen durch ein kreisfirmiges
Kambium. Da aber die Leitbiindel entsprechend der Ataktostele dureh den
ganzen Stamm verteill sind, kann sich das Kambinm nicht zwischen Siebteil
und Holzteil aushilden, sondern es entsteh( auBerhalb der bestehenden Leit-

1) Sehwache Kambimmtiitigkeit innerhalb der Teithiindel ist ithricens auch hei Mono-
kotylen heobachtet worden (vel. Arber, 1918).

29%
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bimmdel und [igt jeweils vollstindige, ,.ceschlossene® Leithiindel der Stele
auben zu. Man hat sogar schon gelegentlich Jahresringe bei der Bildung eines
solchen Monokotylenstammes beobachtet (Chamberlain 1921).

J. Stammtyp: der Palmenstamm. Er hat kein irgendwie in Frage
kommendes Dickenwachstum. Natiirlich ist die Stammachse an der Keim-
pllanze anfangs sehr diinm. Der Stamm bleibt hier zuniichst sehr kurz und
der Vegetationspunkt wiichst fast nur in die Breite, Die ganze Pllanze hildet
daher nur unmittelbar iiher dem Erdhoden ihre Blattrosette ans. Iorst wenn
der Vegetationspunkt seine endgiiltige Breite erreicht hat, beginnt das Lingen-
wachstum zum (nan immer ungefihr gleich schlank bleibenden) Palmenstamm.
Interessant ist eine kleine Modifikation bei der
Sabal-Palme.  Hier kriecht der junge Stamm,
withrend er zur endgiiltigen Dicke heranwichst,
wie ein Rhizom horizontal am Boden.

A B

Abb. 236. Tracheiden der Magnoliaceen.
A = Drimys eolorale Raoul. Sekundirholz, quer. | )
B = Drimys Winteri Forst, Selundiirholz, lings, araukarioide Tiipfelung,
(Aus Bailey und Thompson, 1918, Taf. XVI, Abb. 3 wu. 7.)

4. Stammiyp: der Pandanus-Stamm. Wie beim Palmenstamm fehl
sekundires Dickenwachstum. Je dlter der Baum wird, um so breiter wird der
Vegetationspunkt, um so dicker also der Stamm. Zum Unterschied gegeniiber
dem Palmenstamm wird bei Pandanus aber der Stamm auch withrend dieser
Verbreiterung schon erheblich linger. Er wiichst mehrere Meter fiber den
Boden empor. Auf einem spitzen, am Boden befindlichen Ende stittzt sich
also hier ein ziemlich betriichtlicher, nach oben sich verbreiternder Stamim.
Das wiire an und fiir sich natiirlich eine mechanisch und physiologiseh unmig-
liche Konstruktion, wenn nicht dureh zahlreiche, hinzukommende (,,a dventive™)
Luftwurzeln der Stamm immer anfs neye gestiitzt wiirde und die Krone immer
neue Bahnen der Wasser- und Nahrungszufuhr erhielte.

s ist vom allgemein phylogenetischen Standpunkt aus besonders interes-
sant, dafl gerade bei den Monokotylen mit ihrem recht unvollkommenen Stamm
die Bautypen am mannigfaltigsten sind.

Der Vollstandigkeit halber wollen wir auch die wichtigsten iibrigen Stamm-
Lypen hier erwiihnen, obwohl sie bei den Angiospermen selbst kaum entwickelt
sind. Es sind das:
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5. Stammityp: der Rindenstamm. Vertreten z B. hei den Lepido-
phyten. Das sekundire Dickenwachstum spielt sich vorzugsweise in der
Rinde ab, die sowohl in mechanischer Hinsicht, wie als Organ der Wasser-
versorgung Funktionen des Holzes bei den heutigen Holzstimmen {iber-
nommen hat. Aueh ein noeh recht unsicher bekanntes Farnstiimmechen,
Knorripteris Horich (Adelophyton Bertrand) aus dem Muschelkalk, ist dhn-
lich gebaut.

G. Stammtyp: der Blatt-Wurzelstamm. Der Stamm besteht ent-
weder aus vielen diinnen Stimmchen und Blattstielen, die durch Wurzeln
miteinander zu einem ,,Scheinstamm* verflochten werden (go bei heute aus-
gestorbenen Baumfarnen wie Olepsydropsis australis, vgl. 8. 192); oder die
ds der Blattsticle, die Blattfiife, verstirken cinen meist recht schwachen

A B ¢

Abb. 237. Pollensehlanchbefruchtung.

A hei einer Konifere;

B bei einer Angiosperme (Chalazogamic):

! bei einer Angiosperme (Porogamie).
(Aus Jeffrey, 1925, Abb. 169—I171.)

primiren Stamm, an den sie sich anschmiegen. Auch hier flechten sich meist
Wurzeln zwischen die Blatttifie. Tnsbesondere die Baumfarne (vel. z. B.
8. 207 und 216) haben derartige Blattwurzelstdmme.

Kine cigentiimliche Kombination von Holz- und Rindenstdmmen besitzen
die Calamiten in ihren Markstimmen (vel. S. 168). Es ist das ein

7. Stammtyp: der Réhrenstamm, der seiner mechanischen Kon-
struktion nach auch bel Gramineen (z. B. Bambusen) ausgebildet ist. Das Mark
wird hier in #lteren Stimmen meist zerstirt, es bildet sich die ,Markhhie®.

2. Die Laubblitter.

Auch in der Blattgestaltung besteht bekanntlich ein grofier Gegensatz
zwischen Monokotylen und Dikotylen. Die Unterschiede betreffen einerseits
die fiuBere Blattgestalt (vgl. insbesondere die ausfiihrliche Zusammenstellung
von Seybold) und andrerseits die innere Anatomie, nidmlich sowohl den Ver-
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lauf der Leithiindel im Blatt wie ibren anatomischen Aufban. Das Monokotylen-
blatt ist fast immer ungeteilt, mit glatten, mehr oder minder parallelen Seiten-
rindern, so wie beim Lilienblatt. Das Dikotyvlenblatt ist sehr hiufig stark
unterteilt, im Prinzip wie die meisten Farnblitter, oder es hesitzt doch mindestens
einen irgendwie eingeschnittenen oder eingekerbten Rand.

Das Leithiindelnetz (,,Aderung®) eines Dikotylenblattes ist aulgebaut anf
eine mehr oder minder abgewandelte Fiede raderung. Im Monokotylenblatt
laufen die Leitbiindel im grofen und ganzen parallel. Das Dikotylenblatt hat
im allgemeinen einen deutlich dorsiventralen Bau; namentlich in der Blatt-
fldche ist meist Ober- und Unterseite deutlich verschieden: auf der Oberseite
befindet sich Palisadenparenchym, aut der Unterseite Schwammparenchym,
die Leithiinde' bilden nur auf der Oberseite Holzteil und auf der Unterseite
Siehteil aus, Spaltotfnungen sitzen vorzugsweise aul der Unterseite usw. Das
Momokotylenblatt zeigt im allgemeinen einen mehr radiiren Bau. Ja, es gibt
hier sogar villig radiire Bla tter, wie die , Rundblitter vieler Alliwm-
(Lauch-) und Juneus- (Binsen-) Arten, mit einer ziemlich radiiren Eustele
bzw. Ataktostele.

Bei dieser grofien Verschiedenheit ist schon wiederholt, z. B. durch De
Candolle (1827), die Ansicht vertreten worden, Dikotylen- und Monokotylen-
blatt seien grundsitzlich verschieden konstruiert, oder — phylogenetisch ge-
sprochen — sie hitten eine viillig verschiedene Gesehichte. Teh teile diese Auf-
fassung, wenn ich auch die Form, in der sie meist vorgebracht wird, nimlich
als ,Phyllodientheories, fir phylogenetiseh nicht begriindet halte, wie
noch nither zu hegprechen sein wird.

Monokotylenhlatt.

Die Phylogenie des Monokotylenblattes ist meines Erachtens am leichtesten
zu verstehen, wenn man annimmt , dal die Monokotylenahnen einheitlich unge-
teilte Rundbliitter wie die Binsen gehabt haben (Abb. 258a). Die Abtlachung zu
»typischen™, d. h. flichigen Blittern erfolgte dann bei den Monokotylen bemer-
kenswerterweise nicht immer in der gleichen Ebene wie bei den Dikot vlen, sondern,
dhnlich wie wir das oben schon fiir T'mesipteris (S.120 und Abb. 52) erwihnten,
senkrecht dazu. Beispielsweise sind die wreitenden?) Blitter von Jris abge-
flacht in der (der Blattachse und zugehdrigen Sprofiachse gemeinsamen) Ver-
zweigungsebene, wihrend ja das Dikotylenblatt und viele andere Monokotylen-
blitter (wie die Grashlatter) in einer Ehene senkrecht dazy flichig geworden sind.
Sehr off ist dabei die dulerste Spitze noch viillig radiir (vel. Goebel 1928,
S. 3TLIE). Bei ,.reitenden Blittern fehlt die Dorsiventralitit in der Regel ganz,
auch sonst ist sie meist sehwicher erkenmbar. Die urspriingliche radiire
Symmetrie des Blattes ist z. B. bei den Monokotylen in der Anatomie hitufig
besser gewahrt als bei den Dikotylen. Ahnlich wie beim anatomisch-radiiren
Schuppenkomplex der Koniferen (3. 239) finden wir auch hei den flachen Mono-
kotylenblittern ,,inverse* Leithindel (vgl. Abb. 238¢), d. h. die Leithiindel
kehren einander, entsprechend der urspriinglichen  Eustelen- (oder Afakto-
stelen-) Anordnung ihre Holzteile zn. Ein solches Blatt gleicht gewissermafien
einem Hlachoebiigelten™ Rundblatt.

Dikotylenblatt.

Das Dikotylenblatt zeigt im Prinzip dieselbe Geschichte an, wie wir sie
allgemein oben (8. 196 ff) fiir die Pteropsidenblitter besprachen haben. In seiner
aubieren Morphologie besteht es aus einem Phylloidsystem, wobei die einzelnen

1) Das . reitende* Blatt ergibt sich dann noch aus der bei den Monokotylen ja sehr
hiiutiy stengelumfassenden Blatthasis.
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Phylloide mehr oder minder stark miteinander verwachsen sind. Die Pulsa-
tilla-Blatter z. B. (Abb. 250) mit ihren noch ziemlich freien Einzelphylloiden
und deutlichem Fiederaufbau sind offenbar eine ziemlich primitive Form.
Primitiver als bei den meisten heutigen Farnen ist auch die bei den Dikotylen-
blattern stark vorherrschende . Katadromie™ (vgl. oben 3. 61 und Abb. 20)
der Verzweigung?!).

Bei heutigen Dikotylenblittern sind tibrigens die Spuren der urspriinglichen
Dorsiventralitat gleichfalls keineswegs so stark verwischt, als man das gemein-
hin dargestellt findet; z. B. sind die Blattstiele mancher Ranunculaceen,
etwa der meisten Pulsafilla-Arten, auch in ihrer Anatomie noch durch-
aus radisr, sie besitzen eine Kustele. (Vgl. Schriodinger und Zamels).

Abb, 238, Phylogenie der Blattanatomie bei Angiospermen.

a Rundblatt als Auseangsform (vor allem fiir Monokotylen).
b und d typische dorsiventrale Blitter, entstanden

entweder dureh Ansdehnung ecines Seltors (b)

oder dureh parenchymatische Umwandlung der oheren Blafthilfte (d).
¢ schwach dorsiventrales Blatt, durch ,,Abplattung™ entstanden, mif ,inversen™ Leit-

biindeln, wie sie bei Monokotylen hiufig sind.

schwarz = Holzteil:
Siebteil = durch anschlieBenden Halbkreis gekennzeichnet;
punktiert = homologer parenchymatischer Sektor,
(Original.)

Auch in anderen Familien zeigt manchmal der Blattstiel radiire Anatomie,
ja bei manchen Acacia-Arten setzt sich diese radidire Struktur bis in die Spindel
des Tiederblattes fort (Peters).

Im einzelnen ist die Blatigestalt der Angiospermenlaubblitter so stark
phylogenetisch abgewandelt, dall ich mich hier nur mit einigen Andentungen
und dem Hinweis auf die vergleichenden Darstellungen von Goebel, Glick,
Velenovsky, Seybold usw. begniigen mull. Schuppen, Kofyledonen,
Ranken, Organe fiir den Insektenfang, Phyllodien usw., das waren ja von jeher
als unverkennbare Abwandlungen der Laubblattgestalt die dankbarsten Ob-
jekte jeder Metamorphosenlehre.  Gelegentlich sind solehe Metamorphosen
anch innerhalb einer ., Art* beobachtet wie die Rankenbildung der Abb. 239.

1) Vel. insbesondere Sinnott und Bailey, sowie die stark abweichende Auffassung
von Seyhold.
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Wir miissen uns aber noch zu Einwinden wenden, die — wohl schein-
bar — der vorgetragenen Auffassung entgegenstehen, Zuniichst ist klar,
dali nur phylogenetische Ableitungsprobleme hier diskutiert werden kinnen,
Eine idealistiseh-morphologische Behandlung der Probleme vollzieht sich auf
einer ganz anderen Kbene, so daB eine ersprieBliche Diskussion von vorn-
herein unmaglich ist. Die erste Ertrterung sei der ,,Phyllodientheo-
rie” des Monokotylenblattes gewidmet. Diese Theorie stiitzt sich auf
die Tatsache, daB bei den Dikotylen Phyllodien, d. h. blattihnliche Bildungen
mit ungeteiltem Rande und mit parallelen Nerven genau wie die ,typischen®
Monokotylenblitter vorkommen, und daB diese Blitter, z. B. die Phyllodien
mancher australischer Akazien-Arten (vgl. Abb. 248) ganz offensichtlich durch
eine [lichige Verbreiterung der Blattstiele entstanden sind. Dementsprechend
nimmt die von De Candolle begriindete und neuerdings von A. Arber inten-
siv verteidigte Phyllodientheorie an, dal auch das Monokotylenblatt ein [liichig

Abb. 289, Rubus australis Forst., var. squarrosus (Fritsel), Neuseeland,
Zweig mit Blittern, deren Spreite bis auf die Mittelrippen und ein kleines Endzipfelchen an
jedem Blittchen redugiert ist,
(Aus Kerner IT 1913, 8. 140.)

verbreiterier Blattstiel sei, wilrend die urspriingliche Blattspreite verloren ge-
gangen sei. Den Grundgedanken der Phyllodientheorie von einer radiiiren
Struktur bei der Ahnenform des Monokotylenblattes habe ich ja ohen als be-
rechtigt vertreten. Bedenklicher seheint mir aber die Ammalime, daf dieses 5 U=
Blatt bereits eine so scharfe Gliederung in Blattstiel und Blatispreite besessen
habe, so dal man sagen kann: nur der Blattstiel, oder allenfalls sogar nur der
Blattgrund, wurde zum Monokotylenblatt. Das scheint mir mindestens un-
bewiesen. Die von Goebel und seiner Schule erhobenen Kinwiinde gegen die
Phyllodientheorie (vel. insbesondere v. Gaish erg) richten sich wohl vor allem
gegen diese spezielle Formulierung  der Phyllodientheorie und scheinen mir
in diesem Punkte berechtigt. Gegen die Annahme einer neutraleren Ausgangs-
form, etwa eines hingenihnlichen radidiren Urblattes, scheinen mir diese Kin-
winde aber kaum gerichtet. Eine starre Homologisierung der einzelnen Teile
LiBt sich, sowohl in der Richtung der Blattlingsachse. wie senkrecht dazu,
kaum durchfiihren,
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Da ja iiberhaupt die Blitter von einer radiiren Ausgangsform aus dorsi-
ventral geworden sind, lielle sich hichstens denken, dall die Phylogenie hier
pendelftrmig hin- und hergegangen sei, daB also das Rundblatt der Binsen
wieder sekundir zur Ausgangsform zur uckgekulut sei. Das ist an und fir sich

moglich. Namentlich die ..inversen® Leithiindel machen die umgekehrte An-
nahme aber wahrscheinlicher.

Vielleicht mufl auch hier nochmals betont werden, dall man keineswegs
aus der Annahme einer Urspriinglichkeit der betretfenden Gruppe oder aus der
Tatsache einer primitiven Bliiten-, Stamm- usw. Gestaltung unmittelbar anf
die Urspriinglichkeit eines Blattmerkmals schliefien darf. Gierade bei den Blit-
tern ist aber in ganz typischer Weise ein solcher Sehlull von den verschiedensten
Seiten schon gemaeht worden.

d) Sippenphylogenie der Angiospermen.

Gehen wir nun von der Merkmalsphylogenie zu den eigentlichen stammes-
geschichtlichen Problemen, zu den phylogenetischen Bezichungen zwischen den
Angiospermenfamilien iiber. 'Wie immer nchmen bei diesem Schritt die Schwierig-
keiten und die Unsicherheit unserer Schliisse zu. Wir haben darum das Grund-
problem zunichst einmal zu vereinfachen gesucht, indem wir als unsere erste Aul-
gabe die Klirung der phylogenetischen Zusammenhiinge von 4 wichtigen Angio-
spermengruppen bezeichneten: 1) der dpetalae, 2) der Ranales, 3) der Monoko-
tylen und 4) solcher Dikotylen, welehe sich offensichtlich von einem HRanales-
artigen Grundtyp herleiten, z. B. der Rosales. Um der unverkennbaren Ver-
worrenheit des Phylogenieproblems bei den Angiospermen zu Leibe zu riicken,
ist es natiirlich notwendig, daff wir unsere Fragestellung und Schlulifolge-
rungen so scharf und unmiBverstindlich wie maéglich formulieren.

Wie kénnen wir iiberhaupt aus den heutigen Pflanzen die Sippenphylogenie
erschliefien ?

Die phylogenetische Sippenanordnung griindet sich im cinzelnen wesentlich
auf der im Prinzip sicher berechtigten Voraussetzung, dali die Pflanzen im grofien
und ganzen um so niher miteinander phylogenetisch verwandt sind, je mehr
Merkmale sie ‘gemeinsam haben, daf} sie einander um so ferner stehen, in je mehr
Merkmalen sis differieren. Damit ergeben sich dann schon eine ganze Rethe
wohlbegriindeter phylogenetischer Beziehungen, inshesondere die ,A]»lelluug der
unter 4) rusammengefaBten Dikotylengruppe von den Ranales.

Wettstein und viele andere phylogenetisch orientierte Systematiker haben
nun aber schon wiederholt darauf aufmerksam gemacht, dall man diesen Aus-
druck: die Angiospermengruppe X ,,von den Ranales ableiten™ nicht miliverstehen
darf! Hr besagt natirlich nicht, daf} die heutigen ., Ronales”™ die Ausgangs-
formen der anderen sind. 'Was besagt er aber dann? Nun er besagt: 1. die Angio-
spermengruppe X und die Fanales haben einen iibereinstimmenden Ahul). 2. Die-
ser Ahn hatte mit den Ranales soviel iibereinstimmende Merkmale mehr als mit
der Gruppe 4, dald wir ihn systematisch zu den Ranales stellen, oder ihn mindestens
in engere Bezichungen mit ihnen als mit der Gruppe X bringen wiirden, wenn
er uns heute begegnete. Die Ranales haben sich also in den fiir unser System
in Frage kommenden Merkmalen weniger entwickelt als die Gruppe X.

LIn den fiir unser System In Frage kommenden Merkmalen™! — hierin
liegt m. K. eine duBerst schwerwiegende Anerkenntnis. Sie schlielit vor allem
die Tatsache ein, dall die heutigen Ranales in anderen Merkmalen fortgesehrittener
sein konnen als die Gruppe X, dali also sowohl die Gruppe X wie die Ranales
selbstiindig primitive Merkmale enthalten kénnen.

1) Auf diese grundsitzlichen Fragen der ,,Verwandtschalt” werde ich anderwiirts niher

eingehen. Vorliufiz sei auch auf meine Darstellungen dieser Probleme (Zimmermann
1926/27 und 1928 b) hingewiesen.
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Abb. 240 zeigt die wichtigsten heute vertretenen Ansichten in ihren groBen
Ziigen.  Gliicklicherweise herrscht wenigstens in einigen Punkten heute
zwischen allen in Frage kommenden Systematikern und Phylogenetikern Ein-
stimmigkeit. Diese Punkte wollen wir in den Vordergrund stellen. Die Uberein-
stimmung betrifft zuniichst die relative Urspriinglichkeit der Ranales.

alas Hauptmid )
Ranales  Dikotyl, Montkotyl.

Hauptir.d.
Ranales Apelalae Dikotyl.  Manokotyl.

\

a) Wetbstein b) Hallier
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Dy T_.W® iy 5 7
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e EOP - ,ch:m 28 Z ) Hauptm,d & & Caniro- Rosales-
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Abb. 240, Verschicdene Ansichten iiher den Angiospermenstammbaum
a) nach Wettstein (1924), auch von vielen anderen Systematikern vertreton;
b} nach Hallier (iltere Auffassung, vel, z. BB, 1901 und 1912);

¢) nach Hutehinson, 1926; |

d) nach Mez (2. B. Mez und Zicgenspeek 1926). (Original.)

Die Ranales, vor allem aus dem Verwandtschattskreis der Magnoliacene, ver-
vinigen eine sehr grofe Anzahl primitiver Merkmale (vel. die Tabelle S, 334, sowie
inshesondere die Zusammenstellung der primitiven Merkmale bei Hallier 1912
und Wettstein 1924). Fast alle Phylogenetiker und Systematiker leiten da-
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rum sowohl die Monokotylen (mindestens in ihrer Hauptmasse, vgl. hierzu
n. a. Engler., Mez, Ankermann, und die bei Wettstein 1924, 8. 518
zitierte Literatur), wic einen groben Teil der Dikotylen von Ranales-artigen
Ahmnen ab (vgl. Abb. 240). Das hat natiirlich die Konsequenz, dal zahlreiche
Merkmale ,,polyphyletisch™ 1) erworben sein miissen. Wenn die Monokotylen,
wie das Stilienguth nahelegt, sich von verschiedenen dikotylenartigen Ahnen
(u. a. auch von Runales-artigen) herleiten, dann miissen sie die Charakteristika
der Monokotylen (Monokotylie, Leitbiindelanordnung, Blattgestalt usw.) poly-
phyletisch erworben haben. Leiten sich aber die Monokotylen von einem ein-
zigen dikotylenartigen Ahn ab. sind also die genannten Monokotylen-Charak-
teristika ,.monophyletisch™ erworben, so miissen zahlreiche Gemeinsamkeiten
der Monokotylen und Dikotylen ,,polyphyvletisch® entstanden sein, z. B. ent-
weder die eingeschlechtige Windbliite der Pandanales und Apetalae, oder die
zwittrige ,,Blume™ ctwa der Lilie und der Rose. Uber diese Detailfragen ist
wie in so vielen Fragen der Sippenphylogenie noch keine Kinigkeit erzielt.

Die Eigentiimlichkeiten der Monokotylen im Stamm (Fehlen einer Eustele
mit typischem Sckundérholz) und im Laub (mehr oder minder abgeleitetes
einheitliches Rundblatt) machen es m. IZ. wahrscheinlich, daf die Monokotylen-
ahnen mindestens zeitweise Kriinter ohne aufrechten Stamm oder Stengel,
also Rosettenpflanzen mit direkt vom Boden aufstrebenden Blittern waren. Solehe
direkt vom Boden aufstrebenden Blitter sind ja sehr hiufig mehr oder minder
radiiiv, wihrend die seitlich einer oberirdischen SproBachse (wie bei vielen
Dikotylen) ansitzenden Blitter den dorsiventralen Bau bevorzugen. Vielleicht
sind so die Kigentimlichkeiten der Monokotylen ein Ausdruck dafiir, daB die
Tracht der Monokotylen binsendihnlich war. Man hat ja schon wiederholt
wegen des Reichtums von Wasserpflanzen bei den Monokotylen daran ge-
dacht, dali die Monokotylenahnen einen feuchten Standort bewohnten. Damit
scheiden selbstverstindlich die vorzngweise holzigen Gruppen der Ranales, wie
die Magnoliaeene, als direkte Monokotylenahnen aus.

Der schiirfste Aulfassungsgegensatz besteht wohl iiber den Anschlul der
Apetalae.  Die Meinungsverschiedenheiten decken sich zum grofen Teil mit
denjenigen iiher die Entstehung der Zwitterblite. Hatte der Angiospermen-
ahne (ob wir ihn eine Hemiangiosperme mit Arber und Parkin oder Profe-
angiospermae mit Kngler nennen, ist fiir uns zunichst prinzipiell gleichgiiltis)
bereits Zwitterbliiten, so sind auch fiir die Apelalae Ranales-artige Ahnen an-
sunchmen. Die Apefalae wiren in diesem Punkt abgeleiteter als die Ronales (Hal-
lier uw.a.). Im umgekehrten Falle, wenn die Angiospermenahnen eingeschlechtige
Blitten hatten, liegt die z. B. von Wettstein vertretene Annahme nahe, die
Apetalen itberlieferten diesen urspriinglicheren Typ. Fafit man die Gesamtheit
der phylogenetischen Tatsachen ins Auge, inghesondere auch das Vorherrschen
der Apetalen neben einer betrichtlichen Menge von Ramales, vor allem den
Magnoliaceen, in der Kreide, so scheint mir die Wahrheit anch hier einiger-
malien in der Mitte zu liegen. Sowohl die Apelalae wie die Magnolia-
cewe fiberliefern eine ganze Reihe von primitiven Merkmalen.
Bei den Apetalae ist es vor allem die Kingeschlechtigkeit der
Bliite, die Windblitigkeit, das unscheinbare Perianth, dann aber
auch die Aporogamie, die sie als urspriingliche Merkmale gegeniiber den
Ranales auszeichnen, Aber in der Reduktion der Sporophyll- und Spor-
angienzahl sind die Apetalae sicher abgeleitet?). THier repréisentieren die Ra-
nales mit ihren zahlreichen, oft spiralstindigen Sporophyllen die Ausgangsform.

1) Uber den Unterschied zwischen polyphyletischer Sippenentwicklung yund polyphy-
letischer Merkmalsentwicklung vel. 8. 374,

2) Vgl. hierzu auch Sommer.
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Auch maneche andere Merkmale, wie die gymnospermenihnlichen Tracheiden
bei manchen Magnoliaceen, darf man wohl unbedenklich als primitiv ansprechen.
Es scheint mir darum der von Wettstein vertretene Stammbaum den heute
vorhandenen phylogenctisehen Daten am meisten gerecht zu werden.
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II. Florengeschichte.

s ist eine Selbstverstandlichkeit, welche bereits der biblische Sehiopfungs-
bericht lehrt, daffi Ptlanzen, d. h. nutntmphv Organismen. die durch ihre Assi-
milationstitigkeit von mineralischen Stoffen allein leben kiinnen, vor den
Tieren die Erde besiedelt haben. Wir sehen aber auch, daBl neue Entwicklungs-
phasen der Gesamtorganismenwelt im allgemeinen durch eine betriichtliche
Wandlung der Pflanzenwelt eingeleitet werden, und dab die Entwicklung der
Fauna erst folgt. Aut diese T Tatsache hat bereits WeiB (1877) aufmerksam
gemacht. Putmlw Gothan (1921) haben sie weiter ausgefithri. Erwihnens-
wert — aber ans der Ernighrungskorrelation durchaus verstindlich — ist es
z. B., dali die Pllanzenwelt vor den Tieren das Festland besiedelte! Bemerkens-
wert ist auch am Ende des Mesozoikums die explosionsartige Fntwicklung der
Angiospermen (ithrigens auch der Diatomeen und Pondmvvnl der dann als
Parallelerscheinung im Tertisir die Siugetierentwicklung folgte!

Wir gliedern die Florengeschichte am besten entsprechend den 5 Haupt-
stufen, in denen ung die Pﬂdu/engestall herrschend entgegentritt:

A. und B. Fadenalgen- und Tangzeit . Prikambrinm bis unter. Ob.-Silur,

C. Ptmdoplwrvnwn 2 . . oberes Ob.-Silur bis Rotliegendes,
(als Unterzeit: die PH]]O]I]I\"[HI!PH oberes Ob.-Silur big M.-Devaon),

D. Gymnospermenzeit . . . . . . . Zeechstein his untere U.-Kreide,

I. Angiospermenzeit . . . . . . . . obere U-Kreide bis Jetztzeit.

A. Fadenalgen- und B. Tangzeit.
Prikambrium bis Ob.-Silur (Eophyticum).

Wir haben unseren fritheren Angaben (8. 35 tf.) iiber die Thallophyten, die
in diesen beiden ersten Zeitabschnitten allein herrsehten, kaum etwas hinzu-
zutiigen. Das Gesamtleben spielte sich villig im Wasser ab. Gegen Ende dieser
Zeit mogen vielleicht doch schon einige Landpflanzen gelebt haben, deren
Kenntnis uns bisher entgangen ist (vel. Gothan, 1921, S, 49:51 Das ist schwer
it widerlegen. 1och kann man eine solche WTofr]uhl\m natiirlich bei keiner
D‘B()l()“l%h(‘]l Epoche ausschliefien. Tm (rcgentml eg ist immer wahrscheinlich,
daﬁ uns die Organismen ergt dann hegegnen, wenn sie eine hetrichtliche T11I—
faltung gewonnen haben. Der Beginn jeder neuen Zeit wird also wohl immer
mit dem Fortschreiten der Frkenntnisse weiter zuriickdatiert werden konnen.
Aber — das ist das wesentliche fir unsere phylogenetischen Fragen — im grofien
und ganzen hlieh nach den bisherigen Neuentdeckungen das trugmm-mlre Ver-
hiltnis der Florenzeiten ungelihr nga}m die Grenzen verschieben sich im
ganzen gleichsinnig ritckwirts.

Ca. Frithe Pteridophytenzeit (Psilophytenzeit).
Oberes Ob.-Silur bis Mitteldevon.

Die schlecht erhaltenen Landptlanzen des Ob.-Silur besagen uns hisher
nur, dab es damals bereits eine — wohl spirlichet) — Landflora gegeben hat.

1) Hoffentlich verschwinden die Angaben iiber eine reich entwickelte Landflora aus
dem ,,silur (tatsiichlich ans dem Knlm) vom Harz allmiihlich aus der Literatur (vel. dazu
Giothan 19‘)18 Leider schleppt sich dieser Trrtum noch in die neue Literatur fort; z. B. hei
Koppen-Wegener 1924, 8. 14b.
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Erst vom Devon ab kijnnen wir ein deutlicheres Bild der Landvegetation ge-
winnen. Abweichend genug von unserer heutigen Landvegetation muB die
frilhdevonische Vegetation ansgeschaut haben. Die blattlosen oder thallogen
Devonpflanzen, fiir welche Rhymnin (Abb. 36) charakteristisch ist. miissen einen
hichst eigentiimlichen, fremdartigen Anblick gewihrt haben.

Der grofie habituelle Unterschied der Devonflora gegeniiber der heutigen
Landflora ist vom phylogenetischen Standpunkt aus deshalb so bemerkenswert,
weil die Tangflora bereits im Silar Gestalten ausgebildet hatte, die ihren heute
lebenden Verwa:pdten durchaus fihnlich sahen (man denke 2. B. an die Siphono-
cladiales). Der Ubergang aufs Land belebte also offenbar die Gestaltungskraft,
vielleicht im wesentlichen dadurch, daB sich nene Anpassungsmiglichkeiten
ergaben. Bereits im Mitteldevon macht sich aber das Herannahen einer nenen
Zeit bemerkbar. Noch herrschen zwar »typisehe”, uns villig fremdartige Psilo-
phyten wie die Rhyniaceen (Abb. 36) oder die Pseudosporochnaceen (Abb. 45).
Aunch andere Pteridophytengruppen, die wie die ersten A rticnlaten, die Hyeniales
(Abb. 92), dazukommen, sind eben wegen ihrer Psilophytenihnlichkeit noch
den heutigen Pflanzen sehr unihnlich. Aber danchen muten uns doeh auch
schon manche Pflanzen, wenigstens habituell, vertraut an. Fs sind das vor
allem die , mikrophyllen‘ birlappahnlichen Gewdchse, wie Asterozalon
(Abb. 46), ferner die vielleicht nahverwandten Thursophylon-Arten. Bei einem
Teil dieser Pflanzen waren die Furtpﬂa.nzungsciurichtungen allerdings noch
sehr abweichend ,.psilophytenartiz®. Andere jedoch, wie der verschiedentlich
(z. B. von Arber 1921) zu Thursophyton gerechnete Lycopodiles hostimensis
trugen mit ihren blattachselstindigen Sporangien bereits villig das Geprige
eines Birlapps. Ja, vielleieht gab es sogar schon einzelne Biume. Wenigstens
labt der Fund eines vorlantig noch isolierten Stiicks Holz aus dem M.-Devon
( Palaeopitys, s. oben 8. 256) eine solche Deutung zu. Zweifellos war jedoch
die itherwiegende Mehrzahl der damaligen Pflanzen krautig.

Cb. Spitere (eigentliche) Pteridophytenzeit. y
Ob.-Devon bis Rotliegendes (U.-Perm).

Mit dem Ob.-Devon wandelt sich das Bild erheblich. Die Psilophyten
sind fast mit einem Schlag verschwunden. Doch ist damit die Flora im ganzen
unserer heutigen nur teilweise dhnlicher geworden. Denn noch herrschen
Ptlanzengruppen aus der fritheren Vegetationszeit, z. B. gabelbliittrige Lyco-
psiden. Auch einige neu hinzutretende Ptlanzengruppen sind ohne rezente Ver-
treter, z. B. die Pseudoborniales (Abb. 93), die Sphenophyllales (Abb. 94) und
vor allem die ersten ausgesprochenen Pteropsiden, die Cladozylales (Abb. 116)
und Coenopleridates (Abb. 118). Ungewohnt sind in unsercr Flora auch die
Vorliufer der karbonischen Pteridophytenbiume, wie Arehaecosigillaria. Da-
gegen sind die im Ob.-Devon so verbreiteten und geradezu leitenden Archaeo-
pleridales (Abb. 134 8. 200) mit ihren echten s larnwedeln‘ Pflanzengestalten, die
sich bis heute bei den Farnen erhalten haben, wenn auch bei diesen devonischen
Formen manche Einzelheiten, wie die terminale Stellung der Sporangien an
kleinen Stielchen, vom heutigen Bau der meisten Farne abweichen. Die Archaco-
pleris-Arten sind auch im fibrigen bereits ein typischer Vertreter (nehen den
Pseudoborniales) fiir s»makrophylle Pflanzen, die sich nun neben den ., mikro-
phyllen”, his dahin allein vorhandenen, auszubreiten beginnen. Auffillig ist
es ferner, daff im Ob.-Devon wahrseheinlich bereits Samenpflanzen auftreten:
vor allem ist hier Bospermatopteris teatilis (Abb. 172) aus dem nordamerikanisehen
Oberdevon zu nennen.

An der Wandlung im Florenbild, wie sic sich im Ob.-Devon anhahnt und
im Karbon, inshesondere im Ob.-Karbon, fortsetzt, ist weiter auch besonders
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bemerkenswert die Zunahme des Formenreichtums. Das Karbon stellt hier
unverkennbar einen Hihepunkt dar. Die Steinkohlenzeit ist ferner ausgezeichnet
durch das Auftreten und die Herrschatt der Pteridophytenbiume, Die
Steinkohlenwiilder waren gebildet aus bawmartigen Vertretern aller Pterido-
phytenabteilungen. Von Lycopsiden finden wir die Lepidodendren (Abb. 60)
und Sigillarien (Abb. 68) sowie andere Lepidophyten, unter denen die samen-
tragenden Lepidospermen besondere Erwithnung verdienen. Die Articulaten
varen durch eine habituelle Parallelsruppe, die Calamitaceen (Abb. 98), ver-
treten. Baumfarne, vor allem aus dem Verwandtsehaftskreis der Marattinles
(Abh. 139) gab es zwar schon, wenn auch ihr Hihepunkt erst im Perm er-
reicht wurde.

Neben diesen Pteridophyten entfalteten die Samenpllanzen mindestens
schon 2 Gruppen zu grofier Formen- und Individuentille, die Pteridospermen
(Abb. 169) und Cordaiten (Abb. 202).

Aubler diesen Baumen (Lepidophyten, Calamiten, Cordaiten usw.), die he-
kanntlich die Hauptmasse der karbonischen Steinkohle geliefert haben, gab es
in all diesen Gruppen (die Cordaiten ausgenommen) wohl aueh Kriiuter. Auch
von den Moosen haben wir aus dieser Zeit die erste sichere Kunde (Abb. 33).

Die Okologie der Karbonflora und ihre geographische Ver-
breitung haben schon viel Kopfzerbrechen gemacht. Ist sie doeh die erste
fosgile Flora, welche wir iiber die ganze Iirde hinweg verfolgen kimnen. Wenn
wir vom obersten Karbon und seinen Ubergangsgliedern zum Perm absehen,
so zeigt sich dabei eine recht grofie Gleichfirmighkeit. Gothan (1921, 8. 452)
fithrt eine Reihe von Gattungen und Arten weltweiter Verbreitung auf. — Die
hauptsichlichsten Kohlenvorkommen, welche cine gewisse Magsenentfaltung der
Karhonflora anzeigen, verschieben sich auf der nirdlichen Halbkugel im groBen
und ganzen von Norden nach Siiden: Ans dem Oh.-Devon und U.-Karbon kennen
wir verwertbare Kohlenfloze von den Bireninseln und von Spitzbergen.
Jingere Floze sind hier unbekannt. Die Steinkohlenlager in Eurasien und
Nordamerika stammen dagegen iiberwiegend ans dem Ob.-Karbon (mit
einigen permischen Nachziiglern, vor allem in den siidlicheren Gebieten)
(Abb. 241).

Um die Wende des Karbons zur Permzeit geht aber diese Gleichltrmigkeit
der Flora (soweit wir sie kennen) verloren, Wir haben um diege Zeit zwei deut-
lich verschiedene Floren (Abh. 242).

1. Auf der nordlichen Halbkugel bestand die oben allein geschilderte
wtypische™ oder ,nirdliche” Karbonflora von europiisch-nordameri-
kanischem Habitus, also mit einem groBen Formenreichtum und mit Lepido-
dendren, Sigillarien, Cordaiten usw.

2. Auf der siidlichen Halbkugel findet sich im allgemeinen (Ausnahmen
s. unten) diese ,,nordliche Karbonflora hochstens noch im Unterkarbon (vel. die
Zusammenstellung bei Sahni 1922 und 1926). Seit dem Permokarbon kommt
hier in den sogenannten .,Gondwanalindern™ eine villig andere Flora, die
.Glossopterisflora™ auf. Feingliedrige, groBe Farnwedel fehlen durchweg.
Fs herrschen ungeteilte und weniggeteilte Blitter, wie bei der Leitgattung
Glossopteris mit ihrem zungenformisen Blatt (Abb. 132 h).

Die wichtigsten weiteren Formen sind raseh aufgezihlt. Da finden sich
neben Glossopleris, dem ahnlichen Gangamopteris (ohne Mittelnerv) und ein paar
anderen Pteridophyllen, wie den einmal gefiederten derben Blittern von Newro-
pleridivm validum, die Egwiselum-ihnliche Gattung Sehizonewro, die Gattung
Rhipidopsis, die vielleicht zu den Ginkgophyten gehirt, sowie die merk-
wiirdige Noeggeralhiopsis. Alles andere ist recht selten. Uberhaupt ist die

Zimmermann, Die Phylogenie der Pflanzen. * 23
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Karbontlora der nirdlichen Talbkugel
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Abb. 241, Erdkarte firs Karbon. (Nach Wegener).
K = Kohlenlager, E = Hisspuren, S = Salz, G = Gips, W = Wiistensandstein, punktierte Flichen — Trockengebicte.
Pollagen durch Punktkreise und ihre Wanderung durch gestrichelte Pieile abgegeben.
(Nach Kippen-Wegener, Abb. 8.
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(rondwanaflora heilit diese siidliche Tlora auch, weil sie aul die .,Gond-
wanalinder beschrankt ist, also aul Siidamerika, Siudalrika, Madagaskar,
Australien, Vorderindien und Antarktika. Das sind Linder, deren hiogeo-
graphische Gemeinsamkeiten einen ehemaligen Landzusammenhang, den so-
genannten Gondwanakontinent, vermuten lassen (vgl. z. B. Brooks).

Diese biogeographischen Beziehungen sind sowohl an sich sehr interessant, wie
auch fiir die Phylogenie bemerkenswert. Hat man doch (vgl. oben 8. 256) schon
an die Moglichkeit gedacht, die Angiospermen aus dieser Flora herzmleiten. —
Die Fragen lassen gich meines Erachtens auch hier leichter iihersehen, wenn
man Schritt fiir Schritt versucht, von den gesicherteren Ergebnissen zu den mehr
problematischen fortzuschreiten.

Die erste Frage, die wir uns vorlegen miissen, bezieht sich auf die Okologie
der Flora und die Schliisse, welche wir daraus fiir das damalige Klima zichen
kénnen. Gerade in den kritischen Punkten sind sich die Beteiligten eigentlich
viel einiger als man aul den ersten Blick bei den verschlungenen Beziehungen
zu anderen Fragen, wie zur ,,Kontinentalverschiebung™ usw., annchmen kénnte.

Allgemein anerkannt ist z. B., daf die ,nardliche” Karbonflora die
Vegetation eines Regenwaldes ist. Die moderne Pflanzengeographie und
PHlanzensoziologie hat immer klarer gezeigt, dab als Klimaanzeiger viel weniger
die einzelne Pflanze als die gesamte Vegetation verwertbar ist. Hin ein-
zelnes Gras wird uns leicht in der Skologischen Ausdeutung irrefithren kénnen:
eine Grassteppe, ein Moor dagegen sind getreue Anzeichen fiir bestimmte kli-
matische Bedingungen. 8o auch bei der Karbonflora. Das Vorherrschen reich
unterteilten Laubes, die Baum- und Schlingfarne, die zahlreichen iso- und hetero-
sporen Pteridophyten, die IHinrichtungen zur Regenwasseraufnahme bei den
Lepidophyten (Ligula! vel. oben 8. 135). die Wasserspalten (vgl. Hirmer 1927,
8. 377), das Fehlen von Jahresringen, die starke, als Steinkohle tiberlioferte
Humusbildung und vieles andere (vgl. u. a. Gothan 1924 und Wegener 15929)
haben eigentlich noch jeden Karbonforscher zur Uberzeugung gebracht: das
Klima miisse damals niederschlagsreich und mild geweseén sein.
Daran iindert auch der xeromorphe Bau einzelner Pflanzen, wie z. B. der Clor-
daiten, nichts. Lederblitter sind auch im heutigen tropischen Regenwald (val.
dazu Gothan 1924, 5.109) genau so vertreten wie im karbonischen Regenwald.
s ist das ein dkologisches Detailproblem (auch fiiv rezente Pilanzen), wie solche
»xeromorphen® Strukturen in Einzelfallen zu kliren sind.

Dagegen ist die weitere Frage noch nicht eindentig entschieden, welehem
Regenwaldtyp die nordliche Ober-Karbonflora entspricht, ob mehr dem tropischen
Regenwald oder einem subtropischen, etwa in einem ozeanischen Klima ge-
wachsenen Regenwald. Bemerkenswert ist jedenfalls, daB die Steinkohlenlager
vorzugsweise auf der Nordabdachung der damals sich emporwélbenden karbo-
nischen Gebirgsziige gegen das Meer zu lagen. Wir kiinnten daher auch an eine
Regenfingerwirkung dieser Glebirgsziige denken, welche (mehr lokal) ein Regen-
klima verursacht haben. Halten wir jedenfalls zunichst einmal den sicheren Kern,
die Feststellung eines milden gleichmiifigen Regenklimas fiir die nérdliche Ober-
karbonflora, fest?). Schon diese absolut gesicherte Tatsache ist nimlich wichtig
genug fiir die Klirung des Gesamftproblems.

Denn die Glossopteris-Flora zeigt im Gegensatz dazu sicher
keinen Regenwaldcharakter. Im (fegenteill Das fast immer derbe, un-
geteilte oder wenig geteilte Laub, die Bintdnigkeit und geringe Zahl der Pflanzen-
arten sprechen entschieden fiir ein anderes, fiir ein vermutlich kithleres und nieder-
schlagsirmeres Klima. Die im Gegensatz zur nérdlichen Flora nachgewiesenen

) 1) Vel hierzu z B. dic cinander entgegengesetzten Ansichten von Potonié und
Gothan sowie von Wegener, ferner auch unten S. 356 f.

23%



366 Florengeschichte,

Jahresringe in Baumstimmen der Glossopteris-Flora machen einen erheblichen
Temperaturwechsel im Laufe des Jahres fuBerst wahracheinlich,

Hs kommt aber noch etwas weiteres dazu. Die Glossopteris-Flora liegt durch-
weg in Landstrichen der siidlichen Halbkugel, fiir die die grofle permo-karho-
nische Vereisung nachgewiesen ist. Vielfach wuchsen die Pflanzen der rlossopteris-
Flora direkt auf Mordnen. In allen drei siidlichen Frdteilen (Australien, Siid-
afrika und Siidamerika) hat man die Glossopteris-Flora, eingeschaltet in eine Serie
von Glazialablagerungen, oder wenigstens von solehen Ablagerungen unmittelbar
unterlagert, gefunden (Leslie, Sahni 1926 und du Toit 1927). Selbst wenn
man einriumt, daf ein oder die anderen dieser Glazialablagerungen noch zweifel-
haftist, soist doch nicht am Parallelismus der Glossopteris-Flora und des Vereisungs-
Bereiches zu zweifeln. Der SchluB, dali diese stidliche™ Glossopteris-Flora in
einem kithleren und mehr kontinentalen Klims gelebt habe, wird darum gleich-
falls von fast allen Antoren heute geteilt (vgl insbesondere Seward 1929).

Es steht also ein sehr starker klimatischer Gegensatz zwischen der |, nord-
lichen” und der ,siidlichen” Karbonflora baw. Permokarbonflora fest. Daran
fndert auch die Tatsache nichts, daB wir an einzelnen Punkten Ubergangs-
vegetationen beobachten kénnen, so in Siidbrasilien und Innerasien (Zalessky,
Gothan 1921 und 1924, Sahni 1926 u. a.).

Fir Brasilien (vgl. du Toit 1927, 8. 37) werden aus derselben Schicht, die
bemerkenswerterweise zwischen swei Glazialablagerungen eingeschaltet sein goll,
sowohl nérdliche Typen (Cordaiten, Lepidodendren, Sigillarien, Calamitaceen
usw.) wie auch siidliche Typen (z. B, Glossopleris, Gangamopteris, Newropteridiwm
validum, Rhigidopsis- und Phyllotheca-Arten) angegeben. Die Frage, ob die
beiden genanuten Floren tatsichlich genaw an derselben Stelle und gleichzeitig
wuchsen, ob nicht auch hier, wie in anderen Gonds analindern die Glossopteris-
Flora eine iltere Tlora von nérdlichem Typ abliste, scheint allerdings (val. du
Toit 1927) noch nicht so geklirt, wie es das interessante Problem verdient,

Eine andere Kampfzone beider Floren ist Innerasien, Sibirien z. B. an der
Dwina (vgl. die Zusammenstellung bei Gothan 1921, 8. 459 und Sahni 1926),
wo Glossopteris, Gangamopteris und Noeggerathiopsis zusammen mit den aus
Buropa wohlbekannten Gattungen Lepidodendron und Callipteris vorkommen,
Ja, einzelne Lepidodendron-Arten und eine Sigillarie sind sogar bis ins Kerngebiet
der Glossopteris-Flora vorgestofien, wihrend umgekehrt manche Glossopteris-Arten
im Mesozoikum sich im Norden ausgebreitet haben und Selizoneura beispielsweise
bis nach Dentschland gelangt ist.

Verzahnungen der beiden Floren sowie Mischfloren existiorten also gicher.
Sie sprechen aber meines Krachtens nicht gegen die Aunahme, daB die ,,nérdliche’*
und ,siidliche” Flora einen verschiedenen dkologischen Charakter gehabt haben.
Kein Biogeograph wird jemals erwarten, dall zwei ckologisch differente Floven
sich haarscharf gegeneinander abgrenzen. Auch heute finden wir ja selbstverstind-
lich in klimatischen Ubergangsgebieten, Ubergangs- d. h. Misehfloren und im Laufe
der Erdepochen haben sich einzelne Vertreter anderen klimatischen Verhiiltnissen
angepalit. ‘Wenn wir die karbonischen Mischfloren bis heute noch mnicht aui-
gefunden hitten, miiten wir direkt nach ihnen suchen. Die permokarbonischen
Mischf oren liegen namlich eigentlich gerade da, wo wir sie nach der Verbreitung
der ,reinen® nérdlichen und siidlichen Floren erwarten diirfen. Bine ungefiihr
gleichaltrige Flora von rein nordlichem Gepriige kommt den beiden genannten
Mischgebieten besonders nahe, nimlich cinerseits in Bolivien und Peru (Seward
1921, Berry 1922 und Gothan 1927), andererseits sowohl im Donezgebiet, wie
in Ostasien (Halle 1927). Natiirlich wiire es interessant, auch die Detailfrage
nach dem speziellen Charakter dieser Ubergangsklimata vom biogeographischen
Standpunkt aus zu prifen. Doch spielt diese Detailfrage fiir uns keine ent-
gcheidende Rolle.
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Also, der ékelogiseh verschiedenartige Charakter der nérdlichen
und siidlichen Karbonflora ist meines Erachtens nieht zu bezweifeln.
Damit ist fiir den Botaniker eigentlich das Problem im grofien und ganzen
erledigt. Ks sei aber doch ein kurzer Blick geworfen auf die grofien, gerade
hier so umstrittenen geologischen Fragen, welehe sich durch die Schlagworte
SKontinentalverschiebung™ und ,Wegenersche Hypothesen® kenn-
zeichnen lassen.

Beleanntlich hat Wegener (vgl. z. B. Koppen-Wegener 1924, Wegener
1929 und ,/Theory™ usw. 1928) die Auffassung entwickell, in der Karhonzeit und
auch spiter noch hiitten die groBen Siidkontinente: Australien, Stidafrika und
Siidamerika zusammen mit Madagaskar, Vorderindien und der Antarktis einen
geschlossenen Kontinentulblock gebildet. Die Bigenart und Gleichurtigkeit der
Flora in den Gondwanalindern sei durch diesen Landzusammenhang ermioglicht
worden und die Vereisung erklire sich dadurch, daB der Studpol wihrend des
Permokarbons iiber diesen einheitlichen Kontinentalblock hinwegwanderte (vgl.
Abb. 241 und 242 B).

Wenn der Botaniker als Botaniker zu dieser Frage Stellung nimmt, so wird
er sich die vier Fragen vorlegen:

1. Zwingen die Tatzachen der oberkarbonizchen und permokarbonischen
Pflanzenverbreitung zur Annahme der Wegenerschen Auffassung ?

2. Krleichtert die Wegenersche Aunffassung das Verstindnis fiiv die eigen-
artige Pllanzenverbreitung ?

3. Geben uns die Geologen irgendeine andere gleichwertige oder gar bessere
Theorie, um die Verbreitung der Karbonflora zu verstehen ?

4. Gibt es Tatsachen in der Verbreitung der Karbonflora, die mit dem wesent-
lichen Kern von Wegeners Auffassung in direktem Widerspruch stehen ?

Meines Erachtens wird man nur die 2. Frage, diese aber ganz entschieden,
bejahen diirfen. B gibt keine andere geologische Theorie, welche die merkwiirdige
Verbreitung der Karbonfloren so leicht verstindlich macht wie Wegeners Theorie
(vgl. Abb. 241 und 242). Gewil, wir sind wohl noch weit entfernt von einer end-
giiltizen Entscheidung. Die Verbreitung der Karbon- und Permokarbonflora be-
giingtigh zwar die Wegenersche Auffassuny, sie ist aber fiir sich allein kaum ein
zwingender Beweis. Und wenn uns die Geologen einmal sagen gollten, aus allgemein-
geologischen Griinden oder aus paliozoologischen Griinden ist die Wegenersche
Theorie eine Unmaglichkeit, miifiten wir Botaniker uns damit abfinden. Aber
anf rein geologischem und paliozoologischem Gebiet izt der Streit um Wegener
noch nach keiner Seite hin ausgefochten (vgl. die unter ,Theory™ zitierten Au-
toren). Die Skepsis scheint hier allerdings eher gréfier und im Zunehmen zu sein,
wenn auch die Argumente gegen Wegener sich meist in die Formel zusammen-
fassen lassen, es liegt kein zwingender Grund fiir Wegeners Annahme vor.
‘Wenn ich trotz der scharfen Proteste so griindlicher Paliontologen, wie Gothan
(1924, 8. 81) offen gestehe, dall ich keine geologische Theorie kenne, die die Floren-
verbreitung im Karbon gleich leicht verstiindlich macht, und daf} ich auch keine
botanischen Daten kenne, welehe Wegeners Auflagsung fiir die Karbon- sowie
Permokarbonzeit divekt widersprechen, so mull ich das wohl etwas eingehender
begriinden. Es sind vor allem zwei Einzelheiten, welche Wegener gut erklirt:

1. Der einheitliche Kontinentalblock und die einander geniiherte Lage der
Tlorenbezirke machen es verstiindlich, dal} die Glossopteris-Flora sich verhiiltnis-
miiflig rasch nach der Vereisung und in einem so einheitlichen Charaldter in all den
Gondwanalindern ausgebreitet hat. Die Einheitlichkeit der Vegetation ist ja im
Siiden anfl diesem von Wegener angenommenen Kontinentalblock wverhiiltnis-
miflig groB, wohl noch grifier als im Norden, wo Flachmeere die Lindermassen
zerstiickelten. )
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Der Paliontologe ist im allsemeinen von der Zoopaliontologie her gewohnt,
dies Wanderungsargument in den Vordergrund zu stellen, d, . aus der Gleichartig-
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keit der Lebewesen vor allem auf eine verhiiltnismiiBig leichte Wanderungs-
méglichkeit zu schlieBen. Wenn also die Landlebewesen ehemals in Lindern

wie den heute durch breite Meere g

etrennten Siidkontinenten (Stidafrika, Siid-
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amerika, Ausgtralien, Indien und Antarktika) verhiltnismaliig dhnlich waren,
50 hat das immer wieder in Paldontologenkreizen zu der naheliegenden Annahme
eines ehemaligen Landzusammenhanges gefithrt. Teh méchte dies Argument der
erleichterten Wanderungsmdaglichkeit keineswegs angreifen, zumal es hier ja auch
unsere Auffassung unterstiitzt. Aber es sei doch gleich betont, dal} es auf paliio-
botanischen Gebiete meines Erachtens schwiicher ist als dag gleich zu schildernde
zweite ,,0kologische™ Argpument. Denn man mub zugeben, daB auch die ehemalige
Gondwanavorstellung, also die Annahme von Inselbriicken, Inselreihen usw., eine
ausreichende Wanderungsmoglichkeit fiir die Pflanzen geboten haben kinnte,
wenn wir einmal die klimatischen Sehranken auBier acht lassen. Wenn also etwa
geologische Gritnde mehr fiir die alte Gondwanavorstellung spriichen, wenn das
Versinken solcher ausgedehnter Landbriicken zwischen Indien, Australien, Antark-
tika, Siidalrika und Stidamerika leichter verstindlich sein sollte als die Horizontal-

% Pecopterisfoss + Lepidaderdronflora @ Glossopterisilora

) Glossapterisilora ohne Gl pteris _¢_¢_ Misehfioren
Abb. 242 B, TVlorenverbreitung wie 242 A, aber anf den nach der Wegenerschen Theorie
zusammenhingenden Kontinentalblock eingezeichnet.
[Ans Kippen-Wegener (1924, 8. 62).]

verschiebung von Kontinenten!), dann kénnte der Botaniker auch mit einer
Landbriickenvorstellung auskommen. Ja, fiir einzelne Formen kinnte man sich
sogar denken, dal} sie sich bei geniigend langer Zeit direkt iiber die Ozeane hin-
weg ausgebreitet hitten.

2. Der Kontinentalblock der Gondwanalinder schuf die Maglichkeit, dal
alle diese Liinder in eme relativ ihnliche Lage zum Pol kamen (vgl. Abb. 242).
Hr macht es verstindlich, dall in diesen Glegenden eine Flora von einigermallen
iibereinstimmender Okologie geherrscht hat. Das ist nidmlich bei der heutigen
Lage der Kontinente und Pole unverstindlich, Man vergleiche einmal die Lage
der Glossopteris-Flora bei der heutigen Kontinentalanordnung (Abb. 242 A) und bei
der von Wegener angenommenen Anordnung (Abb. 242B). Vergegenwiirtigen wir

) 1) D. h. eine Horizontalverschiebung, welehe die sicher fesigestellte Horizontalbewegung
der Alpendecken in cinem erheblichen Mabie ibertritft. .
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uns nochmals die Lage der Glossopteris-Floren im Permokarbon! Wir finden sie
in Indien, also heute in der Tropenzone niordlich vom }\'rluatorlj und nahe dem
heutigen Siidpol (359 siid]. Breite und auf den Orkmey-Inseln), ferner in Australien,
in Siidafrika und Siidamerika. Diese fiinf Gebiete legen derart, dafl wir uns bej
threr heutigen Lage schlechterdings kein Bild machen kinnen fiir die Miaglichleit
eines iibereinstimmenden Klimabereichs! Der Vorzug der Wegenerschen Theorje
ist hier evident,

Man kénnte hichstens den Versuch machen, die Glossopteris-Flora und mit
ihr die Vereisung zu einer Hochgebirgserscheinung zu sternpeln.  Demgegeniiber
ist es aber doch sicher inflerst erstaunlich, daB uns leider bis heute auf der nord-
lichen Halbkugel keinerlei Anzeichen einer Hochgehirgsflora iiberliefert sind, oh-
wohl sich auf ihr sicher wihrend der Karbonzeit gewaltige Gebirgsziige auf-
tirmten. Und da sollte auf der Siidhalbkugel nur diese Hochgebirgsflora®
aber keine Tiefenflora auf ung gekommen sein? Nein, die Verschiedenheit
zwischen nérdlicher und siidlicher Karbonflora muB als eine zonale
und nicht als eine lokal bedingte aufgefaBt werden.

Gothan (1924) hat im scheinbaren Gegensatz zur Weg enerschen Auffassung
die beiden Karbonfloren als weitkumpolar” bezeichnet, ITeh glanbe, daBl diese
Auffassung eigentlich in keinem allzugroBen ‘Widerspruch zu Wegener steht.
Namentlich die (lossopteris-Flora ist ja wenigstens nach der We generschen An-
nahme (Abb. 249) einigermalien zirkumpolar angeordnet.

Bei der heutigen Lage der Kontinente und Pole trifft das allerdings weniger
zu; denn man kann Indien kaum noch als zirkumpolar (namentlich in besug auf
den Siidpol!) bezeichnen,

Die weitere Hypothese (Gothans, auch die ,nérdliche Karbonflora sei
zitkumpolar d. h. im Gebiete des Nordpols entstanden, ist zwar m. E. njcht gerade
sehr wahrscheinlich, aber auch sie steht mit Wegeners Auffassung wohl in keinem
direkten Widerspruch. Denn die Karbonflor hat auch nach Gothan seit ihrer
Entstehung (im Ob.-Devon oder Irither) offensichtlich ihren urspriinglich ,ark-
tischen™ Charakter eingebiiBt und sich an mildere Klimata angepalit. Wie weit —
das steht noch zur Diskussion. In Binzelheiten mag da Wegeners Varstellung
noch unzutreffend sein. Fg mag z. B. sein, daf} die damalige Zonengliederung doch,
nicht ganz dem Wegenerschen Schema entsprach; vielleicht hatte der , Aequa-
torialgiirtel” im ganzen, der Auffassung Gothans entsprechend, nicht, tropischen,
sondern eher subtropischen Charakter: fiberhaupt war vielleicht der Gegensatz
zwischen den dquatorialen und gemiifigten Zonen nicht so groB} wie heute. Fiir
solche Annahmen lassen sich Griinde anfiihren, fiir welche auf Gothan (1924)
verwiesen sei. Sie scheinen mir eine gewisse Berechtigung zu haben, treffen aber
nicht den Kernpunkt von Wegeners Auffassung?®), die wie nochmals
betont sei, zwar nicht zwingend bewiesen ist, aber doch auch keineswegs mit den
paldobotanischen Daten im Widerspruch steht., Rin Zwang zu einem ignoramus
et ignorabimus” und zur resignierten  Anerkennung ganz unverstindlicher
»paliothermaler Anomaliens® scheint mir nicht gegeben. Viel Detailarbeit steht
aber sicher noch aus.

Auch der VorstoB der (lossopteris-Flora von Indien aus nach Tnnerasien stehts
durchaus im Einklang mit Wegeners Meinung. Denn Siidsibirien lag ja nach
Wegeners Vorstellung der damaligen Siidhalbkugel erheblich niiher als heute
(vel. Abb. 242)! Bs wiire fast tiberraschend, wenn in diesen Gogenden die |, nird-
liche™ Flora rein geherrscht hiitte,

1) Die Mischiloren in Sibirien lassen wir einmal ganz auller Spiel.

2) Wenn ich von Wegeners Autfassung spreche, so hezieht sich das nur auf die Grund-
annahme. daff um die Karhon-Perm-Wende dio Kontinente ungefihr wic Abb. 242 zusammen-
lagen. Uber die viel prohlematischeren Verhiiltnisse der spiteren Floren, vel. 8. 864, Soviel
ich sehe, ist dic srofie Tinie in Wegeners Auffagsung auch.aunabhingie von seiner anfinglich

etwas sehr starren Sehematisierung des Giegensatzes von oial und |, Sima*,
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Auch im Norden blich iibrigens die Karbonflora mit dem Besinn der
Permzeit keineswegs unveréindert, aber die Ubergiinge sind viel gleitender als
im Siiden. Die Flora des Rotliegenden der nirdlichen Halbkugel, auf
deren Betrachtung wir ung nun wieder beschrinken wollen, ist eine verarmte
Karbonflora. Man bringt das Ausklingen der Karbonflora und auch der
Steinkohlenbildung im Rotliegenden wohl alleemein in Verbindung mit einem
Klimawechsel, fiir den auch die Gesteinbeschaflenheit (z. B. Aufireten roter
Sandsteine, von Steinsalz ugw.) im Bereich der Steinkohlenlinder zeugen. Das
Klima wurde offenbar niederschlagsirmer.

Bezeichnenderweise fallen daher auch znndchst jene Karbonpflanzen aus,
die wie die Lepidodendren mit ihrem schwach entwickelten Holzkérper, ihren
Wasserautnahmeapparaten (Ligula), mit ihrer heterosporen Befruchtung usw.
an fliissiges Wasser stark gebunden waren. Die jiingeren Sigillarien, die sich
durch ¢inen michtiger entwickelten Holzkorper und die frithzeitigere Riiek-
bildung der Blattpolsterrinde nnabhiingiger von den Niederschligen machten,
danern noch ctwas linger an. Die Calamitaceen bilden ihre anatomisch kom-
plizierteren Vertreter, die Calamodendren (Abb. 103). aus. Bei den Sphenophyllen
treten die grifiten Formen auf. Die Baumfarne aus dem Verwandtschaftskreis
der Marattiales erreichen den Hohepunkt ihrer Entwicklung, wie die verkieselten
LStarsteine™, die Pseronden, uns kiinden. Auch die dltesten Osmundales sind
ungelihr ans dieser Zeit dureh verkieselte Stimme (bezeichnenderweise noch
mit Protostele) nachgewiesen,

Mehr und mehr verschiebt sich aber das Schwergewicht unter den Baum-
gestalten von den Pteridophyten zu den Gymmospermen. Noch finden sich
zahlreiche Pteridospermen, vor allem aus dem Formenkreis der Medullosen;
Leitpllanzen des Rotliegenden wie Callipteris conferla stellen oftenbar ihre Be-
laubung dar. Cordaiten aber sind schon spérlich bzw. recht unsicher geworden.
Dagegen kommen nun neue, bis heute itberlebende Gymnospermenklassen auf,
vor allem die Koniferen, diese ebenfalls mit wichtigen Leitformen wie die Walchia-
Arten. Auch von den (vinkgophyten haben wir die ersten sicheren Vertreter
z. B. Baiera digitata (Abb. 200). Wahrscheinlich begannen anch die Cyea-
dophyten sich bereits aus dem Formenkreis der Pteridospermen auszusondern,

D. Gymnospermenzeit.
Zechstein bis untere U.-Kreide.

Die Gymnospermen kamen nun seit dem Zechstein zu einer fast im
ganzen Mesozolkum unbestrittenen Herrschaft. Verschwunden sind dagegen
bis aul spirliche und kleinere Formen die baumformigen Pteridophyten, die
Sigillarien, Lepidodendren und Calamiten; anch die Baumfarne sind spiirlicher
geworden. Sie haben den unverkennbar stirker ,.xeromorphen®* Gymnospermen-
klassen Platz gemacht. Denn auch unter den Gymmospermen finden wir nicht
mehr die karbonigehen Formen: die Pteridospermen beispielsweise sind hiichstens
noch durch ein paar Callipteris und Sphenopleris-Reste angedeutet und die
Cordaiten gind unsicher nachgewiesen. Sondern die nun zur Herrschaft kom-
menden Gymnospermen sind jene Klassen, welche auch heute noch leben; die
Koniferen (z. B. Volizia, Ullmannio), die Ginkgophyten (Baiera) und die
Cycadophyten (Plerophyllum u. a., diese allerdings noch immer spirlieh und
unsicher).

Ahnlich ist auch noch der Charakter der unteren Triaszeit, insbesondere
des unteren und mittleren Buntsandsteins. Die Funde sind jedoeh hier
gerade aus Mitteleuropa schr sparlich. Das hiingt zweitellos mit dem damaligen
Klima zusammen. Die Trockenheit hatte einen Hohepunkt erreicht. Der Bunt-

-
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sandstein wird wohl heute allgemein als Wiistenbildung anerkannt. Vielleicht
als Nachkommlinge der paliozoisehen Lepidophyten finden wir die eigentiim-
liche an einen Saulenkaktus gemahnende Pleuromeia (Abb. 90), die wohl in
Oasen der Buntsandsteinwiiste wuchs, Erst gegen Iinde der Buntsandsteinzeit
kam dann eine etwas reichere Vegetation aul, welche die Koniferenwildehen
[Voltzia heterophylla vnd Fucciles (= Cordaite?)| andeuten, die sich, z B. in
den Vogesen, gegen die Buntsandsteinwiiste vorschoben. Sonst sind hichstens
noch bemerkenswert die [ir ungere heutigen Verhiltnisse immer noch rechi
betrachtlichen Equisetiten sowie manehe Farne, welche zwischen Paliiozoikum
und Jetztzeit vermitteln.

Vom Muschelkalk ist wegen der spirlichen Reste wenig zu sagen. Da-
gegen bietet der Keuper eine etwas reichere Illora. Noch immer herrschte
allerdings ein recht trockenes Klima, das dem Wuchs und yor allem auch der
Fossilisierung der Pllanzen nicht sehr giimstig war. Offensichtlich gedichen die
uns bekannten Keuperfloren vor allem als Begleitvegetation der Keuperflisse.
Zumiichst, namentlich in der Lettenkohle und im Sehilfsandstein, herrscht noel
die aus dem Buntsandstein bekannte Flora. Koniferen wie Voltzien, Equiseten,
Farne (Maraltiales u. a.), das sind die verbreitetsten Formen, Aber es kommen
doch anch schon echte Cycadophyten (2. B. Plerophyllum Jaegeri) in grilierer
Menge hinzu.

Und schon zeigen sieh auch an einzelnen Stellen (z. B. an den beriithmten
Fundorten: Neue Welt bei Basel und Lunz in Oberdsterreich) neue, jurassische
Typen. Es treten hier die ersten Benettitales und Nilssoniales auf, ferner werden
unter den Farnen die als Relikte im malayischen Inselgebicte noch heute lebenden
Familien der Dipteridaceen und der Matoniaceen hiufig. Uberhaupt sind die
jetzt vorwiegend leptosporangiaten Farne durch zahlreiche, vor allem grof-
[lichige und vielfach netzmaschige Formen vertreten.

Auch die Ubergangszeit zum Jura, das Rhit, hat noch ganz diesen (‘ha-
rakter. s beginnt hier bereits die eigentiimliche Konvergenzgruppe zu den
Angiospermen zu erscheinen, die Caytordiales. Der Jura und die unterste
Kreide (Wealden und Neocom), die wir zusammen besprechen kinnen, bringen
neue (rymnospermentypen, Die Gymnospermen erreichen jetzt offenbar den
Héhepunkt ihrer Entwicklung. TInsbesondere gilt dies fiir die Cycadophyten,
Ginkgophyten und Koniferen. Unter den beiden letztgenannten Klassen finden
wir schon deutlich die heute lebenden Familien grolienteils vertreten. Ja, die
heutige Gattung (inkgo verdringt bereits die iltere Gatty ng Baiera. [nshesondere
ist die starke Verbreitung der Araucarien auf der nirdlichen Halbkugel be-
merkenswert, da diese Koniferengruppe ja heute ganz aut die siidliche Halb-
kugel verdriingt ist. Auch unter den Farnen erreichten damals die heute nur re-
liktartigen Gruppen, wie die Dipteridaceen und Matoniaceen, einen Héhepunkt.
Osmundaceen sind ferner reich vertreten. [ine uns fremdartige Gruppe sind
dagegen noch die Beneftitales. wenn aueh manche, wie die Williamsoniellen
und Wielandiellen, wenigstens habituell an unsere heutigen Bliitenpllanzen an-
geklungen haben mégen.

E. Angiospermenzeit.
Obere Unterkreide bis Jetztzeit.

Wieder stehen wir ungefihr in der Mitte der Unteren Kreide an eineni ent-
scheidenden Wendepunkt der Florengeschichte. Die Verwandlung des Bildes, die
Schiirfe des Einschnittes, ist vielleicht grilfer als jemals in einem fritheren Zeit-
punkt der Florengeschichte. Die Wandlung ist charakterisiert durch den bei-
spiellosen Siegeszug der Angiospermen iiber die ganze Krde hinweg. Woher
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sie kamen, ist ungewil, wie sie sich bildeten, umstritten. Wir kinnen nur fest-
stellen, dali, nach einigen diirftizen Anzeichen schwer bestimmbarer Blatt- und
Holzreste im obersten Jura und in der untersten Kreide, ungefithr vom Gaulf
an bereits eine griflere Anzahl unverkennbarer Angiospermenfamilien ver-
treten sind. Und raseh werden nun die jurassischen Konkurrenten aus den
Gymnospermengruppen verdringt. Die angiospermendhnlichsten Formen wie
die Benettitales leiden unter der Konkurrenz der Angiospermen offenbar am
meisten. Sie verschwinden spurlos. Aber auch die Ginkgophyten und die iibrigen
Uyeadophyten verschwinden bis aul recht spirliche Relikte. Nur die Koniferen
kinnen sich, namentlich in kithleren Regionen, noch halten und sind hier, wo
die Flora eintoniger ist und die Windbestdubung dadurch leichter Erfolg hat,
vielfach noch herrschend gebliehen. In den Tropen, im tropischen Regenwald
dagegen mit seiner Formenmannigfaltiglkeit, da sind heute die Angiospermen
meist_ebenso unbestrittene Herrscher in der Vegetation.

Gymnospermen, z. B. Sequoien und Taxodien bildeten auch jene riesigen
Wilder, denen wir die oligozanen und miozinen Braunkohlen verdanken. Sie
hildeten Terner im Oligoziin die Bernsteinwilder; denn Bernstein ist ein
tossiles Koniterenharz.

Der Artenwandel withrend der Kreide-Tertidr-Zeit interessiert uns in an-
derer Weise als die Wandlungsprozesse der vorhergehenden Zeiten. Ts sind nicht
mehr die grofien Umbildungsvorginge, die wir beobachten kénnen, nicht mehr
das Entstehen villig differenter neuer Gruppen. Seit Mitte der Kreide ist ja auch
(im absoluten Malie berechnet) keine sehr lange Zeit verflossen. Die Flora war
um die Mitte der Kreidezeit offenbar sehon unserer heutigen sehr ihnlich. Die
damaligen Angiospermen z. B. gehiren last durchweg unseren heutigen Fa-
milien, ja oft unseren heutigen Gattungen an. Die Umbildungsvorgiéinge hielten
sich also vielfach im Rahmen dessen, was man einen .. Artsehritt™ nennen kann,
d. h. der Umbildung einer Art zur anderen innerhalb einer Gattung. Nur die
am kompliziertesten gebauten Angiospermen, die Sympetalen, sind in der
Hauptsache erst withrend des Tertiiirs hinzugekommen,

Die Kreide-Tertifir-Zeit ist uns aber besonders wertvoll, weil wir ihre Ge-
schichte in sehr vielen Finzelziigen aus der Verteilung der heutigen Pflanzen-
welt herauslesen konnen. Das reiche Material der Pflanzengeographie steht
uns hier zur Verfigung. Fir den Mitteleuropiier sind dabei zwei Ereignisse be-
sonders interessant: die Alpenbildung und die Eiszeit.

Die Tertidirzeit ist ja die Epoche, withvend der sich die Alpen zumn Hoeh-
sebirge emporwilbten. Diese Aenderung des Standortes sehuf eine neue Flora,
die zwar genetische Beziehungen zu anderen Floren, z. B. zur Mediterranflora
zeigt, die aber doch durch viele Eigentiimlichkeiten (Spalierstriiucher, Polster-
wuchs usw.) ihr cigenes Geprige erhielt (Christ, Jeroseh, Diels, Wett-
stein, Schriter w. a.). Insbesondere Gebiete mit reichem Kontrast der
Lebensbedingungen, wie Gebirgsziige mit tiefeingeschnittenen Télern, sind nach
ihrer heutigen Flora unverkennbar Entwicklungszentren neuer Floren. Be-
rithmt sind so in den Sidalpen das Insubrische Seengebict, die Westalpen
(Wallis!), die Siidostalpen usw. Hier hiiufen sich die Endemismen, d. h. Arten
und Rassen, die einzig und allein in diesem ot gehr beschriinkten Gebiete vor-
kommen, die aber manchmal in der Nachbarsehaft naheverwandte Sippen be-
sitzen. Derartige kleine Gebiete, die nur aus wenigen Tilern, oder nur aus
einem Berg bestehen kinnen, sind oft viel endemismenreicher als das ganze
Deutsche Reich (vgl. z. B. Christ). Gewils, ein Teil dieser ndemismen sind
unverkennbare ,,Reliktendemismen®™ (,,Altendemismen®™) wie die berithnte
Walfewia carinthioea ans Kirnten, oder die Stlene Elisabethae in den Siid-
alpen. s sind Pllanzen, deren Arveal otfensichtlich allmihlich auf das Tal oder
den Berg eingeschrumpit ist, wo wir sie heute finden. Aber die Hauptmasse
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dieser Endemismen sind Kleinarten, z. B, aus den Gattungen: Dianthus, Sazi-
fraga, Gentiana, Euphrasia usw., die durch ihre geringen Unterschiede gegeniiber
anderen Formen chenso offensichtlich ihre junge Entstehung als ,, Neuendemis-
men* anzeigen,

Uberhaupt hegegnet der Pilanzengeograph immer wieder der Tatsache,
dali Gegenden mit erschwerten Wandern ngsbedingungen fiir die Pflanzen eine
besonders selbstéindige Flora haben. Sehr endemismenreich sind in Kuropa
heigpielsweize noch der Balkan und Spanien. Endemismenreich sind aber ins-
besondere die isolierten Inseln; auf den Sandwichinseln sind 3/, der einheimischen
Arten Endemismen, auf Neuseeland %/ und aul den Galapagosinseln fast
die Haltte. Daf es sich hier um Formen handelt, die auf diesen Inzeln selbgt
ihre eigenartige Prigung erhalten haben, ergibt sich aus einem Vergleich der
Gattungen. Die Gattungen, welche ja im allsemeinen die weiter zuriickliegenden
verwandtschaftlichen Beziehungen kennzeichnen, stimmen mit den benach-
harten Gebieten viel besser itherein. Endemische Gattu ngen giht es auf den
Sandwichinseln 16 9. auf Neuseeland 9.2 9% und auf den Galapagosinseln
etwas mehr als 4 9,

Ks gibe aber ein falsches Bild, wenn man glauben wollte, daB in den ende-
mismenarmen Gebieten, wie in der grolien Ebene von Nord- und Mittelenropa,
die ., Arten* nun alle sehr cinheitlich wiiren. Das, was wir hier .. Art* nen nen,
ist gleichfalls sehr oft fuberst lormenreich (vel. Abb. 250). Die Unterschiede
zwisehen den extremen Gliedern dieser als ATt bezeichneten Sippen-
gruppen sind oft so groff wie die Untersehiede zwischen den erwihnten Knde-
mismen und ihren niichstverwandten Stammformen®. Aber in den Gebieten
mit endemismenarmer Flora, da sind meist die morphologischen und pflanzen-
geagraphisehen Grenzen zwischen den einzelnen Kleinsippen unscharf, d. h.
offensichtlich durch die verhiiltnismiifiig leichte Wanderungsmaoglichkeit ver-
wiseht (vgl. unten 8. 417).

Gerade diese grofartigen Wan derun gen der Pilanzenwelt im Tertiiir sind
dann weiterhin die Ursache, daB sich das Bild der PHanzenwelt trotz gering-
fiigiger Verdnderung der Gattungen und Arten erheblich gewandelt hat, Wie-
der erweist sich hier die Pflanzenwelt als getreues Spiegelbild der klimatischen
Verinderungen. Uherblicken wir die Gesamtwandlimg des Klimas! Soweit
wir die sparlichen Daten des Mesozoikums iiherschen konnen, herrschte zwar
auf der Erde bereits damals eine zonale Gliederung, wenn auch die (regensiitze
geringer als heute gewesen sein migen (Gothan 1913, Koppen-W ggener
1924). Mit dem Ausgang der Tertidrzeit tritt aber dann namentlich aufl der
nirdlichen Halbkugel das grofe Ereignis auf, das in einschneidendster Weise
die Verteilung der dortigen Vegetation umgestaltete, die Kiszeit.

Wichtie zum Verstindnis der Fiszeitwirkung ist die Tateache, daB auf
der nordlichen Halblkugel in allen drei Erdteilen noch kurz vor der Eiszeit cine
sehr weitgehend gemeinschaftliche Flora herrschte, Man driickt das meist so
aus, es sei auch in Buropa die nordamerikanische und ostasiatische Flora stark
verbreitet gewesen (z. B. Reid). s herrschten in Europa, z. B. unter den Koni-
feren, amerikanisch-ostasiatische Gattungen wie Taumodium, Sequoia, Clyplo-
strobus, Torreya usw. Es herrschten Magnolien, Liriodendren, Catalpen, Pla-
tanen und Cimnamomum-Arten. Aber auch die Quercus- und Acer-Arten ayg
dem Jungfertiar hatten mehr verwandtschaftliche Bezichungen zur nord-
amerikanischen und ostasiatischen Flora als zur heutigen européischen?)

1) Die Argumente, die Wegener und seine Anhiinger (vel. z. B. Irmseher 1922 und
Kubart) aus der Verbreitung der Tertidrllora fiir die Kontinentalverschiechung ableiten,
scheinen mir schwicher als die permo-karbonischen Argumente (vgl. oben . 457). Man
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Ferner besal die Vegetation, wie schon die Erwihnung einzelner Gattungen,

z. B. Magnolia vnd Cinnamomum, hesagt, wenigstens in Mitteleuropa durchaus
das Gepriige cines subtropischen Regenwaldes. Auch Palmen waren noeh vor-
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Abb. 243, Durchschnittsdiagramm fiir die Baumbesiedlung seit der Eiszeit am
Federsee (mittl. Oberschwaben) aut Grund der Pollenanalyse.
Ordinate: Absolute Zeit (in Jahren): aulierdem sind die zngehirigen Kulturzeifen angegeben.
Abszisse: Pollengehalt der betreffenden Schichten in Prozenten.
In der iiltesten Zeit (ausklingende Fiszeit) dominierte also die Kicfer (inshesondere
Pinug montana) und Bi rke;_ . B
im Meso- und Neolithikum der Eichenmischwald (Hiche, Ulme, Linde);
um die Grenze der Brnum/lla.!!stattrz’._ml; die Buche, die
in den letzten Jahrhunderten durch die Fiehte und Kiefer verdringt wurde.
[Aus Bertseh (1928, Abh. 13), nach einer von Herrn Dr. K. Bertsch freundlichst zur
' Verfiigung gestellten Originalzeichnung.]

wird in diesem Punkte der Kritik von Berry (1928) und Diels (1928) jedenfalls weitgehend
beipflichten miissen. Man darf aber aus dieser Kritik wohl auch nicht die Unrichtigkeit der
Wegenerschen Hypothesen in ihrem IKernpunkt herauslesen. Die Bedenken hetreffen die
Detailfrage, wann die Kontinente auseinander gewichen sind.



©

366 Florengesehichite,

handen. Immergriine Blitter herrschten vor, R erner is

_ 1 t-uns der grofie Reich-
bum verschiedener Holzgewiichse in unseren Breiten heute ungewohnt, er stellt

Verbreitungisgebiet:
der Gent Baltiva Mord.
....... der Cent.campestris L.

Abb. 244, Verhreitungskarte von zwei nah verwandten Gentiona-Arten,
Gentiona ballica. und compestris,

die sich ‘erst nach der Fiszeit herausdifferenziert hahen.
[Aus Murbeck (1897):]

sich aber, je weiter wir nach Siiden kommen,

durchaug hiufig ein. Hoch im
Norden, z. B. in Gronland, hatte damals die

Vegetation einen mehr gemiifigten
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Anstrieh. Tmmerhin unterschied auch sie gich durch eine ganze Anzahl von
Laubbiumen — zum Teil mit immereriinen Blittern — erheblich von der
heatigen arktisehen Flora.

Mit dem Pliozin setzen in Mittelearopa Frostspuren an den Blittern ein.
Schritt tir Schritt kinnen wir beispielsweise verfolgen, wie die Palmen ihre
Nordgrenze immer weiter sitdlich verlegen; heute sind die Palmen mit einem

Vachkimmling der Tertiirpalmen, mit (,]mmrmop.s humilis, im Buropa auf das
siidlichste Spanien, aut Andalusien (auBerdem Algier und \Tarokhu) beschrénkt.

Dann, nach Ausgang der Plioziinzeit, setzte der Vernichtungskampl des
Eises gegen die Tertidirflora sowohl in Nord- bzw. Mitteleuropa wie in Nord-
amerika ein. Wir kimnen die einzelnen Phasen dieses Kampfes unerwithnt
lassen (bekanntlich gab es mehrere Kiszeiten mit langen dazwischen liegenden
Interglazialzeiten), wir wollen auch die Fragen, ob dw Eiszeiten in Buropa und
Nordamerika gleichzeitic erfolgten, mvh‘r umtm n.  Die Endwirkung der
Hiszeit war Iedenmlls eine starke Dezimier ung der europiischen Terfiiirflora,
da sie nach Siiden wegen der Alpenkette und des Miftelmeers nicht recht ans-
weichen konnte?), Tn den anderen nordlichen Kontinenten konntesich die Tertiar-
flora_cher halten, denn die groBen Nordsiidtiler Nordamerikas ermoglichten
ein solches Alls\wel(hen, und in Ostagien war die Wirknng der T mum/mi ither-
haupt geringer als in Europa und Amerika.

Nach dem Schmelzen des Kises in jeder Interglazialzeit kehrte im grobien
und ganzen jeweils eine offenbar fhnliche Flora wieder zuriick wie die heutige.
Und diese Wiederbesiedlung namentlich Nord- und Mitteleuropas nach der
letzten Kiszeit kinnen wir dank der in den Mooren aufgespeicherten Fosilien,
insbesondere der Phanerogamen-Mikrosporen (,,Pollenanalye®) gnt vu‘rolxrun
(Abb. 243). In manchen Fallen ist dieser Wandlungsprozel nach der hentigen
Arealgestaltung unverkennbar mit der Entstehung neuer Arten verkniipit ge-
wesen. Abb. 244 zeigt z, B. zwel nahverwandte Gentiana-Arten. die sich nach
der Eiszeit ausdifferenziert haben. Die eine Form: Gentiana campesfris folgte
dem weichenden Eise nach Norden und Siiden, die andere: Gentiana baltica
besetzte das dazwischenliegende Gebief. Alnliche Beispiele der Neubildung
von Kleinarten nach der Eiszeit beschreibt z. B. Andersson (1905) fiir
Hieracium.

Auch aul der siidlichen Halbkugel verriit die hentige Flora noch sehr
interessante genetische Beziehungen. So zeigen die drei sitdlichen  Erdteile:
Siidamerika, Siidafrika und Australien unverkennbare floristische Ubercin-
stimmungen. die bei der heutigen Verteilung von Land und Wasser sehwer
erklirbar sind. Ieh nenne nur die Gattung Ravenalu, den ,,Baum der Reisenden®,
der hente mit je einer Art in I\/Tdddgzbsjull und im tr oplkchen Siidamerika zu
Hause ist (vgl. Engler 1905, Wegener, Irmscher, Berry 1920, Diels 1928,
Thering und Hayek). Fast alle Bln-renrrmphen kamen zum Schluf, daB hier
noch his ins Kozin bestehende, heute aber verschwundene Landverbindungen
vorhanden gewesen sein miissen. Das ,, Wie* und ,,Wo** dieser Landverbindungen
ist jedoch noch duBerst umstritten.
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llI. Phylogenetisch-historische ,Gesetze*.

Wir wollen nicht dariiber rechten, ob die iibliche Bezeichnung |, Gresetze*
fiir die nachfolgend geschilderten historischen Allgemeinheiten gerechtfertigt ist.
Soviel ist ja jedem klar, der von historischen Gesetzen®™ spricht, dafl sowohl ein
juristisches ., Gesetz*, wie dus in ciner Integralgleichung ausdriickbare physikalische
»Gesetz” etwas anderes ist als ein ,historisches Gesetz. Ferner ist auch die
Grenze zwischen einem historischen Gesetz und den anschlieBend zu schil-
dernden Kausalzusammenhiingen gerade bei phy ogenetischen Vorgiingen keines-
wegs leicht und scharf zu ziehen. Auch dies Problem der Begritfsabgrenzung
soll uns nicht bekiimmern. Der Ausdruck »Gesetz” ist hier nichts weiter
als eine iibliche Bezeichnung: man faBt eben unter ..historisehen® Gesetzen jene
Allgemeinheiten zusammen, an denen uns vorwiegend die historische Seite in-
teressiert, oder hei denen wir uns zuniichst noch mit der Feststellung der histo-
rischen Fakta begniigen miissen. Um alle MiBverstiindnisse zu vermeiden, sei
jedoch ausdriicklich betont, daB zuniichst die Frage nach ,,8inn® und , Wert*
der Phylogenie nicht behandelt werden soll. Sje wird uns spiiter S. 374 und 596 ff.
im Zusammenhang mit den Rausalbeziehungen heim sdweckmiiBigkeitsproblem
kurz beschiiftigen.

A. Merkmalsdifferenzierung und andere phylogenetische
: Elementarreaktionen.

Auf die zunehmende Differenzierung des Pflanzenkorpers durch ge-
steigerte Aushildung verschiedener Zellsorten habe ich schon 80 oft hingewiesen,
dal ein Hinweis anf Abh. 2 geniigen mag. Aber auch die verschiedenen Gewebe
und Organe differenzierten sich in gleicher Weige, Wir heschriinken uns viillig
auf die Kormophyten. Da mag an die Differenzierung des Holzteils und an
die zunehmende Komplizierung des Stelenbaus erinnert werden. s sei ferner
die IHerausditferenzierung von SproBachsen, Blittern und Bliitenorganen ans
den wenig differenzierten Triehen (.. Telomen®) der Peilophyten, sowie die Um-
bildung radiiirer Organe zu dorsiventralen erwihnt. Die Differenzierung der Fort-
pilanzungsorgane sei wenigstens mit einem Beispiel, mit der Umbildung von
der Tsosporie zur Heterosporie angefiihrt. Ky 1z, die zunehmende Differenzierung
ist eigentlich so klar, dal sie meines Erachtens nicht ernstlich in Zweifel
gezogen werden kann. Sie bedeutet eine Arbeitsteilung urspriinglich gleich
funktionierender Zellen, Gewebe, Organe usw. ' .

Natiwrlich gibt es auch manche Fiille, in denen die .LJi{ferenzicrnng wieder
verloren ging. Beispiclsweise besitzen unter den Kormophyten die Wasenr-
pllanzen reduzierte Organe, z. B. eine Stele, die manchmal einer Rhyniaceen-
Protostele fast wieder gleicht; auch bei Parasiten ist die Riickdifferenzierung
hiiufig unverkennbar.

Hand in Hand mit der gesteigerten Ditferenzierung von Zellen und Or-
ganen geht im allgemeinen die Fahigkeit zur Regeneration verloren gegangener
Teile zuriick. Algen mit ihrem noch wenig differenzierten Thallus regenerieren
meist Jeichter als Kormophyten. Doch haben diese meist die Fahigkeit, durch
Adventivknospen und dhnliche Ersatzhildungen etwa verloren gegangene Teile
wenigstens physiologisch zu ersetzen (vgl. Winkler, Ungerer, Miehe und
die dort zitierte Literatur). Uberhaupt ist bei den Tieren, die Jja hiiufiger
als die Pflanze ein wirkliches Individuum, eine geschlogsene Einheit darstellen,
diese Parallele zwischen Entwicklungshihe und Abnahme der Regenerations-
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fahigkeit wohl stirker ausgeprigt als bei den Pflanzen; selbst bei den Kormo-
phyten haben ja die einzelnen Teile (wie etwa die einzelnen Zweige) eine viel
grofere Selbstandigkeit und damit aueh eine viel hihere Regenerationstihig-
keit als bei den hoheren Tieren.

Als weitere weitverbreitete phylogenetische Elementar-Reaktionen kinnen
wir die Verwachsungen und Spaltungen nennen. Wie namentlich Goebel
wiederholt (z. B. 1928, S. 463 {f. und 1923, S. 1591) ausgetithrt hat, kann die Be-
zeichnung ,, Verwachsung® irrefithren. Nehmen wir als Beigpiel die ., verwachse-
nen™ Kronblitter der Sympetalen. Tm Embryonalzustand werden hier keines-
wegs die einzelnen Kronblitter gesondert angelegt und verwachsen dann nach-
traglich miteinander. Sondern hichstens die Spitzchen des Kronensanmes
erscheinen von Anfang an als selbstindige embryonale Ilicker. Die ,,ver-
wachsene™ Hauptmasse der Kronenrihre ist bereits im embryonalen Zustand
ein einheitlicher Ringwulst, der sich dann bei seinem Auswachsen als Kronen-
réhre in die Hohe streckt (Abb. 233).

Ahnlich beruhen wohl auch die meisten phylogenetischen ., Verwachsungen*
cigentlich auf einem verstiirkten Wachstum des basalen ungeteilten Abschnittes,
wihrend der geteilte Endabschnitt im Wachstum mehr zuriickbleibt. Die
wopaltung™ ist dann, entwicklungsphysiologisch betrachtet, der umgekehrte
Prozeff.  Verwaehsungen und Spaltungen sind also, genau besehen, auch
Differenzierungsprozesse. Sie bedeuten eine Differenzierung der basalen und
apikalen Gewebspartien in ihrem Wachstum.

I'iir unsere bisherige, vorzugsweise phinotypische, Betrachtung der sichtharen
Fudstadien liuft der Vorgang natiirlich aufs gleiche hinaus, einerlei ob echte
oder nur seheinbare Verwachsung stattfindet. Nur miissen wir uns dariiber klar
sein, daf die Ausdriicke: ,, Verwachsung™ usw. eigentlich rein bildlich gebraucht
gind. Ubrigens steckt auch in der morphologischen oder systematischen Aus-
drucksweise: . verwachzene™ Blittenblitter usw., meist diese bildhafte phylo-
genetische Vorstellung, die lediglich die Tatsache im Aunge hat, daB bei den Ahnen
die Kronblitter usw. frei waren, dall aber hente an ihre Stelle Kronréhren usw.
getreten sind. Dies Faldtum ist als Komplexvorgang kaum anzuzweifeln. Aufgabe
der phylogenetischen Detailanalyse bleibt es, diesen Komplexvorgang weiter zu
analysieren.

Die ..Verwachsungen™ und ,,Spaltungen™ kionnen aber offensichtlich
manchmal noch weiter gehen, so daf am phylogenetischen Endzustand kaum
mehr Spuren des Anfangsznstandes erkennbar sind. Die phylogenetische Ent-
wicklung lifit sich dann eigentlich nur durch den Vergleich mit anderen sicher
als primitiv erkannten Zustanden, gowie durch den Vergleich der Organstellung
usw. herausbringen.

Ein vielgenanntes Beispiel mag diese schwierige Frage ctwas mehr ver-
deutlichen. Die Cruciferenbliite ist bekanntlich auch im Androeceum vier-
zahlig; wir haben vier Gruppen von Mikrosporophyllen: zwei bestehen ans je
einem kurzen Mikrosporophyll, die beiden anderen Gruppen aus je einem Paar
langer Mikrosporophylle. Allgemein wird nun angenommen, dall urspriing-
lich alle 4 Gruppen gleichartig gewesen seien'). Naeh der einen Auffassung,
der . Spaltungstheorie®, die anfinglich, seit De Candolle, herrsehte, und
die kiirzlich von Jaretzky (1928) noch eingehend begriindet wurde, waren
wrspriinglich nur 4 Mikrosporophylle vorhanden; ein Paar lingerer Mikro-
sporophylle soll also ein einziges bis auf den Grund ,gespaltenes™ Sporophyll
darstellen. Rein duferlich besehen, sicht man einem solehen Zwillingssporophyll

1) Wir lassen hier anfler Acht, daf die Autoren die ,,Ableitung™ haufiz nicht rein
phylogenetisch, sondern idealistisch-morphalogisch aufgefalit haben,

24%
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von der ,,Spaltung® normalerweise nichts an. Sie sind genan so vollstindig
wie die einzelnen, kiirzeren, und entwickeln gich in der Ontogenie von Anfang
an selbstindig.

Goebel (z. B. 1923, S. 1571) sprach sich daher umgekehr( [iir einen un-
gleich weit gefiihrten Redukiionsprozels aus. (Anhénger dieser Auffassung
sprechen auch gelegentlich als Gegensatz zur Spaltung von vollstindiger ,,Ver-
wachsung®). Goebel nimmt an, daf die 4 Gruppen der Cruciferenbliite ur-
spriinglich alle aus mehreren Mikrosporophyllen bestanden haben. — An den
beiden Stellen, an denen hente das kiirzere Mikrosporophyll steht. seien die
Gruppen jeweils aul ein Mikrosporophyll reduziert, wihrend bei den beiden
lingeren Mikrosporophyllpaaren noch jeweils zwei Mikrosporophylle iibrig ge-
blieben seien.

Nach der Spaltungstheorie steht heute also ein Paar Mikrosporophylle
an Stelle eines einzigen; nach der ., Reduktionstheorie®* umgekehrt ein einziges
Mikrosporophyll an Stelle eines Paarcs bzw, vieler Sporophylle. Obwohl mir
im Rahmen der Gesamtphylogenie die Goebelsche Anschauung besser fun-
diert erscheint (die Zahl der Sporophylle in der Angiospermenbliite ist sicher
von einer grifleren Zahl allmahlich reduziert, vel. oben S. 386), brauchen wir
hier, wo es sich nur um eine beispielhafte Darstellung handelt. diese phylo-
genetischen Finzellragen nicht zn diskutieren. Denn beide Fille, sowohl die
»opaltung™ (also Vermehrung), wie die vollstéindige ., Verwachsung* (also Ver-
minderung der Organzahl) kommen in der Phylogenie sicher vor. Als deutliches
Beispiel emer Verminderung der Organzahl sei die Herabsetzung der Makro-
sporangienzahl im Makrosporangienstand der Ginkgophyten genannt (vgl. Abb.
194 und 200). Umgekehrt ist eine Heraufsetzung der Organzahl in der Kormo-
phytenphylogenic schon dadurch gegeben, daff dic iltesten Kormophyten ver-
hiltnismiBig kleine und damit aueh nicht allzu oft verzweigte 1) Organis-
men waren. Die Telomzahl war bei einem Psilophyten sicher wesentlich kleiner
als bei den von ihm abzuleitenden Pteridophyten und Phanerogamen.

Diese Veriinderung der Organzahl ist eine weitere Elementarreaktion ;
wir kinnen sie noch ctwas schiirfer fagsen, wenn wir die entwicklungsphysio-
logischen Prozesse am Vegetationspunkt betrachten. Besonders deutlich ‘sind
die Verhiltnisse dann, wenn wir Organe mit einer noch verhiltnismi [iig nrspriing-
lichen Form der Organverkettung wiihlen, also etwa einen gabelig verzweigten
Telomstand (Abb. 36) oder — da solehe primitiv gestaltete Organe heute
recht selten sind — ein geliedertes Blatt (Abb. 250). Eine Herabsetzung der Or-
ganzahl hedeutet eigentlich eine Herabsetzung des Verzweigungsgrades ; der Ve-
getationspunkt gliedert hier an Stelle einer Gruppe von Telomen ein einziges aus,
tiir welches das ganze embryonale Gewebe auf einmal verbraueht wird, Kine
Herautsetzung der Organzahl bedeutet eine Heraufsetzung des Verzweigungs-
grades; der Vegetationspunkt verwendet das embryonale Material, das ehemals
fiir ein einziges Telom diente, fir eine ganze Gruppe.

Eine solche entwicklungsphysiologische Betrachtung fithrt notwendiz dazu,
fiir starke Umbildungsprozesse die alten starren Homologievorstellungen mehr
durch die ,,Homoplasie“~-Annahme Spemanns zu ersetzen.

Diese wenigen ,,phylogenetischen Elementarreaktionen®:

L. Differenzierung wrspriinglich gleichartiger Teile (Zellen, Gewche,
Organe),

2. Ungleich beschleunigtes Wachstum verschiedener Ptlanzenteile,

3. Herabsetzung, bzw. Heraufsetzung des Verzweigungsgrades,

1) Jede Abgangsstelle eines Seitenorgans (Zweig, Blatt, Blattiieder usw. ) hei den heutigen
Kormophyten entspricht: ja. einer Gabelung bei den Psilophyten.
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machen die ganze Tille der organischen Umbildungsprozesse in der phylo-
genetischen Wandlung der Pflanzen aus. Ks ist fiir die Kausalanalyse der
Phylogenie schr wichtie, dalb der Formunterschied der Pflanzen — wir fassen
hier zunichst einmal die bestbekannte Gruppe, die Kormophyten ing Auge —
anf einer Kombination verhiiltnismilig weniger Prozesse beruht.

Als ein gewisses Gegenstiick zur zunchmenden Differenzierung innerhalb
der einzelnen Stammreihen kann man festhalten, dall eine ganze Pllanzen-
gruppe am Anfang oft mannigfaltiger in Erscheinung tritt als spiter. Sie pro-
biert gewissermalien in verschiedenen Stammreihen am Anfang eine ganze An-
zahl von Varianten aus, wihrend spiiter nur eine dieser Varianten erhalten
bleibt. Man vergleiche z. B. die Formentiille, mit der die Articulaten urspriing-
lich um die Devon-Karbon-Wende in Erscheinung traten. Schon im Ober-
karbon, als der Articulatenstamm noeh in voller Bliite war, ist die Zahl der
Typen erheblich zuriickgegangen, wihrend heute nur eine einzige, relativ ein-
heitliche Gestalt, die der Gattung Equisehemn, existiert.

Pflanzengruppen. welehe weit in die Vergangenheit zuriickreichen, reprisen-
tieren darum auch oft noch eine ganze Reihe grundsitzlich verschiedenartiger
Konstruktionslisungen, die den spéter entstandenen Gruppen fehlen. Ich er-
innere hier an die verschiedenen Formen von Assimilationstarbstoffen und Fort-
pilanzungsmodi, welche die Algen den Kormophyten voraus haben.

Die Pflanze ..arbeitet* hier ihnlich wie die Industrie, die anch im all-
gemeinen aus der grofen Anzahl von Anfangskonstruktionen schlieBlich nur
einige wenige weiterverwendet und weiterentwickelt.

B. Aufstieg und Niedergang.

Auch die Erorterung dieser Frage steht und fallt mit der scharfen Heraus-
arbeitung der einzelnen Probleme.

Wenn wir zunichst die verschiedenen Ptlanzengruppen nach ihrer Menge
und Vertreterzahl als eine Einheit betrachten, so ist gar kein Zweifel, dah wir
in sehr vielen Willen rein beschreibend von einem Aulfstieg und Niedergang
sprechen kinnen. Aus der Tatsache der Phylogenie ergibt sich zundchst ohne
weiteres ein Aufstieg, d. h. eine Zunahme der Individuenzahl und der Formen-
mannigfaltigkeit einer Gruppe. Teh nenne nur die Diatomeen, leptosporangiaten
Farne und Angiospermen, deren bis hente anhaltender Aufstieg fiwr die ganze
Gruppe und fiir viele Einzeleruppen wohl belegt ist. Fs gab sicher eine Zeit,
in der diesc Formen schwicher als heute verbreitet waren. Aber auch ein
Niedergang hinsichtlich der Zahl und der Formenmannigfaltigkeit liegt fiir
viele Gruppen klar zutage. Es ist kaum ein Zweifel, da$ die ganze Fille palio-
zoischer Pllanzen, die wir kennen, die Lepidophyten, Sphenophyllen, Cala-
miten, Coenopteridalen, Pteridospermen, Cordaiten usw. fast ansnahmslos ohne
direkte Nachkommen ausgestorben sind, oder daf diese Nachkommen iede‘-p-
falls keine mit den Ahnen vergleichbare Rolle spielent). Wenn man also rein
hesehreibend die phylogenetische Entwicklung mit einer Trauerweide ver-
aleicht, bei der zwar die Aste zunfichst aufstreben, sich aber nach ciniger Zeit
wieder abwiirts wenden und dann endigen, ist dies Gleichnis unbedenklich.

Aber das Problem: Aufstieg und Niedergang hat cine viel weiter reichende.
viel tiefer grimdende und eigentlich die Kausalanalyse beriihrende Be-
deutung. Wir fragen: Liegt in diesem Aufstieg und Niedergang ein allgemeines

1) Die gegenteilige Autfassung, 7z B. von Steinmann, wird wohl hente kaum mehr
crustlich vertreten, Schon innerhalb der eivizeluen | Arten* fihrt ja der gewaltige Nach-
kommeniiberschuli unvermeidbar — dhnlich wie beim Menschen zum Anssterben der
meisten Stamumlinien (s. 8. 376 ).
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biologisches Gesetz ? und worin griindet die Tatsache des Aus tieges und Nieder-
gangs ¢ Ich brauche wohl nur Spenglers », Untergang des Ahendlandes zu
nennen, um die Verquickung des Problems mit der Schicksalsfrage des mengch-
lichen Individuums und der menschlichen Gesellschaften anzudeuten.

Zwel I'ragen legt so die Verbundenheit aller biologischen Wissenschalten
der botanischen Phylogenetik vor:

L. Gibt ez auch aulier der Vermehrung oder Verminderung der Individuen-
zahlund der Formenmaunnigfaltigkeit noch etwas, was man Aufstieg und Nieder-
gang i der Phylogenie nennen kann ?

2. Licgt in diesem Aufstieg und auch inshesondere im Niedergang cine
mnnere Notwendigkeit ?

Ein wirklicher Aufstieg im Sinne einer s Hoher*-Entwicklung schien
natiirlich  solange ohne weiteres gegeben, als man den Menschen als
Krone der Schiplung* betrachtete und die gesamie Organismenwelt in einer
linearen ,,Stufenfolge® anordnete. Heute sind gich wohl die meisten Biologen
dariiber grundsiitzlich einig, daf wir uns bei der Frage: Aufstieg oder Nieder-
gang? von Anthropomorphismen freihalten mitssen, dall wir den Menschen
nicht als Mab aller Dinge betrachten diirfen.

Heilit das aber, daBl in der Phylogenie, o, wie sie sich nach den natur-
wissenschaftlichen Daten abgespielf hat, iiberhanpt keine klare Linie, kein
Sinn?), liegt?

Nein, eine solche Autfassung scheint mir unberechtigt. Ts gibt klare Knt-
wicklungslinien, die sich jeweils wie ein roter Faden durch die ganze Phylo-
genie hindurchziehen. Wir haben sie zum Teil soehen erwithnt, wie die zu-
nehmende Differenzierung in dulerer Morphologie, Anatomie und Zahl der
Zellsorten. Ausnahmen einer riicksehreitenden Entwicklung gibt es allerdings
(Parasiten, Wasserpflanzen usw. bei den Angiospermen). Aber innerhalb der
Gesamtentwicklung verschwinden diese Ausnahmen gegenither der allgemeinen
Entwicklungstendenz ciner zunehmenden Ditferenzierung.

Fiir die Gesamtheit der Pflanzenwelt liegt noch eine weitere Entwicklungs-
tendenz klar zutage. Das ist die zunehmende Fihigkeit der Pflanze, Orte zu
besiedeln, die ihr frither verschlossen waren. Bis zum Obersilur spielte sich
das ganze Leben im Wasger ab. Also erst wihrend des letzten, kleineren Zeit-
raumes, innerhalb dessen wir das Leben auf der Erde iibersehen, hat die Ptlanze
die Fihigkeit gewonnen, dag Festland zu besiedeln. Sieist dabeiin zumehmendern
Grade vom Wasser unabhiingic geworden. Heute sind es nur ganz wenige
Wiistengebiete (z. B. die Salzwiisten Stidpersiens), die auf grifiere Strecken
dem pflanzlichen Leben villig verschlossen sind,

Als letzten Fall einer gerichteten Entwicklungstendenz nenne ich die vor-
zugswelse Neuerwerbung systemerhaltender, vulgo , zweckmiBiger Kinrich-
tungen, z. B. die Neuerwerbung der Emrichtungen an den Angiospermenbliiten
zur Bestiaubung, zur Erzeugung und Verbreitung der Samen — Einrichtungen,
welche den alteren Pflanzen bestimmt fehlien. Diese Entwicklungstendenz wird
uns spater bei der Kausalanalyse noch eingehend beschiifltigen (8. 398).

Also, als aufsteigende Entwicklungstendenzen konnen wir aueh Frei von
anthropomorphen Vorstellungen festhalten :

zunehmende Individuen- und Formenzahl,

zunehmende Differenzierung verschiedener Eigenschaften,
zunehmende Fihigkeit der Besiedlung aul der Erde,
vorzugsweise Neuerwerbung zweckmiBiger Einrichtungen.

1) ,,Sinn* ist natiirlich hier gemeint, so wie der Mathematiker von einem ,,Bewe gungs
sinn® spricht, also ohne irgendeinen metaphysischen Beigeschmack,
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Gibt es auch absteigende Entwicklungstendenzen? Die Ein-
stellung zu dieser Frage scheint mir, wic manche biologische lragen, etwas
stark von Modestrimungen abhiingie. Modestrimungen, welche bei der mnigen
Verflechtung von Biologie und Weltanschauung, aueh manchmal wieder hio-
logische Auffassungen zuriickstrahlen. Wiihrend zeitweise nnter dem Eintluls
darwinistischer und Haeckelscher Gedanken die allgemeine Losung : , Fortschritt™
hiefl und man nur die aufsteigende Tendenz beachtete, trat spater — teilweise
als gesunde Reaktion gegen Uebertreibungen, teilweise unter dem Kinflufd einer
pessimistischen Philosophie und der Dekadenzkultur, teilweise als Ausdruck
eines Minus-Lamarckismns — die Neigung zutage, in der Stammesgeschichte
der Organismen den Niedergang besonders stark zu betonen. ,.Deszendenz®
im wortlichsten Sinne, ein Herabschreiten, ein Senilwerden sollte sich hesonders
leicht nachweisen lasgen.

Als objektives Faktum einer absteigenden Enfwicklung liegt jedentalls das
oben erwiihnte allmihliche Aussterben zahlloser pflanzlicher Stammlinien vor.
Wenn wir einen heutigen Birlapp mit einem Lepidodendron, einen heutigen
Schachtelhalm mit einem Calamiten, einen heutigen Angiopteris mit cinem
Psarowius vergleichen, so ist auch (abgesehen vom subjektiven Fmpfinden,
daB die heutigen Pflanzen kilmmerlicher aussehen als ihre banmftrmigen
Ahnen) ein objektiver Rickgang, wie die riickschreitende Individuengribie und
der riickschreitende Anteil an der Gesamivegetation unverkennbar. Bleiben
wir bei den Lepidophyten als Beispicl! Teh habe [rither (8. 144) absichtlich
aul die riickschreitende Ausbildung des Schuppenkleides, also eines der cha-
rakteristischsten Merkmale beim Ubergang von der Karbon- zur Permzeit be-
gonders aulmerksam gemacht. Riiekschreitende Tendenzen sind un-
verkennbar, sobald wir eine Pflanzengruppe als Ganzes be-
trachten.

Aber in diesen Problemen stecken noch weitere Fragen, die wir nichf un-
besehen bejahen diirfen. Wir miissen uns vor allem davor hiiten, aus dieser
riicksehreitenden Tendenz zweierlei herauszulesen, oder richtiger gesagt in sie
hineinzulesen :

Erstens bedeutet der Niedergang einer Pllanzengruppe nicht, dali sich
auch innerhalb der einzelnen Stammlinien eine Riickentwicklung abspielt.
Denn es ist z. B. keineswegs gesagt, dafi die heutigen krautigen Lycopsiden
die direkten Nachkommen der baumformigen Lepidophyten sind. Die baum-
formigen Lepidophyten sind nur dank ihrer Grifie und ihres massenhaften Vor--
kommens die besthekannten Vertreter im Karbon. Damals existierten aber
daneben auch schon krautige Vertreter dieser Abteilung. Es ist viel wahr-
scheinlicher, daf die heutigen Liyeopodien und Selaginellen von diesen krautigen
karbonisehen Vertretern abstammen als von den Lepidophyfen. Tnnerhalb der
bis heute erhaltenen Stammlinien der Lycopodien und Selaginellen gibt es
also vielleicht gar keine riickliufige Bewegung, Diese heutigen Krauter sind
vahrscheinlich nur sehr konservative Organismen, deren Ahnen niemals baum-

formige Ausgestaltung erreicht haben.

Zweitens mull man sich davor hiiten, da@ man in einer riickliufigen Be-
wegung, auch wenn sie gich innerhalb einer Stammlinie abspielt, direkt eine
Senilitiits-, eine Dekadenzerscheinung sicht. Wir miissen solche Begriffe scharf
unter die Lupe nchmen, wenn wir sie nutzbringend verwenden wollen. Der
Senilitits- und Dekadenzbegritf ist vom Schicksal des Menschen und der mensch-
lichen Gesellschaft iibernommen. Wir sehen als Boten des nahenden Todes
heim Mensehen Verfallserscheinungen, die Senilitit, und wir sehen als Boten
des Aussterbens einer Rasse Verfallserscheinungen, die Dekadenz. Das Aus-



376 Phylogenetisch-historische ,,Gesetzet,

sterben einer dekadenten Menschenrasse beruht auf einer kulturell und kdrper-
lich bedingten Verminderung lehenstihiger Nachkommen.

Wenn wir solche Erscheinungen in der Stammesgeschichte der Pllanze zu
erkennen glauben, so miissen wir den Nachweis fithren, dal es sich hier wirklich
um Verfallserscheinungen handelt. Wir miissen zeigen, daf bestimmte Ande-
rungen an den Organismen, wie etwa das ,,Verlischen® der Blattpolster bei
den Lepidophyten (im Tierreich denkt man hier ctwa an die Aufrollung und den
Riickgang der Lobenzerteilung beim Gehiuse von Kreideammoniten)?), ein
Anzeichen fir das Nachlassen der Lebenstihigkeit und fir das nahende Aus-
sterben seien. Vor allem miissen wir zeigen, dal} es sich nicht um Anpassungs-
erscheinungen an cine verinderte Umwelt handelt.

M. W. ist noch fiir keine einzige Gru ppe natiirlich wachsender Pflanzen
(den umstrittenen ,,Sortenabbau® kultivierter Pflanzen lasse ich absichtlich
beiseite) eine derartige Senilitits- oder Dekadenzentwicklung nach-
gewiesen. Bleiben wir bei einem Beispiel, das noch am ehesten wie ein solcher
Senilititsprozell aussieht, etwa beim Verloschen der Lepidophyten-Blatt-
polster im Rotliegenden. Eine wirkliche Scnilitét, cine Dekadenz lige doch
nur dann vor, wenn die Lepidophyten nicht mehr die Kraft hesessen hiitten,
Blattpolster auszubilden, wenn “das Fehlen der Blattpolster eine Aus-
wirkung innerer Schwiiche, einer verminderten Lebenstahigkeit der Lepido-
phyten wire.

Das aber ist nicht erwiesen. Es ist nicht einmal wahrscheinlieh, dal die

Lepidophyten des Rotliegenden weniger Nachkommen erzeugt haben als ihre
Ahnen. Sie starben offensichtlich aus unter dem Einflug von Umweltlaktoren,
mfolge der Anderung des Klimas und infolge verstirkter Konlurrenz durch die
Gymnospermen. Der Blattpolsterriickgang ist wohl eine Anpassung an die ver-
anderte Umwelt. Die Zahl der lebensfihigen Nachkommen verminderte sich
nicht absolut, wie bei den Fillen der menschlichen Dekadenz, sondern hichstens
relativ zur Moglichkeit des Gedeihens unter den veriinderten Umweltheding-
ungen. Darauf beruht m. E. das Aussterben, wie ich an verschiedenen Stellen
(vel. 8. 145 und 261) auseinandergesetzt habe. — Ahnlich liegt der Fall bei den
Reduktionserscheinungen der Wasserpflanzen und der Parasiten. Auch hier
beruht die riickliufige Entwicklung in vielen Fallen offensichtlich auf einer An-
passung an veranderte Lebensbedingungen. Es ist mir also viel wahrsehein-
licher, dafi derartige »Senilitéitserscheinungens und riickliufige Prozesse vor-
getiuscht werden:

1. Durch das alleinige Uberlehen konservativer, weniger hoeh entwickelter
Sippen. (Beispiel: Lepidophyten — heutige krautige Lyeopsiden).

2. Durch Anpassung an veriinderte Lebensbedingungen, welche bereits
erreichte Organisationsstufen enthehrlich machten. (Beispiel: ,,Verlischen® der
Blattpolster bei den Lepidophyten im Rotliegenden, ferner Reduktionserschein-
ungen bei Wasserptlanzen und Parasiten unter den Angiospermen).

J. Durch verstinkte Konkurrenz neu sich entwickelnder auppen, die
oft die hochstentwickelten Glieder einer anderen Pflanzengruppe am schiirfsten
tral. (Beispiel: Konkurrenzsieg der Grymnospermen gegeniiber den Lepido-
phyten, Konkurrenzsieg der Angiospermen gegeniiber den Benettitales).

Fiir diese Fragen ist es notwendig, daf wir uns die Aussterbeprozesse, so
wie sie die pflanzengeographischen und pilanzensoziologischen Untersuchungen
aufzeigen, maglichst deutlich vor Augen stellen. Zuniichst miissen Wwir uns
klar werden, was wir unter dem Aussterben einer , Art* . Gattung™ usw. ver-
stehen. Fiir einen Naturwissenschaftler besteht eigentlich kein Zweifel, daB es

1) Weitere Beispicle siche inshesondere Abel (1929).
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sich hier nicht um das Aussterben der Begriffe ., Art™, . Gattung™ usw. handelt,
sondern um das Aussterben der diese Art, Gattung usw, bildenden Individuen
ohne Nachkommenschaft, d. h. der einzelnen Stammlinien. Dies Aussterben
von Stammlinien izt ja bei dem ungeheuren Uberschul der Nachkommen ein tag-
tiaglicher Vorgang. Auch daf die einzelnen Individuen bzw. Stammlinien sich
gegenseitig im Konkurrenzkampf vernichten, ist unbestreithar (vgl. unten 8. 409).
Soleh ein vernichtender Konkurrenzkampl kinnte ja nur dann unterbleiben,
wenn jedes Pflanzenpaar nur ein einziges Paar zur Fortpflanzung gelangender
Nachkommen erzeugte; denn von den heutigen Pflanzen besiedelbare, aber noch
unbesiedelte Biden gibt es praktisch senommen nicht. Bis dahin stimmnt der
Malthussche Gedanke im Pflanzenreich ganz hestimmt.

Der Unterschied zwigchen dem Aunssterben einer ganzen . Art* usw. gegen-
ither dem Aussterben einzelner Stammlinien ist aber nur quantitativer Natur.
Es sterben in diesemn Falle nicht nur sehr viele, sondern alle Stammlinien
einer ,Art” aus, und die konkurrierenden Pflanzen sind viel weniger Mit-
alieder gleichartiger Stammlinien als andersartige, aber Gkologisch glemhwcrtlge
Pflanzen. Das Aussterben von Arten® durch Konl\urlenz beruht also auf
wohlgesicherten und heute noch analysierbaren Prozessen.

¥

Auffillig und viel behandelt ist das ungleiche Tempo der phylogenetischen
Entwicklung: Es gibt Zeiten, in denen die W andlung nach dem Zeugnis der
fossilen Pflanzen verhiltnismiibio langsam und gleichfirmig vor sich ging,
und Zeiten (Devon, U.-Karbon, 1. Iumdp) in denen explosionsartig eine Fiille
neuer Pllanzentypen auftraten (vgl. 8. 396).

C. ,Irreversibilititsgesetz®.

Dies von Dollo aulgestellte und meist nach ihm benannte Gesetz spielf
wohl mehr in der Zoologie hzw. Paliozoologie als in der Botanik eine Rolle
(vel. die Formulierung von Abel, Hennig und Karny 1925, 8. 216 f1.). T
besagt die Nichtumkehrbarkeit der si.amm(’sgeschlchthchm Ent-
wwkluncr

Die Behauptung einer Allgemeingiiltigkeit dieses Gesetzes muli schon
deshalb auf schwachen FitBen ruhen, “weil wir notgedrungen hei der Fest-
stelling irgendwelcher stammesgeschichtlicher Bezichungen das Dollosche
Trrev ElS]hl]i[dt‘é“P‘\Pi:ﬁ Tast immer voraussetzen. Die genauen Hntwicklungs-
wege und [meccrc 50 wie sie ein wirklichkeitsgetrener btam:mhaum darate]len
mlibto kennen wir ja viel zu wenig! Wir kinnen sehr gelten mit Bestimmtheit
sagen, ob die Phylogenie wirklich in gerader Linie, ohne Umwege, ohne voriiber-
gjvhcndv Riickkehr auf ein fritheres Stadium vor sich gegangen ist. Wenn sich
also beim Ahn und Nachfahr ein Organ in dhnlicher Weise entwickelt vor-
findet, so nehmen wir in jedem Einzelfall bis zum Beweis des Gegenteils an,
dafi dies Organ, ohne voritbergehend einmal verschwunden gewesen zu sein,
unmittelbar tibertragen wurde. HFormen, die das betr. Organ nicht haben,
werden ehen als Angchiirige pines Nebeuzwviges angeschen.

Diese Schlufiweise ist — auch abgeschen yon ihrer Unvermeidlichkeit -
gicher fir weitaus die meisten Fille berechtigt. Die Hauptstiitze fir das
Dollosche Gesefz bietet die antfillige [atsache dali ein vorloren gegangenes
Organ schr oft dur(h analoge Blldll]]"‘t‘ll ersetzf wird. Berithmte Beispiele sind
ja im Tierreich der Trsatz “der t‘l!L‘IJ]cbh‘fPll Flogsen durch analoge Bildungen
bei den sekundir ins Wasser gegangenen bauactm] en (Sechunden, Walen uw)
Im Ptlanzenreich kann man denken an die Neubildung von Phyllokladien und
Phyllodien an Stelle der verloren gegangenen Blattilichen, wie wir das z. B.
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hei Ruscus und Akazien (Abb, 248) beobachten. Die Anhiinger des Dolloschen
Trreversibilitiitsgesetzes schlieen " dann weiter: wenn der Organismus ohne
Schwierigkeiten ein verloren gegangenes Organ erneut
bilden konnte, wiirde er in diesen Féllen aul einen
solchen Umweg verzichten. Vorsichtige Palionto-
logen wie Abel und Hennig schriinken darum
ihre Zustimmung zum Dolloschen Gesetz anf der-
artige Ersatzbildungen fiir verloren gegangene
Organe ein.

Soweit ich die (namentlich im Pflanzenreich in
Frage kommenden) Fille iibersehe, wird man unter-
scheiden miissen zwischen Umbildungsvorgiingen, die
aus einem Komplex sehr vieler phylogenetischer
Elementarreaktionen hzw. Mutationen bestehen und
Umbildungsvorgingen, die nur auf einer oder sehr
wenigen Klementarreaktionen bzw. Mutationen be-

Abb. 245, ruben. Wenn eine phylogenetische Abénderung sehr
Polypodium vulyare !:umple:f ist, ”lm.nn das Ausgangsstadium vielleicht
I T e in grofien Ziigen wieder erreicht werden. Aber
Unfen rechts 3 Fieder mit  immer wird sich dann der phylogenetische Umweg
verwachsenen Phylloiden  dadurch geltend machen, dall Binzelheiten des End-

_\ﬁghb_ei d?{i Tﬁcil"%aftffmﬂ: zustandes nicht mehr mit dem Ausgangszustand
].LElLl I'Igl‘-.fl e _'[l atlons - iih(';["l S;- ¥ E
form mit weniz verwach- peremstimmen.

senen Phylloiden. Betrachten wir z. B. die Protostele mancher
[Aus Goebel (1918)  kormophytischer Wasserpflanzen! GewiB, der all-
Fig. 1048.] gemeine Bautyp sowie die geringe Differenzierung

der Gewebe (ein zentraler Holzteil und ein darum
liegender Sichteil) erinnern weitgehend an die Protostele der wrspriinglichen
Kormophyten, z. B. der Rhyniaceen. Aber viele Einzelheiten, wie der Bau

Abb. 246.  Daturg Stramonivwm.

Rechts die Normalform mit Stachelfriichten,
links eine Mutation, die wudatio inermis, ohne Stacheln,
Original. (Hort. bot. tubing.)

der Tracheiden und Siebrihren, die Einzelgruppierung des Siebteils u. a. sind
keineswegs identisch mit der Urform. Weiter, die parasitischen Ralflesiaceen
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sind wieder zum thallogen, d. h. Fidig aufgelbsten Kirper zuriickgekehrt; und
doch wird kaum jemand annchmen wollen, daf die Einzelgestaltung ihres
Ktrpers, z. B. ihre Zellen ohne Assimilatoren dem [idigen Zustand der
Kormophytenahnen entsprechen.

Anders liegen wohl die Verhiltnisse bei den kleineren Abiéinderungen, wie
bei Einzelmutationen und phylogenetischen Elementarreaktionen.  Hier
zeigen schon die unmittelbaren Krgebnisse einer experimentellen Phylogenetik,
dali sicher gelegentlich eine riiekliulige Bewegung statifindet. Die ,,Ver-
wachsung™ der Phylloide kann sich z. B. mehr oder minder stark zuriickbilden
(Abb. 245), wie wir an zahllogen schlitzblittrigen Blattmutationen (meist als
mul. oder ,war. lncindata”™ bezeichnet) schen kinnen. Ahnlich liegen die Ver-
hiiltnisse der ebenso zahllosen Mutationen hzw. Abnormititen, in denen etwa
statt einer verwachsenen Blittenkrone oder eines verwachsenen Kelches freie
Blittenorgane auftreten.  Abb. 246 zeigt ein anderes derartiges Beispiel, den
mutativen Verlust der Bestachelung bei Datwra. Selbstverstindlich ist die
Datwra nur mit dieser einen einzigen Eigensehaft zur Urform zuriiekgekehrt.

Uberhaupt sind sogenannte ., Riickmutationen®), d. h. der Verlust einer
wahrend der Beobachtung nen erworbenen Anlage, sehr hitufige Erscheinungen.
Kurz, bei jenen Einzelabéinderungen in der Phylogenie, die wir hente meist
als Mutationen bezeichnen, ist ein Umkehrprozely sicher nicht ausgeschlossen.
Ja, es ist wahrseheinlich, dafb allgemein ein neuer Zustand in der Phylogenie
erst nach mehrmaligem Hin- und Herpendeln gefestigt heibehalten wird (vgl.
5. 389). Je komplexer die Abiinderungen in der Phylogenie jedoch
werden, je mehr sich die Mutationen an einem Organ hiufen.
um so unwahrseheinlicher wird es, dalB die Umkehr des Prozesses
genan wieder zur Ausgangsform zuriickfiihrt., Dies ist wohl der
berechtigte Kern im Dolloschen Irreversibilititsgesetz.

D. Polyphyletische, parallele und konvergente Entwicklung.

Man muf scharf unterscheiden zwischen:
einer polyphyletischen Merkmalsentwicklung (Abh. 247 h) und
einer polyphyletischen Stammesentwicklung (Abh. 247 a).

Eine heute wohl allgemein anerkannte polyphyletische Merkmalsent-
wicklung ist z. B. die., . Sympetalie®, d. h. der Erwerb ciner verwachsenblittrigen
Blumenkrone. Sowohl bei den Dikotylen (Aristolochiaceen, Ericaceen, Primu-
laceen, Gentianaceen, TLabiaten, Cam panulaceen) wie bei Monokotylen (mancehen
Liliaceen, Amaryllideen usw.) haben einige Pllanzenfamilien. die offensichtlich
aus verschiedenen freikronblattricen Stammreihen herkommen, selbstindig,
d. h. ..polyphyletiseh®. dies Merkmal erworben. Es ist damit natiirlich nicht
gesagt, daff dese Stammreihen selbst | polyphyletisch®, also durch selbstindige
Urzeugungsakte entstanden seien. Die wonig's;ten Anhinger einer ,.polyphyle-
tischen Entstehung der Sympetalie” werden das hehaupten wollen. Man meint
bei der Behauptung einer ,.polyphyletischen®* Merkmalsentwicklung nur die Tat-
sache, dall der letzte gemeinsame Ahn das betr. Merkmal noch nicht besessen

habe — dali beispiclsweise der letzte gemeinsame Ahn der Sympetalen-
familien noch freikronblittric gewesen sei.
Man kiinnte eine solche polyphyletische Merkmalsentwicklung auch als

Lalyphylic im Sinne der Systematiker* bezeichnen. Denn das, was polyphvle-

1) Ts ish allerdings noch eine offene Nomenklatwfrage, ob man bei diesen labilen Ver-
dnderungen des Erbceharakters von , Mubationen®™ sprechen soll. Rein sachlich genommen
bleibt die Tatsache des labilen Charakters von solchen Trbanlagen bedentungsvoll genug.
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tisch entsteht, das, was aus verschiedenen Wurzeln kommt, ist hier im all-
- - o - . - -,

gemeinen nur die betreffende systematische Einheit, 2. B. die Pflanzengruppe

der Sympetalen,

Solche Fille einer polyphyletischen Merkmalsenfwicklung, einer Polyphylie
im Sinne der Systematiker, sind sicher sehr hinfig. Tch erinnere nur an die
Wandlung der isosporen Fortpflanzung in die heterospore und schlieflich in
die Gymnospermie, eine Wandlung, die sich innerhalb der Kormophyten-
Stammlinien mindestens 2—3mal abgespielt hat, Auch diese Frage der poly-
phyletischen Parallelbildung von Merkmalen wird uns bei der Kansalanalyse
noch beschiiftigen.

BEinen weiteren sehr bemerkenswerten Fall sspolyphyletischer Merkmals-
entwicklung schildert Wettstein (1909). Zwei Buphrasia-Sippen (E. borealis
Wettstein und Z. . glabra, eine unbehaarte Varietiit von B. suecica Murb, et
Wettst.) sind auf diesem ,,polyphyletischen® Wege durch Verlust der Behaarung
so ihnlich geworden, daB sie heute (nach Wettstein) in morphologischer Hinsicht
durchaus nicht zu unterscheiden sind. Die Tatsachen selbst wollen wir hier
nicht erirtern. Wetbstein hat sich in seiner beriihmten Buphrasia - Mono-
graphie (1896) dariiber ausgiebig ausgesprochen. Das ausgezeichnete Beispiel
mag nur die Problematik erliutern, Folgendes sind die von ‘Wettstein angenom-
menen genetischen Beziehungen:

Buphrasia borealis = Buphrasia glabra

4 A
Buphrasia stricta Buphrasia suecica
A

Buphrasia brevipila.

Wihrend also diese heiden Entwicklungsreihen zu iibereinstimmenden
Wormen fithren, sind die (nach Wettstein heute noch vorhandenen) Ausgangs-
formen (Euphrasia stricta und brevipila) sehr wohl durch ihre Behaarung zu unter-
scheiden. Trotzdem wird wohl niemand, der iiberhaupt eine phylogenetische
Wandlung annimmt, behaupten wollen, die beiden Euplrasia-Arten (die iiber-
dies erst durch die heutige , minutitis* arbeitende Detailsystematik unterschisden
wurden) seien durch selbstindige Urzeugungsakte entstanden. Nur das Merkmal
der Haarlosiglkeit ist nach Wettstein polyphyletisch erworben.

An eine echte ..polyphyletische® Stammesentwicklung denkt aber
z. B. Nageli (1884, 8. 460 f.). Dieser Phylogenetiker nimmt an, daB die grofien
Stimme des Pflanzenreiches, die Schizophyten, verschiedene Algengruppen,
die Kormophyten usw., wirklich jeder fiir sich selbstiindig durch einen eigenen
Urzeugungsakt entstanden seien. Hanstein, Reinke und manche andere
singen sogar noch weiter. Nach ihnen hat sich jede Gatfung, ja jede Art
von Anlang an bis heute aul selbsti ndigem Wege, ,.polyphyletisch®, entwickelt.
Aber selbst diese ,,Polyphyletiker hitten wohl kaum die Ansicht vertreten,
dafs die beiden oben geschilderten Euphrasia-Sippen mit ihrer polyphyletischen
Merkmalsangleichung auf gesonderte Urzeugungsakte zuriickgingen. Ob die
ung hekannten Organismen durch »polyphyletische' Stammesentwicklung ent-
standen sind, haben wir wiederholt (z. B. . 33 und 207) erirtert. Ich
habe an diesen Stellen auch schon ausgefithrt, dal mir keine einzige Angabe
ciner polyphyletischen Stammesentwicklung bewiesen erscheint.

Zugunsten einer polyphyletischen Stammesentwicklung hat man schon oft
die Auffassung verfochten, =0 gut wie sich ein Urzeugungsakt einmal abgespielt
habe, lénne er gich doch auch wiederholt haben. Dieser Auffassung wird man
an sich wohl beipflichten kinnen. Aber man darf nicht iibersehen, dafi zwischen
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der Urzeugung und den ,,primitivsten bekannten Organismen (fossilen oder
rezenten) eine panz gewaltige Zeit- und Entwicklungsspanne verflossen sein mul.
,Polyphylie®* im Sinne der Phylogenctiker bedeutet darum (Abb. 247), dali diese
gewaltigen Entwicklungsweg: parallel durchlaufen seien. Aber irgendein
zwingender oder auch nur ein sehr wahrscheinlicher Grund, daB von diesen hypo-
thetischen durch verschiedene Urzengungsakte geschaffenen Gebilden mehrere
Stimme parallel zu den doch in vielem recht iibereinstimmenden ,,primitiven‘
Lebewesen gefithrt hiitten, besteht meines Erachtens nicht.

Man kann zweifeln, ob es aweckmiifig ist, bei zwei Vorgiingen wie bei der
polyphyletischen Merkmalsentwicklung und bei der polyphyletischen Stammes-
entwicklung dasselbe Wort ,,Polyphylie” zu gebrauchen. Eines scheint mir jeden-
falls selbstverstindlich. Man darf den Leser nicht im unklaren lassen, in welchem
der beiden Sinne man dies Wort ,.Polyphylie® gebraucht. Wenn man das aber
klar ausspricht, ob man die polyphyletische Merkmalsentwicklung oder die poly-
phyletische Stammesentwicklung meint, scheint mir die traditionelle Doppel-
verwendung des Wortes ., Polyphylie® wenigstens ertriiglich.

Urzeugun_g

A Urzeugung B Urzeugung

a b ¢
Abb. 247, ,.Polvphyletischet Abstammung,
a) Polyphyletische Sippenentstehung = Stammesentwicklung im phylogenetischen Siane.
h) Polyphyletische Merlaalsentstehing = Polyphylie im systematischen Sinne.
¢) in einem vermittelnden Sinne (vgl, Text).
{Original.)

In der Praxis ergeben sich allerdings durch die Doppelverwendung des Wortes
LPolyphylie™ oft Schwierigkeiten, die z. B. sehr gut beleuchtet sind in einem
Vortrag Abels (1909), sowie in der sich daran ankniipfenden Diskussion der
auch das obige Euplm-as-efu—ﬁeiﬂpiel entnommen ist.

Diese MiBverstindnisse und Schwierigkeiten werden nicht kleiner, sondern noch
grifer dadurch, daB sich iiber Monophylie und Polyphylie nicht nur zwei extreme,
sondern eine ganze Reihe vermittelnder Auffassungen gegeniiberstehen. lch nenne
hier nur eine weit verbreitete Auffassung (Nigeli 1884, 8. 469 und A. Meyer 1927,
8. 263): Die Abstammungslinien sollen zwar, je weiter wir in die Vergangenheit
suriickgehen, immer mehr konvergieren (Abb. 247 ¢), aber sie sollen sich
bei diesem riickwiirtigen Verlauf gewissermafen nur asymptotisch nihern, so dafl
also doch letzten Endes getrennte Urzeugungsakte vorliegen. Wir wollen diese
ebenfalls als ,,polyphyletisch” bezeichnete Auffassung durch ein freigewiihltes
Beispiel erortern. Die beiden Familien der Labiaten und der Scrophulariaceen
mogen solche ,,polyphyletisch® entwickelte Familien sein; d. h. ihre Stamm-
linien mégen vom Momente der jeweils selbstiindigen Urzeugung an immer ge-
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trennt verlaufen sein. Aber in der Vergangenheit, etwa zur Psilophytenzeit, im
Devon oder noch spiter zur Zeit der Urangiospermen, da wiiren die Vertreter
der beiden Stammlinien noch nicht voneinander unterscheidbar gewesen.

Eine eingehende Diskussion iiber diese F rage, ob wohl eine monophyletische
oder eine solche s-agymptotisch-polyphyletische Entwicklung stattgefunden habe,
eriibrigt sich meines Hrachtens, Wenn nimlich zwei Stammlinien bei ihrem Ver-
folg in die Vergangenheit zu so iihnlichen Zustiinden fiihren, daB wir ihre Ver-
treter zur selben systematischen Art stellen wiirden, dann liunft es fiir die phylo-
genetische Praxis (und nur sie ist uns hier wichtig) aufs gleiche hinaus, ob man
eine derartige Kntwicklung monophyletisch oder spolyphyletisch® nennt.

Ublicherweise unterscheidet man dann noch innerhalb der polyphyletischen
Merkmalsentwicklung eine Parallelentwicklung und eine K onvergenz-
entwicklung. Tm ersten Falle waren sich heide Stammreihen in den in Erage
kommenden Merkmalen immer ungefihr gleich dhnlich; im 2. Falle dagegen
waren sie anfangs oder voriibergehend viel uniihnlicher als im Endzustand.
Ein Beispiel fiir Parallelentwicklung haben wir oben selhon erwithnt, die paral-
lele Umbildung der Fortpllanzungsorgane von der Isosporie zur Heterosporie
und zur Gymnospermie. Kin viel genanntes Beispiel einer konvergenten Merk-
malsentwicklung ist die Heraushildung der Kakteengestalt bhei drei habituell
urspriinglich verschieden gestalteten Pllanzengruppen: bei den Kakteen, den
sukkulenten Kuphorbien und den Stapelien,

E. Korrelative Entwicklung.

Uber diese Frage kinnen wir im Grunde sehr wenig Allgemeingiiltiges
sagen. Wir kennen eigentlich nur Kinzelfille, auf die ich zudem teilweise schon
aufmerksam gemacht habe, Man wird 2 B ragen zu unterscheiden haben:

1. Werden bestimmte Merkmalsgruppen im allgemeinen in enger Korre-
lation vom Ahn aul die Nachkommensehalt unver indert ithertragen?

2. Andern sich zwei oder mehrere Merkmale regelmiifiig in enger Kor-
relation ?

Die erste Frage nach der korrelativen Ubertragung unveriinderter Merkmale
(bzw. ihrer Anlagen) kisnnen wir als Hrgebnis der V ererbungsuntersuchungen
unbedingt bejahen. Auf dieser Feststellung beruht ja die ganze Erblichkeit.
Auch begriinden wir gewissermalien auf die Umkehrung dieses Beobachtungs-
satzes unsere ganze historische Sippenphylogenctik dadurch, daff wir sdgen ;
wenn zwel Formen noch eine groBie Summe iibereinstimmender Merkmale
haben, werden sie niher miteinander verwandt sein, als wenn sie in weniger
Merkmalen bzw. Anlagen iibereinstimmen,

Die zweite Frage ist viel weniger generell zu beantworten. Wiederholt
(z. B. 8. 26 und 320) habe ich darauf aufmerksam gemacht, wie falsch es ist,

eine korrelative Entwicklung der Merkmale a priori in allen Fillen als selbst-
verstiindlich vorauszusctzen. Aber es gibt zweilellos korrelative Bindungen in
der Phylogenie. Ich erinnere z. B. an die u. a. von Bower betonte Beziehung
zwischen Organgrife und Differenzierung der Stele (S. 77), an die Verbindung
zwischen Insektenbestinbung und Zwitterbliite (5. 321) usw. Es sind das fast
durchweg relativ leicht durchschaubare ikologische Korrelationen, auf deren
Bedeutung wir bei der Kausalbetrachtung nochmals zuriickkommen miissen
(8. 412). Daneben gibt es offenbar auch noch genetische (im Sinne der Erblich-
keitsforschung) Korrelationen, daB nimlich eine einzige Mutation, eine ,,Gen-
mutation®, mehrere Hufjerlich (-.phénotypisch*) erkennbare Merkmale beein-
fluBt. Sie liegt im einfachsten Falle schon dann vor, wenn eine Genmutation,
z. B. der Verlust der Stachelbildung (vgl. Abb. 246) dahin fithrt, daf diese
Stachelbildung nun regelmiBig an jeder Frucht der hetr. Pflanze unterbleibt.



Biogenetisehes Grundgesetz. 3583

Etwas komplizierter ist der Fall, wenn die Mutation sich auch aut homologe
Organe bezieht, wenn also z. B. die Verschmilerung der Blattzipfel gleich-
zeitig die Keimblitter, die Laubblitter, die Kelchblitter und die Blittenblitter
betrifft, wie sich an verschiedenen Rassen der Anemone Pulsatilla sehr schin
verfolgen LiBt. Aber fir nicht-homologe Organe und Erscheinungen ist eine
korrelative Entwicklung nicht sehr hinfig nachzuweisent).

F. ,Biogenetisches Grundgesetz®.

Haeckel hat dies .,Gesetz* bekanntlich in folgende Form gebracht: ,,Die
Ontogenie ist cine kurze und schnelle Rekapitulation der Phylogenie.”" Dies
,.Gesetz spielt deshalb vor allem eine go grofie Rolle, weil es als einziges hio-
logisches ,Gesetz in weiteren Kreisen bekannt geworden ist.  Auch bei ihm
finden wir das Grundiibel der phylogenetischen Problematik, dali trotz der vielen
dankenswerten Auseinandersetzungen [vor allem von zoologischer Seite, z. B.
Naet (1917), Tschulok (1922), Karny (1924), Franz (1927), Jeffrey (1924)
sowie Sahni (1925)] die verschiedenen Einzelprobleme meist nicht scharf
genug auseinandergehalten werden. Es stecken im Problem des ., Biogenetischen
Grundgesetzes* drei Hauptproblemgruppen *):

1. Die rein beschreibende Frage: Gleicht die Reihenfolge der ontogenetischen
Zustinde tatsichlich der Reihenfolge phylogenetischer Zustinde, bzw. in
welehen Punkten weicht sie ab? (ileichen also die Jugendstadien stirker als
die erwachsenen Organismen den phylogenetischen Ahnenformen?

2. Ist die Ubercinstimmung zwischen Ontogenie und Phylogenie so grofi,
daB wir ans der leichter erkennbaren Ontogenie Schliisse auf den Ablauf einer
uns unbekannten Phylogenie zichen kinnen ?

3. Welche entwicklungsphysiologischen Bezichungen herrschen zwischen
Ontogenie und Phylogenie?

1. Beschreibende Feststellung der Tatsachen.

Die erste Frage, ob im rein beschreibenden Sinne die Ontogenie die Phylo-
cenie wiederholt, kinnen wir sicher bejahen. Allerdings nur mit der bekannten,
schon von E. Haeckel betonten Einschriinkung, dali die Ontogenie sehr oft
kein reines Spiegelbild der Phylogenie ist, sondern verzerrt erscheint, gefilscht
ist durch ,,caenogenetische’* Abiinderungen. Also neben den Fillen, in denen
die frithen ontogenetischen Stadien besonders stark den Ahnenformen gleichen,
treten auch ,,caenogenetische® Abiinderungen anf, in denen gie besonders stark
abweichen. Ich fasse zur Erliuterung hier nur einige bekanute, grofienteils
friither schon erwithnte Beispiele zusammen. y

a) Ubereinstimmung zwischen Phylogenie und Ontogenie.

zeigen z. B.:

‘ Ontogenie Phylogenie

1. Zelldifferen- Keimzellen, cmbryonale Gewebe usw. | Die Phylogenie der Organisnien

zierune, bestehen im allzemeinen nur ans einer |  beginnt mit kanm dilferen-
oder mur aus sehr wenigen verschie-  zierten Zellen, erst allmahlich
denen Zellsurten. | steigert sich die Differen-

\  ierung (S. 29 und 370).

1) Selbstverstindlich handelt es sich hier nur um die Frage der kleinen Wandlungs-
schritte von der GroBenordnung der Mutationen (vgl. auch nuten 8. 396).

2) Von angelsichsischen Phylogenctikern werden mit , recapitulation . dgl. oft weiter-
sehende lirscheinungen bezeichnet, so dus Auitreten irgendwelcher atavistischer Merkmale.
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Ontogenie r

Phylogenie

2 Stelirdifie-
renzierung.

3. Tracheiden-
diflerenzie-
rung.

4. Uebergipie-
lung.

5. \»'er]z;geruug‘Die S

der Sporan-
gien auf die
Blattunter-
seite bei den
Farnen.

6. Spezialisie-
rung der
Folgeblitter
regeniiher d.
Lrstlings-
hlittern.

|

| besonders dentlich verfolgen (Abh. 203). .

|

|
{

__ obachtet (Skottsherg

Namentlich hei den hentigen Farnen, aber I
auch bei anderen Pllanzen, LiBt sich |
eing zunchmende Diiferenziernng  der
Stele verfolgen. Das junge Stimmichen |
zeigh zuniichst durchwez eine Proto- |
stele, die sich iiber die Biphonostele
usw. (Abb. 115) zu den komplizierten
Typen entwickelt.

Auch  Tracheiden hentiger Koniferen,
die im fertizen Zustund Hoftiipfel zei
gen, werden zundichst mit Spiralver-
steifungen angelegt (Abb. 26).  Ferner
ist fast durchwes anch bei hochditferen-
zierten Kormophyten dag Protoxylem

als Ring- oder Spiraltracheiden (bzw,
-Gelifie) entwickelt. Bezeichnender

weise LBt sich ferner, namentlich
bei paliozoischen Phanerogamen wie
# B. bai den Cordaiten, der aLllmé'j,hIiche‘

erzang von der Spiraltracheide bis
zur Tiipleltracheide in einer breiten Zone

Die ersten Blitter eines Jungen Farn-
sporophyten zeigen iiberwiegend gabe-
lige Verzweigung der Blattfiedern und
der Blattadern, erst bei den Folge-
blattern tritt allmihlich tiedrige Ver-
“weigung anf (Abb. 150). Ubrigens ist
der ganz gleiche Prozel auch bei Phio-
phyten mit fiedriger Verzweigung he—'

1903).

orangienanlagen stehen hiiufie zu-
nachst am Blattrand baw, am Ende
von Telomen und werden erst nach-
triglich anf die Unterseite der Blitter
verlagert (Abb. 154).

Die Erstlingshlitter zeizen bei nSpeziali- |
siertem® Laub hiufiz noch , mormalen’ |
Baw.  Beispiele:  Bei Pllanzen mit |
Phyllodien, Phyllokladien usw, hahen die
Lrstlingshlitter hilnfie  noch  Lauh-
blattcharakter. Bei Asueia (Abh. 248)
sind die Erstlingshlitter noch getiedert,
ahnlich wie hei der Mehrzahl der
Leguminosen, orst  die Folgeblitter
bilden den Blattstiel zun einem Phylio-
dinm um. Bei den Opuntien ~mit
ihren hlattlosen Flachsprossen sind die
Keimblitter noch typische Laublitter.
Ferner zeizen die Keimlinge von
Pilanzen mit Schuppen- oder Stachel-
blittern hiutiz noch die urspriingliche
Blattiorm. Bei Juniperus sabing sind
die Jugendblitter beispielsweise noch
LUypische’ Nadeln, und erst die Folge-
blitter sind als Schuppen gestaltet.
(Ahnlich verliuft die Ontogenie bei
andern Juniperus-Arten, Bei {Jleq: euro-
pacus bildet der Keimling noch keine
Stacheln, sondern Laubblitter aus.)

Ausgangspunkt fir die Phylo-
genie der Stele bei den
Kormophyten ist die Proto-
stele, von der sich die kom-
plizierteren Typen ableiten
(5. T4ff. und "Abb, 27).

Die éltesten Kormophyten hat-
ten Ring-, baw. Spiraltraclie-
iden. Aus ihnen differenzior-
ten sich Netz- und schlieBlich
Tipfeltracheiden (S. 70 und
Abb. 25).

Der urspriingliche Verzweiz-
ungsmodus  ist  bhei  den
Kormophyten die Gabelung,
Durch ~ Uebergipfelung  hat
sich darans z. B. die fiedrige
Verzweizung etwa, der Blitt-
chen und Adern eines Farn-
blattes entwickelt (Abb. 20).

Die iltesten Kormophyten, u. a.
anch die iiltesten Farne (5,190
und Abb, 121), trugen die
Sporangien dorchwer  als
dentliche Telome, d. . als
Endauszweivungen anf klei-
nen Stielchen (vel, AL, 153).

Die Ahnenpflanzen dieser For-
men mit spezialisiertem Laub
hatten noch  normal  ent-
wickeltes Laub. Die Phyllo-
dien, Phyllokladien usw.
sind ziemlich sicher verhiilt-
nismiliiz junge Erwerbungen.
Auch die Umbildung von
Nadeln in Sehuppen, von
Laubblittern in Stacheln ist
eine  phylogenetisch junge
Erscheinung.
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Ieh habe das langbekannte nnd vielerwihnte Beispiel der Umbildung zu
Phyllokladien, Phyllodien usw, zuletzt behandelt, weil wir hier im Gegensatz
i den anderen Beispielen die phylogenetischen Beziehungen nur aus den re-
zenten Formen erschliefen kinnen. Allerdings habe auch ich (wohl in Uber-
einstimmung mit allen Autoren, die diese Frage behandelt haben) keine Zweifel,
daly diese Ah]mtum_, richtig ist. Aber solche Ablmiun;..vu die sich nur auf re-
sentes Material stiitzen kannen, stehen hinsichtlich irer phylogenetischen
Fundamentierung zuriick hinter denjenigen, die sieh paliobotaniseh begriinden
lassen. Die Zahl derartiger Angaben iiber die Giltigkeit des Buwpnvmvhpn

Grundgesetzes, rein nach rezenten Beobachtungen. ist jedoch schr orol, Ich
unterlasse ihre Aulfithrung im einzelnen und moehte als Beispiel nur noch ant
die Darstellung der bp;thuffnuuquhvlngemo durch Porsch (1905) und Reh-
fous (1917, 1923) verweisen. Ich
halte die  Auseinandersetzungen
Porsehs in den grolien Ziigen tir
richtig: da aber ein spezielleres
Eingehen (auch unter Beriicksich-
tigung der fossilen Formen) iiber
den Rahmen dieses Buches hinaus-
geht, sei eine speziellere Diskussion
anf eine Sonderuntersuchung ver-
schoben. Fine grofie Anzahl wei-
terer Beispicle finden wir ferner bei
GGoebel (1928, 8. 4671, Potonié
(1912, S. 18) und Massart (1894).

Interessant ist ferner die Tat-
sache, dall bei altertiumlichen
Pflanzen der onfogenetische Zeit-
abschnitt, innerhalb dessen die
atavistischen Merkmale auftreten,
oft wesentlich grifier ist als bei
den abgeleiteten Formen. Z. B.
finden wir im karbonischen Corda-
itenholz (Abb. 203) eine relativ

breite Zone von Protoxylem mit  Abb. 248, Acacia pyenontha. Keimpflanze.
Spiraltracheiden. bei den spiiteren  Beispiel fiir das ,.Biogenetische Grundgesetz™.
(entsprechend — gebauten)  Holz- 1—4 gefiederte Frstlingsblitter.
stimmen, etwa der Koniferen, fehlt b, 6 Uebergangsblitter.

entweder diese Zone, oder sie ist -9 Phyllodien.

doch sehr schmal. Anch bei den [Aus Fitting (,Strashurger™) 1928, Abb. 136.]
Osmundaceen finden wir ein dhn-

liches, im Laufe der Phylogenie verschwindendes atavistisches Merkmal. Bei
Thammopleris (Abb. 142 a) zeigen die noch im Stamm entwickelten Blattspur-
stringe die altertiimliche protostelenartige (oder .,mesarche”) Ausgestaltung
des Holzteils; bei den jiingeren Osmundaceen tritt dagegen von vornherein die
abgeleitete halbmondformige Blattstele auf. Diese Bmpmlv die sich noch er-
heblich vermehren licBen, deuten daraul hin, dafy die atavistischen Jugend-
stadien im Laufe der Phylogenie mehr und mehr verkiirzt wurden, bis sie in
vielen Fillen vollstindig versehwunden sind.

b) Fehlende Ubereinstimmung zwischen Ontogenie und Phylogenie.

Auch diege Fille sind zweifellos haufig. Man mub allerdings beachten,
dali im Rahmen der ganzen Diskussion iiber das Biogenetische Lunn:]«reqetz
nur solche Fille in Frage kommen, in denen die Jugendstadien von der Ahnen-

Zimmermann, Die Phylogenie der Planzen. 25
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form stdrker abweichen als die Folgestadien. Aber auch solche Fille ,,caeno-
senetischer™ Abweichung kommen zweifellos vor. Teh nenne z. B. die Gestaltung
der Kotyledonen, die als angeschwollene Reservestoffbehiilter oder als ‘wu'r—
organe usw. sicher oft weniger die Ahnenform der Blitter repriisentieren als
die Folgeblitter. Ein weiteres Beispiel fiir das Nichtstimmen des Biogenetischen
Grundgesetzes kntipft an unser ohiges Beispiel der Ubvwip’rduuv an. Die
jiingsten Blitter der Farne zeigen (‘llfapll‘(‘hl’ﬂd ihrer geringen GriBe durch-
weg nur eine schr sehwache \m Zzweigung, nur ganz wenige Gabelungen. Die
Blitter der Urfarne waren aber sicher viel reicher unterteilt. Dies gilt ganz
allzemein. Der Verzweignngsgrad ist bei Keimlingen fast immer caenogenetisch
lwmbgebetft Fin Seitenblick aufs Tierreich ist hier vielleicht er laubt. Von
den berithmten Beispielen im das Biogenetische Grundgesetz, die wir Miiller
(1864) verdanken, hat u. a. das Beispiel des Naupliusstadiums in der Ent-
wieklung der Krebse einer st'h(mfm en Kritik nicht standgehalten. Die drei Paar
Beine des Nauplius sind wohl ohne Zweifel caenogenetisch reduziert., Fiir
Jugendstadien ist eben ganz allgemein eine geringe Organzahl charakteristisch.

2. Maglichkeit phylogenetischer Schliisse.

Anf die zweite Frage, ob diese Parallelen zwischen Ontogenie und
Phylogenie ausreichen, wm anch einmal aus der bekannten Ontogenie anf eine
unbekannte l’hyluvvme zu schliefen, ist die Antwort eigentlich sehon in den
vorigen Abschnitten gegeben. Sie lautet, dali ein soleher Sehluff nicht bindend
sein kann. Wir kitnnen, wenn die Ontogenic der einzige Beweis ist, nie wissen,
ob die Ontogenie nicht caenogenetiseh geliilseht ist. Um die Tragweite der bio-
genetischen H(‘]lhl[ﬂiﬂl“l‘lll]lv " den Wahrscheinlichkeitsgrad ihrer Bewchttgunw
zu iiberblicken, wiire es sehir v erdienstlich, wenn einmal objektiv die Giiltigkeit
des biogenetischen Grundgesetzes in Fillen klarer phylogenetischer Zusammen-
hiinge statistisch untersucht, w iirde, ob und in welchem Umfange die Jugend-
gladien mehr der Ahnenform L‘nt\puuhvn als die erwachsenen Stadien. Leider
tehlt m. W. tirs Ptlanzenreich bisher eine solche Untersuchung. Die Autoren
begniigen sich fagt regelmébig mit ciner beispiclhaften ) fnslol]unﬁr wohei dann
immer entweder die Bmspmle welche stimmen, ader diejenigen, welehe nicht
stimmen, in den Vordergrund gestellt werden, Soweit ich mir einen [Therblick
iiber die Gesamtpflanzenwelt zu verschaffen versucht habe, ergab sich fiir 50
willkiirliech heransgegriffene, senauer untersuchte und einigermalen gesicherte
Fille (rein ]wpoth, che l’h\lucrunvwn bliehen aulier Betracht), daf in minde-
stens 809/, der Beigpiele die J ugendstadien der Ahnenform dhnlicher waren als die
Tnlﬂeqtadlon in fast 20 %, drlgf‘ en war cs umgekehrt, Diese Zahl ist sicher erst
ein sehr roher Anniher nngswert, aber sie dmrl\l wohl ungetihr den Wahe-
seheinlichkeitsgrad aus, mit dem man nun in Fillen unklarer Phylogenie aus
der Ontogenie “auf den Ga ng der Abstammung schliefen kann.

Eine etwas versteckte Form des Biogenetischen Grundgesetzes stellt der
weitverbreitete Satz dar, dall man aus der { mlmgenvmchen] En[wuklung den
morphologischen Wert®™, das ., Wesen*, die ,,Ilomologie™ usw. eines Organs
erkennen konne, Man %puc'ht hier von einer PmV\ICHLills.{bﬂ'B‘%(‘hlﬂl‘lllCllPH
Methode®. Da die betreflenden Autoren sich aber trotzdem sehr oft formell
in Gegensatz zum biogenetischen Grundgesetz stellen, sei etwas niher aul diese
Frage cingegangen.

Aug den sehr zahlreichen gleichartigen Beispielen dm;utlgm Schlufifolge-
rungen sei nur eines herausgegriffen: Hansen (1917, 5. 11, 41 ff.) bezeichnet
(hc J.‘rlet:tmtnplmse der Bliitenblitter, Laubblatter usw. als ,.eine Tatsache®,

weil gie dureh den mikroskopischen Verfolg der Ontogenie dieser BldttUlU'dlll‘
erwiesen sel. Die Teile der Blitte (Kelch, l\ume Sporophylle) seien rml‘anqs
. Blitter”. Was heilit das?
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Wenn wir feststellen, dali die Jugendform von Organen, die im Alter
verschieden aussehen, {ibereinstimmen, dafi also die Organe der Bliite anfangs
den Laubblattorganen gleichgestaltet sind, so bedeutet diese Feststellung zu-
niichst nur die Konstatierung einer Gemeinsamkeit, dhnlich der Feststellung,
dali zwei Bliiten die gleiche Staubblattzahl haben. Wir stellen in der iibercin-
stimmenden Jugendform unmittelbar nur die Tatsache des (Gleichseins fest:
sei es im entwicklungsgeschichtlichen Sinne eine Gleichartigkeit der duBeren
Erseheinung, sei es im entwicklungsphysiologischen Sinne eine Gleichartiglkeit
der Potenzen, der Gestaltungsfakioren, '

Eine solche Gleichartigkeit wird fiir uns aber ergt bemerkenswert durch
die Verwendung. Es ist tir diese Frage prinzipiell gleichgiiltig, ob wir dahei
die Gleichartigkeit in der Stanbblattzahl oder in der Eiweilibesehaffenheit oder
in der Jugendgestaltung festgestellt haben; wir kimnen immer die Gleichartio-
keit nur in drei grundsitzlich verschiedenen Weisen verwenden:

1. Zur reinen Registratur bzw. zu irgendeiner anderen praktisch mehr
oder minder bedeutsamen Zweckgruppierung (z. B. ,,Systematik®).

2. Zur idealistischen™ Gruppierung, wenn man iiberzeugt ist, dal
z. B. in unserem Falle die Jugendstadien besser und wahrer die ,.Tdee®, das
- Wesen®, den ,,Bauplan®™ usw. kiinde als das Alterstadium.

3. Zur phylogenetigehen Gruppierung, etwa in unserem Beispiel.
dali wir im Sinne des Biogenctischen Grundgesetzes sagen: die Jugendform
verrit ung die phylogenetische Urform?),

In dieser ,.entwicklungsgeschichilichen* Methode steckt also heute nach
dem Sieg des Deszendenzgedankens sicher sehr weitgehend ein phylogenetischer
Gedanke. Leider tritt er allerdings oft nur in einer sehwer durchschaubaren
Verflechtung mit anderen, vorzugsweise widealistiseh*-morphologisehen  Ge-
dankengingen aul. Jedenfalls unterscheidet sich die ontogenefisch-entwicl-
lungsgeschichtliche Methode nur dann von der phylogenetischen Methode,
also von der Anerkennung des . .Biogenetischen Grundgesetzes®, wenn gie
idealistiseh““-morphologisch und damit dubBerst subjektiv orientiert ist.

3. Entwicklungsphysiologische Beziehungen.

Die dritte Irage nach den entwicklungsphysiologischen Beziehungen
zwischen Ontogenie und Phylogenie hehandeln wir besser erst im Zusammen-
hang mit anderen ontogenetischen Erseheinungen, denen der nichste Ahschnitt
gewidmet ist.

G. Alterserscheinungen, Mifibildungen und ihre Bedeutung
fiir die Phylogenetik.

Es ist schon oft beobachtet, dali auch als Alterserscheinung phylo-
genetisch urgprimgliche Merkmale auftreten. Der Fall ist gowissermalien eine
Parallelerscheinung zum Biogenetischen Grundgesetz und scheint mir nament-
lich wegen der entwicklungsphysiologischen Konsequenzen wichtig. Leider
sind auch hier die tatsichlichen Verhiiltnisse noch lange nicht geniigend unter-
sncht. Wir kinnen nur einzelne herausgegriffene Beispiele anfiihren.

Die Gabelung der Nerven an Farnbliattern tritt z. B. nieht nur an den
rstlingsblittern sondern auch gewissermafien als Alterserscheinung an den
letzten Seitennerven eines erwachsenen Blattes auf. Correns (1928, S, 34 1))
beschreibt ferner Geraniaceen- Stieke, welche neben der urspriinglicheren
Form der Zwitterbliite auch eingeschlechtige Bliiten hatten; das Urstadium

1) Vgl. dazn unten 8. 426.
2H%
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(die rein bzw. vorzngsweise zwittrige Bliite) herrgchte hier sowohl unter den
iltesten wie unter den jiingsten Blitten vor. SchlieBlich weist Goebel (1928,
Abb. 10) daraul hin, daB bei Umbilicus pendulinus die im vegetativen Leben
typische™, aber sicher abgeleitete Schildform der Laubblitter Schritt fir
Schritt verloren geht, wenn die Hochblitter gebildet werden.

Auch die Milibildungen, seien sie experimentell oder durch iiubere
Storungen oder dureh uns unbekannte Ursachen erzeugt, gehiren in diese
Klasse von Erscheinungen. Wir haben gelegentlich schon die Frage diskutiert,
ob solche MiBbildungen Ahnenformen reprisentieren, so bei den ,.Durch-
wachsungen® der Fguiselum-Bliiten (5. 178) und der Koniferenzapfen
(5. 301), bei den zahlreichen Makrosporangien von Ginkgo (S. 278) w. a. Andere
Ifélle, in denen Mifhildungen sicher die Ahnenform repriisenticren, sind z B.
die abnormen Zwitterbliiten bei Melandryum rubrum nach Infeltion durch
Ustilugo wviolacea, Iris-Bliiten mit zwel Kreisen von Mikrosporophyllen
(Heinricher), Campanula-Arten mit freien Kronblittern, Compositenbliiten mit
cimem Kelch an Stelle des Pappus (vgl. Penzig, Worsdell und Strohl).
Kurz, es ist wohl kein Zweifel. dali in manchen derartigen Fillen ,,patho-
logische™ Abweichungen die Ahnenformen reprisentieren. In anderen Fillen
sind aber die Monstrosititen auch ebenso klar Neuerwerbungen.

Damit wiederholt sich die Frage 2 des Biogenetischen Grundgesetzes, ob
und wieweit Miibildungen fir die Phylogenie etwas aussagen. Ieh michte
auf die Geschichte dieser heili umstrittenen Frage nicht niher eingehen, da
die verschiedenen Ansichten auch schon wiederholt zusammengestellt sind
(z. B. Velenovsky, Kiister, Strohl u. a.). Wie heim hiogenetischen Grund-
gesetz scheint mir die Wahrheit in der Mitte zu liegen. Neben einigen villig
pathologischen Mifibildungen gibt es zweilellos ziemlich viele | atavistische'
MiBbildungen (vgl. z. B. anch die Fille von Kilteatavismen, welche Potonié
1912, 5. 21 susammenstellt).  MiBbildungen machen also einen phylo-
genetischen Urzustand wahrscheinlich.  Wie hoeh jedoeh die Wahrsehein-
lichkeit ist, mit der man aus einer MiBbildung auf den Urzustand schliclien
kann, lifit sich schwer sagen. Denn auch hier fehlt es noch an cingehenderen
— wohl statistisch zu anzulegenden — Untersuchungen. Es sei darum vor-
liufig auf die Zusammenstellungen der Tatsachen [vgl. inshesondere Penzig
(1921/22), Worsdell (1916) und Kiister (1920)] verwiesen.

—

Entwicklungsphysiologische Beziehungen.

Die  Ausnutzung der Mibbildungen zu phylogenetischen Schliissen st
namentlich deshalb nicht leicht, weil eine .. MiBhildung** wohl niemals in ihrem
phinotypischen Gesamthild, so wie sie uns entgegentritt, vollstindig dem
Ahnenzustand entspricht. In der Regel ist nur das eine oder andere Merkmal
abnorm verdndert, die ibrigen damit in Bezichung stehenden Merkmale sind
es jedoch nicht. So ergeben sich Disharmonien, die ehen den pathologischen
(Gesamteindruek der ., Abnormititen bedingen.

Damit sind wir an die entwicklungsphysiologische Problematik dieser
Bezichungen zwischen den onfogenetischen und phylogenetischen Wandlungen
gelangt. Diese Frage leitet natiirlich in das Problem der phylogenctischen
Kausalanalyse hiniiber.

Es ist — um die Tatsachen nochmals kurz zusammenzufassen — dentlich,
dal atavistische Merkmale dann besonders hautig auftreten, wenn die Organis-
men nicht, noch nicht, oder nicht mehr vollkriiftig, ,,typisch™ entwickelt sind.
Der Organismus sinkt hier leieht auf die Ausgestaltung fritherer Generationen
suriick.  Kr ist einem Dynamo bester Konstruktion zu vergleichen, der auch
nur Leistungen Alterer Konstrultionen vollbringen kann, wenn er noch nicht,
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bzw. nicht mehr ,.auf Touren® gekommen ist oder versechmutzt bzw. sonstwie
nicht in Ordnung ist.

Die historisch-phylogenetisehe Feststellung eines Riickschlags auf alte Zu-
stinde steht somit sicher nicht in Widerspruch zu der kausalanalytischen, u. a.
von (roebel (1928, 8. 473 {f.) vertretenen Autfassung, derartige Erscheinungen
seien Hemmungsbildungen. Sie steht anch weiterhin nicht im Widerspruch zu
der von Peter (1920) besonders scharf verfochtenen Tatsache, dali atavistische
Erscheinungen, welche wie die Jugendstadien (und wohl auch viele Alters-
stadien) regelmiBig auftreten, eine funktionelle Bedeutung haben und ferner.
daB die Abweichungen. die MiBbildungen, pathologischen Charakter haben. Teh
erwiihnte oben schon, dal dieser pathologische Charakter sich sehr oft ans der
Disharmonie ergibt, weil nur ein Merkmal — nicht aber die anderen das
gleiche Organ gestaltenden Merkmale — anf die Urform . zuriickschlagt™.
Ein Beispiel:

Bei mehreren Blittenpflanzen hat man eine Verdoppelung der Krone
heobachtet, indem an Stelle von Kelehblattern eine dufere Bliitenkrone auf-
tritt (,.calveanthe Blitten). So hat sehon Goethe zu seiner , Metamorphose
der Pflanzen® eine Primel (Primula) gezeichnet (vgl. Hansen 1907, Taf. K, F),
bei der scheinbar 2 Kronen ineinander stecken, die aber kelehlos ist. Als Riick-
schlag auf die Ahnenform kann man diese MiBbildung deshalb bezeichnen,
weil bei altertiimlichen Kormophyten die ausgepriigte und strenge Son-
derung der Blittenhiille in Keleh und Krone sicher fehlte. Natirlich ist
jedoch eine solche MiBbildung, als Ganzes genommen, keine Riickkehr zur
Ahnenform.

Wir kinnen aber den Fall etwas weiter analysieren. Diese Doppelkrone
kommt, wie wir aus Erblichkeitsuntersuchungen (ISrnst) wissen, durch eine
(tenmutation !) zustande, welche Gleichartigkeit der beiden Blittenhiillkreise
hewirkt. ..Vergritnungen™ sind die umgekehrte Form der Angleichung, die An-
gleichung der Krone an den Keleh, Dies Zuriiekgehen auf die Gleichartiglkeit
der beiden Hiillkreise ist bestimmt ein Ritckschritt anf altertiimliche Zusténde,
also eine Verlustmutation. Die Disharmonie, welche einen solehen Atavismus
air  MiBbildung® stempelt, crgibt sich aus der Tatsache, dali die anderen
Bliitenmerkmale nicht auch entsprechende Verlustmutationen aufweisen,
sondern daB nun beide Bliitenhillen den hochentwickelten Charakter der
Primelkrone zeigen.

Daraus kinnen wir mancherlei schliefen. Einmal ist bemerkenswert, daly
auch bei hentigen Organismen, gewissermafien unter der Oberfliche der neu-
erworbenen Fahigkeiten, noch die Potenzen der Ahnengestaltung schlummern.
Die phylogenctische Neuerwerbung ist also mehr ein Hinzuerwerben als eine
Abiinderung oder gar ein Verlieren. Das bezieht sieh selbstverstindlich nur
auf die Erbanlage und weniger auf den Phinotypus. Phiinotypiseh stellen
7. B. die 3 Mikrosporophylle von fris gegeniiber den 6 Mikrosporophyllen
der Liliiflorenurform einen Verlust dar. Genotypisch sind sie eine New-
erwerbung, die in Riicksehligen (vgl. Heinricher 1928) wieder aufgegeben
werden kann.

Dann ist bemerkenswert die relative Unabhéngigkeit der einzelnen Merk-
male im Wiederversehwinden. Das deutet auf die komplexe Natur solcher
phylogenetisch erworbener Merkmale und damit auf eine selbstindige Ior-
werbung einzelner Merkmale hin.

Diese Parallele zwischen Ontogenie und Phylogenie, wie sie gich im ., Bio-
genetischen Grundgesetz® und in verwandten Erscheinungen widerspiegelt,

1) Selbstverstindlich gibt es daneben auch rein phimotypische ihnliche Milibildungen.
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scheint mir auBierordentlich zukunftweisend. Wir werden auf sie auch nochmals
hei der Kausalanalyse (S. 415) zu sprechen kommen. Vielleicht 1aGt sie sich
in der experimentellen Krforschung noch etwas weiter verwerten, wenn wir uns
der innigen Verflechtung von Ontogenie und Phylogenie (ohne irgendeinen
mystischen Hintergrund) noch mehr hewubBt werden.

Nur die menschliche Betrachtungsweise zerschneidet ja aus historigchen
und rein praktischen Griinden dic (Gesamtheit des organischen Wandlungs-
prozesses in die zwei Abschmitte: Ontogenie und Phylogenie. Und eben
wegen dieses willkiirlichen Schnittes muB man mit Nachdruck betonen:

Auch die Phylogenic ist ein physiologischer Prozef!
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II, Teil.
Kausalanalyse') der Phylogenie.

Die Kausalanalyse ist der wmstrittenste Punkt der ganzen Phylogenie,
Gerade die auptstreitpunkte sind aber offensichtlich nur deshalb so umkimpft,
weil die Beteiligten ,.mit verschiedenen Zungen®, d. h. aneinander vorbei reden.
Wir wollen daher versuchen, unsere Darstellung miglichst Schritt fiir Sehritt
aufzubauen und auch die Basis aufzuzeigen, auf der unsere einzelnen Aussagen
und Schliisse ruhen.

I. Vorbemerkungen.
A. Die Phylogenie ist ein physiologischer Proze8.

Das ist natiirlich keine neue Entdeckung. U. a. hat schon Niigeli (1884)
mit Nachdruck fiir eine physiologische Auffassung des phylogenetischen Uni-
bildungsprozesses gekimpif. Vielleicht hat sich seine Grundauffassung nur
deshalb nicht so recht durchgesetzt, weil Négeli bereits mit einer fertigen aber
allzu hypothetischen Lsung gekommen ist. So ist denn zeitweise diese Selbst-
verstandlichkeit von der physiologischen Natur der Phylogenie wieder etwas
m Vergessenheit geraten.

Wenn wir die Phylogenie als physiologischen Prozels anerkennen, ergehen
sich fiir die Kausalanalyse sozusagen von selbst eine Reihe von Thesen, die
wir hier vorausskizzieren wollen:

L. Eine ertolgreiche phylogenetische Ursachenforschung ist
wie jede Kausalanalyse undenkbar ohne Experiment. Was heifjt
phylogenctisches Experiment? — Es heiBit, daff wir die zu untersuchenden
Organismen in derart kontrollierbare Bedingungen bringen, daf ihr Umbildungs-
prozely sich nur in den von uns behaupteten Bahnen abspielen kann. Von solchen
experimentellen Ergebnissen als fester Basis aus, dirfen wir dann versuchen,
zu verallgemeinern, d. h. unter vorsichtiger Beriicksichtigung aller mitspielenden
Umstéinde anch jene phylogenetischen Abiéinderungen zu betrachten, die sich
unserem Experiment entziehen. Leider konnen wir Ja nicht in der Kreide oder

1) Die moderne Umwilzung in den physikalischen Anschanungen hat in letzter Zeit
verschiedentlich dazu verleitiet, gerade innerhalh des organischen Geschehens zu zweifeln,
oh es eine strenge Gesetzmibigkeit der kausalen Bezichungen gibt. Darum sei auf die klaren
Austithrungen Planclks (1929) verwiesen. Vor allem geht es natiirlich nicht an, lir die rein
ontogenetischen Wandlungen solche Gesetzmiilligkeiten (die ja die Voraussetzung jedes Fx-
perimentierens sind) anzunchmen, diese aber [ir die phylogenetischen  Wandlungen ah-
zulehnen, .

Vielleicht wird man auch hier ebwas schiiffer unterscheiden wiissen zwischen
dem subjektiven und darnm wandelbaren Begriff der Kausalitit und den unwandelbaren
kausalen Bezichungen. Als Nuturwissenschaftler richten wir unser Interesse natiirlich in
erster Linie auf die Erforschung der kausalen Beziehungen. Was wir dammnter verstehen
— Aufzeigen der an cinem Geschehen beteiligten Faktoren — ist praktiseh genommen fiir die
Biologie klar.
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im Silur, itber Jahrmillionen hinweg experimentieren., Aber genau wie der
Physiker von seinen Laboratoriumsversuchen aus auch Geschehnisse analysiert,
die sich seinem irdigchen Machtbereich entziehen, genau so, wie man mit Recht
aus den kleinen, heute beobachtharen Erosionswirkungen auf die Ent-
stehungsgeschichte eines grofien Frosionstales sehliet — genau so haben
wir Phylogenctiker das Recht, die kleinen, experimentell festgestellten Ab-
anderungen zu benutzen, um die viel grisBeren Abéinderungen der Vergangen-
heit zu erkliren. Wir miigsen uns nur in jedem einzelnen TFalle miglichst klar
Rechenschalt dariiber geben, ob und wo dies Loummations™- oder . Inte-
grations”-Verfahren etwa auf Sehwierigkeiten stolen kann.

2. Die Kausalzusammenhinge der Phylogenie sind, wie alles
physiologisehe Geschehen, duberst komplex. Hs ist eine von vorn-
herein schiefe Fragestellung, wenn man nach der Ursache fiir die phylogenetische
Wandlung friigt. Selbstverstandlich sind an einem solehen Prozess eine groBe
Anzahl von zusammenwirkenden Faktoren beteiligt. Und selbstverstiandlich
sind in der Phylogenie Ursache und Wirkang nicht wie beim mechanischen
Stol direkt, sondern durch eine sehr komplizierte Reiz-Reaktions-Kette ver-
bunden. Das lehren schon jene physiologischen Disziplinen, welche (wie die
Reizphysiologie und die Erblichkeitsforschung) methodologisch und in der
Kausalanalyse des Gestaltungsvorganges am weitesten fortgeschritten sind.
Wir miissen also auch bei der phylogenetisehen Kausalanalyse versuchen, die
einzelnen beteiligten Faktoren und die Reiz-Reaktionskette herauszuarbeiten.

B. Kontinuierliche oder sprunghafte Abinderung?

Die Mutationen ).

Es ist heute klar, dafi die phylogenetische Umbildung aul einer Ab-
nderung der Erbanlagen bernht?). Die Frage lautet also: dndern

1) Die moderne Lrblichkeitsforschung hat bekanntlich unter den , Variationen® der
Alteren Autoren drei verschiedene Formen unterscheiden gelehrt:

a) Modifikationen, d. h. nicht erbliche, rein individuell erworbene, Umbildungen
des betr. Organismus. Beriihmt sind z. B. die Verindernngen der Wuchsgrofie nsw., wenn
wir eine Gebirgspflanze in die Ebene bringen und umgekehrt (Abb. 24

b) Neukombinationen von Merkmalen, wie sie im Zusammenhang mit der Mendel-
spultung bei der sexuellen Fortpilanzung ..allogamer™ d. b, fremdhefrochtender Organismen
in sehr buntem Wechsel auftreten. 1 ' .

¢) Mutationen, d. h. erbliche Abiinderungen des Anlagenkomplexes einer Pflanze,
des ,,Genotypus™ (Abb. 245 und 246). Wihrend man frither, z. B. Darwin und de Vries,
die Bezeichnung . Mutationen® nur fiir die ihrer doBeren Erscheinung nach erheblichen Ab-
dnderuncen verwendete, ist es jetzt in der Erblichkeitsforsehune iiblich seworden, jede der-
artige erbliche Abinderung eine Mutation zu nennen (vel. aueh 8. 417, Anm. 2). Wir
machen auch in der Verwendung des Begriffes keinen Unterschied, ob man die auslosende
Ursache kennt oder nicht. Dagegen unterscheidet man neuerdings:

%) Gen-Mutationen oder Faktormutationen (,,Alteration Mutations™), Sie beruhen

anf den Abiindernngen einer einzelnen Erbanlage, eines einzelnen Gens.

B) Genom-Mutationen (,Combination Mutations'). Sie beruhen aul einer [lm-
kombination des Erbgutes dureh abweichende Chromosomengruppierung (z. BB, Ver-
doppelung der Chromosomenzahl wie bei |, Gigas“-Mutationen). (Vel. Baur 14922
und 1924 sowie Oehlkers 1927.)

Wenn wir von . Mutationen™ sehlechthin sprechen, verstehen wir hierunter immer
Gen-Mutationen®™. Sie sind ja auch fiir die phylogenetische Umbildung die wichtigsten
W Variations*-Formen. Modifilationen kommen als nicht erbliche Abdnderungen iiberhaupt
nicht in Frace, Neukombinationen und Genom-Mutationen nur in heschrinktem Malie.

Ob diese 3 Formen von Variationen® ganz scharf zu scheiden siml, Kinnen wir zuniichst
unentsehieden lagsen: denn mindestens in den allermeisten analysierfen Fillen gehort eine
»Variation® eindeutig einer dieser Gruppen an.

2) Die erste klare Formulierung dieser Tatsache verdanken wir Weillmanns Tdio-
plasma-Hypothese (vel. hierzn S. 404).

b
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Abb. 249, Terazecum officinale Weber.
Standortsmodifikationen. Vemschiedener Habitus (Gralie, Proportionen),
P = einer Tieflandskultur (ca. */; nat. Grifie). M = einer alpinen Kultur (ea. *fs nat. Grofe)-
M’ = emer alpinen Kultur (natiirl. Grofe).
[Aus Detto (1904, Abb. 9).]
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sich diese Erbanlagen kontinuierlich oder sprunghaft. Aunch hier ist eine
Verstiindigung aussichtslos, wenn man nicht klar sagt, was man unter
., Kontinuitiat™ usw. versteht, wie grof man sich die ,,Spriinge” vorstellt
u. dgl. mehr.

Sehen wir uns zunichst einmal die Wandlungen der Erbanlagen am lebenden
Organismus an, so wie wir sie im Erblichkeitsexperiment feststellen kinnen,
Da zeigen sich als Verdinderungen der Erbanlagen im allgemeinen nur kleine
Abweichungen ecinzelner Erbeigenschalten, die man . Mutationen' nennt.
Sie werden sichtbar in kleinen Eigenschaftsanderungen (Wuchs- und Blattgrife,
Farbe der Blitter, Bliten usw.). Diese Mutationen sind allerdings insofern dis-
kontinnierlich, als die Mutanten im Moment, in dem wir sie erkennen und mit
ihnen arbeiten kiinnen, deutlich und seharf von der unabgeiinderten Stammform
verschieden sind. Wir wollen nicht eriirtern, ob die Diskontinuitit sich hier
nur auf das Sichtbarwerden oder wirklich auf den Umbildungsprozel hezieht.
Es mag geniigen, dafi tatsichlich die Anhéinger einer ,sprunghaften” Um-
bildung sich auf die Erblichkeitshetunde diskontinuierlicher Kinzelmutationen
bernfen kinnen.

Die ,,Spriimge* der Mutationen sind aber verschieden groli, mindestens
in der dubieren Erscheinungsform, die uns ja allein ein Mali fiir die Mutations-
griBe liefert. Die iiberwiegende Mehrheit der Mutationen sind geringfiigige
Abiinderungen: so geringfiigig, dali nur die schirfste Beobachtung sie erkennt.
Ja, auBer den noch unmittelbar erkennbaren Mutationen existieren offensicht-
lich noch viele fast oder ganz unmerkliche ,, I{lein-Mutationen®, die unter Um-
stinden erst durch Summierung usw. erkennbar werden (vgl. z. B. Baur 1924,
8. 114). Die grofien Mutationen, die urspriinglich den Namen ,,Mutationen*
veranlalit haben, und mit denen sich naturgeméils anch besonders leicht ex-
perimentieren lifit, sind entweder verkappte Neukombinationen von Merkmalen
im Gefolze von  Sexualprozessen bzw. von abweichenden Chromosomen-
Kombinationen?). Oder es gind Verlustmutationen, d. h. Umbildungsvorgiinge,
die auf ein phylogenetisches Primdrstadium bzw. anf einen pathologischen
Zustand fithren [Capselle Heegeri, sehlitzblattrige Pilanzen (Abb. 245), Muta-
tionen mit Verlust der Differenziernng in Keleh und Krone. wie bei den ,,caly-
canthen* oder ,,vergriinten* Bliiten (8. 389), Verlust der Stacheln (Abb. 246)
nsw.]. Man hat diese Erscheinung schon so formuliert: ..Auch die Phylogenie
geht langsam den Berg hinauf, aber raseh herunter. Die Erbstruktur, der
..Genotypus”, macht den Hindruck einer gespannten Uhrfeder, die man
langsam aufziehen kann, die aber rasch abschnurrt, wenn sich irgendeine
Arretierung ldst.

Nach den Erblichkeitshefunden sind also die wichtigsten Tir die Phylo-
cenie in Frage kommenden Wandlungen kleine (vielleicht diskontinuierliche)
Abéinderungen, so daB wir die Phylogenie in dieser Hinsicht als ..gequantelt”
bezeichnen kinnen. Es mag auch sein, daf} z. B. beim Rudimenticrungsprozefs
(man denke ectwa an die [liigellosen Insekien, deren mutative Entstehung
bei Drosophila unmittelbar beobachtet ist) griBere Mutationen ein und des-
selben Merkmals bedeutsam geworden sind (vel. unten 8. 416).

Wer von sprunghafter Phylogenie redet, meint aber doch meist etwas
anderes; er denkt an groBe progressive Springe. Die Paliontologic
und die systematische Befrachtung der heutigen Organizmen zeigen in ihren
heutigen Tunden eine unlenghare grofie Diskontinuitit; nene Formen und
Formenkreise, wie etwa die Angiospermen treten sozusagen .explosionsartig™
in unser Gesichtsteld. Derartige groBe Diskontinuen — sagen wir einmal

1) Hierher gehiren die meisten Oenothera-Mutationen, heute als ., Genom-Mutationen®
bezeichnet.
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zwischen den uns bekannten Gymnospermen und den Angiospermen — ent-
sprechen zweifellos einer ganz gewaltigen Zahl von Mutationen.

Zur Krklirung solch groBer Diskontinuititen gibt es zwei Moglichkeiten
entweder wir nehmen an, daB die Diskontinuitit von vornherein da war.
dali sich also plitzlich einmal ein Nachkomme von seinen Eltern durch eine
grolie Zahl von sehr crheblichen Mutationen unterschieden habe. Oder man
nimmt an, daff die Entwicklung auch in diesen Fiillen langsam (wenn anch
vielleicht wic bei den oben geschilderten Kleinmutanten Lgequantelt) vor
sich gegangen sei, daf aber hier die Bindeglieder uns aus irgendeinem
Grunde. etwa infolge  Aussterbens ohne fossile  oder lebendige  Uber-
reste, verloren gegangen seien,

Der Genetiker wird wohl heute fiir die 2. Auflassung eintreten. Wir haben
keinerlei experimentelle Befunde, daB solche grollen Spriinge
durch gleichzeitige zahlreiche Mutationen aufgetreten geien. Bine
derartige Annahme sehwebt also villig in der Luft (vel. unten 8. 411). Es sind
auch im Laufe der paliontologischen Forschung schon so viele vermittelnde
Gruppen (ich erinnere nur an die Psilophyten und Pteridospermen) nachtrig-
lich bekannt geworden, daB wir sicher annehmen miissen. cine viel grifiere
Formenmasse sei uns noch unbekannt.

Ein berechtigter Kern steckt aber zweifellos in der von vielen Palaontologen
verfochtenen Annahme einer Diskontinuitat mit grofen Spriingen.  Die Phylo-
genic verlief, als ganzes besehen, nicht immer gleich schnell. Ts
gab Zeiten (lir das Pflanzenreich denken wir etwa an das Devon, Unterkarbon
und die Unterkreide), in denen viel mehr ditferierende Typen entstanden
als in anderen Zeiten, — als in Zeiten, in denen der Strom der phylo-
genetischen  Umbildung  mehr  gleichmiiBig  und trige dahinfloli.  Dag
weehselvolle Bild diirfte kaum nur durch Zufilligkeiten der fossilen Uber-
lieferung vorgetiinseht sein.

Auch hier mub man sich jedoeh klar sein, daf diese Aussage zuniichst
lediglich ein rein historisches Paktum feststellt und so nur zur Charakterisierung
des historisch-phylogenetischen Ablauls dienen kann, Fiir die kausale Einzel-
analyse besagt der historische Ablauf wenig. Denn dag beschleunigte Auftreten
zahlreicher neaer Typen kinnte auf sehr verschiedene Weise zustande ge-
kommen sein. Es kiinnte sein, dafi infolge irgendwelcher Umstinde (sagen wir
z. B. durch die Eroberung des Landes um die Silur-Devon-Wende) den Lebe-
wesen neuae nnd zundchst konkurrenzlose Ent\.\’iukIun;_:s\x-'og(‘ eriffnet wurden.
dali also die plitzliche Steigerung des phylogenetischen Umbildungsprozesses
lediglich auf der gesteigerten Gedeih- wnd Erhaltu ngsmiglichkeit neuer
Typen beruht. Oder aber der phylogenetische Umbildungsprozel, d. h. die
Entstehung neuer Mutationen verlief tatsichlich ungleieh rasch. Meiner An-
sicht nach sprechen unsere heutigen Kenntnisse fiir beide M velichkeiten. Kine
einigermafien sichere Antwort ist nur fiir Kinzelfille, aber kaum allgemein
maglich (vgl. auch 8. 405).

Die Kroberung des Tandes steigerte z. B. ganz bestimmt im oben ange-
gedenteten Sinne die Erhaltungsmielichkeit nener Typen. Andrerseits jst
offensichtlich nach unseren Befunden an heutigen Organismen das Formen-
neubildungsvermizen  bhei verschiedenen Pllanzengruppen sehr verschieden
groB. Neben den durch eine grofe Formenfiille ausgezeichneten und meist
gystematisch sehr schwer zu bearbeitenden Gattungen, wie Rosa, Rubus.
Hieracvum usw., gibt es andere, die recht einheitlich sind. Daraus kann
man schlicfien, dali wohl auch zeitlich der Formenumbildungsprozels un-
gleich raseh ablief.
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C. Das Problem der ,,zweckmifigen® Eigenschaften!).

Man hat in letzter Zeit, als Reaktion gegen das Schlagwort ,.Anpassung™,
die Tatsache wohl allzu sehr ignoriert, daf} in der Phylogenie (als Ganzem)
vorzugsweise ,.zweckmiBige' oder neutraler gesagt: .systemerhalfende”
Einrichtungen entstanden sind. Tch glaube nicht, dali man iiber dies Faktum
mit alleemeinen Redewendungen, wie: die Hauntung der systemerhaltenden
Finrichtungen sei eine Selbstverstindlichkeit, oder Zweckiragen ..diirften™
cinen Naturwissenschattler nicht beschiiftigen usw., hinwegschreiten kann.

Wer sich fir die Behandlung ..zweckmiiliiger” Kinrichtungen einsetzt,
der muB zu zwei Fragenkomplexen Stellung nehmen:

Einmal zur Wort- und Begriffs-Problematik. die sich gerade hier
anBerordentlich stark ausgebreitet hat, und ferner

zur Tatsachenprohlematik, ob es wirklich eine solehe auffillige Hautung
_zweckmiiBiger” Eigenschaften in der Phylogenie gibt.

Leider werden beim ZweckmiBiglkeitsproblem als Nachwirkung aus der
Herrschaftsperiode der , Idealistischen® Morphologie auch in naturwissenschaft-
lichen Diskussionen Sach-, Begriffs- und Wortfragen nicht geniigend ge-
trennt. Da wir uns nachher ausschlieBlich mit den Sachfragen beschiiftigen wollen,
seien hier einmal die Begriffs- und Wortprobleme vorausgreifend behandelt.

Man kann mit der Bezeichnung ,zweckmiifiige Eigenschaft™ verschieden-
artige Frscheinungen zusammenfassen. Nur ein paar Hinweise zur Erliuterung
des eigenen Standpunktes! Man kann z. B. in den Begriff | ZweckmiBigkeit™
mit Schopenhauner psychische Vorstellungen hineinlegen und unfer mweck-
miiligen* Vorgiingen solche verstehen, bei denen sich ein Willensakt auswirkt,
Analog dazu kann man als zweckmiliig™ solche Vorgiinge zusammenfagsen, in
denen der Zweck als ,, Endursache®, als ,,Entelechie™ neben den eigentlichen kausal-
wirkenden, also neben den physikalisch und chemisch faBbaren Faktoren ent-
scheidend mitspielt. Ich will auf diese dem Naturwissenschaftler meist ziemlich
fremde Vorstellungen nicht nither eingehen und nur andeuten, daf sie vor allem
von Vitalisten vertreten werden, wobei es praktisch dus gleiche bedeutet. wenn
man statt von ,zweckmiBig” von ,ganzheitserhaltend™ spricht.

Man kann aber auch — nnd dag ist mein Standpunkt. bzw. der Standpunkt
sehr vieler Biologen?) — unter ,.zweckmiiBigen™ Figenschaften alle diejenigen zu-
cammenlassen, welche durch ihre lebenserhaltende, ,.svstemerhaltende™ Wirkung
ausgezeichnet sind. Man karm ferner, wie bei jeder Begriffsbildung analytisch
vorgehen, d. h. mit einer vorgefabten Definition an die Erscheinungen heran-
treten, oder synthetisch die Erscheinungen in einen gemeinsamen Begriff zu-
sammenfassen. Im zweiten Fall dient die durch ein Ahstraktionsverfahren
cewonnene Formulierung des Begriffsnmfanges, die ,.Definition”, lediglich als
ein praktisches Werkzeug zur gegenseifigen leichteren Verstindigung,

Auch hier bekenne ich mich zum letzteren, synthetischen Verfuhren. Ich
habe nicht vor, die verschiedenen anderen maglichen Formen der Begriffshildung
s diskutieren. Ich beschrinke mich darauf, zur Vermeidung von Mifiverstind-
nissen, zu erklirven, dal} ich unter ,zweeclkmiiBigen™ oder als Synonym unter

1) Fiir unsere naturwissenschaftlich eingestellte Betrachtung kommt nur das in Frage,
wis Kant die ,,innere’” ZweckmiBigheit genannt hat, also die T‘:nrlkEiﬂn'&lmzix.‘hungf:n auf die
hetreffenden Organismen selbst bzw. auf ihre Artgenossen. Die auliere™ Zweckmiiliigkeit
im Sinne von Kant, also vorzugsweise die Nitbalichkeit tiie den Menschen, scheidet in unserer
Befrachtune aus. Ebenso mubte die ,fremddienliche Zweckmiiliigkeit™ (vgl, Becher und
Woltf) der Gallen usw. wegen ibrer noch sehr unklaren Verhiiltnisse anfier Acht bleiben
(vel. auch Zimmermann 1928 a).

©2) Vel. z. B. Detto, 8. 13 und Peter.
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ssystemerhaltenden Kinriehtungen solche Einrichtungen ver-
stehe, die der betreffenden Pflanze, bezw. vor allem der ganzen
Sippe, das Dasein erméglichen und ihr Gedeihen erle 1ch’r<=1n

Ich habe mich aus Traditionsgriinden dazu entschlossen, die alt hergebrachte
Bezeichnung , zweckmiiflig” beizubechalten (Val. hierzu auch Peter 1920). Man
kann das Wﬂhl auch nhno allzu groffe Bedenken tun, sobald man die Sachfragen
in den Vordergrund stellt. Denn man sollte doch nur dann eine hergebrachte
Bezeichnung findern, wenn sich pml«llk(h genommen die Begriffsgrenzen der-
art verschoben habon dal die ehemals in den htr. Begriff zusaramengefaBten
Brscheinnngen heute picht mehr hineinpasgsen. Das aber ist heim ZweckmiBic-
keitgbegrifl nicht der Fall. Was die (ritheren Biologen eine ,,zweckmiBise Kigen-
sehalt™ nannten, pafit auch — wenn wir Lm?nhntumer wouwo Grenzlille und
die Phantastereien der Ubertel eologen auller Spiel lassen — gunz gut in den
oben deflinierten Begriff. 'Wenn man wegen jeder Tnth‘{k\wa}](Uunﬂ eines Be-
uriffes gleich auf die zugehdrize Bezeichnung verzichten wollte, kumv man in
der Biologie iiherhaupt zu keiner euugmm.tﬁcn stabilen Nomenklatur. Kein
Biologe diirfte dann z. B. heute noch von ,,Zelle®™ reden.

Praktisch genommen sind sich ja die Anhiinger der verschiedensten De-
finitionen in den allermeisten Fillen sachlich dariiber einig, was man unter einer
aweckmiilligen™ Einrichtung im Sinue der obigen Definition versteht. Das Bild
indert. gich auch bei einer nomenklatorischen Anderung nicht. Fast alles was
z. B. Ungerer (1926) als ,panzheitserhaltend® bezeichnet, fillt unter den ohen
skizzierten Bepriff der ,zweckmiiligen® HKinrichtungen. Genau das gleiche gilt
fir . planmifig”. | systemerhaltend”, | dauverfordernd®, serhaltungsmiifie, ™
niitzlich™ oder wie die als Ersatz fiir . zweekmiBig” vorgeschlagenen Beariffe
und Ausdriicke alle lauten. Auch hier wechselt ulnwom meist der Burrll fxinhalt
hei den verschiedenen Autoren kaum weniger als beim Begrifl , zweckmilig™.
Jedenfalls miissen wir als Naturwissens 1--1[ﬂer verhindern, daf dais SANZe Pro-
blem im Stadium der Begriffs- und Wortstreitereien stecken bleibt. Wem darum
trotz meiner I)a.lls'ﬂuu;.tf]l die Bezeichnung m\('l.knml.ﬁlg unzweckmifliy er-
gcheint, mag sie in meinen Ausfiithrungen qtrel(hou und sie durch eine ihm ge-
nehmere ersetzen; er wird erkennen, dafi der Sinn der Darlegungen durch diese
Nomenklaturinderungen nicht veriindert wird.

Stimmt nun sachlich unsere Lvlmuptung dali in der Phylogenie eine
solehe aulfallige Hautung ,,zweckmabiger™ oder systemerhaltender* Eigen-
schaften auftritt? Wir werden némlich im Gegensatz zur iiblichen Problem-
hehandlung gerade auf die Haufung einen besonderen Wert legen. Ein
Btlbplt‘ die \J.'I"IO*-}JPI‘]II(‘]IhIIIi(’ etwa, die wohl ziemlich allzemein vertraute
Salbei (Salvia)-Blitte! Wir wissen ganz bestimmit, daB an dieser Bliite all die

mm]unalhgon" Kinrichtungen, deren IFiille wir bestaunen:

z B, die Gestaltung der Mikrosporophylle und des Griffels, welche die
Ubertragung der Mikrosporen sichern;

die dem gleichen ,.Zwecke™ dienende Beschalfenheit der Mikrogporen-
oberfliche:

die Nektarien sowie die Gestaltung der Blumenkrone als Schanapparat:

die IFahigkeit der Mikrosporen, mit einem Pollensehlauch zur Makrospore
und Eizelle zu wachsen;

die fiir die Ernihrung des T‘mhwns sorgende Bildung von Reservestoff-
behiltern, Leithiindeln usw.;

die Aushildung des Fruchtknotens als Hiille fiir den heranreifenden
Samen;

die \nshjldunu des Kelches als weitere derartige Bliitenhiille und ferner
als Rmnehhmrr zum Ausschlendern der reifen Niifchen: ugw. USW, —
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kurz, wir wissen bestimmt, daB all diese in ihrer Funktion sicher erkannten
zweckmiligen” Kinrichtungen einmal phylogenetisch entstanden sind. Sie
sind wahrscheinlich seit dem Frithmesozoitkum oder, wm alle Diskiissionen
iiber den Zeitpunkt abzuschneiden, seit dem Silur enfstanden. Sie waren
frither einmal noch nicht da.

Wir kennen nun — abgesehen von der Organismenentwicklung — keinen
einzigen natiitlichen Prozefl, bei dem systemerhaltende oder zweckmiiBige
Einrichtungen in einer derartigen Hiutung an cin und demselben Gebilde ent-
standen sind. Diese Haufung wihrend der Phylogenie ist die auffilligste
Eigentiimlichkeit an den Organismen. Sie ist auch ein Faktum, das als Faktum
allem Vitalisimus-Mechanigmus-Streit, aller Meinungsverschiedenheit iiber den
Lamarckismus und Darwinismus entzogen ist.

Dieses Faktum der Hiufung ,zweckmiiBiger” Hinrichtungen in der Phylo-
genie bleibt auch unberithrt von den zwei Nebenfragen:

ob es nehen der Fiille sicher zweekmiiBiger Einrichtungen einige Einrich-
tungen von negativem oder zweilelhaftem okologischen Werte gibt, und

ob die betr. Ahnen (etwa der Salbeibliite) anch vor der Herausbildung der
neuen Higenschaften ihrerseits bereits . zweckmiiBig”® und an ihre damaligen
Lebensumstinde angepafft waren, Fiir unsere Schlufifolgerungen, die ja wie
schon wiederholt erwihnt ist, sich nur mit der Umwandlung der Formen be-
fassen und nicht etwa die naturwissenschaftlich mnerklirbare Entstehung der
ZweckmiBiglkeit” erkliven wollen. peniigt die Feststellung der Tatsache, dali
diese Salbei- Ahnen die genannten ,zweckmiBigen™ Einrichtungen noch
nicht hatten.

Ferner ist ez bei der Frage, ob ecine Hinrichtung .zweckmilig™ ist,
falseh zu sagen: ,lch sehe keinen Zweek, keine Funktion, also ist das betr.
Organ unzweckmiliig oder mindestens zwecklos.« Notwendig ist bei jedem sachlich
begriindeten Zweifel natiilich ein eindeutiges Experiment. Tch habe mich iiber
diese Nehen- und Detailfragen ja schon anderweitig ausfithrlicher ansgesprochen
(Zimmermann 1928 a). Daher sei hier nur nochmals betont:

Das Problem der zweckmilligen Einrichtungen kann m. E. nur dann seine
ungeheuere Bedeutung fiir die Biologie entfalten, wenn man sich von beiden
Bxtremen fernhilt: einmal von einer Lkritiklosen Zwecksucherei, die rein intuitiv
ohne Experimente irgend einen ,Zweck™ annimmt und andrerseits von einer
Hyperkritik, die aus der negativen Erkenntnis, daf} der Zweck nicht bekannt
ist, sofort den Schlufi zieht, es fehle hier iiberhaupt ein Zweck.

Fassen wir die Hauptergebnisse unserer Vorbemerkungen zusammen:

1. Die phylogenetische Wandlung beruht auf einer Umbildung der Erh-
anlagen, die sich (vielleicht ungleich sehnell und vielleicht diskontinuierlich,
in kleinen Mutationgschritten) aber doch sehr allmihlich vollzogen hat, wenn
wir einmal von Riickmutationen absehen. ;

2. Bei dieser phylogenetischen Wandlung trat eine sonst in der Natur
nicht feststellbare Haufung ..zweekmiifiger” oder ,systemerhaltender™ Ein-
richtungen auf.

3. Die phylogenetische Wandlung ist durch dag Zusammenwirken einer
Anzahl von Faktoren, die wohl innerhalb und anferhalb des sich wandelnden
Organismus liegen, bedingt.

Diese 3 Satze erlauben uns einen fir die Kausalanalyse der Phylogenie
auberordentlich wichtigen und unangreitbaren Sehluf zu ziehen:

Eine so gehdufte Entstehung von systemerhaltenden oder
szweekmifigen” Einrichtungen im Verlaufe der Phylogenie setzt
einen richtenden Faktor oder anschaulicher gesagt: eine phylo-
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genetische Anpassungsstruktur voraus. 1. h. einer (vielleicht auch einige
wenige) der vielen Faktoren, die bei der Phylogenie beteiligt sind, hat die
Phylogenie in solche Bahmen gelenkt, dali die zweekmiifligen, systemerhaltenden
Einrichtungen gehault entstanden sind. Dies ist der gemeinsame gesicherte
Kern aller phylogenctischen Anpassungstheorien. Die Organismen sind
ihrer Umgebung angepaBt”, d. h. sie haben wihrend der Phylogenie cine
Fiille von zweekmifigen, systemerhaltenden Einrichtungen erworben.

Bis zu diesem Punkte kann keine nennenswerte Meinungsdifferenz be-
stehen. Die Existenz einer phylogenetischen Anpassungsstruktur, welche aunf
eine Anhdutung zweckmiiliiger Mutationen hinzielt, ist ja auch mit jeder kausal-
phylogenetischen Theorie vercinbar. Wenn wir aber nun weiter gehen, wenn
wir nach dem ,.Wie* und ,.Wo* der phylogenetischen Anpassungsstroktur
fragen, stehen wir schon mitten im Brennpunkt der ganzen Problematik, in

der Frage:

II. Lamarckismus oder Darwinismus ??).

A. Allgemeine Gegeniiberstellung von Lamarckismus
und Darwinismus.

Der Lamarckismus jeder Richtung?) nimmt ja an, daB
die phylogenetische Anpassungsstruktur im sich wandelnden
Organismus steckt. Diese Anpassungsstruktur beeinflubt also nach dem
Lamarckismus bereits unmittelbar, aul cinem energetischen Wege, das Ent-
stehen der Mutationen, so dab dic zweckmiiBigen Mutationen von vornhersin
bereits in grifierer Menge auftroten.

Der Darwinismus dagegen sueht die phylogenefische An-
passungsstruktur auBerhalb des sich wandelnden Organismus.
Die Mutationen entstehen nach ihm zuniichst ganz unabhingig von der An-
passung, d. h. sie sind in Bezug anf die Anpassung?®) richtungslos®. Der
richtende Faktor oder die phylogenetische Anpassungsstruktur ist nach dem
Darwinismus die ,,Selektion®, die ,,natiirliche Auslese im Kampf ums
Dagein®. Als ein auBerhalb des sich wandelnden Organismus befindlicher
Faktor wirkt sie nicht unmittelbar energetisch anf die Bildung der zweek-
méiliigen Mutationen sondern nur auf die Anreicherung der bereits gehildeten
zweekmaliigen Mutationen ein®).

1) Man kénnte auf Grand der Literatur aweifeln, ob sich der Gegensatz zwischen La-
murckismus und Darwinismus iiberhaupt im Rahmen einer kausalen und vor allem ciner
kausalphysiologischen Betrachtung behandeln lifit. Denn die Anhiinger beider Richtungen
werfen sich gegenseitiz vor, die anders Richtung widerstreite der kausalen Auffassung. Vel
% B. Detto (1904, 8. 190): ,. Direkte Anpassung* (im Sinne des La marckismus) ,.ist also weder
kausal begreiflich noch logisch herechtigt™ und Walter (1926, 8. 8): ,,Wir durchbrechen
die Kausalkette mit solchen Begriffen wie ,, Kampl nms Dasein®, | Zufall* und Lhatiivliche
Auslese™, bei denen fiir eine physiologische Bl_!tmci]tungswniw kein Ranm bleibt**]. Ich halte
beide Auffassungen, wenn sie sich gegon den Lamarckismus und Darwinismus zanz allgemein
und nicht nur gegen Binzelentyleisungen wenden, fiir eine Ubertreibung, Prinzipiell TiBt
sich sowohl der Lamarckismug wie der Darwinisimus streng kausalphysiologiseh durchfiihren.
Die Tntscheidung kann hier nicht a priori sondern nur unter Beriicksichtizung des Tatsachen-
materials durchgefiihrt werden.

2) Vel unten S, 401 . -

3) Wir werden nachher sehen, dali sie deshalb nicht in jeder Beziechung wrichtungslos
sein miissen. 1% hat wesentlich zu den verschiedenen MiBverstindnissen beigetragen, dab
man im allgemeinen nicht niher erlintert, was man unter .richtungslos®™, | zufillig® usw.
versteht,

4) Damit soll natiirlich nicht gesagt werden, dab jeder ,,Darwinist™ oder ,Lamarekist**
nun immer konsequent nur darwinistiche oder lamarckistische Anffagsungen vertreten habe.
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Die Entscheidung, welche der beiden Auffassungen die richtige ist, ob die
phylogenetische Anpassungsstruktur im Organismus oder auberhalb situt,
kann nur die Tatsachenforschung, insbesondere das Ixperiment bringen.
Und das Experiment hat m. T. eindeutig gesprochen. Zweckmalige, system-
erhaltende Mutationen sind dulierst selten. Das weill jeder, der sich auch nur
oberflichlich einmal mit Mutationsforschung besehiftizt hat. Davon, dab
sich zweckmiflig gerichtete Mutfationen in ciner irgendwie griiBeren Menge
gezeigh hitten, kann iiberhaupt keine Rede sein. Man betrachte nur die
Mutationen der am besten untersuchten Organismen wie der Bananenfliege
(Drosophila, 7. B. nach Morgan) und der Lawenmiulehen (Antérrhinum nach
Baur 1924, vgl. auch Nilsson-Ehle 1928)! Uberblickt man die lange Liste
der hier sicher lestgestellten Mutationen, so stifit man in der iiberwiegenden
Mehrzahl aut ausgesprochen pathologiseche Mutationen, Ilichstens
bei einigen Kleinmutanten (im Sinne Baurs) kann man von einer system-
erhaltenden, zweckmiliigen Neuerwerbung, von einem Ausgangspunkt fiir
..Progressionen” sprechen (vgl. auch Philiptschenko (18927).

Fast alle dlteren Angaben, namentlich des Wiener Zoologen Kammerers, an
Salamandern usw. (vgl. hierzu z. B. R. Hertwig 1927), daB erbliche zweckmiillige
Abiinderungen experimentell erzeugt werden kénnen, haben der Kritik nicht
standgehalten. Fiirs Pllanzenreich ist mir derzeit tiberhaupt kein einziges einiger-
maflen gesichertes, derartiges Beispiel bekannt. Nirgends hat man durch eine
bestimmt gerichtete Konstellation der iiuBeren Faktoren experinientell eine ent-
sprechende genotypische, sweckmiBige Abinderung erzielt. Alle derartigen An-
gaben beziehen sich entweder nur auf phiinotypische Abinderungen, wie die
viel zitierten Angaben iiber die Annahme von Wasserpflanzen- oder Land-
pilanzencharaldieren bei amphibisch lebenden Pflanzen, je nachdem sie im Wasser
oder auf dem Lande leben. Oder es handelf sich lediglich um die nicht experimen-
telle und somit nichtssagende Feststelling des Angepafitseins.

B. Die verschiedenen lamarckistischen Ansichten.

Vielleicht erstaunt es, dafi ich dem Lamarckismns jeder Richtung die An-
nahme einer phylogenetischen Anpassungsstruoktur im Organismus zuspreehe,
Denn vielfach legt doch der Lamarckismus offensichtlich besonderen Wert ge-
rade auf den Einflufi der Umwelt. Diese beiden Darstellungen des Lamareckis-
mus widersprechen sich nur seheinbar; denn tatsiichlich hat der Lamarckismus
ein doppeltes Gesicht sowohl gegen die Umwelt, wie gegen die innere Struk-
tur des Organismus gerichtet. Wir wollen daher das Verhiltnis von AuBen-
welt zur phylogenetischen Anpassungsstruktur im Inneren des Organismus
benutzen, win noch die

verschiedenen Stromungen des Lamarckismus
zu charakterisieren,
Alle lamarckistischen Auffassungen enthalten namlich als Momente der
phylogenetischen Wandlung zwei Faktorengruppen:
Aut der einen Seite Faktoren in der Umwelt, AuBenreize, die irgendwie

die phylogenetische Wandlung auslisen. Hierin liegt, wie wir noch sehen
werden, auch der sehr berechtigte Kern des Lamarcekizsmus.

Im Gegenteill Darwin selbst vertrat ja teilweise einen gemiBigten ,Lamarelismus®. s
scheint mir ferner z. B. bisher nicht geniigend heriielsichtigt, dall bei Weilmann, einem
der eifrigsten Vertreter der darwinistischen Gedanken, durch die Aufstellung seiner Theorie
der ,,Germinalselektion® eine stark lamarckistische Aunffassung mitspielte.

Zimmermann, Die Phylogenie der Pflanzen, 26
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Auf der anderen Seite als Erginzung zu diesem AuBenreiz ein Etwas im
Inneren, das wir,,phylogenetische Anpassungsstruktur® oder , richtenden Faltor
nannten, und das aut den AuBenreiz hin mit einer zweekgerichteten Antwort,
mit einer Bildung zweckmabiger Mutationen. antwortet. Sonst kann man
sich ja auch ohne Selektionswirkung das Wunderwerk der gehiuften Mu-
tationen nicht erkliren. Ochlkers (1917) hat ganz mit Recht aul diesen
vitalistischen Grundzug in jeder lamarckistischen Aulfassung hingeweisen.

Nur die Art und Weise, wie die AuBenreize und die dem Organismus inne-
wohnende phylogenetische Anpassungsstruktur miteinander in Verbindung
treten sollen, ist nach den einzelnen Schattierungen des Lamarckismus ver-
schieden:

L. Lamarck selbst vertrat ja vor allem die Ansieht, dafy der ., Gebrauehés
und ,,Nichtgebrauch®s umbilde. Namentlich fiir Menseh und Tier sind ja un-
zithlige Fille — man denke an die Muskulatur des Turners bekannt, in denen
cine solehe ontogenctische Anpassung und cine ontogenetische Anpassungs-
struktur eindeutig vorliegt. Der entscheidende Punkt ist nur der, ob dieser onfo-
genetischen Anpassungsstruktur auch eine phylogenetische Anpassungsstruktur
entspricht, ob die ontogenetische Wandlung infolge Gebrauch und Nichtaebrauch
sich auch irgendwie anf die phylogenetische Wandlung iibertrigt. Wir haben
oben schon die bisherige Ergebnislosigkeit der Experimente in dieser Hin-
sicht betont. Ferner brauchen wir anf diese Frage schon deshalb nicht
ndher einzugehen, weil solehe durch Gebrauch und Nichtgebrauch bewirkte
ontogenetische Anpassungen — man spricht auch von ,aktiven* oder Funk-
tionsanpassungen [vgl. Plate (1913) z B. S. 490] — im Pflanzenreich kaum
vorkommen, wie schon Lamarck selbst erkannte. Die Hauptmasse der An-
passungen liegt hier zweifellos im Bereich der ,.passiven* Anpassungen, auf die
Wir unten zu sprechen kommen. Hier kommt es nur daraut an, zu zeigen, dafy
auch die urspriingliche Annahme des Lamarckismus eine phylogenetisgche
Anpassungsstruktur im Organismus fordert. Lamarck selbst formuliert das
folgendermalien: ,,Die Natur muf ihre verschiedenen Organisationspliine he-
reits ausgearbeitet haben™, ehe es maglich wird, sie durch Gebranch und
Nichtgebrauch in dic Tat umzusetzen (vgl. auch Ochlkers 1917, S, 14).

2. Die psycholamarckistisehe Richtung. Auch diese von Semon
und Pauly entwickelte Richtung hat wohl wenig Vertreter unter den Bo-
tanikern. Fs sollen seelenihnliche Vorgiinge in der Reiz- Reaktionskette zwischien
Aubenreiz und phylogenetischer Umbildung mitwirken, Vorgiinge, die auch
hier offensichtlich als richtende Faktoren die phylogenetischen Wandlungen
in Richtung aul die Anpassung dirigieren. [

3. Die orthogenetischen Auffassungen. Diese insbesondere von
Th. Kimer begriindete Auffassung zeigt wohl am eindeutigsten den richtenden
Faktor in der phylogenetischen Wandlungsstraktur des Organismus, ..Ortho-
genesis™ heifit ja geradlinige Entwicklung. Die siuberen Faktoren spielen nach
diesen Auffassungen eine relativ geringe Rolle.

4. Die meisten der lamarckistiseh eingestellten Botaniker hingen wohl
dem Standpunkt Nagelis?) von einer direkten Bewirkung an. Sie kinnen
sich dabei wieder ant ontogenetisch cindeutige Befunde stiitzen, auf dag, wag wir
oben die . passive’ Anpassung nannten, aul die morphologische Umbildung
der einzelnen Individuen bei vielen Pflanzenarten (insbesondere Angiospermen),
etwa je nach den verschiedenen Wasserverhiiltnissen ihrer Umgebung.  Die

1) Inhaltlich spricht sich fibrigens anch Niigeli z. B. 1884, S. 286 erundsitzlich fiir eine
darwinistische Auffassung aus. Sein Gedankengang, dali auch bei fehlender Konkurrenz
alle Organismen, die heute existieren, entstanden wiren und dafi der ., Kampf ums Dagein® nur
die weniger tauglichen verdringt hiitte, ist ja reiner Darwinismus.
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Planze palBt sich hier durch ,,Standortsmoditikationen®* unbestreitbar der
Umgebung an. Sie kann z. B., wie in unzihligen Experimenten beobachtet
ist, durch Verkleinerung der Oberfliiche ihren Wasserbedar! herabsetzen. Diese
individuelle Abiinderung bedeutet aber noch nicht ohne weiteres eine phylo-
genetische Anpassung, es sei denn, dall der Organismus eine entsprechende
Struktur anfweist. Es spielt iir unsere Frage dabei keine Rolle, wie im ein-
zelnen diese Realtionskette gestaltet sein kimnte. ob die betreffende Strulctur
im Keimplasma steckt und von den Aufienreizen direkt, oder iiber den Umweg
iiber das .,Soma* betatigt wird, Jedenfalls miilite ein richtender Faktor, eine
phylogenetische Anpassungsstruktur, die auf die Hiufung der zweckmiBigen
Mutationen hinwirkt, auch bei dirckter Bewirkung vorhanden sein. '

Man kann gegen unsere Schlubfolgerungen: .ein gehiuftes Auftreten
zweckmiBiger” Mutationen ist im Erblichkeitsexperiment nicht beobachtet,
also fehlt den lamarckistisehen Aulfassungen. die ein solehes Auftreten voraus-
setzen, die experimentelle Grundlage™, cigentlich nur einen einzigen, wiederholt
erhobenen (vgl. z. B. Plate 1927, 8. 88f) Einwand machen; nimlich den.
dal} nnsere bisherige Versuchsanordnung ungeeignet sei, um eine gehiiufte Ent-
stehung |, zweckmiBiger Mutationen zu zeigen. Man kinnte einwenden,
vielleicht gelinge es spiiter doch noch einmal im Sinne der berithmten Kam-
mererschen Experimente (s. oben) ,zweckmiiliige™ Mutationen zu erzielen.

Stellen wir ung einmal aut diegen Standpunkt! Nehmen wir einmal einen
Augenblick an, die Faktorenkonstellationen, unter denen wir bisher die Ent-
stehung von Mutationen beobachten konnten, seien nichl diejenigen, welche
die lamarckistische Umbildung, d. h. die direkte Entstchung gehiufter ,.zweek-
miiliiger” Mutationen bewirken kinnten. Is sei dafiir vielleicht ecine viel lingere
Zeit1) anhaltende Beeintlussung durch irgend einen formbildenden Reiz-
prozell notwendig,

Das heiBt aber doeh nichts Anderes, als daff diese Fille, in denen zweck-
mibBige Mutationen im Sinne der lamarckistischen Autfassung aultreten, recht
selten sind, viel seltener als die zn vielen Hunderten sehon beobachteten
richtuneslosen Mutationen im Sinne Darwins. Damit verzichtet man aber
auf den Hauptvorzug der lamarckistischen Antfassung. Denn diese rechnet
es sich ja eben als Vorzog an, dal) sie erkliren kann, wieso ,.zweckmiliige™ Ab-
dnderungen der Erbanlagen hiuliger aunftreten als nach Darwins . Zufalls-
theorie, und dali sie auch kompliziertere Anpassungen ,.erklirt™. Man muli
sich doch wohl Klar sein: Ein einziges oder anch einige wenige im Sinne des
Lamarckismus gegliickte Experimente sprechen durchaus noch nicht fiir den
Lamarekismus: er setzt eine Organisation zur vorzugsweisen Iint-
stehung von zweekmiligen Mutationen voraus. — Auffillig ist allerdings, dal
anscheinend die Kultur vielfach ganz allgemein mutationsvermehrend wirkt.
Andererseits darf man wohl auch betonen, dafl namentlich bei den botanischen
Vererbungsversuchen die Ptlanzen im allgemeinen nicht unter besonders
abnormen Bedingungen gehalten werden, unter Bedingungen, die anl Erzeugung
von nur pathologischen Mutationen hinzielen. 7. B. bei unseren Feldkulturen
werden die Pflanzen durchweg unter natiirlichen Verhiiltnissen gehalten —
abgesehen von der weggefallenen Konkurrenz.

~ Der Lamarckismus befindet sich hier m. . in einer Zwickmiihle. Tnt-
weder er nimmt seiner Grundaulfassung entsprechend an, dafi die ,zweek-
miBigen® Mutationen gehiiuft entstehen — dann hitte sich davon in unseren
bisherigen Mutationsuntersuchungen etwas zeigen miissen. Oder aber der
Lamarckismus spricht sich im Einklang mit den bisherigen experimentellen

1) Beispielsweise sagt Plate 1927, 8. 90:  Durch ein Experiment lalt sie® (die Frage
der Anpassungsmutation) ,.sich wahrscheinlich iiberhaupt nicht lisen, da der Faltor Zeit
dabei eine entscheidende Rolle spielt.”

26*
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Ergebnissen daliiv aus, daB die zweckmiBligen Mutationen nur unter gany
bestimmten Umstiinden, nur recht selten, vielleicht erst nach relativ langen
Zeiten auftreten — dann decken sich seine Aussagen praktisch mit denen des
Darwinismus, Beschrinkt sich der Lamarckismus also lediglich aul die Be-
einflussung der Erbanlagen durch duflere Umstinde (vgl. unten S. 415), so ist
mindestens jede Polemik gegen den modernen Darwinismus iiberfliissig.

Genotypus — Phinotypus.

Wir gebrauchen dieses Begriffspaar wiederholt bei unserer phylogenetischen
Kausalanalyse. Daher sei noch aufl einen Einwand eingegangen, den kiirzlich
Abel (1929, 8.23 u. 376 If.), gestiitzt auf Weidenreich und in Ubereinstimmung
mit vielen Paliontologen ausgesprochen hat. Abel sagh (1. e. 8. 379): ,,Die
Keimzellen sind nichts anderes als differenzierte Somazellen. — Mit dieser Fr-
kenntnis muf natiirlich auch die ganze Theorie von dem (egensatz zwischen
dem | Phaenotypus® und dem s Genotypus™ zusammenhbrechen®,

Gerade die Pllanzen scheinen gut zu zeigen, dafl man den Gegensatz zwischen
Genotypus und Phinotypus nicht parallelisieren') darf mit der WeiBmannschen
Vorstellung cines Gegensatzes zwischen Keimzellen und Somazellen. Wenn wir
aus emer typischen ,,Somazelle”, etwa aus einer Epidermiszelle einer Begonie,
einen Steckling erziehen, so erhiilt dieser Steckling den gleichen - Genotypus®
mit wie seine Mutterpflanze. Wir erkennen nur am »Soma®, z. B.an der Gestalt
der Laubblitter, die phinotypische Abwandlung meist besonders gut.

Wir kénnen nicht ,,Soma* mit »Phaenotypus und | Keimzelle® mit ., Geno-
typus™ parallelisieren, weil diese Begriffspaare sich jeweils auf andere Gegen-
siitze beziehen. Keimzelle und Somazelle kennzeichnen Teile ein und desselben
Individuums. Genotypus und Phiinotypus sind dagegen snfBerst praktische
und bis jetzt durch keine besseren ersetzfo Begriffe, um den Unterschied im
Verhalten verschiedener Organismen festzuhalten. Der Wert dieser Begriffe
zeigl sich also besonders dann, wenn es gilt, in wenig Worten Unterschiede
in den Merkmalen der Organismen auszudeuten.

Ein viel zitiertes Beispiel zur Erliuterung der Begriffe: ,, Genotypus—Phiino-
typus“! Ts gibt bekanntlich sehr verschieden blithende Primeln. 7. B, rot- und
weiliblithende.  Dieser Farbenunterschied kann genotypisch™  bedingt sein,
d. h. die rot oder weiff bliihenden Pflanzen unterscheiden sich bereits in ihren
Erbanlagen. Hr kann aber in anderen Fillen auch s»phiinotypisch™ bedingt sein,
z. B. kann ein und dieselbe Pflanze je nach der Anzuchtstemperatur tot oder
weill blithen. Nach zahlreichen experimentellen Befunden wird das Verhalten
der Nachkommenschaft durch solche phinotypische Unterschiede nicht be-
einfluBt.

Wenn man iiberhaupt von den lebenden Organismen etwas auf die Lebens-
vorgiinge bei den ausgestorbenen schlicBen kanu, wird man auch in der pali-
ontologischen Forschung am Gegensatz zwischen erblichen (sgenofypischen®)
und nicht - erblichen (s»;phénotypischen™) Merkmalsunterschieden festhalten
iiissen. Bei einer phylogenetischen Wandlung haben wir ja immer erbliche
Wandlungen im Auge! Das ist im Prinzip wohl auch immer klar gewesen, Ob
wir allerdings zur Formulierung dieser Merkmalsunterschiede gerade Begriff
und Wort ,,Genotypus—Phénotypus verwenden, das ist, wie jede Begriffs- und
Wortfrage, fiir einen Naturwissenschaftler eine Frage zweiten Ranges.

Jedenfalls, wenn wir zwei fossile Organismen (namentlich zwei einander fihn-
liche) miteinander vergleichen, kann man aus ihrer einfachen Betrachtung nicht

1) s ist allerdings richtis, dali historiseh die Begriffe Genotypus und Phinotypus

von Weillmannschen Vorstellungen sehr stark heeinfluBt sind, Heube sind sie aber unab-
hiingiz von den WeiBmannschen Hypothesen.
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ohne weiteres sagen, ob ihre Unterschiede genotypisch oder phiinotypisch be-
dingt sind.  Off genug hat sich beispielsweize schon herausgestellt, dall zwei
recht verschiedenartize Blitter zum gleichen Baum gehérten!

Schwierigkeiten sind also sicher da. Man sollfe sie aber auch nicht iibex-
schiitzen. (lerade die von Abel so glinzend ausgebaute paliohiologische
Methode kann uns hier in sehr vielen Fillen helfen. Wir diirfen eben einen fos-
silen Organismus nicht lediglich als dag Inventarstiick No. so-und-soviel nunserer
Versteinerungssammlung, losgelést von Lebensraum und Begleitorganismen, be-
trachten. Nein, das Bestrehen der modernen Paliontologie ist es ja. ung ein
moglichst lebenswahres Bild von den fossil iiherlieferten Organismen zu ent-
werfen. Damit konnen wir aber in sehr vielen Fillen schon sicher entscheiden,
welehe Unterschiede erblich und welche nicht-erblich sind. Namentlich wenn
reiches Material auch von der gleichen Art™ vorliegt, wird in den allermeisten
Fillen ein erfahrener Paliiontologe die erblich unterschiedenen Formen mit
ehenso grofler Sicherheit feststellen kénnen, wie cin erfabrener Systematiker an
Herbarpflanzen die erblichen Rassen von ..Standortsmedifikationen™ usw. unter-
scheiden kann. Dafl in einzelnen kritischen Fallen auch einmal die Entscheidung
aushleiben muB, oder dafl ein anderes Mal ein Irrbum unterlaufen kann, geniigt
nicht, um diese ganze Methode abzulehnen, Vor allem ist fiir erheblichere Unter-
schiede, wie sie in der Darstellung unseres Buches fast durehweg beriicksichtigt
gind, an der genotyischen Bedingtheit nicht zu zweifeln.

Wenn ich Abel L e. richtiz verstanden habe, so richtet sich sein Angriff
(betr. Genotypus — Phiinotypus) im nicht-begrifflichen, sondern sachlichen
Teil wor allem gegen den ausgesprochenen Darwinismus.  Er bezieht sich
also aunf die Kausalfrage. Behr viele Paliiontologen glauben ja aus ihren pali-
ontologischen Befunden direkt etwas iiber die Ursachen der Phylogenie aussagen
zm konnen').

Wir miissen also zur Frage Stellung nehmen, ob und wie weit die Palionto-
logie die Moglichkeit besitzt, allein, d. h. ohne oder gar enfgegen den Erblichkeits-
experimenten iiber die Ursachen der phylogenctischen Wandlung etwas aus-
zugagen. Wihlen wir zur Erérterung ein willkiirliches, aber der paldontologischen
Ausdeutung moglichst giinstiges Beispiel; fiirs Pllanzenreich mag etwa an die
Zusammenhiinge der dcer-, Stratiotes- oder Cinnamomum-Arten, firs Tierreich
an das ,,Paradepferd”™ geducht sein.

Bin fossil iiberlieferter Organismus B im Mittelmioziin mége ein divekter
Nachkomme eines ebenfalls bekannten Organismus A im Unfermiocin sein®).
Die Funde mégen denkbar gilustig sein, sowohl hinsichtlich der erhaltenen In-
dividuenzahlen, als auch der stratigraphischen Kenntnisse, Fs mégen uns sogar
zwischen den Organismen A und B noch 5 oder 4 vermittelnde Zwischenformen
bekannt sein. Trotzdem ist auch in golehen Fillen die paliontelogische Ther-
lieferung viel zu lilckenhafi, um die erwihnte Kausalfrage zu ent-
scheiden. Selbst in diesen glinstissten Fillen stellen die iiberlieferten Iossilien
ja hochstens weit voneinander entfernte Meilensteine auf den vielverschlungenen
Wegen der phylogenetischen Wandlung dar. Die iiberlieferten Fossilien bedeuten
einen verschwindend kleinen Bruchteil der an der tatsichlichen Wandlung be-

1) Auszesprochen lrankhafte Befunde lassen wir hier aufler acht. Wenn wir beispiels-
weise an Blittern deutliche Frostspuren entdecken, haben wir ein Recht, das bald daraul er-
folete Verschwinden der betr. Pilanze aus jenen Gegenden mit einern Aussterben infolge einer
Kiﬂlt-(?])(fri(}d(.‘ in Verbindung zu hringen — namentlich wenn die sonstigen geologischen Belunde
auf eine solche Kilteperiode hinweisen. Auch Abel schildert (1, tl'ﬁ ihnliche pathologische
Befunde,

2) Mein  Skeptizismus gegeniiber sippen-phyvlogenetischen Duotailuntersuchungen  sei
authier acht welagsen, da es in diesemn Falle prinzipiell aufs gleiche herauskommt, wenn
der Organismus A nicht der direkte Ahn von B, sondern ¢in naher Verwandter dieses
Ahns ist.
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teiligten Organismen. Aber nur wenn wir die tatsiichliche Stammlinie zwischen
A und B samt den zugehorigen Geschwistern wenigstens einigermalen klar
vor uns hitten, dann kénnten wir auf Grund der paliontologischen Befunde ent-
scheiden, ob der Lamarckismus recht hat, daB die Organismen ,,zielstrebig™ ihre
Erbanlagen éindern, oder ob sie, wie der Darwinismus will, diese Anlagen rich-
tungslos abwandeln.

Gewill, die aunfgefundenen Fossilien migen eine eindeutige Anpassungsreihe
darstellen. Wir danken es ja gerade der paliobiologischen Methode, daB sie uns
tiie viele ritselhafte Frscheinungen die Funktion, die Tatsache des AngepalBt-
seins gezeigh hat, Aber die Feststellung des AngepaBtseins sagt noch nichts
aus iiber den Anpassungsweg im einzelnen mit all seinen méglichen Ziclzack-
bewegungen.  Hin Gleichnis: Bin geradlinig sich abspielender Diffusions-
vorgang sagt nichts dariiber aus, ob auch die einzelnen Molckiile sich geradlinig
fortbewegen,

Kurz, so wviel wir der Paliontologie auch zu danken haben fiir die Fest-
stellung der allgemeinen phylogenetischen Wandlungsrichtung, inshesondere des
Auftretens von Anpassungsmerkmalen usw. — die Detailanalyse, welche die Frage
Lamarckismus-Darwinismus entscheiden konnte, kann die Paliontologie nicht
durchfithren,

C. Vererbung erworbener Eigenschaften.

Der Gegensatz zwischen Lamarckismus und Darwinismus tritt nun in
sehr verschiedenem Gewande anf. Wir wollen bei der groBen Bedeutung des
Problems wenigstens noch eine sehr hiinfige Formulierung besprechen, niimlich
die Frage: Gibt es eine Vererbung crworbener Kigenschaften?

Vielleicht liefie sich auch hier manches unnitige Ancinander-Vorbeireden
ersparen, wenn die Fragestellung im allgemeinen etwas schirfor prizisiert
wiirde, Die Frage hekommt niimlich ein ganz anderes Gesicht und die Ant-
wort wird sehr verschieden lauten, je nach dem wir das Ursachen- und das
Anpassungsproblem in ihr erortern wollen oder nicht. Daraus ergeben
sich folgende 4 Fragen:

1. Gibt es — ganz ohne Riicksicht auf die Kausalzusammenhiinge und anf
die Anpassungstrage — eine Vererbung erworbener Eigenschaften ?

2. Gibt es — ohne Riicksicht auf die Anpassungsfrage — cine Vererbung
von Higenschaften, die wihrend des individuellen ILebens durch AuBen-
bedingungen verdndert sind?

5. Gibt es — ohne Riicksicht auf die Ursachenfrage — eine Vererbung
von erworbenen Anpassungseigenschaften ? )

4. Gibt es eine Vererbung von Anpassungseigenschaften, die wihrend des
individuellen Lebens durch die AuBenbedingungen verindert sind, und welche
Kausalznsammenhinge zwischen AuBenbedingungen und sich wandeludem
Organismus bestehen hier?

Das Interesse fiir diese 4 Probleme ist versehieden groB. Den experimentell
eingestellten Genetiker interessiert vor allem das Problem 2), d. h. die Frage
nach den Kausalzusammenhingen zwischen Eigenschaftswandlung und den
sie bedingenden Faktoren. Wer sich dagegen mit den groBen phylogenetischen
Wandlungen heschiiftiot (Paliontologen usw.), dem driingt sich das Anpassungs-
problem auf, er wird sich daher vorzugsweise mit Frage 4) auseinandersetzen.
Jede Frage hat ihre Berechtigung, man mul die 4 Fragen nur auseinanderhalten.

Frage 1. Gibt es — ohne Riicksicht aul die Kausalzusammen-
hinge und anf die Anpassungsfrage — cine Vererbung erworbener
Eigenschaften?
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Die Antwort kann nur ein klares ..Ja"™ sein. Man kann hiichstens iiber
das Wort .,Eigenschaften” ctwas verschiedener Meinung sein. Selbstverstind-
lich werden keine ,.Eigensehaften™ vererbt, sondern nur Erbanlagen, die sich
in solehen Eigenschatten manifestieren, d. h. ,,Gene™. Das meint aber jeder,
wenn er hier von ciner Vererbung von . Eigenschalten* spricht. Die Frage
ist daher eigentlich identisch mit der Frage, ob es eine Verinderung der Erb-
anlagen, ob es cchte Genmutationen gibt. Und hierfiir sprechen eindeutig
sowohl die Betunde der BErblichkeitsforschung wie der Phylogenetik im iib-
lichen weiteren Sinne.

Trage 2. Gibt es — ohne Riieksicht auf diec Anpassungsirage —
cine Vererbung von Eigenschaften, dic wahrend des individuellen
Lebens durch die AuBenbedingungen verdndert sind?

Auch hier werden wir alle heute eindeutig ,.Ja“ sagen miissen. Wir kennen
heute eine Anzahl von Mutationen, von Anderungen der Erbanlagen durch ver-
anderte AuBenbedingungen. Tch erinnere nur an die experimentell durch Be-
strahlung (Radium und X-Strahlen) erzielten Mutationen (vel. Miiller 1927,
Stein 1927 [, Goldsehmidt, Goodspeed, Hanson und Winkleman)®).
Isist iiberdies cigentlich eine logisehe Selbstverstindlichkeit, daf} die zahlreichen
Mutationen, wie sie namentlich durch den Gesamtablaul der Phylogenie ge-
eebhen sind, keineswegs . ursachlos™. d. h unbeeinfluft durch Reize der Um-
welt entstanden sein kimnen. Die iltere Formulierung mancher Genetiker, dall
die Mutationen allgemein .,von selbst™ entstiinden, findet heute wohl kaum
mehr Frennde. Allerdings ist die kaugale Einzelanalyse der Mutationen (wie
wir unten 8. 416 noch besprechen) leider iiber die allerersten Erkenntnis-
stadien noch kaum hinaus gelangt.

Kine weitere Tatsache, die auch auf gewisse Beziehungen zwischen indi-
vidueller ,,phiinotypischer” Ausgestaltung und phylogenetischer Wandlung
hinweist, ist die antfillige Parallele zwischen phanotypischer und genotypischer
Wandlung. Eg ist schon wiederholt beobachtet und m allen Vererbungsbiichern
dargestellt, dal dieselben Erscheinungsformen sowohl genotypisch wie phiuo-
typisch bedingt sein kimnen. Die verschiedene Blattziplelbreite (Abb. 250)
kann sowohl genotypisch, also dureh erbliche Rassenmerkmale festgelegt sein,
wie phiimotypisch durch verschiedenes Alter, Verinderung des Wasserhans-
halts usw. modifiziert werden. (Eigene unverdffentlichte Experimente.) Grolier
und kleiner Wuchs kann erblich, aber auch von der Erndhrimg bewirkt sein usw.
Wir wissen noch nicht, worauf diese Parallele beruht Wir miissen sie aber
vorliutig registrieren. weil sie sicher sehr wichtig fiir dic spitere Analyse der
Wandlungsvorginge ist. Auf dhnliche noch unerklirliche Zusammenhiinge
dentet ja auch das Biogenetische Grimdgesetz hin (vgl. 5. 387 1).

Die Wandlungen des Individuums, des ..Somas®, stellen nun zweilellos
auch Verinderungen der AuBlenbedingungen fiir das materielle Substrat der
Erblaktoren, des Genotyps, dar. s liegt daher nahe anzunehmen, durch
Verinderungen im Individuum  kinne auch eine Veranderung des (eno-
typus erzielt werden. Alle Versuche in dieser Richtung sind aber fehl-
geschlagen:; der Genotypus ist sicher anBerordentlich widerstandsizihig gegen
Reize aue der Umwelt, und die Verinderungen in einem lebensfihigen
Individuum sind offenbar zu geringfiigig, wm den Genotypus beobachthar
amzuwandeln.

1) Fiir plianzliche Uhjelte (untersucht ist bisher vor allem Andivihiinon und Necolwan)
steht allerdings die Erblichkeit der , Radiomorphosen** noch nicht fest (vel. die zitierten
Autoren).  Dagegen  sind  wohl die Mutationserzehnisse an  Drosophals  insbesondere
durch Miiller zesichert. Giinstiger lieren wohl die Verhiltnisse allzemein bei (tenom-
Mutationen.
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Frage 3. Gibt es — ohne Riicksicht auf die Ursachen — eine
Vererbung von erworbenen Anpassungseigenschatten ?

Jal Die Phylogenie ist ja, wie wir sochen betont haben, dadurch vor allen
anderen Verdinderungen in der uns bekannten Welt ausgezeichnet, dali eine
unzihlbare Menge von Anpassungseigenschaften, von sEweekmilligen oder
systemerhaltenden Tigenschaften hei den sich wandelnden Organismen eni-
standen sind. i

Frage 4. Gibt es eine Vererbung von A npassungseigenschaften,
die wihrend des individuellen Lebens dareh die Aublienbeding-
ungen verdndert sind? und welche Kausalzusammenhiinge be-
stehen zwischen Aubenbedingungen und dem sieh wandelnden
Organismus?

Diese Teilfrage ist der umstrittenste Abschnitt des ganzen Problems der
Vererhung erworbener Eigenschaften. Das ist nicht erstaunlich; denn sie deckt
sich praktisch genommen mit dem oben von uns behandelten Giegensatz zwischen
Lamarekismus und Darwinismus. Fiir diese 4. Frage kommt eg ja nicht darauf
an, ob es ganz selten einmal auch cine Vererbuy ng von Anpassungseigenschatten
geben kann, so selten etwa wie die Anpassungsmutationen. Wenn es nur eine
oder die andere derartige Anpassung giibe, wiirde niemand im lamarekistischen
Simne eine Vererbung von Anpassungseigenschaften annehmen. Ks ist klar,
daBl das Problem hier wieder hei der vorzugsweisen Vererbung von An-
passungseigenschalten, bei ciner phylogenetischen Anpassungsstrulctur liegt.
Wir brauchen unsere Darlegungen nicht zu wiederholen. Nur als SchluB-
folgerung sei nochmals betont: die experimentellen Befunde der Erblichkeits-
forschung sprechen gegen eine solche Annahme einer hiiufigen hzw. vor-
zugsweisen Yererbung von Anpassungseigenschaften, von neuen .System-
erhaltenden* Eigenschalten.

Das kausale Anpassungsproblem der Teilfrage 4 wird auch manchmal in
der Frage behandelt: Was finderte sich in der Phylogenie zuerst, die Organisation
der Lebewesen, ihre funktionsoemiifie Betiitigung oder die Umwelt? In so all-
gemeiner Form lilt sich eine solche Frage wohl kaum beantworten. Zuniichst
wird man unterscheiden miissen, ob man kleinere Mutationsiinderungen im
Auge hat oder die grofien Anpassungen, welche Angelirige verschiedener Ha-
milien usw. unterscheiden. Nach unseren lieutigen experimentellen Kenntnissen
entstehen kleine Anderungen der Orga nisation, wie sie die Mutationen darstellen.
auch ohne bedeutsame Anderungen der Umwelt. Oh allerdings ihre Addierang
zu grofien neuen Anpassungen moglich ist ohne bedeutsame Anderung der Un-
weltsfaktoren, ist sehir umstritten und heute wohl kaum zu entscheiden. Beide
Méglichkeiten vertragen sich iibrigens sehr wohl mit dem Darwinismus und
mit dem Lamarckismus.

D. Die verschiedenen Einzelprobleme des Darwinismus.

Durch die Feststellung, da$ die Mutationen zwar recht hiiutig sind "), daf
sie aber in Bezug anf die Anpassung durchaus ungerichtet sind, ist wenigstens
eine gesicherte Voraussetzung des Darwinismus gegeben. Von einem befrie-
digenden Beweis zugunsten des Darwinismus kann man aber nur insofern reden,
als durch die nachgewiesene Richtungslosigkeit der Mutationen der schiirfsto
Konkurrent des Darwinismus, der Lamarekismus. aus dem Feld geschlagen ist,

Dieser negative Beweis, diese Abwehraktion, befriedigt aber natiirlich noch
1) Baur vechnet z. B. fiiv Anéirrhinum mit 9—10 Y% Mutationen, andere Vererbungg-
forscher schiitzen ihre Befunde ithnlich ein,
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nicht villig. Wir miissen feststellen, ob anch die anderen Voraussetzungen,
mit denen der Darwinismus arbeitet, richtig sind, und wo die Grenzen der
Teistungslihigkeit des Darwinismus liegen.

Der Darwinismus rollt noch drei weitere Fragen anf, die wir heute nur
viel unsicherer beantworten komnen als die erste Frage nach der Richtungs-
losigkeit der Mutationen. Wir miissen fragen:

1. Ist die Vorstellung des Darwinismus von der auslesenden Wirkung

des ,Kamplfes umg Dasein” berechtigt ?

2. Summieren sich die — im allgemeinen geringliigigen — erblichen
Abinderungen? Reichen insbesondere die geologisehen Zeiten
aug, um den gewaltigen phylogenetischen Umbildungsprozef; lediglich
als Summierung kleiner Mutationen wahrscheinlich zu machen ?

3. Wie entstehen die Mutationen?

Nur die Antworten auf die beiden ersten Iragen sind integrierende
Bestandteile des Darwinismug, und nur die erste Frage ist fiir den Darwinis-
mus spezifisch. Die 2. Frage ist Gemeingut jeder phylogenetischen Vor-
stellung. Die 3. Frage endlich ist ecine Zusatzlrage: d. h. das Llenoramus®,
das Darwin?®) hier aussprach, und das wir im grofien und ganzen auch heute
noch wiederholen miissen, ist zwar an und fiir sich sehr schmerzlich; es spricht
aber weder fiir noch gegen den Darwinismus.

1. Die auslesende Wirkung des ,,Kampfes ums Dasein“.

Im Prinzip hat sich der Stand unserer Kenntnisse seit Darwins Zeiten
lkaum geanderf. Genaw wie zu Darwins Zeiten wissen wir, dafi die Produktion
der Nachkommen, namentlich im Pilanzenreich, ungeheuer grol ist im Ver-
oleich mit der Erhaltungsmaglichkeit. Trotzdem jede Pflanze im allgemeinen
Taugende, ja Millionen von Nachkommen erzeugt, bleibt im Durchschnitt
nur ein einziger Nachkonmne am Leben. Die Konkurrenz gleichartiger Pilanzen
ist evident. Von neueren exakten Feststellungen seien z. B. die Cajanderschen
Beobachtungen iiber den Konkurrenzkampt der Kiefer gegen die Artgenossen
aufgefiihrt. Cajander (1920) zeigte, dab z. B. aut magerem Heidewaldboden
(Culluna-Typ) seiner finnischen Heimat pro Hektar 16600 35jahrige Kiefern
gedeihen konnen, aber nur noch 663 150jihrige. Dabei ist die Zahl der Kiefern.
die das 35. Lebensjahr erreichen, schon ein verschwindender Bruchteil der aus-
gereilten und keimenden Samen (andere Beispiele vgl. Braun-Blanquet und
Sukatsehew 1928). — Es ist auch nicht zu bestreiten, dafy Pflanzen, die durch
mutative Abweichungen einen Organisationsfortschritt gegeniiber ihren Art-
eenossen haben, damit eine griBiere ,,('hance®?) besitzen zu iiberleben. Dieser
Grundgedanke von der auslesenden Wirkung “des Kampies ums Dasein ist
heute noch so umangreifbar wie zu Darwinsg Zeiten. Zweifellos wire ¢s
allerdings erwiinscht, wenn er nicht nur dureh die Ausdeufung von Be-
obachtungen, sondern auch fiiv wenig unterschiedene Biotypen weiterhin ex-
perimentell untersucht wiirde.

Gelegentlich wird zu dieser Frage auch das nomenklatorizche Problem
aufgeworlen, ob es zweclaniBig igt, von einem , Kampf ums Dasein™ zu reden.
Nun, dariiber, daff dieser Ausdruck schlagwortartig miflbraucht worden ist — dar-

1) Hoffentlich verschwindet endlich die Legendp, Darwins Lehre enthalte die Angabe,
die Natmrauslese schatfe erbliche Variationen (vel. insbesondere in Darwins Origin of Species
das 5. Kapitel). } ; 4

2) Diirken (1922, 5. 132) scheint allerdings die Meinung zu vertreten, die Selektions-
lehre rechne damit, dal der Passendste jedesmal berlebe. Jedentfalls richten sich seine Aus-
filhrungen nur gegen eine solche Auffassung. Das Problem der grofioren Uberlebenschance
wird gar nicht beriihrt.
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iiber braucht man nicht mehr zu reden. Rs friigt sich nur, ob er auch im wissen-
schaftlichen Sinne irre fithrt. Der Sinn liegt m. B. fir die weitaus meigten
Fille so klar, dafi eine nomenklatorische Anderung kaum nétig ist. Der Sinn
lantet: es herrscht ein Wetthewerb der Artgenossen um alles fiir die Pfanzen
Lebensnotwenige, als da sind : Raum, Licht, Luft, Wasser usw. Und bei diesem
Wetthewerb ist von vornherein die iiberwiegend groBe Mehrheit der Pflanzen zum
Untergang verurteilt, zum Untergang, der durch direkte Feinde beschleunigt
werden kann. DalB dabei die bessere Organisation keine ganz sichere Garantie
fiirs Uberleben ist, ist selbstverstindlich. Auch im Kriege kann einmal die hessere
und stirkere Truppe durch eine Konstellation u ngliicklicher Umstiinde unterliegen ;
dali aber im allgemeinen ., Gott mit den starken Bataillonen ist*, wird durch solche
Ausnahmen nieht widerlegt. Oder - hei Glicksspielen besteht bekanntlich fiir
die Banl meist eine kleine Gewinnchance (z. B.51 gegen 499). Dasg besagt natiir-
lich nicht, dafl die Bank immer gewinnen mitfl. Aber wenn oft genug gesplelt wird,
ist ihr im (fanzen besehen nach den Gesetzen der Wahrscheinlichkeit ein Gewinn
praktisch sicher. Auf die Phylogenie iibertragen: Hine einzige zweckmiBige
Mutation mag zugrunde gehen. | Situationgvorteile® mdégen im Binzelfalle auch
emmal der weniger zweckmiiBig ausgestalteten Form zum Uberleben helfen.
Aber die Selektionslehre rechnet ja aus gutem Grunde mit Durchsehnitts-
resultaten, sie kann mit einer ungeheuren Masse von Mutationen rechnen
(vgl. oben 8. 393 ff.). Sie rechnet damit, dafi unter der Masse der Mutationen vor-
zugsweise diejenigen mit systemerhaltenden. zweckmiiBigen Wirkungen er-
bhalten bleiben. Das trifft selbstverstindlich fiir alle seweckmiiBigen® Mutationen
zu, ob der Vorteil groll oder kleinl) ist. Bei einem geringen Vorteil wird das
Uberhandnehmen nur lduger dauern als bei groBeren. Mathematische Dar-
stellungen  dieser Verhiiltnisse verdanken wir in neuerer Zeib  beispielsweise
Haldane und Yule.

2. Die Summierung der Mutationen.

Hier liegt tatsichlich cine grolie - wohl die grifite — Sehwierigkeit fiir
den Darwinismus auch im modernen Gewand! Die Schwierighkeit ist gegeben
durch den Gegensatz der so geringliigigen kleinen Mutationen, die wir unmittel-
bar beobachten kinnen unc der, im Verhaltnis dazu ungeheuer grolien phylo-
genetischen Wandlung, welche ja_duberst komplizierte und namentlich koyre-
lativ sehr auftillic abgestimmte Veriinderungen zeigt. Schon Linné hat unter
dem Eindruck dieser Tatsachen zwar fiir die Sippen niederer Grade (Varie-
taten, Arten) eine natiirliche Wandlung als maiglich erachtet, aber tiir die Ent-
steliung der grilieren Sippen (der Gattungen usw.) ein schipferisches Prinzip
angenommen,  Die aut Cuviers Vorstellungen  zuriickgehende Typenlehre
besagt im CGrunde auch nichts anderes. echenso wie die entsprechenden Vor-
stellungen newerer Zeit von Speneer (1893) his Philiptsehenko (1927) und
Troll (1928). Immer wird hier betont, dal die ldeineren unmittelbar beobacht-
baren Abiinderungen, die Mutationen, zwar zur Erklirung der . Mikro-Evo-
lution™ d. h. der Entstehung von Sippen niederer Ordnung (Varietiten evil.
Arten) ausreichen magen, dafs sie sich aber nicht zu s0 grolien Umbildungs-
vorgingen (,Makro- Evolution) wie der Entstehung  neuer  Gattungen,
Familien usw. summieren konnten,

Linné sprach sich noch klar aus, wie dann die Sippen hiherer Ordunng,
die Gattungen usw. seiner Meinung nach entstanden scien, niimlich durch
einmalige Schiplung. Leider sprechen sich die neucren Autoren hieriiber
meist nicht mehr so klar ans. Wenn man die Summierung kleiner Mutationen

1) Dic weit verbreitote Anmahme, eing Mutation mit geringem Vorteil fiir den Triger
habe keinen sieleltionswert*, ist also Irrig,
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sur Entstehung der Gattungs- und Familien-Unterschiede ablehnt, dann gibt
es nur zwei weitere Maglichkeiten: Entweder man pflichtet Linné in der An-
nahme einer Schijptung etwa einer Rose oder Linde bei; oder man glaubt an
eine .. Makromutation”, an eine plotzliche sprunghatte Umbildung von Typen
dureh gleichzeitige Anderung einer groffien Anzahl von Krbanlagen. Beide
Annahmen sind nach den naturwissenschattlichen Befunden (vgl. oben 3. 396)
derartig unwahrscheinlich und unbewiesen, dab man eigentlich dariiber gar
nicht mehr diskutieren brauchte. Trotzdem wollen wir uns auch einmal direkt
fragen: Welche Griinde kinnten denn gegen die Annahme einer Summierung
von Mutationen zu den grofen phylogenetischen Wandlungen sprechen?

Eine einigermalien aussichtsreiche Irirterung dieser [Trage scheint mir
nur dann miglich, wenn man die Griinde fiir die angebliche Unmaglichkeit
einer derartigen Summierung von Mutationen ldar formuliert. Soweit ich sehe,
stecken in den Einwanden gegen die Summierbarkeit im allgemeinen zwei
Griinde:

a) Entweder die Summierung der mutativ entstandenen Anlageniinde-
rungen soll prinzipiell unmiglich sein,

sei es (a,), dal physiologische Umstinde der Summierung von Muo-
tationen ein Hinderms bereiten,

sei os (), daf die Differenzen zwischen den Sippen hoherer Ordnung
(Gattungen, Familien usw.) im Sinne der alten Typuslehre grundsitzlich
anderer Art seien als diejenigen zwischen Sippen niederer Ordnung.

b) Oder die geologischen Zeiten sollen zu kurz sein, um eine solche
Summierung zu den grofen phylogenetischen Wandlungen zu erlauben.

Priifen wir getrennt die beiden Einwinde.

a,) Prinzipielle Unmibglichkeit der Summierung von Mutationen
aus physiologischen Griinden?

Man hat schon aus landwirtsehaftlichen und girtnerischen Ziichtungs-
erfahrungen den Schluff gezogen, erbliche Anderungen lieBen sich nur bis
zu einer bestimmten Grenze, leider aber nicht dariiber hinaus summieren.
Die Tatsache gelbst ist praktisch genommen unbestreitbar: ,Die Biume
wachsen nicht in den Himmel* Wenn wir an unseren Versuchspflanzen
und -tieren eine neue Eigenschaft steigern wollen (sagen wir die Grisfie irgend-
cines Organs, die Ertragsfihigheit ciner Obstrasse, die Milehproduktion usw.),
kommen wir praktisch iiber eine gewisse (renze nicht hinans. Es geht
uns wie bei der Auniherung an den thermischen absoluten Nullpunkt: wir
kommen ihm mit aller Anstrengung hiichstens etwas niher. aber prinzipiell
nicht iiber ihn hinaus.

Sprechen diese Krfahrungen. an denen wie gesagt rein sachlich nicht zu
sweiteln ist, wirklich fiir eine prinzipiclle Unmioglichkeit, daB sich Mutationen
in einer bestimmten Riehtung summicren kinnten, wenn nur wenigstens die
Zeit dafiic ausreicht? Teh glaube nicht. Rin groBer Teil der dlteren Zucht-
Erfahrungen seheidet schon aus dem einfachen Grunde aus, weil es sich gar
nicht um Mutationen handelt, sondern um die Auslese einer bestimmten reinen
Linie oder eines Klones aus ciner bunt gemischten Population, Selbstverstind-
lich ist hier dann eine zuniichst uniiberschreithare Grenze erreicht, wenn diesc
reine Linie rein herausgeziichtet worden ist, wie wir ja insbesondere seit den
Kklassischen Untersuchungen von Johannsen (vgl. dazu auch Baur 1924,
S, 150) wissen.

Aber besehrinken wir ung einmal aul die echten Mutationen. Da diirften
doch wohl die multiplen Allelomorphen, das heiit Mutationen, die dag
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gleiche Gen in verschiedener, off quantitativ abgestutter Weise hetreffen [vel.
z. B. Oehlkers(1927), ¢ oldsehmidt (1929) und Stern (1929)] einmal den Weg
der Summierharkeit weiter zeigen. Prinzipiell ist hier dic Tatsache schon er-
wiesen, dafl sich mutative Wirkungen summieren lassen, wie sehon de Vri es
an den zunchmend gefiillten Bliiten von Chrysanthemum segetym (1906) ge-
zeigh hat. In den Zuchten von de Vries (L e. 8. 303 1) lieben sich durch Se-
lektion folgende nacheinander mutativ entstandene Rassen mit zunehmender
(erblicher) Steigerung der durchschnitilichen und maximalen Zungenbliiten-
zahl heransziichten:
wilde Ausgangsform 1896 1807 1898 {899 1900 1901
13 (Durchschnitt) 21 34 48 66 101 200

Neuere Untersuchungen haben namentlich an Antirrhinum die Tatsache,
daf es sich in solchen Fallen wirklich um multiplen Allelomorphismus handelt.
noch exakter belegt (vgl. inshesondere Oehlkers 1927, 8. LT3 11).

Trotzdem sind wir auch bei echten Mutationen im Verlaufe unserer nur
nach wenigen Jahren zihlenden Versuche praktisch oft nicht in der Lage. die
Formenneubildung iiber ein gewisses Malb hinauszusteigern. Das ist sehon aus
Gritnden der Organkorrelationen unmiglich. Jede GriBensteigerung eines Or-
gans stellf ja neue Anspriiche an andere Organe. Um ein anschauliches — wenn
anch willkiirlich angenommenes — Beispiel zu erwiihnen: Die (i Benzunahme
einer Frucht lindet ihre Grenze an der Tragfahigkeit des Stieles und der Zufahr
von Nahrung durch den Stiel. Wenn nicht gleichzeitio die T ragfihigkeit und
die sonstige Ausgestaltung des Sticles mutativ gesteigert wird, kann die Gri@e
der Frueht vielleieht zuniichst noch etwas mutativ zunehmen, aber iiber eine
gewisse Grenze wird diese mutative Steigerung nicht hinauskommen. T
miissen also cine Reihe von Mutationen Zusanmenwirken, was sicher eine
ziemlich erhebliche Zeit beansprucht. Vielleicht verlangt auch schon innerhall
des Genotypus die Summierung von Mutationen derartige korrelative Um-
bildungen.

Jedenfalls ist klar, daB hier wiederum keine prinzipiell nachgewiesene
Unmiglichkeit vorliegt, wenn in den wenigen Jahren, die unsere Vererhungs-
versuche dauern, vielfach die erforderlichen korrelativen Mutationen noch
nicht aufgetreten sind. Die Frage, ob solche korrelativen Mutationen, die auch
eine zunichst erreichte Grenze iibersehreiten lassen, auftreten, ist nur eine
Zeittrage, und auf die Zeitfrage kommen wir weiterhin noeh ZU sprechen.

a,) Prinzipielle Unméglichkeit der Summierung von Mutationen
aus typologischen Griinden ?

Der 2. prinzipielle Kinwand geht von der Beha uptung aus, die Unterschiede
zwischen den Sippen hiherer Ordnung seien nicht nur quantitativ sondern auch
qualitativ anders hesehaflen als die Unterschiede der Sippen niederer Ordnung.
Dieger sidealistisch“-morphologische oder typologische Tinwand ist ja bereits
von Darwin eingehend widerlegt worden.  Es ist auch eigentlich fiir das
Pllanzenreich von niemand noch klar gesagt worden, in welcher Weise die
eigenartigen Familien- usw. Differenzoen qualitativ und nicht nur quantitativ
andere sein sollen als die Gattungs-, *Art-, Varietits- usw. Unterschiede,
Wir wollen trotz der unllaren Fragestellung aber doch einmal wenigstens
die vorhandenen Tafsachen in dieser Richtung priifen.

Sowohl die historisch-phylogenetisele Betrachtungsweise, wic das moderne
Erblichkeitsexperiment haben deutlicl; gezeigt, daB das, was man als Charak-
tere zur Unterscheidung der hisheren Sippen verwendet, also die ,,wesentlichen®
Gattungs-, Familien- usw, ( ‘haraktere, sich im Prinzip genau so verhalten,
wie die Unterscheidungseharaktere der Sippen niederer Urdnung, etwa der
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Farbenvarietiten. Sie beruhen aul einer Summe kleiner Wandlungsschritte,
die im Verlanfe der Phylogenie zuriickgelegt wurden. Die pflanzliche Phylo-
genie ist hier wohl sogar durchsichtiger als die tierische.

Gerade dort, wo im Pflanzenreich die Typuslehre® am stirksten aus-
gebildet ist, bei den Kormophyten, zeigt ja unsere obige historiseh-phylo-
genetische Darstellung, dafi die ,.wesentlichsten™ Merkmale der Kormophyten-
abteilungen bei ihrem ersten Auftreten in der Vergangenheit, durchaus noch nicht
so deutlich ausgeprigt waren wie heute (vel. z. B. die diesheziigliche Darstellung
bei den Pteropsiden 8. 182). Die ,Typen™ der verschiedenen Kormophyten-
abteilungen konvergieren ja unverkennbar gegeneinander, in je dltere Zeiten
wir zuriickgehen. Die ,.charakteristischen® Unterschiede der Pllanzenabteilungen
in Blattform, Sporangienstellung, innerer Anatomie usw. sind anfangs gar nicht
ader viel weniger ausgepriigt, als es ung bei der Betrachtung allein der heutigen
Formen erscheinen kinnte. Ferner kimnen wir im Laufe der phylogene-
tischen Weiterentwicklung verfolgen, wie auch diese grofien Wandlungen,
welche zu den betriichtlichen heutigen Unterschieden zwischen den ., Typen®
hingefiihrt haben, durch eine Summe von Einzelprozessen (wir sprachen oben
8. 370 von . Elementar-Reaktionen*), wie Verwachsung, Spaltung, Dilferen-
zierung einzelner Teile, Veriinderungen des Verzweigungsgrades usw., zustande
gekommen sind.

Auch das heutige Erblichkeitsexperiment zeigt aufs deutlichste diesen
.atomistischen” Aufbau der ..Charaktere hisherer Sippen. Einen betriicht-
lichen Teil der historisch-phylogenetisch feststellbaren Elementar-Reaktionen
kennen wir sehon heute als Abwandlungen eines Gens, als Mutationen. Ich
weise hier nur auf die Verwachsung, bzw. Nichtverwachsung der Telome hin,
die einerseits als Muotation beobachtet ist (vgl. Abb. 245) und die anderer-
seitg bei den ,choripetalen™ und ,,sympetalen’ Bliiten als ,,wesentliches** Merk-
mal zor Charakterisierung von Dikotylen-Familien verwendet wird. Eine
Krenzungsanalyse von Vertretern verschiedener Familien oder gar Ordnungen
usw. labt sich leider aus technischen Griinden fast nie durchfithren. Aber
wenigstens die Art-Bagtardierung hat nach den neneren Untersuchungen {vel.
Heribert-Nilsson 1918, Baur 1919 und Oehlkers 1927) gezeigt, dall hier
im Prinzip dieselben Verhiltnisse vorliegen wie bei der leichter durehfiihr-
barven und leichter iiherschaubaren Bastardierung von Rassen; auch bei der
Artkreuzung zeigten sich die ,typischen* Arteharaktere als eine Summe von
cinzelnen, getrennt vererbbaren Genen ).

Das sprieht doch alles entschieden dafiir, daf die Untersehiede zwischen den
Sippen hoherer Ordnung nur auf einer viel griBeren Mutationszahl beruhen
als die Unterschiede zwischen Sippen niederer Ordnung. Mindestens fehlt fiir
die gegenteilige Behauptung irgend ein brauchbarer Beweis.

Kurz, es besteht kein Grund dafiir, die Summierung von Mutationen zu
grifferen Abianderungen fiir prinzipiell unmiglich zu erkliven. Wir miissen
allerdings zngeben, dafi hier der Phylogenetiker vor einem weiten offenen Arbeits-
feld steht. Viel Arbeit steht bevor, um auch im Einzelfall die Summierungs-
vorgiinge und namentlich anch die Frage korrelativer Mutationen zu kliren.

b) Unmébglichkeit der Summierung von Mutationen wegen der zu
kurzen verfiigbaren Zeit?

Wenn die Summierbarkeit der Mutationen nicht prinzipiell unmiglich ist,
dann kinnte hichstens die verfiighare geologische Zeit fiir eine solche Sum-
mierung zu kurz sein, Denn bei beliebig langer geologischer Zeit tiir den Arten-

1) Auf die Frage, wo die einzelnen Erbcharaktere lokalisiert sind, ob es neben den an
die Chromosomen gebundenen eigentlichen Genen noch andere Erbiaktoren gibt, wie es die
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wandel miilite sich schlieBlich jede Summicrung von Mutationen verwirklichen
laszen.

Der Einwand, die geologische Zeit sei zu kurz, hat sehr an Gewicht ver-
loren, seit man mit Hilfe der radioaktiven Methoden ') die absoluten geologisehen
Zeiten etwas genauer kennen lernte. Als Lamarck und Darwin ihre Theorien
eimer kontinnierlichen Umwandlung des Lebens anfstellten, da rechnete men
noch mit geologisehen Zeitriiumen von einigen Tausend oder hichstens wenigen
Millionen Jahren. Heute liegen die Verhiltnisse viel giinstiger fiir den Phylo-
genetiker. Wenn auch die verschiedenen Altersangaben je mnach den ver-
wendeten Methoden etwas schwanken, und wenn auch alle absoluten Zahlen
nur ungetihre Anhaltspunkte sind, so ist doch eines heute schon sicher, daf
das Leben aul Erden eine Zeitspanne dauert, welche man noch zu Lamarcks
oder Darwins Zeiten als villig phantastisch bezeichnet hitte?®). Die altesten
pilanzlichen Reste ans dem Prikambrium entstammen  einer Erdperiode,
deren absolutes Alter in ciner Grafienordnung von 1—2 Milliarden Jahren liegt
(vgl. Abb. 2). Selbst die Helium-Methode, welehe namentlich fiir derart
lange Zeitrinme zu niedere Werte gibt, datiert diese Zeit aul mehrere 100 Mil-
lionen Jahre. Auch die relativ spit auftretenden Angiospermen sind sicher
schon viele Millionen Jahre alt, Endlich mufi man sich vor Augen halten, daf
wir sicher niemals die alleriiltesten Vertreter irgendeiner Gruppe fossil auf-
finden, sondern daf diese Gruppe sicher immer schon eine geraume Zeit exis-
tiert hat, bis ein giinstiger Zufall die nitigen Fossilisationshedingungen ge-
schaffen hat. Kurz, die fiir die Wandlung verfiigharen geologisehien
Zeiten sind viel grifier, als man bis vor kurzem glaubte.

Versuchen wir aber einmal etwas konkreter, diese Umbildung der Formen
mit der verfiiggbaren Zeit in Verbind ung zu setzen. Die Miozéin-Pliozin-Grenze
liegt nach der Helium-Methode, die wie gesagt zu niedere Werte gibt, ungefiihr
¢ Millionen Jahre zuriick. Wir kennen ihre Flora z. B, dureh die beriihmten
Oeninger Funde verhiltnismibi gut. Die damals lebenden Arten stehen
durchweg den heute noch lebenden recht nahe (vgl. die Zusammenstellung
bei Heer und F rentzen). Als Durchschnitd fiir die seither erfolgte Umbildung
kinnen wir die Entstehung schwicherer Arten bezeichnen. d. h. von Arten, wie
sie efwa in der bekannten ,,Synopsis der mitteleuropaischen Flora* von Aseher-
son und Gribuer noch unter den Begrifl der ., Gesamtart zusammengefalt
werden. Zu einer derartigen Bildung von Kleinarten standen alsp etwa 2 Millionen
Jahre zur Verfiigung (wahrscheinlich sogar etwas mehr, vielleicht doppelt zo
viel). Nehmen wir an, daff die betreffenden Ptlangen es sind meist Holz-
gewichse bekannt — durchsehnittlich 20 Jahre brauchen, bis sie bliihen und
fruchten. Dann sind in den 2 Millionen Jahren nach dem Miozin-Ende etwa
100000 Generationen aufeinander gefolgt. Nehmen wir weiter an, dall nur alle
1000 Generationen eine erhaltungstihige Mutation entstanden sei, 80 haben wir
bereits 100 Mutationen in dieser Zeit. Und zwei Ptlanzen, deren Genotypus
sich in mindestens 100 Genen unterscheidet, wiirden wir wohl ohne Zweifel
mindestens als zwei verschiedene , Arten** hezeichnen. Selhst wenn wir beriick-
sichtigen, daff die meisten Mutationen srezessive und | heterozygotiseh™ aud-
treten (vgl. dariiber z. B. Ochlkers 1927, 8. 170 t.), ferner dafs . zweekmiiBige*:
Mutationen sehr selten sind, ist wohl dic Zahl von 1000 Generationen ausreichend
fiir die Méglichkeit der Erzeugung einer Mutation von Selektionswert.

s Plasmontheorie” (vel. auch F. v. Wettstein 1926 und 1928, Winkler 1924, und Lehmann
1928) und die s Hrbstockhypothese™ Plates (1927) annimmt, brauche ich hier nicht niher
einzugehen, da auch diese %.-I}rpothcscn mit Binzelmerkmalen rechnen und (ansgesprochener-
oder unausgesprochenermafen) ihre Angahen die schrittweise Umbildungsmiglichkeit zulassen,
1) Den nachiolgenden Berechnungen sind die Angaben von Salomon (1923), Hennig
(1925) und Born (1926/27) zugrunde gelegt,
2) Vgl auch oben 3. 16, Anm.
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Wenn also fiir den ,phylogenetischen Artschritt® (so wollen wir den
Umbildungsvorgang nennen, der eine nene ,,Art” geschaffen hat) nach den
geologischen Befunden eine Zeitspanne von 2 Millionen Jahren zur Verfiigung
stebt, so scheint mir diese Zeit durchaus mit den heutigen genetischen Ergeb-
nissen in Kinklang zu stehen. '

Ifiir krautige Pflanzen steht natiirlich noch eine viel griifiere Anzahl von
Generationen zur Verfiigung., Schon die unten (5. 418) erwihnte Amnemione
Pulsatilla. kann 23 Jahre nach der Aussaat fruchten. Hier spielt sich die
Entstehung von Kleinarten wohl anch in viel kiirzerer Zeit ab. Z. B. die ver-
schiedenen in Abb. 2560 abgebildeten Rassen mit ihrem erblich versehiedenen
Laub, Rassen. die oft als Kleinarten nuntersehieden werden, sind enteprechend
ihrer pflanzengeographischen Verbreitung wohl erst nach der Eiszeit ent-
standen. Der Versuch, die Zahl der hier vorliegenden genetischen Diflerenzen
und dag Problem der Summierung anfzukliren, ist im Gange,

Weiter, das Auftreten der heute existierenden Angiospermen-Familien
(durehschnittlich in der Kreide) licet wieder nach der Helinm-Methode min-
destens 30 Millionen Jahre zuriick, also 15mal weiter zuriick als zu einem ,,phylo-
oenetisehen Artsehritt” erforderlich ist. Wenn sich 2 Pflanzenlinien mit 15
~phylogenetischen Artschritten® voneinander entfernt haben, werden sie sicher
emander so uniihnlich geworden sein, dall man sie ungefihr noch gerade in
die gleiche Familie zusammenfaBt. Also auch diese Zeit von 30 Millionen Jahren
aentigt zur Entstehung neuer Familien.

Es ixt mir natiirlich bekannt, daB der Umfang solcher systematischer Begriffe,
wie der Arten, Familien usw. sehr schwankend ist, dal} der eine Autor ihn doppelt
so grofi withlt wie der andere usw. Aber darauf kommt es hier gar nicht an. Ich
mdachte nur zeigen, dafi die verfiighare geologische Zeit auch bei vorsichtigster
Berechnung ungefiihr in der Grélienordnung liegt, die wir nach unseren ge-
netischen Hrgebnizsen erwarten diicfen. Dies seheint mir durchaus gesichert.
Jedenfalls kann aus der verfiigharen geologischen Zeit kein Einwand gegen
die Annahme einer kontinuierlichen Umwandlung durch Summierung kleiner
Mutationsschritte gezogen werden.

I ganzen besehen, bestehen also iiberhaupt keine uniiberwindlichen
Schwierigkeiten gegen die Frklirnng, dal die grobien phylogenetischen Wand-
lungen aus der Smmmierung vieler Mutationen entstanden sind. Es mag in
diesem Zusammenhang aber nochmals ausdriicklich aul die Notwendigleit
weiterer Einzeluntersuchungen hingewicsen sein.

3. Entstehung der Mutationen.

Wir kiimnen uns hier unter Hinweis auf die Vererbungshiicher (z. B. Baur
1922, Oehlkers 1928, Goldschmidt 1928} kurz fassen. Gerade hei den
phylogenetisch am meisten inferessierenden . Genmutanten™ oder ,,Faktor-
mutanten ist das Problem noch vollig dunkel. Aber soviel ist doch wohl heute
schon wahrscheinlich, dali im Problem der Tntstehung von Genmutationen
der berechtigte Kern des Lamarekismus steckt. Mindestens in manchen Fillen
ist dic Umwelt an der Entstehung von Genmutationen beteiligt,

Nochmals wollen wir uns daran erinnern, daff an der Phylogenie sehr
viele Faktoren beteiligt sind. Wenn sich auch nach den bisherigen Ergebnissen
nur die Naturauslese als einziger, auf die Entstehung von zweekmiliigen
Kigenschaften hinzielender Fa‘ktorj nachweisen liell, so ist die Zahl der sonst
bei der Phylogenie mitwirkenden Faktoren sicher sehr grofi. Tm Pilanzenreich
kennen wir leider noch sehr wenige positive Belege, welche Haktoren z. B. bei
der Entstehung von Genmutationen mitwirken. Es seien aber z. B. die Gen-
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mutationen') durch Einwirkung von X-Strahlen usw. (Stein 19274f.. Good-

speed, Hanson and Winkleman, Goldsehmidt 1929) angefiihrt; sie zeigen,
dali prinzipiell bei der Entstehung von Mutationen fuBere Falktoren mitwirken
kisnnen und legen die Vermutung nahe, daB dubere Faktoren allgemein eine
viel griliere Rolle spielen, als die bisher nur sehr spirlichen experimentellen
Ergebnisse erkennen lassen.

Sehr viele VorstiBe, die in letzter Zeit zugunsten des ., Lamarckismus®
und der .. Vererbung erworbener Eigenschaften™ unternommen worden sind,
beruhen otfensichtlich (vel. z. B. Walter 1926) auf dieser Tatsache, dal die
Umwelt einen griBeren Kinflufy auf den Genotypus hat, als noch z. B. WeiB-
mann wahrhaben wollte, Dag historische Verdienst, das hier dem Neo-Lamark-
kismus zukommt, indem er immer wieder das Problem aufgriff, wie die duberen
Faktoren die Erbanlagen umbilden, soll keineswegs geschmiilert werden.

Ja, noch in einer anderen Beziehung, wirken die Faktoren bei der Gen-
Mutation, wenigstens in einem gewissen Sinne entsprechend den lamarckis-
tischen Vorstellungen. Der Organismus richtet namlich doch seine Mutationen
— allerdings nicht wie der Lamarckismus eigentlich will — auf die Anpassungen
hin. Wir knnen in mehreren Bezichungen einen richtenden Einfluf des sich wan-
delnden Organismus auf die Mutationen feststellen. Kinmal darin, daf} selbst-
verstiindlich von einer gegebenen Genkonstellation aus nicht ganz beliebige
Mutationen auftreten kimnen. Die Mbgliehkeit zu mutieren, ist offen-
sichtlich dureh die Genkonstellation rgendwie beschrinkt und auch in
mancher Hinsicht vorgezeichnet?). Ks ist darum unschwer zu verstehen, dafy
dieselben Mutationen bei verschiedenen Arten und Ga ttungen sich wiederholen,
woraufl inshesondere Vavilov grofen Wert gelegt hat (Vavilovsche Reihen).

Ferner wird man auch nicht erstaunen diifen, dab gerade die Mig-
lichkeiten, eine bestimmte Kigenschatt zweckmifig weiterzuhbilden, in
gewissem Sinne vorgezeichnet sind. Sehr off ist ja die Moglichkeit einer
saweekméBigen Weiterhildung offensichtlich begrenzt; damit ist aber fiir
gleichartige Ausgangsformen eine . polyphyletische®, vine parallele Umbildung
segeben.

Ein Beleg hierfiir ist die in verschiedenen Pteridophytenahteilungen
parallel erfolgte Umbildung der Tsasporie in die Heterosporie und Gymmno-
spermie (8. 89f[). Diese Umbildung ist als eine Miglichkeit der Anpassung
bereits im Stadium der Isogporie vorgezeichnet. Heterosporie und Gymno-
spermie sind ja die gegebenen Formen der Fortpflanzung, um einerseits dem
kiinftigen Embryo reichlich Reservestoffe zukommen zn lassen und anderer-
seits die Triger der miinnlichen Kerne beweglich zu erhalten. — Ubrigens
kanm man diese Parallelisierung auch noch weiter durchfiithren.  Dieselbe
Umbildungsrichtung besteht anch schon bei der Umbildung der Tsogamie zur
Amnisogamie und Oogamie (Abb. 30). [

Endlich zeigen die bisher bekannten Mutationen eine wirklich cindeutige
Riehtung auf die Verlustmutation hin. Verlustmutationen treten ja
unleughar vorzugsweise anf. Diese gerichtete Form der Mutationen macht
vor allem verstiindlich, warum unbenutzte Organe so rasch rudimentir werden
hzw. verschwinden.

All diese Formen einer gerichteten Mutation sind natiidlich sehr wohl von
der iiblichen lamarckistischen Annahme, daB vorzugsweise zweckmiBige Mu-
tationen entstehen, zu unterscheiden, '

Auch der Neo-Lamarekismus darf nicht iibersehen, daB er villig versagt
hat in dem wesentlichen Punkt, im Problem der Anpassung, im Problem: wie

1) Vel 8, 407, Anm. 1.
2) Bine dhnliche Vorstellung hat anch Alverd es (1921) entwickelt,
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kommt die Haufung zweckmiiBiger Mutationen zustande. Jedenfalls muB
man im Interesse ciner gegenseitigen Verstindigung wiinschen, daB jeder, der
sich als Lamarckist bezeichnet, es klar ausspricht, ob er damit die Ent-
stehung von , Anpassungen® oder nur iiberhaupt die Umbildung der Geno-
typen durch #ullere Faktoren meint, und was er unter wgerichteter” Um-
bildung versteht.

Die Kausalanalyse der Mutationen wiire weiterhin iibrigens erst dann
vollstindig geklirt, wenn wir den stoftlichen ProzeB erkannt hiitten, anf dem
die Mutationen beruhen. In diesem Problem stehen wir aber erst ganz am An-
fang unserer Kenntnisse. Fiir die Genom-Mutationen liegen durch die ab-
weichenden Chromosomenzahlen noch verhiltnismibic klare Resultate vor
(vgl. z. B. Tischler und F.v. Wettstein 1927). Fir die Gen-Mutationen
dagegen kinnen wir erst einige allgemeinere Daten als gesichertes Ergebnis
festhalten. Da die Gene (mindestens groflen Teils) in den Chromosomen lokali-
giert sind, mul auch die Genumwandlung anf einer Veriinderung der Chromo-
somensubstanz beruhen. Da sich ferner auch der Chemismus des Organismus
im Verlaufe der Phylogenie gewandelt hatl) [vgl. z. B. auch Klein (1926),
Tvanow (1926) und Jaretzky (1928)], liegt es nahe, die Genumwandlung in
einem verinderten Chemismus zn suchen. Solange wir aber noch nicht sicher
sagen kinnen, was die Gene eigentlich sind, schweben alle Aussagen iiber Einzel-
heiten einer solchen Genumbildung in der Luft, weshalb wir darauf nicht niher
eingehen 2).

E. Die Grenzen des Darwinismus.

Mit diesen Erdrterungen, insbesondere mit dem Fingestindnis, daB die
»direkte Bewirkung® der Umwelt als nieht-richtender Faltor cine Rolle spielen
mag, dalj ferner der Organismus die Mutationen in gewisse Bahnen lenkt (auf
Verlustmutanten hin, und durch eine gewisse Beschrinkung in den Mutations-
miglichkeiten), sind wir bereits an die Grenzen des Darwinismus gelangt.

Wenn wir nun das Art-Bildungsproblem vom systematisehen Stand-
punkt aus betrachten, wie das ja der Alt-Darwinismus unverkennbar tat
(--Origin of Species«), ergehen sich noch weitere Grenzen fiir den Geltungs-
bercich der Naturauslese — und die Naturauslese ist doch zweifellos der
Kernpunki der darwinistisehen Anschammgen.

Fiir den Systematiker spielt ja das Problem der Artabgrenzung eine
sehr bedentsame Rolle, eine viel hedentsamere Rolle jedenfalls als fiir den Gene-
tiker und Phylogenetiker. An dieser Artabgrenzn ng sind nimlich noch
eine ganze Reihe weiterer Prozesse als die Lrichtungslose™ Mutation und die
Naturauslese beteiligt.

Inshesondere spielt hier die Frage der Isolierung oder Nicht-Isolierung
eine sehr grofic Rolle. Wenn keine geographischen Hindernisse bestehen,
werden sich die neuentstehenden lebensfihigen Mutanten miteinander kreuzen,
es sei denn. dal Differenzen aufgetreten sind, welche die sexuelle Fortpflanzung
verhindern, Dadurch wird in Gegenden, in denen groBe Wanderungs-
moglichkeiten vorliegen oder vorlagen?®), das, was wir eine ,,Art* nennen,

1) Hierauf beruht m. I8, der gesicherte Kem der serologischen Untersuchungen, Wegen
der praktischen Einzelanwendung der serologischen Ergebnisse, die wir liir die allgemeine
Phylogenie noch recht bedenklich erscheint, sei vorlaulie auf die obize Darstellung S. 305
und meine Augfithrungen (Zimmermann 1928 h), sowie auf die dort zitierte Literatur
verwiesen. . 3 . - > )

2) Aus dem gleichen Grund mochte ich auch nicht die Unterscheidung zwischen Mu-
tation, Dauermodifikation usw. diskutieren. (Vel. inshesondere Stein und Himmerling.)

3) z. B. im mittelenropiischen Waldgebiet namentlich dank der Besiedlungsinderung
im Gefolee der Riszeit (vgl. oben S. 365).

Zimmermann, Die Pliylogenie der Pflanzen 97
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zwar aus vielen unterscheidenden Formenkreisen bestehen, aber eine scharfe
Abgrenzung natiirlicher Kleinarten ist hier meist kaum miglich.

Anders liegen die Verhiltnisse dort, wo die Wanderung ersehwert ist.
Das zeigt sich sehon dann, wenn wir s»gleichartige™ Pflanzen von entfernt von
cinander liegenden Standorten untersuchen. Ks ist eine jedem PHanzen-
geographen geliufige Erscheinung, daf wir unter sehr vielen auf den ersten Bliek
einheitlichen Arten hei genauerer Betrachtung ptlanzengeographisch und mor-
phologisch wohl charakterisierbare Kleinarten entdecken kénnen. N iemand
wird ernstlich daran zweifeln kénnen, daff solche Kleinarten mutativ von
einander ditferenzierte Formen, von gleichem Ursprung, sind.

Es sei gleich ein Beispiel angefiihrt: Anemone Pulsatilly L., die Kiichen-
schelle, oder Osterglocke }Abb. 200).  Wir finden sie innerhalb ihres mittel-
enropiischen Verbreitungseebietes in einer ganzen Anzahl von Rassen, von
denen wir als besonders charakteristisch erwihnen: eine vorzugsweise stliche
bzw. siidistliche Gruppe mit breiten Blattzipfeln (4. grandis Kern. oder ssp.
latisects Tlegi) und eine vorzugsweise westliche G ruppe mit schmileren Blatt-
zipteln (A. Pulsalills s. str. der meisten Autoren — var. Linneuna Rouy-
Foucaund = ssp. angustisecta Hegi) (Abb. 250).

Diese Differenzen der Rassen beruhen, wie eigene unpublizierte Unter-
suchungen zeigen, durchaus auf mendelnden Genen. Die Rassen sind
auch bastardierungstihig. Fs ist darum nicht erstaunlich, dab im Grenz-
gebiet der beiden Rassen (z. B. in Siiddeutschland) zahlreiche Zwischen-
formen vorkommen, ja dall an ein und derselben Stelle sich Spaltungsprodukte
einer solehen Kreuzung, d. h. nebeneinander breit- und sechmalziptlice Formen
in allen Abstufungen vorfinden. Trotzdem sind an den entfernt liegenden
Gebieten des Gesamtareals die extremsten Formen zweifellos schr stark und
deutlich verschieden.

Wenn nun grifiere riumliche Hindernisse, z. B. die Isolierung anf Inseln,
auf isolierten Gebirgsziigen usw., eine solche V. ermischung villig verhindern,
entstehen schart abgegrenzie Sippen, diec man iiblicherweise als Arten be-
zeichnet. Solche sich gewissermalien gegenseitig in den verschiedenen Gebieten
ersetzende Sippen nenut man ,,vikariierend*. Sie haben sehr hiiufig ein eng-
umschriebenes Areal, sind ,.Endemismen* (oben S. 363). Namentlich R. Wett-
stein (z B.1924) hat darauf autmerlksam gemacht, daf derartige kiirzlich ent-
standene Rassen scharf ahgegrenzte, einander beriihrende Areale haben (Abb. 244),
Thre Entstehung ist offensichtlich ein ParallelprozeB zu den Auslese-
vorgingen. Ausgangspunkt fiir die Entstehung der vikariierenden Sippen
ist natiirlich wieder die Variationsfihigkeit der Organismen, die Entstehung
von Mutationen. Die Ausmerzung von Zwischenformen beruht aber nicht
aul einem Ausleseprozel oder braucht mindestens nicht darauf zi bernhen,
sondern einmal darauf, daB die Mutationen in den versehiedenen Gebieten in
verschiedener Richtung verlaufen kénnen, und dann auf der durch die Tso-
licrung verhinderten Durchmischung der neuentstehenden Mutationen (vel.
Jordan 1925).

Natiirlich kinnen sich Ausleséprozel und Isolierungsprozel; bei der ,,Art-
bildung*, d. h. bei der Ausschaltung von Zwischenformen, in allen Abschat-
tierungen kombinieren. Die oben erwihnten Ragsen von Anemarne Pulsatilla sind
z. B. deutlich tkologiseh nngleichwerti. Die Blitter der schmalzipfligen west-
lichen Rassen verdunsten auch unter den gleichen duBeren Bedingungen pro
Frischgewieht wesentlich mehr Wasser, als die mit dem Wasser sparsamer 1m-
gehenden ostlichen breitzipfligen Rassen (eigene unpublizierte Untersuchungen).
Es ist eine vielverheiBende Aufgabe der modernen, physiologisch und genetisch
geschulten Pflanzengeographie, diese Probleme im einzelnen durchznarbeiten.
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Angiitze zu ihrer Losung sind bereits vorhanden (Turesson, Sukatschew).
Dann spielt bei der Neubildung von Formen wohl auch die Bastardiernng

D LY

Abb. 250. Geographische Rassen von Awnemone Pulsatilla L.
A) Breitzipflize Rasse von Baden (Wien)
B) Relativ

14

Dstrasse.

|
chmalzipllige Rasse von Baden (Wien)|
) Mittelbreite Alb-Rasse (Hohenzollern-Alb, Siiddeutschland) Mittelform.
1) Schmalzipilice Eifelrasse (Kalkeifel bei Daun). Typus der Westrasse.
(Original.)

eine gewisse Rolle, i]}ﬂ()l'ﬂﬂ] als ge!?gentliuh aus der Kreuzung 11_'1{wht fv'hr nahe
verwandter Sippen eine neue ,, Art* bzw. Rasse entstehen mag. Es diirfte aber

27%
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zweifelhatt sein, ob diege ,,Artbi!dung‘_‘ auf dem Bastardierungsweg in der Natur
eine groBe Rolle spielt, da derartige Bastarde meist cine herahgesetzte Frucht-
barkeit haben (vgl. hierzu insbesondere Bateson 1922, sowie oben . 16).

F. Das Problem der organischen Mannigfaltigkeit.

Im Zusammenhang oder eigentlich im Gegensatz zu den Anpassungs-
fragen, wurde namentlich von Goebel (z. B. 1913, 8. 52 und 1923, 5. 1560)
wiederholt ausgefiihrt: ..die Mannigtaltigkeit der Gestaltungsverhiiltnisse sei
grofier als die der Lebenshedingungen”. Wihrend also vielfach z B. die
Lamarckisten und Spencer dem Darwinismus vorgeworfen haben. er unter-
schiitze die Anpassung, wird hier den A npassungs-Phylogenetikern und ins-
besondere den Darwinisten vorgeworfen, sie iiberschitzten sie. Auch unter
denselben Lebenshedingungen schatfe die Natur in ihrer kiinstlerischen Ge-
staltungskraft eine Fiille der versehiedenartigsten Pflanzen.

Was heiBt hier: , Mannigfaltigkeit der Gestaltungsverhiltnisse und der
Lebenshedingungen® ?

Unter der in Frage kommenden Mannigfaltigheit der Gestaltungsverhilt-
nisse wird man dem Grade nach unterscheiden miissen:

Einerseits sogenannte Kleinvarianten, z B. Zeichnungsunter-
schiede zwischen Bliiten ein und derselben Art. Kiister und Goebel haben
hier wicderholt betont, dall wir in solehen unbedeutenden Varianten kaum
Anpassungen sehen diirfen. Diesen Standpunkt teilt aber wohl auch fast jeder
Darwinist. Auch er wird in solehen Kleinvarianten hochstens Anpassungsmaterial
sehen, oder durch richtungslose Mutation entstandene Neubildungen, die neben-
einander existieren, weil den einzelnen Rassenuntersehieden lkein Selektions-
wert zukommt. Die Goebelsehe Aulfassung wird also hier wohl nirgends
auf ernsthafte Gegnerschatt stofen.

Andrerseifs grifiere Formenabweichungen, wie sie die grolieren
Sippen, die Arten, Gattungen, Familien usw. eharakterisieren. Auch fiir sie
nimmt Goebel an, dali die Mannigfaltigkeit der Formen cine griBere sei als
die Mannigfaltigkeit der Lebensbedingungen, oder (wie er es z. B. 1913, 8. 32
formuliert) grofBer sei als die Mannigfaltigkeit der ,,Anpassungen an die Lebens-
hedingungen®.

Auch in diesem Punkte wird man Goebel und seiner Sehule in-
gofern allgemein beiptlichten, als fiir die heutigen ., Lebenshedingungen®
der Pllanzen zweifellos seine Auffassung zutrifft. AenBerst verschioden
gestaltete Pflanzen leben ja heute unter gleichen oder wenig verschieden-
artigen Lebensbedingungen zusammen!  Wer wollte beispiclsweise  ange-
sichts der Blitenpracht einer Wiese leugnen, dal hier die Formenmannig-
faltigkeit grofler sei als die Mannigfaltigkeit der Lebenshedingungen?  Da
wurzeln im selben Frdreich Romuneulus acer und andere Raminculaceen
mit ihren ,primitiven radiiren Bliiten neben Orchideen wie Orehis morio
mit ihrem hichst komplizierten Bestiubungsmechanismus der ausgeprigt
dorsiventralen Bliitenkronen. Da wurzeln nebeneinander Gramineen, Cypera-
ceen, Umbelliferen, Kompositen und die bunteste Fiille anderer Pflanzen. Die
gleiche Sonne strahlt allen, der gleiche Regen trifft sie, die gleichen Tngekten
kommen in ihre Nithe. Ich brauche die Tatsachen nicht niher zu schildern,
sie liegen viel zu klar. Unter einerlei Lebengbedingungen wachsen vielerlei
Pllanzen. '

Aber nur die hentigen Lebenshedingungen dieser Organizmen sind die
gleichen oder wenigstens #uBerst dhnliche! Die Organismen haben jedoch eine
Gieschichte hinter sich und zwar eine verschiedenartige Geschichte, eine sehr
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wechselnd zusammengefiigte Kombination von Lebensbedingungen. Is ist
beispielsweise ausgeschlossen, daff die Ahnenlinien unserer heutigen heimischen
Ropnevlus- und Orehis-Arten — auch wenn sie heute zusammenwachsen —
immer unter denselben Lebensbedingungen sich entwickelt haben. Und nicht
die heutigen Lebenshedingungen, sondern die Kombination der Lebensbeding-
ungen in der Vergangenheit, igt das fiir das Anpassungsproblem entseheidende
Faktum. Man kann also aus der Gleichartigkeit der heutigen Lebensbeding-
ungen nicht sehlieBen, die betr. Organismen seien nicht angepalt.

Ill. Zusammenfassung der wichtigsten Ergebnisse
der phylogenetischen Kausalanalyse.

1. Bei den heutigen Pflanzen finden wir eine auBerordentliche 1dufung
zweckmiiBiger oder ,systemerhaltender” Kinrichtungen.

2, Diese gehiuft auftretenden ,.zweekmibigen®™ oder , systemerhaltenden®
Einrichtungen haben sich im Laufe der Phylogenie herausgebildet.

3. Es ist denknotwendig, [iir die Entstehung einer derartigen IHdutung
qaweekmiBiger”  Kinrichtungen einen richtenden Faktor anzunehmen,
eine phylogenetische Anpagsungsstruktur, d. h. einen Faktor, der anf
die Enfstehung vorzugsweise ,zweckmiBiger” Binrichtungen hinzielt.

4. Ein soleher richtender Falttor muli entweder in den sich phylogenetisch
umbildenden Organismen oder aulierhalb derselben liegen?).

5. Die modernen Vererbungsuntersuchungen haben bisher keinen der-
articen in den Organismen liegenden richtenden Faktor gezeigt, der also vor-
augsweise ,zweckmibige”, ,systemerhaltende™ Mutationen erzeugen miilite.
Im Gegenteil! In ihrer iiberwiegenden Mehrzahl sind die heobachteten ,,Mu-
tationen* offensichtlich ,,unzweekmalig”, ,.systemwidrig®. Nur die Moglich-
keit der Mutation ist durch den Genotypus des sich wandelnden Organismus
begrenzt. VFerner spielt wohl bei der Rudimentierung ein richtender Faktor
im Organismus cine gewisse Rolle, ein Faktor, der auf Verlustmutationen
hinzielt.

6. Dagegen kennen wir einen aulerhalb der Organismen liegenden
richtenden Faktor, nimlich die Auslese im Kampl ums Dasein, Diege
Auslese ist also der einzige bisher bekannte richtende Faktor, der auf die
gehiufte Entstehung ,zweckmiliger Einrichtungen, von ., Anpassungen®,
hinwirkt. '

7. Bei der noch recht wenig geklirten Iintstehung von Mutationen spielen
sicher eine Reihe anderer Faktoren mit. Vielleicht kommt es hier gelegentlich
zn einer direkten Bewirkung durch die Umwelt.

Von einem Zusammenbruch des Darwinismus kann also keine Rede sein.
E¢ gilt nur, einerseits seinen Ideengehalt streng logisch heranszuarbeiten
und andererseits zuzugeben, dal in Einzelfragen heim Darwinismus, wie bei
jedem wissenschaftlichen Systen, noch entscheidende Untersuchungen aus-
stehen. So ist die (eigentlich aullerhally des Rahmens des Darwinismus liegende)
Frage nach der Entstechung der Mutationen noch kaum geklirt. Aber anch
das Problem der Summierbarkeit der Mutationen zu griBeren Abiinderungen
verdiente noch eine erheblich griindlichere Behandlung. Dag aber sind, wie
gesagt, hichstens olfene Fragen, jedoch keine Cegengriinde gegen den Dar-
winismus.

1) Wir sehen hier natiirlich ab von der Diskussion iiher Faktoren, die in bezug auf
die Natur transzendent sind.
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SchluBBwort.

Welche Stellung nimmt nun die Phylogenetik innerhalb der
Biologie und iiberhaupt in unserem geistigen Leben ein? Nachdem
uns bisher vorzugsweise Einzelheiten deg phylogenetischen Tatsachenmaterials
beschiiltigt haben, mag diese Frage zu ciner gleichzeitigen Riick- und Vor-
wiirtsschan anf das Arbeitsfeld der Phylogenetik dienen.

Tatsichlich befindet sich die Phylogenetik in einer sehr eigentiimlichen
Lage.

Auf der einen Seite zweifelt eigentlich heute kein Biologe mehr an der
Tatsache groBer phylogenetischer Wandlmgen und auch nicht daran, daB wir
nur auf diesem Wege phylogenetizcher Forsehung die grobien Zusammenhiinge
der belebten Natur erfassen kinnen. Ja, wer einmal sein Augenmerk daraunt
gelenkt hat, der merkt erst, in wieviel Einzelfragen der biologiscimn Tagesarbeit
sich mehr oder weniger versteckte phylogenetische Gedankengiinge einflechten.

Auf der anderen Seite ist nnverkennbar, dald die phylogenctische Forschung,
d. h. die bewuit-phylogenetische Arbeit, zumeist mit einer erheblichen Gering-
schitzung, ja Verachtung behandelt wird. Die Phylogenetik gilt vielfach
geradezu als eine wissenschaftlich nicht ernst zu nehmende Betrachtungsweise,

Die Ursachen dieses Zwiespalts und auch seine Lisung finden wir, wenn wir
miglichst scharl die Stellung der Phylogenetik zu andern Wissensehaften
herauszuarbeiten versuchen. — Man kann die Emordnung einer Wissenschaft
in das geistige Leben sowohl nach der hehandelten Materie als auch nach
der Arbeitsweise vornehmen. Beide Wege fithren zu Einblicken in sehr
verschiedene Beziehungen.

Nach ihrer Materie ist die Phylogenctik ein Teil der Morphologic im
weitesten, im Goetheschen Sinne. Sie behandelt ja praktisch genommen nur die
Wandlungen der duberen und inneren (anatomischen usw.) Gestalt.

Die Hauptgruppen der phylogenetischen IForschung und ihre Beziehungen
zu anderen Zweigen der Morphologie im weitesten Sinne ergeben sich am ein-
fachsten aus folgendem tabellarischen Uberbliek iiber die Gesamt-
morphologie:

Heutige Organismen ‘Orgam'smen der Vergangenheit

(Ontogenstische Reihe) (Phylogenetische Reihe)

Beschreibung und Systematik Beschreibende Morphologie

Paliiobotanik

des jeweilizen Zustands all im engeren Sinne
Beschreibung des Entwicklungs- | Entwicklungseeschichte Historische Phylogenetilk
~ ablanfes oLl ~ (;:Ontogenetik*) -
Ka.usalana.lyse des Tntwick- EHtWiCkJ.Uﬂgsl}hysiolugju I{&usa]ﬂnﬂ_l}rgierend@ Ph}:lg_
lnngsablaufes | genetik

Wie eine jede derartige Binteilung ist auch diese nicht ganz scharl, Gerade
die Phylogenetik hat ja gelehrt, dall wir keinen scharfen Schnitt zwischen den
heutigen Organismen und den Organismen der Vergangenheit machen kéinnen.
Die kleinen Anderungen der Erbanlagen, die wir zwischen Ahnen und Nach-
kommen gelegentlich anch heute beohachten kénnen, die Mutationen, vermitteln
zwischen der ontogenetischen und der phylogenetischen Reihe. Nur wegen der
verschiedenartizen Arbeitsmethode pflegen wir hier in der Praxis einen scharfen
Schnitt zu machen.
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Nach ihrer Arbeitsweise und nach ihrem allgemeinen Problemgehalt
ist die Phylogenetik, vor allem die historische Phylogenetik, eine Gruppie-
rungswissenschaft. Sie ist in der Biologie die einzige alles Lebende um-
fassende  Gruppierungswissenschaft, welche nach natu recgebenen Be-
zichungen gruppiert. Das wird uns klar, wenn wir uns nochmals (vgl. 5. 387)
daran erinnern, daf es in der ,vergleichendens Biolngie drei und nur drei
soleher Gruppierungsverfahren gibt: ;

1) Die Gruppierung nach einem praktischen oder jedenfalls auBerhalb
des Gruppierungszieles liegenden Zweek. So verfihrt z. B. die , kiinstliche
Systematik.

2) Die Gruppierung nach einem intuitiv erfaBten »1¥pus®, nach einer
»ldee™ usw, und den darauf gegriindeten bzw, ,erschanten® Verwandtschatts-
heziehungen,

3) Die Gruppierung nach den phylogenetischen Verwandtschafts-
verhiilinissen. Wer also die phylogenetische Gruppicrung ablehnt, mub sagen,
wo und warum er die beiden anderen Gruppicrungen vorzieht.

Jetzt, nachdem ‘wir wiederholt in Einzellallen diese 3 versehiedenen Grup-
pierungsverfahren kennen gelernt haben, ist es zweckmilig, sie nochmals im
Zusammenhang gegeneinander abzuwigen. Denn gerade die Beziehungen der
Phylogenctile zu den beiden anderen Gruppierungsverfahren sind zum Ver-
stiindnis der Stellung unserer Wissenschaft aubierordentlich bedentsam. Wir
haben ja schon in der historischen Einleitu ng gesehen (S. 4ff.), daB sich die
Phylogenetik aus der Zweckgruppierung und ans der ,.Idealistischen** Morpho-
logie herausentwickelt hat. ISs war meiner Ansicht nach fiir die Phylogenetik ein
Verhiingnis, dali dieser historische Prozel des Selbstiindigwerdens nicht villig
zu Ende gefithrt wurde, und daB die heute iibliche »Phylogenetik™ allzuoft
durchsetzt ist von nicht-phylogenetischen, d. h. sidealistisch*“-morphologischen
und ,.systematischen* (redankengiingen. Gerade diese nicht-phylogenetischen
Zutaten sind es niamlich, welche die Phylogenetik in den heutigen schlechten
Ruf gebracht haben.

Gewill soll man nicht vergessen, wieviel Tatsachenmaterial die Phylogenetik
dem ungeheueren Sammelflei der Systematiker und der genialen Schaukraf
der idealistischen® Morphologen verdankt. Gewib ist auch fiir den hentigen
Phylogenetiker die Intuition mach Art der ,Idealistischen® Morphaologie un-
enthehrlich, wenn es gilt, Arbeitshypothesen aufzustellen. Gewil kommen wir
in_der Praxis der Gruppierurg sehr oft ohne eine | kiinstliche® Systematik,
welche die Liicken in unseren phylogenetischen Kenntnissen iiherbriickt,
unter gar keinen Umstinden ans.

Aber es wiire eine falseh angebrachte Pietit, wollte die Phylogenetik deshalb
den Nachteil itbersehen, den eine Systematik und eine .. Idealistische* Morpho-
logie in phylogenetischem Gewande bringen kann. Wir miissen uns ganz
klar sein, bis zu welchem Punkte wir die Friichte der anderen Wissensehalten
nutzbringend verwerten kiinnen.

Die , Systematik® (Taxonomie) ist heute nach ihren Aufgaben in allererster
Linie eine praktische Wissenschaft?). Das kamn, auch gerade im Tnteresse
der Systematik, nicht scharf genug betont werden. Ihre Aufgabe ist e, alle
Pilanzen der in Frage kommenden Gruppe in ein praktisch brauchbares und
iihersichtliches System zu bringen. Bei unseren heutigen Anschauungen wird
die Systematik selbstverstindlich auf die phylogenetischen Ergebnisse Riick-
sicht nehmen. Jedoch sind die phylogenetisehen Zusammenhinge zwischen
den Pflanzen selbst, wie wir des ofteren hetont haben, erst in groBen Umrissen

1) ,,Praktische Wissenschaft” — das heifit anch vor allem: in der Anordmumg nnd
Nomenklatur so konservativ wie méglich sein!
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gut bekaunt. Die Sysiematik kann aber nicht warten, bis die Phylogenetil
ihr Endziel, einen fertigen phylogenetischen Stammbaum, mit allen Wand-
lungen, erreicht hat. Sie mub sich also mit dem Kompromiff abfinden, dort,
wo sichere phylogenetische Daten fehlen, aueh hypothesenhafte und kiinstliche
Erginzungen vorzunchmen, uwm ein fertiges Resultat zu erzielen. Das gilt
auch fiir eine stark phylogenetisch orientierte Systematik bazw. Sippenphylo-
genetik, deren abgekiirzte Darstellung der Sippenstammbaum ist: auch’ sie
ist keine reine Wissensehaft, sondern die Ausniitzung phylogenetischer Re-
sultate fiir dic Praxis der Pflanzengruppierung. Die hypothesenhaften und
kitnstlichen Zusitze, welche die Sippenphylogenetik braucht, um ein der , kiinst-
lichen** Systematik vergleichbares, gleich vollstindiges System aufzustellen,
sind nun die eine Ursache des MiBtrauens gegen dic ., Phylogenetik, Sie
haben zum Aberglanben verleitet, die Unsicherheit der Resultate sei eine
unvermeidbare Eigentiimlichkeit der Phylogenetik und nicht etwa nur eine
Kinderkrankheit dieser noch jungen und unfertigen Wissenschatt.

Es wiire aber ganz falsch, wollte man die Phylogenetik allein nach dieser
(praktisch orientierten) Stammbawmphylogenetik bewerten.  Ieh  hotfe,
dali aus meinem Buche deutlich genug hervorgeht, um wieviel sicherer
die Merkmalsphylogenetik?) ist. Die phylogenetischen Abwandlungen
der einzelnen Merkmale, wie die .. Uhergipfelung® bei der Herausbildung der
Fiederung aus der Gabelung (8. 61 1), die Grundziige der Stelenumbildung
(8. 7410), die Herausbildung der Heterosporie und Gymnospermie ans der
Tsosporie (8. 8Y), die Verlagerung der Sporangien bei der Sporophyllbildung
(S. 69) und vieles andere mehr, sind Beispiele einer Merkmalsphylogenie,
welehe heute schon mit praktisch hundertprozentiger Sieherheit feststehen.
[ie Merkmalsphylogenetik kann prinzipiell genaun so zuverlissig arbeiten, wie
irgendeine ,.exakte™ biologisehe Wissenschalt, wie etwa die Phyfochemie oder
die experimentelle Reizphysiologie.

Natiirlich kiinnen die Resultate der Merkmalsphylogenetik, welche ja die
phylogenetische Wissenschalt ,.von unten heraut™, Schritt fir Schritt, auf-
hauen will, nur langsam gewonnen werden. Das, was ich im vorliegenden
Buehe darstellen konnte, ist eigentlich erst ein zaghaftes Vorfilhlen in ein
unermeBliches Gelinde, das noch der Bearbeitung harrt. Aber nur diese kleinen
Bausteine der merkmalsphylogenetischen Forschung kimnen die sichere Basis
bilden, welehe unsere Wissenschaft, wie jede andere, braucht.

Die Merkmalsphylogenie teilt nun den Stofll weitgehend mit der . lde-
alistischen® Morphologie, die ja auch Merkmale bzw. Organe vergleicht und
.ableitet™.  Wir haben schon wiederholt betont, daB die Resultate der ,,Ide-
alistischen™ Morphologie und der Phylogenetik iibereinstimmen kinnen. Kein
Wunder drum, dal die beiden Gruppierungswissenschaften sehr oft unmerklich
in einander iibergehen und verwechselt werden.

Auch fast 1mmer, wenn nach dem .morphologischen Wert”, nach der
. Zugehdrigkeit™ zu einem bestimmten Typus 2), Bauplan und dergleichen gefragt
wird, und wenn es sich nicht um eine ansgesprochen praktische Gruppierungs-
frage handelt, liegt eine solehe Verquickung vor.

Benachteiligt durch diese Verwechslung ist heute, wie mir scheint, vor
allem wiederum die Phylogenetik; denn in der .. Idealistischen Morphologic
spielt ja das subjelktive qumnt eine so starke Rolle, wi{? es zwar in Kunst
und Religion, nicht aber innerhalb der Naturwissenschalt iiblich ist. Kein

1) Wenn man den Wort-Bastard ,,Merkmalsphylogenie” vermeiden will, kénnte man
diese Forschungsrichtung vielleicht als .semophyletisch™ (sqpe = das Merkmal) oder
als ,,Semophyletik™ bezeichnen. .y

2) Uher Typus und Typologie vgl. aueh 8. 431
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Wunder drum, daf eine derartige Gruppierung als unwissenschaftlich in MiB-
kredit kommt. Umgekehrt wire m. E. die midealistische® Betrachtungsweise
von Naturzusammenhiingen schon lingst aul ihr berechtigtes Arbeitsgebict.
auf die Aufstellung von A rheitshypothesen eingeschriinkt, wenn sie nicht durch
ihre Verkoppelung mit der Phylogenetik eine gewisse Stiitzung erfahren hiitte.

Die verschiedene Grundeinstellung  zur Objekt - Subjekt - Frage schafft
sogar cine tiefere Kluft zwischen der ,,Idealistischen Morphologie und der
Phylogenctik als zwischen der Systematik und der Phylogenetik. Denn
die beiden letztgenannten Wissensehalten stehen hier wenigstens prinzipiell
auf dem gleichen Boden. Auch der Systematiker will ja nur Objelt- (d. h. in
unserem Falle) Pllanzenforsehung treiben, und der moderne Systematiker
kennt seine subjektiven Zutaten. wie Art-, Gattungs- usw. Abgrenzung im
Prinzip sehr wohl. Systematik und Phylogenetik ergiinzen sich,

Kurz, die moderne Phylogenetik kann, wenn sie eine echte und exalkte
Naturwissenschaft sein will, von der Systematik die aufs Objekt gerichtete
Estellong und von der | Idealistischen®* Morphologie die vorzugsweise Be-
schiftigung mit den einzelnen Merkmalen hzw. Organen lernen. Sie wird aber
die ans der systematischen Praxis sich notwendig ergehenden subjektiven
»Kiinstlichen™ Zutaten ebengo wie die von vornherein starke subjektive Firbung
der . Idealistischen* Morphologie ablehnen.

Die Phylogenetik ist aber aunch nicht ctwa nur Fossilienkunde. s ist
ferner ein Irrtum, zu glauben, allein die Lirblichkeitstorschung, die Unter-
suchung der Ontogenic oder der Anatomie oder der Zytologie oder des Che-
mismus usw. reiche aus, um die Phylogenie aufzuhellen. Jedes dieger »Iféaeher
liefert wertvolle Erkenntnisse fiir die phylogenetische Forschung (die ithrigens
iiblicherweise nicht als ,Fach* gilt). Keine dieser Kinzelwissenschaften ist
entbebrlich, aber die Phylogenie selbst kann nur in einem Syntheseprozefs
erkannt - werden: die Phylogenetik muff sich aus dem Banne jeder dieser
Einzelwissenschatten Joslasen.

Wer das Wagnis aul sich nimmt, den phylogenetischen Gedanken aus
s0 vielen Einzelgebieten aufzusuchen und zusammenzufassen, den wird leicht
der Vorwur( treffen, er zersplittere sich und seine Kriifte. In diesem Vorwurf
der , Zersplitterung® steckt ein berechtigter Kern. Nur wird er sich an die
richtige Adresse richten miissen. Er trifft nicht den synthetiker, der der Zer-
splitterung in der Phylogenetik ein Ende machen miichte, sondern den Zustand
seiner Wissenschaft, den er vorfindet. Die Schuld — wenn man hier iiherhaupt
von ,.Schald*™ reden kann — liegt: bei unserer durch das Schicksal der wach-
senden Spezialisierung zersplitterten seientin omabilis, Die Phylogenetik ist
hente zersplittert. Sie gleicht einem Triimmerfeld; sie gleicht vinem zertriim-
merten Geschmeide, dessen ,Splitter m viele, viele Hinde gelangt sind, die
sich damit als kostbarem Edelstein bald sch miicken, bald ihn in einer geheimen
Schatzkammer bergen. Unsere Aufgabe aber will s gein, all die cinzelnen
~Splitter” zu sammeln und sie ausammenzutiigen zu einem neuen Geschmeide.
Denn dies seheint mir gewif: der Glanz der KEdelsteine in der Krone der
Phylogenetik kommt erst dann ganz zur Geltung, wenn einmal all die Steine zu-
saminenstrahlen und so ihre schimmernde Pracht im wechselnden Widerspiel
vielfach erhohen. — Ja, nur dann kommen wir den phylogenetischen Fragen
i ihrer ganzen Bedeutu ng nahe, wenn wir sie aus ihrer Vereinsam ung heraus-
holen, wenn wir sie im Rahmen der Gesamtphylogenie betrachten, und vor
allem, wenn wir Phylogenetik als Phylogenetik betreiben !
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A. Erlduterungen zu einigen nicht allgemein bekannten oder in
mehrfacher Bedeutung gebriuchlichen Ausdriicken.

Art hat eine Doppelbedentung:

L. im konkreten Sinne: die Summe aller (abgesehen von sexuellen Differenzen) ciniger-
mafien gleichveranlagten Individuen, die sich durch deutlich erkennbare Merlanale von
anderen  Arten** unterscheiden.

2, In einem mehr begrifflichen Sinne: die gemeinsamen Charakteristika der als ,,Art*
vereinigten Individuen.

Im vorlicgenden Buche wurde, wohl in Uebereinstimmung mit den meisten Natur-
wissenschaftlern, ,.Art" im konkreten Sinne verwendet. Namentlich von philosophischer
Seite wird dagegen in der Regel die ,,Art™ vorzugsweise im rein begrilflichen Sinne ver-
standen, wodurch sich naturgemill die Fragestellungen iiber , Avthildung* usw. verschichen

L

(s. unten, svstematische Einheiten),

Darwinismus und Lamarelkimns werden hier nicht zur Kennzeichnung der gesamten Auf-
fassung der Lehren Darwing und Lamarcks verwendet. Ts soll nur der spezifische Kern
dieser Auffassungen darunter gemeint sein. Darwinismus heiBt also: die Annahme, dah
die fortsehreitends Anhiufung von neuen zweckmiilligen Bigenschaften dureh Natur-
auslese aus einer Fiille ungerichteter Mutationen zustande kam. Tamarckismus ist die
enteegengesetzte Antfassung, dals im sich wandelnden Organismus ein diese Hinfung be-
wirkender ,,richtender” Faktor tiitiz gewesen sei.

Geologisehe Zeiten (nur soweit sie im Texte genannt sind):

[
Perioden Epochen

Ranozoisches Zeitaltor
(uartir

Tertiir Jungtertiir o
Miozin

Alttertiir {‘{“g}_'“ﬁ n
Hozin

{Pl.i‘oziin

Mesozoisches Zeitalter

\ Senon

Obere Kreide < Turon

Cenoman

Ciault

Neokom (Wealden = Grenzzeit gegen Jura)

Kreide

Untere IKreide {

T Malm
| Dogger
Lias
Trias Keuper (Rhit = Grenzzeit gegen Jura)
Muschelkalk
Buntsandstein
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Perioden Epochen

Paliiozoisches Zeitaltor

Perm Zechstein
Rotlicgendes
Karhon Oherkarbon, Produktives Karbon
Unterkarbon (als Landfazies oder landnahe Fazies
= Kulm)
Devan Oberdevon
Mitteldevon
Unterdevon
Silur Obersilur (Ordovicinm)
Untersilur
Kambrinm
Prikambrium

Gonidien. Hier im Sinne von de Bavy fiir fulierlich abgeschniivte Keimzellen der Pilze
verwendet. Die weitverbreitete Schreibweise |, Konidien® ist wohl enthehrlie geworden,
seit allgemein anerkannt ist, daf dic frilher Gilsehlich auch |, Gonidien genannten
Fleehtenalgen nichts mit Keimzellen zu tun haben.

Homologe Organe. Hier im Sinne von  homogenetisehen® Oreanen nach Ray Lankester
und Spemann verstanden, also fiir Organe, div sich von derselben Grundform her phylo-
genetisch ableiten. Fiir denjenizen, der die allgemeine Ueherzeugung teilt, dali die Orga-
nismen sich von sehr einfachen, z. B. einzellicen Wesen, ableiten, bedarl diese Definition
einer gewissen Einschrinlung. Wir miissen nimlich durch eine mehr oder wenicer will-
Kiirliche Wahl diejenige Ahnenpflanze eharakterisicren, anf die wir mit unserer .. Grund-
form® zuriickgehen wollen.  Sonst wiven ja (bei einer monophyletischen Auffassung)
sehlichlich alle Organe cinander als homolog zu bezeichnen, Wenn wir z, B. die Frage stellen,
ab irgendein Kormophytenorgan einem Sprofi oder einem Blatt homolog ist, konnen wir
nur bis zu den bereits mit Sprossen ausgestatteten Ahnenpflanzen zuriicksehen, Diese
Unsicherheit in der Definierung von , homolog®, die verstirkt wird durch einen vielfach
noch diblichen idealistischen® Einschlag, hat mich zu einer sparsamen Verwendung des
Wortes ..homolog! veranlalt,

Homoplasie ist nach Spemann. der hierin gleichfalls auf Ray Lankester zuriickzreift,
ein Unferbegriff von . Homologic® im dlteren Sinne, Homoplastiseh™ werden danach
solehe Organe genannt, die eine gewisse Gleiehartickeit oder Aehnlichleit deshall) Zeien,
weil die oleichen inneren und dulieren Krifte sut ein eleichartiges, noch wenig differenziertes
Material einwirkten, Diese Erweiterung des (zundchst _ homogenetisch* BINZeeNTten)
Homologie-Begriffes diirfte vor allem fiiv diejenigen Fiille fruchthar werden kinnen. in
denen die phylogenetische Grundform, auf die wir heim Vergleich zuriickgehen wollen,
noch einen wenig differenzierten Charakter trigt.

Kausalitit. Die Tatsache, dafi bei einer gegehenen Konstellation der wirksamen Faktoren
ein bestimmtes Erachnis eindentig festpeloct ist. Die sich hierdurch crechenden Be-
siehungen zwischen Faktoren und Ergebniy werden als kausale Beziehungen hezeichnet.
Um weitreichende Erorterungen wu vermeiden, sei diese Delinition lediglich aul die in
diesem Buche und in der Biologie (exkl. psvehologischer Probleme) angegriffenen Prohleme
eingeschriinkt,

Kladodien. Blattlose Flachsprosse, die kein rasch begrenztes Wachstum (s, Phyllokladien)
besitzen. Beispiel die einzelnen Glieder einer Opun

Ontogenie s. Phylogenie.

Orthogenesis (= Geradlinige phylogenetische Enfwicklung), Wird fiblicherweise in zwei
Bedeutungen gebrancht.

L. Zur Kennzeichnung des Gesamtablauls emer phylogenetischen Entwicklung, so wie sie
etwa in der grolien Linie der paliontologischen Usherlicferung erkennbar ist. In diesem
Sinne ist die Orthogenesis erwiesen (vzl. S. 374).

2. Zur Kennzeichnung des phylogenstischen Detailprozesses, also der Umwandlung in
der TErbstruktur von den Eltern zu den unmittelbaren Nachkommen. In diesem
(lamarckistischen) Siune ist die Orthogenesis nicht erwiesen,

Phyllodien. Blattihnlich entwickelte Blattsticle.

Phyllokladien. Blattlose Flachsprosse, die u, a. auch durch ihr hegrenztes Wachstum
grolie Blattihnlichlkeit besitzen (Gegensatz: Kladodien), Beispiel: die Scheimblitter von
Ruseus aculeatus.
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Phylogenetik. Die Wissenschalt zur Erforsehung der Phylogenie.

Phylogenie®). Nach dem Vorschlag von B. Haeekel unterteilt man dic Wandlungsprozesse
fler Organismen in die beiden Abschnitte Ontogenie und Phylogenie. Ontogenie ist
die Wandhumng, die sich am einzelnen Individuum abspielt, und die (teilweise) in einem Kreis-
lauf wieder angeniihert zur Ausgangsform suriickfihre. Phylogenie ist die Wandlung,
welche sich dadurch ergibt, dali die Nachkommen doch nieht vollie ihren Vorfahren —
anech nicht in erblicher Beziehung — gleichen.
~ Die Phylogenie wird im allgemeinen exst deutlich, wenn wir miteinander verwandte
Organismen vergleichen, die aber nicht unmittelbare Deszendenten sind, sondern die dureh
ariflere Zeitabschnitte bzw. dazwischen liegende Generationen getrénnt sind, Daher pflet
man die Phylogenie aunch als die stammesgeschichiliche Wandlung im Taufe der Ver-
agangenheit zu bezeichnen.

Progressive Entwicklung. Eine Entwicklung, hei weleher Merkmale entstehen, welche
frither noeh nicht da waren.

Pyrenoide. Starkeherde, d. h. eiweiBhaltige Zentren, um welche sich Stirkekirmer lagern.
Sie finden sieh vor allem in den Ohromatophoren vieler Algen.

Rhachis (f4yiz = Rilckerat). Die Tauptachse eines fiedrig zusammengesetzten Blattes,
inshesondere Farnblattes.

Seheinbliitter: vel, Kladodien, Phyllokladien und Phyllodien.

Sorus. Gruppe von Sporangien, welehe einander schr stark genihert stehen.

Sporangiophor. Hicr, im rein heschreibenden Sinne, als eine Bezeichnung fiir einen gemein-
samen Stiel verwendet, der Sporangien und meist auch einige bl:-lltnr[!gcn (iehilde friict,
Solehe Sporangiophoren finden sich ausgepriigt bei den Psilolales (5. 119), manchen primi-
tiven Lycopsiden (8. 151), sowic in Ausnahmefillen bei anderen Gruppen, z. B. manchen
Koniferen (5. 294), Von Bower (1908) wurde der Begrifl in efwas weiterem und phylo-
genetisch gelirbtem Sinne verwendet.

Stele (avijhn = Siule) die zentrale (innerhalb der Rinde) gelegene Partie der Kormophyten-
organe, welche das Leitbimdelsystem enthilt. Die Stele besitzt gegen die Rinde zu meist
alg deutliche Grenzschicht eine ,.Endodermis™. Ob diese Grenzschicht sich in allen Fillen
streng homologisieren Tilit, ist zweilelbalt. Abgesehen von dieser unscharfen Begrenzung
lassen sich dic einzelnen Stelentypen als Ganzes genommen homologisieren.

Stammlinie oder Stammreihe (= venealogische B(-ihv nach A. Meyer). Die Snmme
aller Individuen, von denen ein bestimmter Organismus in direkter Reihe abstammt.

Suspensor. Teil des Proembryos, der im allgemeinen nicht in den ferticen Embryo einhozogen
wird, und der als Stemmorgan den eigentlichen Embryo tiefer in das Nihrgewebe hinein-
schiebt (vgl. Abb. 32).

Systematisehe Einheiten (= ,,Sippen®). [m Interesse der Uchersichtlichkeit der
Oroanismenreiche benutzt man folgende Rangstufen als systematische Einheiten (nach
den z. B. anch von Wettstein 1924 8, 13 angenommenen internationalen Regeln, vel.
dic ausfithrlichere Darstellung hei J. Briguet, Régles intern. d. L nomencl. bot, 1912):

Stamm (Phyllum)
Abteilung (Divisio)

Klagse (Clagsis)

Ordnung oder Reihe (Ordo)
Familic (Familia)

Gattung ((Genns)

Axt, (Species)

Varietat (Varictas)

Form (Forma)

Zwischenstufen werden als Unlerabteilingen (subdivisio), Unterart (Subspecies)
nsw. je nach Bedart Hngeschaltct_‘_ Lo iibrigen gelten die ahen (8, 330) fiir ,, Art™ gemachten
Anmerkungen sinngemali auch fiir die fibrigen Sippen.

Typus. Doppelbedentung:

F 2 5 ~ ) = . i . . . 7

1. Tm Sinne eines praktischen Gruppiernngsverfahrens = eine fiiv die sinnliche Walu-

nehmung existierende und nach praktischen Gesichtspunkten ausgewihlte Mitteltorm,
welche einen bestimmten Begrilf charakierisiert und veranschaulicht.

9. Im Sinne der ,, Typologie** (= ., Idealistischen®* Morphologie) — eine nicht sinnlich wahr-

nehmbare Idee, aul welche eine Gruppe von Organen, Organismen usw, bezogen wird,

Sofern nicht ausdriicklich ‘dus_“(}ugenteij hetont ist, wird im vorliegenden Buch

. Typus®, . typiseh” usw. stels im Sinne eines praktisch orienticrfon Gruppierungsver-

\ .
| absteigende Rangordnung
¥

1) Entsprechend meiner Ansicht, dali Systematik und Phylogenetik zu trennen sind,
weicht diese Definition durch den Ausschlufi des systematischen Moments von den sonst iib-
lichen Phylogenie-Definitionen ab.
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fahrens verstanden. Im iibrigen sind auch alle

Sachregister.

Ausdriicke, die sowohl in einem phylo-

genetischen Sinne wie idealistisch-morphologischen Sinne gebraucht werden, wie .ab-
leiten®, , primifiv’ nsw.. hier stets im phylogenetischen Sinne zu verstehen, also im Sinne

einer realen Wandlung, sofern nicht im K

gegehen wird.

inzelfalle ausdriicklich etwas GGegenteilices an-

B. Laufendes Sachregister.

* bedeutet Abbildung.
Worte mit dentscher und lateinischer Endung (wie Familiennamen usw.) sind hier meist

nur mit lateinischer Endung

A,
Abies 293%, 205, 305,
— alba Mill, b, 293*, 305*.
— eweelsa B,
— Novdmanniana 295*,
Abietacene 308,
abietinoide Tiiplelung 71%*, 306,
abnormes Dickenwachstum 254,
absolute geologisehe Zeiten 16, 28%, 414,
Aeacia (Alazien) 59, 345 1., 378, 381,
— pyenanthe 385%,
Acer 364, 405,
Acelabularia mediterranca Lam, 45%,
Achselsprosse .|
Achselverkettung
Acttheea. Sehimp. 205,
Acinopyle 290%, 294, 297,
Actinomyeetuceae 36,
Adelophyton: Bertr. (s. Knovripterss Hérich.)
341.
Aderung der Blitter 68.
, Dikotylen 342,
—, Lonchopleris silesinen 200%.
» Marattiales 208,
—. Monokotylen 342,
—, Ophioglossales 204,
—, Pteridophyllen 198 if.
— (8. auch Gabelung der Blattadern),
Adiontm polyphyllhem Willd, 60,
Aérogamen 224,
Agathis 806, 315.
— borneensts, Schuppenanatomie 307*.
Aglaozonda 50%, )
Aktinostele 74, 76%, T6% 77, 114*, 116, 119,
164%, 172, 189, 190%, 192, 195, 217.
aktive Anpassungen 402,
Alehemille alping 1. 339%,
Alethopteris Sternberg 200,
— Serle Brongn. 199%,
Algae 29, 32 £, 34—55, 104,
—, Generationsweehsel 461, 491{f., 54 £
83 1f

Alkaloide 297.

Allelomorphe 411,

Allium (Blatt) 342,

Alpen 363.

Alsinoideae 334,

Alsophile armata Treub. 221%,

alteration Mutations® s, Gen-Mutationen,

Alter des Lebens auf der Erde 16, 28%,

Alterserscheinungen (Bedeutung fiir Phylo-
genetik) 387—390,

Alog 142,

Aamaryllidacene 379,

Amentiferae 320, 335,

§. axillire Verkettung,

anlgefiihre (z. B. Angiospermen unter Angiospermne).

amphiphloisch 74, 6%, 80, 208, 216+,
Anadromie G1*, 62,
Anastomosen 198,
Anatomie (vergleichende) V.
+ Geschichte d. anatomisch, Forschung 8, 12,
— der Kormophyten 70 {f.
— des Phanerogamenblattes 341 ff.
(Anatomie der  ithrigen PHlanzengruppen
5. diese.)
unatgﬂal'les Sporangium 69, 206, 319, 335,
2a0)%

Androecenm 268, 319, 324,
Aneimia 219,
— adinntifolic 218%,
— radicans 221%,
Anemone Pulsatilla 1. 383, 415, 418, 419*,
Anewra eriocnulis 100%,
Anewrophylon. germanicsm Kriusel u, Wey-
land 113, 194, 256.
Angiopleris 205, 207, 209,
Angiosperiae 7, 23, 28%,
92, 182, 191, 198, o
232%. 238, 2b1, 256, 814,
362 ., 345 f,

Angiospermenahnen 320, 327%, 328, 832,

Angiospermenbliite, ntstehung 819 333,
322*, 328% 395* 935% f

Angiospermenzeit 28%, 562 ff,

Angiospermie 8993, 273 [1,, 310 ]

Anlyropteris Bertr. 192, 193%,

— Inbractensis Ren. 103*,

— Ghrayd W1 192%,

— Willinmeoni P, Bortr, 193*,

Annulavia 168, 172,

Annulus (Sporangien) 117, 118%, 190, 191*,
196, 220, 221%,

anomale Bildungen s, Milibildungen.

Anpassung 13, 17, 254, 876, 397 if,, 400,
4021, 106 ff., 420 f.

— 8. auch Kompensationsanpassung  und
zweekmilfige Eizenschafton,

Anpassungsstruktur, ontogenetisehe 402,

—, phylogenetische 399 £, 401, 403,

Anthere 319%,

Antheridien 83, 86%, 921, 121*, 204 (8. auch
(ramefangien),

Antherophor (Ephedra) 312.

Anthoceros 101,

— Jusiformis 102,

Anthocerofales 87, 102,

Antholithus 326,

— Avrberi 273%, 275, 282,

Anthophitae 224,

Anthosterma 325,

Antipoden 819%,

265, 375.

, B8, 72, 79, &7,
220, 280*, 231,
17— 348, 365,
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Antirrhanae 16, 17, 401, 407 1., 412.
antithetiseher Generationswechsel 53.
Apetaloe 317, 319 1., 3256 ., 334 ff., 345 [i.
—, primitive Merkmale 347,
apokarpe Fruchtknoten 320 f,
Aporogamie 337.
Appendix der Lepidophytenwurzeln 147 149,
147*, 172%. ’
Aracene 269,
Arauearia 284, 290% 296, 303, 30b 1., 362.
ristliome Rich. B05%. '
— ambricate Pav, 307,
Arauearineeae 225, 237, 292, 295 1., 300, 304,
306, 308, 315.
Araucarioxylon 28%, 306,
araukarioide Tiipfelung T1*, 260, 284%, 285%,
306G, 310, 340*,
Archuevenlomites 177*.
Avchacopteridales 24, 183%, 184, 198, 200 1.,
220, 270, 362.
Avrchacopteris 198, 2001., 352.
— hibernien Forb, 199%, 200%,
Archacosigillovia primecvae White 128%, 129,
132, 148, 352.
Avchangiopterss Christ .
208,
Archegoniaten 10, 12, 87,
Archegonien 83, S6%, 921, 121*, 204, 250,
264*, 314%,
, SterilisationsprozeB, s, anch Gametangien
8b.
Archespor 202%, 235, 336G, 330%,
Archetypus der Spaltdffnungen 107,
Archiblasten 35.
Arillus 234, 290*, 205%, 313.
Avistolochineeae 379,
Art 161, 364, 410, A4, 417 i, 429,
-, Abgrenzung 417,
, Aussterben 377.
Avthropitys 167, 170%,
Artieulotn B8, G0, 67, G8, 77, 80, 92,
159181, 187, 297, 3563 ff.
Aitisin 284,
Artsehritt, phylogenetischer 363, 415.
Arzneiptlanzen 4.
Asecomyeetes B6.
Aspridavan ( Polystichuan) aculeatur Schoth 220,
anomalian Tl 220,
Aspridiwn fikiz mas s. Dryopterts filiz mos.
Asplenium laserpitifolion Lam. 217,
Asteracolamitacene 165, 166, 173, 176.
Asterocalamites 160%, 166, 167, 169%, 172, 174,
175, 178 1.
serobiculatus Schloth, 166%.
Asteroehloenn Corda 192,
Asterophyllites 168, 172,
Aslerophyla 58, 1031, 114118,
Asteratheca (Pecopteris) Presl. 205, 204,
— Miltovs (Artis) 199%. |
Asteromflacene 77, 104, 114118,
Asterorylon 78, 108, 110, 11% [, 120, 125,
127, 187, 141, 157, 189, 362.
— elberfeldense 118.
Mackied Kidst, n. Lang 113%, 114%, 115%,
116%, 117%, 118*,
Astromyelon 172%, 173%,
Ataktostele 76%, 79, 254, 339, 342,
Atavismus 388, 384.

Zimmermann, Die Phylogenie der Pllanzen.

(iiesenhagen 205,

113,
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| atavistisehe MiBhildungen 388,

Atemhdhlen bei Marehantiales 101,

Atmungsiffnungen  der Lepidophyvten s
Parichnos 140 §. -

abropes Sporangium 2956, 207, 812, 535, 339

Audstieg der Pilanzengruppen 258, 313—377.

antotrophe Organismen 351, ‘

axillire Verkeftnng der Organe 63 f., 282%
290%, 303*. ‘ '

3

B.

Buacillariophyte 39,

DBaiera 23, 24, 226, 277, 282,
~ digitata 361.

— Miinsteriona (Presl) 282%,
Balkterien 30, 82%, 33, J4.
Bakteriophagen 30

Bambusa 341

Banginies 4.

inee. Dhslinn 130,

: yeetes Db,
Bastardierung 16, 419 L.
Baunmstamm, Typen 358—341.

Bauplan 357.
Befruchtung 92 £, 236 1.
Begriffe und Begriffsprobleme 2511, 73,

269, 392, 397 1., 404

aettitales 15, 26, 225, 2281, 230%, 232%,
237, 241, 2681, 263, 267272, 286,

298, 315, 318, 320, 328, 362f., 370,
Beuellites Caruth s, Cyendeotdea Buekl. 267

— 272,

Bestdubung U1, 236 f., 266, 313, 319 {f.

Betulaceae 230, 317, 335, 337.

Thilignea 206,

Binsen (Junews) 342

Biogenetisches Grundgesetz 48, 101,
162, 260, 296, 383 11, 357 ff.

Birke (Besiedelung) 565%.

Blatt 22 ff., 6568, 112, 193200, 306 i,

341345,

Blatthewezung 204,

Blattfiifie 192, 208, 254, 268, 341.

Blattliicke 70, 188, 183, 212%, 300, 306.

Blattnarbe 140 £, 142

Blattpolster, Lepidodendron 182%, 1337, 135%,
139, 1401.

—, Sigillaria 142 8%, 376,

Blattspurstriinge 78, 719, 116, 119, 145%, 146+,

Blattstele 8. Rhaehis.

Blattstellungstheorie 1.

299, 361, 362.

Blattwurzelstamm, Blattworzelbaum 208,
210%, 211, 34L.
Blechmum spicant Roth, 221, 225%,
— 8p. 217%,
| — {(Lomarin) discolor Kup. 220%,
Blepharoplast 266,
Blumenblitter 320, 398,
—, Usherzang der — in Mikrosporophylle

Bliite 227, 228* 229, 230*—233.
—, Amngiospermae 317—336.
—, Articulate 173 —179.
—, Benettitules 267%, 268—270, 271,
—, Cowiferae 208—302,
—, Cordmitales 286,
by Uyeadales 263 I,
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Bliite, Gunkgo 21 1f,, 278 {f,
—., Gnetales 311 1.
— Lyeopsida 149 1f,,
—, Phanerogamae 226
l;lu!?uhullt, 228,
lm,rwspmnw 341
—, (Tw 5 313,
Bliitenstinde |- l:u;wsp('rmm) 336,
Bliitenstandstheorie (¢ nmferae) 208 1., 303.
Blittentheorie (Coniferae) 29841,
Bliitenzapfen, Artieulain 173 £,
—, Cerafozaman 2638%,
—, Chetrostiobus 165,
—, Congférae 290 £,
—, Lepidocarpon 152,
—, Lepidodendron 152,
Blyttie, decvprens 100%,
Bathradendron 128%, 144,
Botrychiw (Sw.) 201 1,
—, Lunaria (Sw.) 202%,
— wirginioan Schrad,
Botryopteris 190,
— cylendiricn 187,
— forensis Ren. 195%,
Bowewin TTook, 261 1.
— spectabilis Hook, 258%,
Brakteen (s. auch Deckschuppen) 165%,
1706, 326,
— bei Calamostachys LT5%, 176%, 177—179.,
Bronzezeit {Pﬂd.lwnbuledl,lunﬂj 8060%,
Bryophyle 25, 83, B8, 85, 87, 16, 98—103.
Buche (B(ﬂmllluuw) 365*,
Bucllandin 2632,
DBuntsandstein

333,

L9 1T,

203,

209%,

204#,
203,

174,

361,
C.
{s. auch K und 7.)

Caclus s, Kakteen.
caenogenelische Abinderung 383, 386,

(,rr[amn'rrt.t’fw 165, lbh—]7'! 180, 187, 258,
341, 303, 356, 361.

Calamates 126 £, 160%, 166—179, 1687,
160% A2k, 173, 174%, 175% L76%,
177+, 178—181,

— cuginatus 167

— commuiiss 170%,

Calawmating 166, 168,

Calamodendron 167, 171, 361,

— striatiim Brnnofn 1%

(ulumnp}u;tma 160, 162,

Calanopitys 256,

Calamostachys 168, 174%, 175%,

— Binneyunn 175%, 176%, 179,

— Closheana L77*, 179,

eridivnm Pleridinm Sc hloth, 107*,
liy Brongn. 199, 200, 356, 861,

— confertu Bwugn 199%, )UIJ 361,

Calyeonthaceae 334,

calycanthe Bliite 380, 395,

Calyx 319,

Canpariulo. 388.

Cftm;r)trjpteris spiralis 216,

,miﬁwhu,n;‘mn s 69, 151, 204,

Capsello. buvsa pr!slm e 5%,

Heegeri

Carinalhéhle |Uabnmtr~] 170*% 1.,

Caryoplyliaceae 331, 334, 336,

176+ i1,

195.

150,

Sachregister.

Clasuaring 122, 252
(Clusuarinaeeas 317,
Clttalpa 364,

Coadopteris (Lindl, w.

935,
3910),

328,
430 1.,

349,

Hutt.) 205.
273.

2549, 272

Caytonda Sewirdi Thom,
l’Hgmuurlm rJ]
26

295%

(.f_*ph:t!fj[(t. s
Cephalotas

| Clovameinm «'ruhm‘ut:rm no

Ceratazamia 228% 263, 265,
=i it Brnu}m ’hll*
— Miguelinng Wendl, 268%,
Chaelophopaseae 42 §,
Chalozogamie 837, 341%*.
Chearaerops lnowilis 367,
Chumaesiphon 36,
Chance des Usherlebens 404 §.
Chitraseae 55,
U.:mnp!wfr) 32, 40, 46 1.
Chetrostrobales 160, 165.
Chetrostrobus — petlyeu
Cllmmydmnanas 41, 42, 83,
Clilorella 42,
Chiorobactericacene 56,
Clhlorovocewm 42.
Chlorophyceae 35, S‘II
Ohlerophyta 32, 36, 89,
Chaveer tomentosa 101,
Choripetadae 334, 337,
Christentum, Stellune zur Phylogenetik 13,
Chromosomen 6, 893, 417.
— Kombination 395,
Chirysanthenvom 336, 412,
Hgediria 168, 175, 176,
Cinnarieinm -}hJJ_ 400,
Cladophlebis Brongn. 213,
Cladophore. 46.
Cladarylales 24, 113, 183,
v 1851, 254
— seoparimn Kriusel u,
Clothrarion 144%,
(!r;;wn’m,usea anbrgie 193%,
— wstralis Osh. 192, 341,
Clyptostrobus 364,
Coal-halls {Torfdolomite) 147,
Coceolithophorides 38, 55,
Codioceae 46, 55,
Coenopleridales 24, 60,
187200, 2(_11,
362.
Coleaehuete 40, 88,
Cobumella 88, 109%, 110*,
Combination Mutations s.Genom-Mutationen.

Seott 160%,

165,

41 1., 53, 56, 85.

185¢., 192, 852,

Wevland 156%,

65 1., 78,
208 §., 208,

183%,
211,

186,
SR

Complicatoe Goehel 183, 214, 219, 230%,
(r)mprmm'rw 28b, 261, 335 3'—3" 388.
Crntferae 22; . 229, 288308,
8. auch i\umtrm-n
fJ{HNI‘(’Jﬂ?('c 220,
Conjugaten 40, 46,
(muwla/fcff!wm ?37
Coratlivineerne 35
Cordainnithus 2856,
Cordailales 226%, 229, 231, 232*% 218, 269,
283 247, 288 uJ, 386.
Cordaiten 71%, 235, 244, 208, 306, 3261,

398, 353, 534



Sachregister,

Cardaites 26, BG, 230%,
= anqirlnslr:rt! 15 286*.
— B ol

283 L., 327, 360, 361.

laevis
— LPengoni 987+,
— Willimmsonii ’Hi*.
Corolla 310, 319,
Corylus 329,

b
o
]

(J"‘ 251.

. 292 1., 206, 308, 315.

204%,
279,

lupuld 234, 249%,
Clutleria n;um B,
Cullerin-Typ ddes  Generatinnsweehsels
51, b3,
Cymopleene 29,
39, 86.
Cyanophyceensinter
flﬂf!l'rurrww 214, 215, _’,1‘1
Cyathium (Euphorbia) 326, 329.
Cyendales wnd Cyeodesn 23, 92,
224, 231, 230— 241, 244,
254, 258267, 290, 341,
Cyeadesiden 267—272,
— dueotensis Wiel, 268%,
— ingens 272,
— Waelandi Ward 267%,
Cycadeoids s. Benettitales.
Cyeadofilices (= Pleridospermens) =
Clyeadophyte 58, 137, 181, 200,

B,

30, 32%, 33, 341, 36%

)ln 295*
~1-8

26500,

271*.

285, |

935, 2404, 248, 286, 257— "7!’»
300, 311, 3611
Clyeas 927, 238* 299, 230% 258 i,
264%, 265
- Normmnbywne Muell, 264%,
— wevoluin. Thunh, 260%, 264*,

— Bwmphii Mig. 249%,

Celoerineae 46,

Iiciush_;?mt Haughton 90, 128% 180,
Clysiosivg 48,

D.

Daerydivon 2907, 294, 306,
Daetylopora eylindracea Lam. 45%,
Drdodylon. Endl. (Arvwcariozion  Kraus.)
284% £, 306,
Danaea 205, 208,
— athata 184%*,
— simplicifolin 208.
Danaeiles (Goeppert) 206,
Danaeopsts (Heer) 205, 208.
Darwinismus 171, 399,
406, 42+,
Drsye lndacene a5,
Dusyeladus 46,
Datwra. stramonivim 375%,
Davallio. dissecta 219%.
Deckschuppen 236,
— der Konileren 290 ff,
—, Wiilste 300,

209,

A00-—504, 405, |
49, 55,

42 1., 46,
374,

Dehiszenzstelle 117,
Dekadenz 875 {1,
delussiorte  Blatt-
i Agathis 315,
hei Cupressacecn 315,
— hei (-m’f.ralw 51" dl.).

und  Schuppenstellung

Deszendenz .)?’)
Desmmmuilmmm il
Devon 29, 34, 46, 55, IU%
5%, %’9 ‘5% 499
Untm- 'lU 104 I,
MLLtvI- 0, 108 ., 130, 362,
- ()ber— 50 ff., 130, 162, 201,
Dianithus 364

128%,

160, 183,

241, 352,

Diatomeen (= Bacillaviophyia) 82%, 35,
39 th. bh. :

Dichasien 63, 278,

dichotomer Aulban 45 (s. aueh Gabelung).

Dickenwachstum 261,

—, ahnormes 254,

Diglsoniacene 214, 219,

Dicotyledonens 317 (5. auech Dikotvlen).

Dierawophylhum 277,

Dictyostele 184F, 212

Dietyotaceen d4ih,

Dr'ctjom-TWl des Generationswechsels 1,
ot*, B3, 5.

I)z.et:;oz,ﬂfm OldRamiuim Will, 242, 246 1.

Differenzierung 87, 370-—373.

— der Fnrt‘pilmmuu"sur".\ml, 370,

— des Holzkirpers T2 1., 370,

— der Telome 64 ff., 870.
(. anch ‘ah-\l,lrdlmrennemno Tracheiden-
diltferenzierung, thhﬂvwn/wrunv)

Dikotylen 134, 139, 254, 817, 319, 33611,
488, 841, 3lotf 378!

Dihot\hnb]dtt 342.

Diluvium 14 (5. anch Hiszeit und Vercisung).

Dioan 228 1., 2380%, 261, 264.
edule Lindl. ’G'J“‘_ 2607, 264, 266*.

Divonates 272

diploid (Diplophase)
83 ff,

Diplolobiz Rocmers Solms 193, 194%,

Diiploporn wwmlata 45,

— phanerospors 43%,

Diplotmera adiantoides Schloth. — Spheno-
pleris adiandoides 199%,

diploxyl 263,

Drpleridacene 214

Dipy GL.

direkte Bewirkung 402 11

Diskus (Benefitiales-Bliite) 267

46, BO*,

b, B4,

Dollogches Irreversibilititseesetz 25, 377
-479.

doppelte Befruchtung 235, 315,

Darsiventralitit, l!f.lttmgane 194, 217, 250,
299 ff., 343%,

Drueaenp-Stammtbyp 339 1,
Dm}m,m(?d‘an 43,

o
fhuao,ulzz'!a 3"0, -HJJ 4(l|
Dryopieris (= 4s;m i) filhn s Sehott &

8349, 182, 200, 215, 2913
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Dualismus, konsequenter V1 (s auch 8, 4271.).
Duwashergio mirabilis 150.
durchwachsene Bliifen 227, 298% 388,

E.

echte Fame s. isospore Farne.

Helocarpacee 18%, 19,

Eetocarpus 52,

— granudosus 48%,

— ovgtus 48%,

— paradoaus 48%,

Ei s, Eizelle.

Eithe (Quercus) Besiedlung 365%.

eingeschlechtige Blitten 315, 321, 3251., 336.

—— Entstehung 325 if,

Einzeller 30, 39.

Eisenbalcterien 36%,

Biszelt 363—367, 365* (s. auch Vereisung
und Dilaviom).

Biweiliqualitiiten 5, 320,

Eiweiliverwandtschaft 805 (3. auch Serologie).

Fizelle 84*, 319%, i

ektophloisch 74, 75%, 80,

Elementarreaktionen (phylogenetische) 370 1.,
378, 413.

Timbryonalentwicklung

— Benettitales 270 1,

— Oycadales 2G5—267

— Pteridophyin und
e

Embryophyta (Kngler) 224,

Embryosack 295%, 319%, 833, 837,

Limergenzen 66.

Lucephalortos Lehm. 2285, 261, 266.

— Bagters Carruth 261%.

endarches Protoxylem 76, 77%, 806,

Endemismen 363 f, 418,

Endodermis 194*, 203,

endoskopische Lage des Embryos 04%, 95—
97, 210.

Endosperm 271, 337,

Endothecium 236, 280%, 287, 306%.

Entelechie 3, 6, 397.

entwicklungsgeschichtliche Methode 856,

Tintwicklungsphysiologie V, 10, 887, 425,

Hophytikum 351.

FEospermatopleris lewtilis Goldring 91, 240%
251, 262%, 352

Fozoon canadense 35,

Ephedra: 232, 310—314, 311*, 325, 329.

~— altisstimy 312*.

— distachya L. var. monostachye 311%.

— frogilis var. eampylopodae C, A, May 311,
329,

— qerardigng 311,

— irifurea Torr, 314%,

cpigyne Bliite 338*,

Epimatium 290%, 209 302,

Bguisetaceae 165, 171, 173, 179—181.

Bguisetales 29, 79, 96, 159, 165—181.

Lguasetites 160%, 180 f.

Byuisetum 67, 69, 90, 159, 160%, 166,
176, 178, 181, 280, 301, 362, 373,
388.

— aryense 94%, 95,

—, Bliite 179%,

—, lorma polystachya 176

Phanerogamae 92 i1,

4,

b,

17
a7

Sachregister.

Fywisetwn maximipm 175, 179%, 180%, 181%,

Erbanlagen s. Gene.

Erblichkeitstorschung 'V, 10,
407.

[rbstockhypothese 414,

Erdkarte firs Karbon 354%,

Ericacene 374.

Bleepleridacene 193%.

Etapteris diupsylon. Will, 193%,

— (Zygopteris) Lacalter Ren, 191%, 194, 196,

Buanthientheorie 323%, 324 ff.

—, modifizierte 323%, 32(6—328, 531.

Luealmmifes 166, 168,

Ludoring elegans Ehrh. 84*,

Fuphorbin 325, 329.

—, sukkulente 382.

Euphorbineene 817, 324, 337.

Buphrasia 364, 380.

— borealis 380,

— brevipila 380,

— glabra 380.

— strieta 380,

— suecica 350,

Lusigellarie 14%, 146.

eusporangiate Farne s, Filicinae
gitae,

ausporangiater Nucellus 337,

Eustele 73, T6*, 78 if., 137, 146,
211, 212, 243, 244, 254, 260,
310, 338, 342 I

Euthallophyia 32, 41.

exarches Profoxylem 76, 77%, 136*,

Exine 85, 235, 266*.

Exoskopische Lage des Hmbryos 94%,
495 ., 205,

Exospor s. Iixine.

Exotheeium 90, 235, 265%, 287

1%, 387, 893,

EUSPOTIN-

169, 183,
299, 300,

E.
Fadenalgen 30, 35 .,
Fadenalgenzeit 28%, 351,
Fugoceae 317, 335,
Fagales 320, 335,
Fagus silvatica (Buche) 134, 365%,
Faktormutationen s. Genmutationen.
Favularie 144%,
Fichte (Besiedlung) 365%.
Fieder s, Fiederung.
Fiederaderung 342,
~— der Pteridophyllen 198, 199%,
Fiederblitter s, Fiederung.
Riederung 569%, G0, 61% 62,
fiedrige Verzweicung s. Fiederung.
Filament (Staubladen) 319%.
Fifices (= isospore Farne) 29, 123, 184,
185-221, 225*,
Filicinae 58, 90, 184, 185222,
—, Stammbanm 153%.
ewsporangiatoe 107, 183%, 185, 201—210,
235, 2b4.
leptosporangiatae 96, 107, 182, 183% 185,
201, 214—221.
filtrierbare Vira 30,
LMagellatae 32%, 38 1., 41 [, 83.
Flochten (Lichenes) 32, b.
Florenverbreitung (Karbon) 858%, 359%,

\ Plorideae 40, 54, 8.



Sachregister.

Formenmannigfaltigkeit. und Phylogenie 374,

Fortpilanzungsorgane, Kormophile 82 11,

Fovea 156.

Frazinus 320,

fremddienliche Zweckmiifiiekeit 397,

Frucht 6, 91, 273*, 274* 375, 319 (s. auch
Makrosporophylle),

— der Benellitales 271.

— — Coniferae 289 ff.

Fruechtknoten 91, 373%f.,

Fruchtschuppen 236, 290*, 201 £,

Fruchtschuppenwulst 308.

Fucales 47, 49, 52,

F-rlc_fpitFV-T}:p des  Generationswechsels 517%,
35 8

Puyens 52,

Fungi 32%, 55 1.

Funiculus (Angiospermen-Samen) 319%,

Funktionsanpassungen s. aktive Anpassungen.

B19%, 526, 330%,

(.

Gabeladernng s. Gabelmg der Blattadern.

Gabelblatt, allcemein 60, 67%, 384.

—, Asteroenlamitaceae 166*, 174%,

—, Clodoxylales 18D, 186*.

—, Coenopteridales 188%, 189 {f.

—, Filicinae 216, 384,

—, Gunikgophyta 281%, 262%,

——, Hyewinles 161*,

—, Protolepidodendraceae 1307,

—, Psendoborniules 162*.

—, Psilotales 120, 122% 124,

—, Pleridospermene 244, 247,

—, Sphenophyliales 163,

sabelig geteiltes Blatt s. Gabelblatt. .

Gabelung (Dichotomie) 46, 5911, bOE, 612,
100%, 372,

~— der Blattadern hzw. Blattspurstringe, Cor-

darfes 285,

— —, Cyeadales 262%, 263,

— — — Cmigophapte: 277%, 279%, 281, 282*.

— —, Pteridophyllen (und Farnhlitter)

198, 199> BT

— —, Pleridospermeas 244, 245%,

der Bliitter s. Gabelblatt,

— der Phylloide s. Gabelblatt.

— der Rhizome, Asteroxylon 113%,

- , Lepidophyten 131%, 143% 147,

— —. Pulotates 118, 121*%.

- . Ahynia 104, 105%,

der Sprosse (und undifferenzierten Lufl-

tri%abe), Lyeopside 131%, 133, 138*, 143%,

LB7*.

— —, Pailophyts 104, 105%, 108%, 109%, 110%,
111%, 119% 118%, 114,

— —, Psilotales 118, 119%, 120%.

— der Wurzeln bzw. Wiirzelchen 147, 149,

Gametangien 85 ff., 92 L

Gameten 46, 49 £f., 83 1., 54%, 21, 237 £,
266%, 314,

Glametophyt 50, 51* ([, bd1., 83 if., 86%

Gungamopteris Me Coy. 200, 353, 356.

Gault 363,

L.Gebrauch und Nichtgebrauch®™ 402,

GetiiBbiindel s, Leithiindel.

Gefilie 71, 315, 583G, 338.
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Giefille, Entstehung aus Tracheiden 70, 810,

wefiillte Blitten 3335%,

zegenstiindige Scitenorgane H9%.

Geillelbildner s, Blepharoplast.

Geilielzahl (Bedeatung fiir Phylogenetik) 128,

gemischies” Mark 137* 165, 212, 307.

Gen (Erbanlage) 393, 407,

— 8. auch Gen-Mutation und (enotypus.

(}011(31'&1'-10115‘}?(5{‘-}15[‘.[, ;1,”39_“"3]'.1[ ]IL

—, Awehegovdatae 86*, :

L Chlovophyte 46 1,

Farne 11, 83 #f,, &7,

Kormophyia 82 11,

Moose (Bryophyta) 11, 8G* &7,

Phaeophyta 49, 50*, 51%,

Psilotales 118,

. Plevidoplyta S6%,

Rhodophayta b4 1.

Selaginella 156%,

s, auch antithetischer

(iencrationswechsel,

generative Kerne 93, 288,

Gen-Mutation V, 10, 389, 393, 407, 1151

Genom-Mutation 393, 395,

Genotypus 10, 393, 395, 404—406, 107,

(lentiana 364,

— haltica 366

— eanpestris ¢

Crentignacene 379,

geographische Verbreitung der Karbonflora

85631,

Gleraniaceae 387.

Germinalselektion 401

(ieschichte der phylogenetischen Forschung
1—R,

— der bewuliten Phylogenelik 15.

. Altertum 1f,

. Anatomie 12,

Mittelalter 1 f.

Morphologic 7 f.

analytische -— 10 .

hegchreibende — 8.

idealistische — 3, 8 1.

Paliobotanik 13 f.

Pilanzengeographie 12 f.

Physiologie 4.

Systematik 4L

Geschlechtsverteilung bei Guetales 3111

Gresetze 370 ff.

Gestaltungsproblem V (s, anch Morphologic).

Giewebeverhand 49%.

y» Uigas*-Mutationen 393, _ T

Ginkygo 21£F., 60, 68, 108, 124, 184, 215, 230%,
280, 238, 280, 268, 277, 286 f, 299, 328,
362, 58K,

— Dilobn 22%, 276, 277+ 282%,

— sthiriea 282%,

(inkgoales 225%, 229,

Cinbgophyta 23 1., B8, 225 1., 229, 231, 234,
275282, 288, 289, 2981, 838, 361 1.

Grrvanalle 38,

Glazialablagerungen (Karbon) 356,

(rleichenin 62, 254,

— pectinate 216%,

Glewheniaceae 214

Glossopleridacene 225, 254, 256 f.

(+lossapteris Brongn. 199%, 256, 353,

— Browwinng Brongn. 199%,

und  homologer

L
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ffm*u;nz‘ci‘i\ Flora 145 353 if.

))l) ))“*

_’31: ’1?\ )l)l 275, illla'll'?
321, ;

Ghretiom, 232, Jlll—J].) 324% 331.
(rnLM’)H L. '?)U)j q‘)i

— quemonoides I;ruugu Sld*,
Comphostrolnes 299,
Gundwanalinder 199,
Ciradatae 214,
Crramvineae 2, 341, 420,
fnrrHH)quf(erfr’)’h (Ren.) 211.
Grriffel 91, 287 1., 319%,

200, 353 1f.

(rvtsthorpia Nethorsti T Thom. 278%,
m iinaleen s. Cliloropleitis.
Gruppierunesverlahiren  (Zwocker uppicrung,

(el
idealistische und ]llnlr)ue‘mr|~(llc- Grap-
pierung) 387, 426,

Crmmikaiile, Cyeadales ’b_.

(hpinospermae 29, 68, 71, 79, 92, 122
134, 139, 1841, 3']4 228, 234, 2385, 237,
250—315, 24,396,

Inmuospmnun/mf 28+, 3611,

Gymnospermie mit Pollensehlauehbefruch-

fung 89—93, 241, 315, 322 1., 324, 380,
— mif Hpummlnnwnheh’u(htuu" 89—93,
284 4.
Gynaecemn 268, 270, 271 319, 320, 824,
H.
_Uuhmrrfu Tuna 45,

]Ir!h-«.ri{t’\ Decleninras (10(‘]1|l TE
haploid,
a3 1.

Haplophase 46, 49, 50, 1%, 5dt,,

asel (Besiedlung) 365%.

Hauptlinien — der  Kormophytenphylocenie
et

Haustorinm 94%. 95 ., 264*, 266,

Helminthostachys (Kanlf.) 201 1., 204,

Hemiongiospenmae Arber w., Parkin 347,
iIwnmunu‘.hlldnnwm 384,
Hepoticae H8, 99— 10:3.
Hepaticites Idstond Walt, 99%, 100,
fohatws Walt, 99% 100,
100,

— anetzgertoides Walt.

Willsy Walt, 99%, 100).
Iivv absetzung  des \or/“(wmwwrnlh‘s 312
“ll.!ll!\&'f/llll" IhA \uu.wwmm ades 372
— Chrievier W gtt ”‘%F
Heterophyllie, Sphe nu,:hqihuu 162, 163%,
[eterosporie $9—92, 262, 3801, 116, 4271,
—. Calomostachys 179,
—. Fame 184, 2211,
-~ Lyeopsida: 129, 148*, 160%, 152, 155%,

15¢

322% 1., 329,

. Phanerogamenahnen

phytlastochys 165,
TN 3(,.7, 396.
istoplers inetse Sm,
historische [ ']]\]ﬂ"l'llt‘ll!\ (allgemeine Fragen)
28, 870—391, 425,

— Zeit ( Pllanzenhy iedlung) 365*.

Hoe Nlllrt‘t’ 228, 332 f,

()

Sachregister.

Hotmeistersche Homologiercihe 889 (s, auch
Cienerationswechse 1),

Jlnitulnrl 1%, 2% 180, 244, 260, 285%,
306, 310, {11’ 315.

Hnl?glup]lp der I}llxntvlt‘n 337, 846,

— der Ranales 337, 346,
Holzfasern 171*, 388
Holzkirper 70 ff,
E:l(.nlzstu'mm 338,
Haolzleil 77,
homogenetisch 430 (s, auch Homuologie),
homolozer fwnet ationswechsel 53,
llnmulcww 8, 20, 89, 372, 386, 480,
— der lolump und Sproflachsen G406, 125,
130, 178 1., 20 7, 248, 264,
ITomoplasie 95, ‘i 3, 312, 430,
Hormosira 49,

Hearnea Ligniers Kidst. . Lang 107, 108%
109%*, ll]'it 121,

Hostimelln Stur. 110 £.
hostimensis  Pot. w. Bertr. var. fypiea
110%*,

— pinsioda Lang 69, 110%, 111,

Howa earnose ;
Hydroiden 102, 103.
Hiygdrolapathum lnﬁ?f’\ﬁih’l.(.") sunguine B,

Hydroplerides 89 1., 184, 2 , el 1., 285,
Hyenin 160, 162, 163, ]n .

~elegane Krinsel u. Weyland  161*,
Hyemales 24, 108, 113, 160, 161 1., 164,

173, 176, 178, 187,
U?jnwuu_f_.'.f; -,r.’].'rrp,qc 2] 4.
hypogvne Blitte 338%,

. 206, 210 E

I. und J,

Jdahresringe 189, 247, 340,
[dealer vamxhupl.m &
ldealistische Biologie hzw.
28, 101, 179, 218, 387,
Iden Sff., 387,
ldioplasmahypothese 393,
Jetztzeit s, Neozoikun,
immergriines Laub 336,
Individuenzahl 374,
Indusium (Farne) 152, 158, 215, 2
Initialzellen {Scheit l.wllen) 4" h
Insektenbestiubung . 921,
Insektenfangorgar
Integument 233 1., 257, 2
)'3” S13, 3Lh, F9E, %5;
Interseminalsc Immn n 269,
Jnlzrw 238, 266*,
inv ersp lmlrbumlr\l 2614
* 34,
wrersicatenales 218,
ris 342, 388 1.
irrationale  Geistesstromungen Vo (.

Morphologie 8 ff,,
397, 426 H

. 204%, 260 £,

300, 304, B1L, 342,

ateh

Tdealistische Rmio:ru-

Irreversibilit ¥,
versibilit

Lsoétaceny 1

s Dollosehes  lrre-

9, 164 ., 222 235,

1

u!’tutmpmﬂ l")l-*
— hystriz 156,

laeustris 154%,
— Malviverntana 154%,
Isolicrung und Artgrenzen 417,



Sachrerister,

Isosporie B3 89 109*, 122, 3804,
416, 427,
—. Baguiselales 179,
. Milieinge (. Plevidophytn alle.) 84, 89,
184, 185—221, 189. ‘
. Lycopsidn 129, 151 1,, 157,
— Psilophyta 89, 107,
—, Psilotales 122,
—. Nphenaphylhiin 1t
Juglandaceae 317, 335, 837,
Juglandiles 320,
Juglans veqia 318%,
Juneus 342,
Jungermannieles 101 1.
Juniperuws 296, 306, 328, 384,
- omycedvus 1. 805,
subina 384,
Jura 276, 306, 862,

-92,

K.
(5. anch ()
Rakteen 382,
Kalkabscheidungen 37 1.
Rallkmantel 44, 4b*.
Ralozylon Hoolere Will, 245,
Kambium 80, 1838f,, 164,
Benettitules 272
—, Calemitaeene 171,
—, Cyeadales 261.
—, Dikotylen 338.
—. (Inetales 311,
—, (Fymmosperme 1535,
—. Lepidophyta 139,
Mednllosacene 254, |
—, Monokotylen 338,
164,
i, 351,
Kampt ums Dasein 400, 409 £., 421. .
Karhon 24, 34, 39, 91, 99, 126 £, 132, 14 1., |
159, 187, 193, 196, 198, 201, 241, 254,
36215, 306
Rarpell 298, 319,
Katadromie G1¥, 62, 343,
Ratastrophentheorie 14,
Rivzchen, Kitzchentriger (= Amenbiferae)
e 209320 v
Rawlfussie Blume 205, 208 L.
kaulillor 143%, 268,
Kaulome 298, 299,
Kansalanalyse der Phylogenie 27, B88, 590,
392 424, 425,
Keimblitter (Kotvledonen) 238, 356, 343,
356,
Keimplasma 403,
Keimzellen 83—85, 84%, 8943, 583,
Kelehbliitter 228, 319, 3311, :
des Enphorbinceen-Cyathinms 325,
Kernphasenwechsel 11, 38, 46, 49, 834l
Keuper 362 [ )
Kicfer (Besiedlunir) 365% (s. auch Pinus).
Kieselgur 35.
Kladodien (Flachsprosse) 377, 354, 430,
Klein-Mutationen s, Mikro-Mutation.
Knoreia 130,
Inorripteris Hirich 341.
Enospen (Hostimella) 110°%, 111,
Kohlenflize s, Steinkohlen.
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kollatorale Leithiindel 299,
koloniehildende lyanophyecae 36 1.
Kompensationsanpassung 251,
Kompositen s. Compositae.

Ronileren 23, 26, 58, 67, 64, 15

141, 144,
164, 170, 182, 298 231, :
Lk i y

()
J,
%

237, 238, 241, 954, 977, 9

317, 328, 388, 362 £, 385, 388,

Konkurrenz 145, 376, %09 i,

Konstanz der Art 2, 3, 10, 15, 17.

Kontinentalblock 357, ’

Kontinentalverschichung 365—360, 364 §,

kontinuierliche Umbildung 393 ff,

Konvergenz 33, 55, 89, 108, 182, 241,
S82. 1

Kopulation 41*.

Korkkambium 261,

Kovmophyte 22, 24, 31, 33, 41, 44, 58 {1,
104, 227, 289,

Kormus 31 1., b&.

Korrelation und korrelative Entwicklung 26,
77, 291, 304, 321, 382 1.

Kotyledonen s, Keimblitter.

Kriuterbiicher 4 1.

Krautgruppe der Raneles 357, 346

krautive Dikotylen 837, 346%,

[Kreide 29, 39, 181, 267, 306, 321, 327, 334,
361, 362.

—. Umter- 91, 362, 377, 396.

Kronblitter 228, 319, 331 L., 371,

Kryptogamen 88, 224, 256,

Kulm 551,

Kupula s. Capula.

Kurztriche 307,

317,

L.

Lathadee G, 834 1., 379, 381,

Lugenostome. Lomgat 248, 240%, 250%,

— Sinelairi Arbh, 249%,

Lake balls 37.

Lamarckismus
415 ff.

. versehiedene Strémungen 401 406.

laminale Plazentierung 330 1.

Lomiinoriacene 49, 52,

Lanitiria-Typ des Generationswechsels b17¥,
H3L.

Landbriicken 859,

L.-nm]p{l:mm--.u 20, 35.

—, Vewetation 352

Larte 228, 284,

Laubblitter 67 f.

— der Anginspermen 341—340.

— hei Tmesipterss 120 1,

Leguminosae b9, 253.

Lerodermpria 144%,

Leithiindel 73 i, 244 (s. auch inverse Leit-
biindel und Stele).

—, markstindige 262.

Leitbiindelsystem (Stele) 43, 73 .

Lentizellen 141.

Lepidonearpaceas 8.

Lepidocarpon 129, 1521,
Lovnwad 151¥%, 152%,

— westphalicwm 151%,

Lr_qn}]nde-):(at?‘a.cceae 19, 126, 1249, 130, 132—142,
161, 307.

17, 18, 399, 400—408,
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Lepidodendron  198% 129, 132—141, 131%,
132%, 133*, 136%, 141*, 149* 165, 353,
356, 359*, 361, 375,

— pettyewrense Kidst. 185, 187, 256.

adare. Binmey 184, 135%, 186*, 157*,
1 L39.

— Veltheimd Sternh. 187,

Lepidophloios 128%, 129, 134, 142, 149,

— Hareourtéi 134, 136,

Lepidophyte 80, 129155, 157, 165, 168,
170 £., 187, 208, 236, 258, 507, 341, 3565,
375 I

Lepidospernae 91,
27h, 804, 353,

Lspidostrobus 148%, 149, 152,

— Browni 149%, 150%.

— Veltheimianns Sternbe. 150+,

Leptoiden 1027,

Leplopteris Presl. 210.

leptosporangiate Farne s. a, Filicinae lepto-
sparangiatoe 214 11,

leptosporangiater Nucellus 387,

Lianen 261, 300,

Lias 39, 256.

Lichenes 56,

Lichtdrucktheorie 30,

Ligula  (Awowearioeead) 290%, 202, 2991,
303

128%, 152155,

145,

— (Lyeopsidn) 111, 127, 129, 132 1341,
142 £, 1561, 861,

Liligreae 317, 3356, 379,

Lalium philodelphreum. 1., 539%,

Linde (Besiedlnng) 365*.

Languifolivm Arber 200,

Linopteris 200,

Laviodenidron 364,

Lolwm 2,

Lomatophloios 142,

Lonehopferis silesiaca 200,

Loxsomaceae 214, 219,

Luftsicke (Mikrosporen) 236,

Luftwurzeln 340. :

Lyeopodiaceae 129, 153, 157 t.

Lycopodiales 29, 60, 69, 96 £., 118, 124, 240.

Liyeopodites 129,

— hostimensis 852,

Lycopodaim 67, T8, 90, 114, 124, 126, 128*
120 1., 157 f., 375.

— elovatum 161, 1H8*.

— complanatum 157%,

— Hippuris 142%,

Selago 151, 157%.

Lyeopsidn 58, 60, 67, 69, 77t 92, 107,
111, 115, 1241, 126—159, 182—189,
220, 27h, 294, 305, 3761

Lyginmdendracene 225, 242—254, 265,

Lyginodendron 79, 241, 242251, 256, 262,
263, 284,

— Oldhamium Binn, 147%, 188, 236, 949+
250%,

Lyginopleris 242,

?

M.

Muacrocystis 52,

— pyrnifera 48.

Macrozamin Miqu. 228*% 261, 2G4,
Macroglossim 205, 208,

&

Sachregister,

Magnolio: 320, 364.

— stellate Maxim 318+,

Magnolincene 7, 317, 320 f, 328, 332, 384 -
338, 346 tf., 364,

Makroevolution 17 f., 410.

Makromutation 17, 896, 411.

makrophvlle Pflanzen- und Blattumbild
67, 79, 182 196 1f., 3562,

Malxoprothallien $14*.

Makrosporangien 22 ff., 89 ff,, 150* 153*,
233%, 284, 240% 250% 264% 269% 247
2094%, 310*, 334 ., 339%,

Makrosporangienstiinde 221, 220, 250%, 27;
27TF, 208* 28T 289 ff., 290*, 291* 299+
205%, 323* £, 397%

Makrosporen 89 ff,, 148%, 150, 1pE*, THR*
177%, 229% 2341 314, 319%, 334 #.
Makrosporaphyll 90 f., 280%, 281, 237, 249+

264, 270, 318%, 219%, 830%, 334 ff,

Malvaceae 335.

Manniglaltickeit, abuestufte 4.

— der Gestaltungsverhiiltnisse 420 ff,
der Lebenshedingungen 420 ff.

Mugattio Swartz 206, 208,

— Douglasiz Bak. 94%, 95,

Mupattiales 96 1,, 137, 183%, 185, 200, 205
210, 215, 241, 3563, 361,

Muratiiopsis Schimper 205, 208,

Marehantin 101,

Murchantioles 99, 101 1.

marginale Plazentierung 330, 336,

ung

e

Mark 77—79, 134, 259%, 260, 306 (s. auch
Medullation und gemischtes Mark).

Markstrahlen 77 i1, 183, 211 f., 242, 260,
| 306.

Marpolin spisse Walcott 87

Marsilia 95 1., 275.

Marsilinceen 210, 221, 273,

Marsupien 101.

Maschenaderung  der  Pteridophyllen  19¢,

1895
Matonin 61.
— pectingtn R, Br. 217%,
Matoniaceae 214, 362,
Mechanismus 399,
Medizin 4,
Medullation 79, 195 £,
Medullosa 816,
— anglica. Scott 264, 2557,
i Goepp. u. Stenz. 255%,
i Schenle 255%.
- stellate Cotta 264, 265%.
Medwllosaeeae 185, 200, 225, 241, 254256,
265*, 261, 263, 311, 361,
Megaphylon (Artis) 205, 206, 208,
Megaspore nsw. s. Makrospore usw.
Melandrypm rubrism 321, 324, 328,
Mereurialis perennis 325,
Merkmalskorrelation 321.
Merkmalsphylogenetik (Semophyletik) VI
111, 26, 427,
mesarche Leithiindel, mesarches Protoxylem
6, T, 106% 110, 115*, 116, 132>, 187%,
244, 262, 263 1., 274, 800, 311, 345,
Mesoealamites 160%, 170,
Mesolithikum (PHlanzenbesiedlung) 365*,
Mesoxylon 284 1,
| — porozyloides 285%,

i



Sachregister.

Mesozoikum Y1, 257 f,, 261, 267, 321, 326,
351, 361.

Metacalnmostachys 168, 175 I.

Metaclepsydropsis duplex Will, 193%.

Metamorphose 9, 343.

—, Laubblitter 332, 386, 380.

—, Sporophylle 332.

Metaxylem 76—80, 106, 116, 139, 170, 244,
262, 307,

Methodilk der phylogenctischen Forschung
V, 1611, 21 1f., 320 1., 387, 425 il

Metzgeria sp. 100%,

Mindesmia 129, 152, 153.

— anembranaces T, O, Bertr. 153%.

Microcachrys 293,

Microeyeas 228, 235, 237, 265 L.,

— calocams A, DU, 266%,

Microflovae Wieland 268—272.

Mikro-Evolution 17, 410.

Miloro-Mutation 395.

mikrophylle Belanbung und Planzen 67%,
TTH, 127, 862,

Mikropyle 1562, 153, 233, 284, 2361, 264%,
266, 269%, 270, 205%, 296, 311, 313, 316.

Mikrosporangien 89 ff., 2351, 260%, 271*%,
280, BE2e. ORTE B9k

Mikrosporangienstiinde 231, 282%, 273* 289,
206", 335 1.

Mikrosporen 8815, 145%, 150%, 153% 154%
156%, 177, 222 234, 236-—-238, 264%,
266%; 311, 313, 365, 367.

Mikrosporoplvlle 248, 250%, 265*, 268%, 271*,
290%, 3087, 305%,. 312%, 318%, 319%, 3337,
334 1f.

Mailerin 113,

Miozin (miozine Braunkohle) 865.

MiBhildungen 125, 180%*, 278*% 301, 305%
320, 328, 331, 333, 387—390.

Migtae Bow, 214.

Modifikationen 393, 394*.

Monochlomydeae 324

Monokotylen 79, 254, 284, 317, 319, 336 1.,
339, 341, 345 ff., 379.

— blatt 342, 344,

— -merkmale 347,

Monophylie, monophyletisch 83, 851,

Monopodiam 388,

monoxyler Typ  Wielands  (Cycadeenhols)
261.

Maose 32, 33, 35, 0, T, 851, 98103,
110, 353.

— Ableitung von den Pteridophyten 88,

Morphologie V, 7if., 425.1f. )

morphologischer Wert 21, 274, 356, 427.

Muschelkalk 3562, ]

Musei (s. auch Moose) 88, 98—10:3.

Muserles 103, el i

Mutationen 10, 16, 17, 68, 332, 343, 378%
3821, 393—3896, 399, 400, 401, 417.

—, pathologische 401, 403.

—, 8 auch Riickmutationen. 3

Mutterzelle der Spermatozoen 2667

Myeloxylon 264, : ~

Mykorrhiza 56, 202, 204, 209, 213, 285,

-, Lycopodium 157
—., Psilotales 123,
Myxobacteriaceen 36,
Mywaphyta TX.

441

N.

Nadelblatt 67%, 141, 306.

Nihrgewehe des Prothalliums 267.

Narbe 91, 287, 278% 2741, 305, 319,

Naturspiele 13.

Nauplivg 386,

Nehenfruletifikation 52,

Nektar 311.

Nektarien 228, 319% 335,

Neokom 362,

Neaolithikum. (Pilanzenbesiedelung) 365%,

Nevineris sp. 43, %

Neozoikum 182, 362 if.

Netzadernng 204, 208, 281,

Netztracheiden 70, 164,

Nenendemismen 364

Neukombinationen von  Merkmalen
395.

Newroplertdin validum 383, 3506.

Newropteris 200, 2b4.

— Sehiitzer Pot. 199%,

Nieotiana 407,

Niedergang d. Planzengrappen 258, 378 —377.

Nilssonin 272,

Nilssondales 225, 259, 272, 362.

Noeggerathia Sternb. 221.

Noeqgerathiopsts 355, 356.

nirdliche Karbonilora 353,

Nostoe 36, 38,

Nucellus: 2331., 287, 296%, 313f., 319%, 337.

- -Spitze 305.

Nymphoea albe 1. 333%,

— deitata by, hort. 333%.

Nymphavaceae 334 1.

0.

Objekt (-Subjelkt) VI, 8if., 427 £,

Oedagenraceae 4.

Oekologie der Karbonflora 358 ff.

Oenothere 395,

Oenothera Lamareliana 16,

Oligoporelle sp. 43%,

Oligoziin 363.

Ontogenetik 425.

Dntogenie 53, 425,

Ontogenie und Phylogenie 383 ff., 390,

Ophioglossaceae 201,

Ophioglossales 96, 118, 122,
197, 2001205, 209,

Ophioglossum (L.) 201 11, 204,

— stmplez Ridley 202,

Opunlien 384,

Orehidncese 334 1.,

Orchis morto 420,

Ordnungswissenschatten V.

Orthogenesis 402, 430,

Osmunda L., 210, 213, 270,

— cinnamones L, 212.

— regalis L. 211, 212% 213%, 219, 231%,

Osmundacene 192, 196, 210—214, 260, 362,
3%.

Osmundales 87, 96, 97, 183%, 183, 210—214,
215, 361.

Cspmdites anellandicus Marsh. 212.

— Carwier] Schuster 212,

— Dunlopi Kidst. n, Gw.-Vaugh, 211, 212*,

- Kolher pew. 212%,

393,

125, 188%, 185,

20.
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03

Palosohepaliva 100,

Paloeomyces b,

Palaconilello 46.

Palaeptys Milleri M*Nahb 256, 352,

Palacostachya 68, 175, 1751, 177%, 179,

Paliobotanik V, 85, 321, 125,

Paliiolithikum (Pllanzenbesiedelung) 365%,

paliothermale Anomalien 360.

Paliozoikum 41, 126, 196, 241, 291, 297,
306, 321, 326,

Palisadenparenchym 189, 342,

Pallysin 299,

Palme 365 11,

Palmenstamm 340,

Dendoviarles 347,

Pandanus-Stamm 340,

Panspermie 30,

Papaver 328*% 224,

Popilionacene 334,

Poappnis 338,

Parallelentwieklung 382,

Parasiten 370, 376.

— s auch Rafflesiacene.

Parichnos 132%, 140—143,

Pupkerincene 214.

passive Anpassungen 402,

Panllivda 1. 254,

Pecopteris Brongn. 199%, 200, 205, 208, 209,

— -tlora B59*,

peltate Sporoplylle 69*%, 159, 174, 175%, 177%,
L79%, 251, 264. 265, 296*, 297, 305,

Pendelsymmetrie 60,

Penviatae 39,

Perianth (s. Blittenhiille).

Perizon 228, 318%, 319*,

perigyne Bliite 338+,

Perikaulomtheorie 60,

Perm 93, 361.

Permokarbonflora 356G.

pessimistisehie Philosophie 375.

Petala 820,

Plerdestammbaum V11, 405,

Pilanzengeographie V, 12 1., 855 1f.; 363 Ii.,
376 L., 418,

Pllanzenwelt, Gesambiibersicht 32 f.

Phallus dmpndicns 236,

Phanerogamen 24, 33, 49, 60, 70, 74, 85,
95, 97, 107, 153, 210, 224348,

Phiinotypus 404—406,

Phiiophyle 32*, 44, 47—53, 87.

. Generationswechsel 49 i,

Phellogen (Korle-Kambinm) der Lepidoden-
dren 39 f,

Phloém 139 (s, auch Siehteil).

Phycomyeeten 56,

Phlyllacludus 290%, 293, 300,

— glaupg 299%,

Phyllodien 344, 877, 884, 385%.

Phyllodientheorie 342, 344,

Phylloglosswm 157,

Phylloid 66%, 66 ft,

Phylloidstinde 65%, 66 f,

Phyllokladien 67, 377, 384,

Phyllome 298, 209, 319, 332,

phyllosperm, Phyllosperms 229 £,

Phytiotheca, 160%, 174%, 176, 177 fi., 356,

Sachregister.

Phylogenetik s. Methodik der phvlogene-
tischen Forschine, :

pliylogenetische  Anpassungsstrukeur 599 1.,
401, 403.

phylogenetische Sackgasse 254.

physiologische Natur der Phylogenie 592 f,

Lhysostoma elegans 283, 250,

Picen 140,

Picen vweelsa Lam. u. D, (. (Fichte) 5, 134,
140, 3605.

Pilze 81 1., 55 1.

Pinavene 225, 230%, 236, 2021, 2961., 20811,
306.

Pinas 92, 289, 241, 290% 201*, 295, 302,
308%, 307 £., 320, 328,

— montana 365,
stlvestris 134,

— Strabus 300,

Pitys 284,

Plagiochila asplenioides 1007,

Plagiogyracede 214,

Plasmontheorie 414,

Plataras 364,

Plazentiernng 330% £., 836,

Pleiochasien 63,

Plektostele 78, 76%, 77, 78,
167, 158*%, 189,

Pleomorphismus 2.

Pleviomein 128%, 158%, 362,

Plewrvmeincens 129, 158.

LPlywanbagella 337,

Podvewrpavcene 228,
300, 306, 308,

Podvenypus 200% £ 294 1., 297 1.,

— spicatis R. Br. 200%, 294

— folare Dhon. 298%

polare Differenzierung 93, 0d*,

Pollenanalyse 236, 3656%, 367. ;

Pollenkammer 91 ff., 1563, 234, 236, 248,
250, 264%, 266, 270, 278, 286, 305, 3141,

Pollenkarner (= Mikrosporen) 234, 25(),

Pollensiicke (= Mikrosporangien) 319,

Pollenschlauch 91, 93, 238, 319%, 341*,

Pollensehlauchbefrnehtung 91, 93, 2741, 841%,

Pollenschlanchkern 314,

Pollinationstropfen 91, 233%, 236, 238, 206,
287, 313,

Polyembryonie 289,

Polygonaceas: 335,

Polymorphismns 2.

polyphyletische  Merkmalsent wicklung — 240),
379, 416,

— stammesentwicklung und Sippenentwick-
lung 240, 2597, 379,

Polyphylie 34, 347, 379, 381%

Lolypodigeeae 214 1., 218,

Polypodivm vulgare f. richowanoides 378%,

Polystele 76%, 80, 183, 207, 212, 216, 217*,
204, 261%,

Polystichun (= Aspidiom) eeuleatum  und
iierndalim 220,

Polytrichum formaosumn 102%,

spolyxyler™ Typ Wielands (Cyendales-Hole)
269%, 261 1.

Populus wigra var, ilalica 77.

Porogamic 319%, 8337, 341%,

Poroxylon 284,

Potsdamschichten (Kambrium) 38,

119, 122%, 130,

233 f., 287,

202298,

306.



Sachregister,

Priskambrium 35, 36*, 39, 351

Primiirholz 138%, 139, 148, 164, 264, 285.
primitive spindle 96,
Provaeoralling trenlonensis Withf. 427,

Primofilices 90, 108, 183* 185 201. 254,
287,

Pyomada 384, 404,

Primulacene 385 1., 379,

Proembryo 266.
Progressionen 401,
Prothallinm 83 ff.. 4
106%, 167*, 235
314§
Protisten 33,
PJrnimrl-qer)'-p[)"mh'(’ Engler 347,
Profoartieulatne 160,
Protaarticulatinge 160,
Protoealamifes l(l”" 167, - 171

2358, 250,

, 319,

Profoeocenles l_’.

Proloeyathencear 214.

Protalepidodendracens: 129 1.
Profolepidadendron 125%, 161,

— Dusliomn s, Bograndeine Dhstionn 130,
— Seharyavuny Krejéi 130,

LDrotomaretti 5, 205.

Protophveeen 36,
Protophyvten 30,

Profosiphon bolryoides Klebs, S4%,

Protostele 78, 74 fi., 75% T6%, 7T, T8, 103,
105, 106", 116, 119, 121, 142, 146, 187*,

209, 252, 2060*, 311, 354,
I’F;Hrl'l)".’r‘}(rh’ﬂ“ 135 5.
— f)pfimr;h etles 202§,

—, Osnnidales 211.

Protoliettes l)a\will 47*.

Protoxvlem 74 H 116, Ijﬂ
189) 1:|..1‘ 171, 172% K,
}4_1 'J“J* M

Psaronii dL-, )

= ,nul

Vs (nrm 205,

— hruu(nm?e 207,

Pseudanthien 326, 329,

Psendanthientheoric 322

— naech l\mntl»n z

— nach Wett

Pseudoblitter 62,

Psendobornio st (Nathorst) 160%,
176.

Dsewdoboridales 160, 162, 165,

Psendodichotomie 278,

LPseudolarie 235,

— Raempjert Gord. 300+,

Pseudosporochnaecens V1T 11, 352,

I’sr*m[r J:er}'um\ 113, 161, 185,

. Bernard LEL ELP%

_.', 29, 33533, 4‘) B4, H8, 70,

08, 254, 361, 870

#3854, 329,
J*, }L}H AT

182, 352,

171_. 7, !*_‘»‘ 9, 10312 h 127, 134, 171,
174%, 18 THH 187, 190f., 194, 201,
203, ‘_’-(IS_J 296, 230%, 282k 2687, 989, BH2,

3946,
Pstlophaytoceae 1131,
Psilophytenzeit 25%, 351, 881,
Psilotales 58, 60, (” 7(1
1031, 1 18— 125 294,
Psilohn 26, 1181, l‘~'0 f, 125, 204.

87, 0,

121%; 151*, 165%,
266+, 211,

1G2*,

961,

443
Psilatwin eomplanatum Sw. 120,
— briquetrim Sw, 119%, 120, 121%, 122%,
Psvehalamarckismus 402,
sy ermpinjﬁmu 277.
Plertdivin aqudliem 72, 94%, 215,
Pteridophylien 61, 196 ., 1‘1(1*, 2.
Ptevidophyta 28% 29, 53 35, 58, 10, 72, T,
83, B5—89, 95, 47, 108, 125, 175,
231—936, 260, 810, 315, 398, i
Pn'r1|l|mmtpum% 28%, ]
j’mnint\pmnwfﬂ 15, 58, 188% 196, 200, 225%,
27, 230%, 231, 239% 933 oG 240,
-141—057 2631., 274, 279, 2894, 288,
500, 396, R ol
[’ﬂf?"t- rtq'w?ﬂ.ur s. Previdium agiitinum.
Pierapleyllvm 361,
— Juegeri 562.
Pieripsida 5” 77,* T, 80, 113, 127, 161,
% ,

; :1Hrrom{,1nm Aufhau 182 §.

Plyehocorpus 205, 208 1.

Pulsatilla 343 (s. auch Anemone Polsatilla).
Pyrenoide 87, 101 1.

1 ’:l;.frt'id'if?u-ffr- 3

0.

Gluerens T2, 364 (s, auch iche).

—. Friichte 248,

Querlage des Fmbrvos 96,

Quirlstellung (= Wirtelstellung) 42, 45, 507,
62, 150 F, 159, 162, 354,

IiR.

Radinlarien 88, 5.

Rufflesineene 311, 102, 378,

Romades, 7, 317, 319321, 334 ff., 345 £t

Ranken 343,

lawmenlneene 319, 335 1.,

Rovamenlus acer 120,

Rassen 415 I,

Ruwnerio 272,

Ruavenala 367,

Regenerationstihivkeiv 371,

Regenwald (Karbon) 556.

Reizphysiologic 3935,

Rekapitulation der Phylogenie in der Onto-
genie 4. biogenetisches Grundgesetz,

Reliktendemismen 363,

Renaissance 4. )

thachiopieris aspera Will, 243

— hei Coenoptevidales T8E. 1O0%, 1055, 1H4¥,
195%.

— hei Cyeadales 264.

— hel Ophioglossiles

343, 420,

203.

Arbevi 263.
iy , obh.
Rhmu([L 107,

Rhizom 107, 116G, 118f,, 147 [, 158,
— der Cuenopleridales ]‘w 192
— der (oss reene 266,

— der Polypodiaeene 2106,
Rhodophyeene 35,
Ehadophytn 32%,

39, 541, 87,



444 Sachregister.

Riywin 64, 68, 69 ., 83, 104 ff., 114 £f, 123,
188, 352.

\
—— major 23%, T4, 76, T8, 104, 1056%, 106*,

— Chwyime-Voughoni Kidst, w. Lang 104,
105%, 106*, 114.

Rhynineege B8, 60, G4, 66, 68, 781, 87,
104111, 114, 116, 125, 186, 139, 151,
161, 178, 182 f,, 197, 204, 207, 352,

Rhytidolepis 144%, 145%

richtender Faktor in der Phylogenie 309 £,

Rinde, Calunites 168,

—. Lepidodendron 134 1., 139 ff,

. Stgillerin 144%.

Rindenbaum und Rindenstamm 145, 341

Ringtracheide 70, 116%,

Rivularin 36,

Roggen 2.

Réhrenstamm 841,

Romantik S§f.

Rosa 396.

Rosucene 230, 334 1,

HKosales 317, 345,

Rotliegendes 24, 254, 352, 361,

Rubus 896,

— awstralis Forst. var. squarrosus (Fritsel)
344*,

Riickmutationen 879 (siche auch Verlust-
mutationen und Rudimenticrung),

Riicksehlagshildungen 63.

Rudimentierume 395,

Rundbliitter 342, 343%,

Ruseus 378,

S,

Sabalpalme 340,

Sugenopleris Phillipsi Presl, 274% 275,

Selicoces 317,

Saliz 321, 328, 331,

Salvia 398,

Salvinin walans Alh. 222%,

Salvtivaceae 221 f.

Samen 89, 93, 128, 152, 238, 251, 258, 266,
267%, 271, 295,

Samenanlagen  (Makrosporangien) $9-93,
184, 233 I1. (s, aueh Makrosporangien).

—, Angiospermae 184.
L Gymnospermae 184,

Samenpilanzen 29, 224, 258 (5. auch Phanern- |

gamen).

Sargrssvm 48, 52.

Saurier 258,

Sazegolhaer conspicua Lindl, 284, 287, 293,
204%, 308, 305,

Sazifrage 364,

Sawifrogacene 317,

Scheinstamm 192, 341,

scheitelzelle 48%, 49, 107, 116, 156, 221.

Selizaencene 214, 219.

Nehizonewra 160%, 353, 356,

Schizophyten 82, 56, 89, 380,

Schlafbewegungen 222, 251,

Schnegelisande 37, 38,

Schopthiume 142,

Schoptung 3,

Sehuetzig 241,

Sehuppenkomplex (Coniferae) 289 £f., 290%,
291#, 320.

| Sehwammparenchym 342,

Schwiirmer (Schwiirmsporen) £1#, 83, 84+

Schwefelbukterien 31.

Schwellparenchym 253,

Schwesterzellen der Makrospore 234,

Seolopendrivn vulgare Sm, 217, 218%,

Serophularinceae 335, 381

Secale 2.

seitenstiindige Verzweigung | 12, B9 ff

seitliche Verkettung der Organe( *= 2™

sekretuellen (Lyginodendron) 244,

sekundiirer Embryosackkern 319%.

sekundires  Dickenwachstum, Holz s, Se-
kundarholz,

\ —, Rinde 189 ., 341.

Sekundirholz $0, 138%, 139, 145%, 146%,
164*. 338,

—. Articulata 164%, 170%, 171, 172%, 173*.
150,

—, Benettitales 272,

~—, Condferae 3006,

—, Uyepdales 260 {1,

-, Dikotylen 338, 340*

—, Cnotales 310,

—, Lyeopsida 135%, 189, 145%, 146, 148,
156.

— Monokotylen 339 f,

— Psilotales 119.

= Pleridospermene 244, 245%  253* 954,
20b%, 256,

Selaginelln 62, T8, 891., 129, 153, 155*, Lab*,
305,

— Marlensic D4,

— spinesa 78

Selaginelloceae 115, 129, 134, 156 f., 276.

Seluginellites 129, 157,

Selektion 400, 401,

Seleletionslehre 17 f.

Selektionswert 410, 420,

Semophyletile 427 (s, anch Merkmalsphylo-

genetil).
Senilitit, Senilwerden 875 ff,
sepala 319,
Segnoin 230, 363, 364.
Serjania (Plum.) 254,
Serologie 'V, 6, 306, 417.
Sexualsystem 51,
Rial 360,
Siehteil (Phloém) 78, 106.
— Coniferne 290% 1., 307%,
— Cyeadales 261, 262,
| Gnelales 311.
~ Monokotylen 339.
— Oplaoglossales 203,
Sigillarie. 1281, 138, 1417, 142 ., 144%
L46%, 140, 303, 556, 361.
— dlegans Sternb. 146.
— Menardy 146,
Vigillariacene 9, 126 1., 129, 142 152,
e Blisabethae 363,
— inflate 331,
Silenoidene 334
Silur 28%, 29, 38, 42, 46 1., 351. 396,
Sima. 360,
Stmplices Bower 2141, 219,
Sintflut 13 f.
Siphonales 47,
Siphoneae vertieillatue 45.




Sachregister.

Suphonocladiales 42, 47, 352. -

Siphonostele 76%, 79, 80, 187, 142, 148,
208, 207, 211, 216, 278, 2091, 384.

Sippen 431. .

Sippenphylogenie (= Stammesgeschichte der
canzen Pflanze) 261, 58, 345tf, 379,
427,

Situationsvorteile 410,

Sklerenchym 74, 119, 171, 247, 251.

Solenostele 202 f., 216%,

Soma, Somazellen 403—406.

sommergriines Laub 336.

Sorns 218 1.

Spaltotfnungen (Stomata) 101, 385.

— bei Condferae 307.

— — Cyeadales 265%.

— — Dicotylen 342,

- Lycopsiden 141%, 142%,

— — Ophioglossales 204,
— Psilophyta 107*, 108, 115.

Psilotales 122%, 123,

— — Pleridosperimene 247%, 248,

Spaltung 197, 371—373, 379,

Speichertracheiden 137*, 188%,

Npencerites 236.

Spenmatophiyta Goebel, 224,

Spermatozoen 24*, 8, 205, 260, 255, 264*,
266,

Spezialisptionskrenzung 26, Hi,

Spezialisierung der Blitter 384

Sphacelaria cirrhosa B3,

— furcigera 458%,

— Juse 48%,

Sphacelarinceae 48%,

Sphaerocodivin 35, 38%.

Sphagrain 103, ; )

Sphenophyliales 77, 124£., 159, 162—165, 182,
183, 194, 292, 362.

Sphenoplyllostachys 64, 1641

Sphenophyllon 68, 124, 160%, 162 {f., 175,

256, 361.

cuneifolivm 163%, 165*,

— imstgne 164 %,

miajus 165,

— lenerrimanm Eitingh. 163,

— werticillatwim Schloth. 165,

Sphenopsida s. Arbiewlota,

Sphenopterts Brongn, 199%, 361,

— adianfoides 199%,

— elegans 199%,

— Hoentnghausi 243, 247%, 251,

Spiralstellung b9*, 62, 354

Spiraltracheiden 70, 71%,
384,

Splachiacene 236,

Sporangienstinde 22 ff., 65, 68 If.

Sperangienstellung 60, 65, 691, 901, 219%,
220%, 384, 427,

Sporangiophor 161, 173, 204, 431,

Sporangium 22 {f.. 45, 50%, bl*, 65*—70,
89—93 (s. auch Mikrosporangien, Makro-
sporangien).

—, Avticuleda 169, 161%, 165%, 173, 17,

—, Asteroxylacear 113%, 116 £, 118%,

—, Lajeopsida 127%, 149 11, 167*, 158.

—, Psilophate, 23%, 24, 105%, 107, 108%, 109%,
110%, 111% 112,

—, Psilotales 119%, 120%, 121, 122%, 1241,

2%,

116%, 244,

i
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183, 186%, 188%,

Sporangium, Pleropsida j ;
205, 209,

1917, 196%, 200% 202%, 204*,
218%, 219%, 2203, 221*. :

—. atrape, anatrope Orientierung 69, 295 i,

Sporen 50%, 51* “84* 85, 8903 (s. auch
Heterosporie, Tsosporie, Makrosporen und
Mikrosporen).

Sporokarp 221, 279 |

Sporophyll 28 ff., 641, 69, 111, 124, 150 i,
165%, 176 £f., 183, 200%, 202, 218%, 219 1.,
228%, 229 11., 230+, 232% 249% 950* 264*,
265%, 268*, 271*, 286, 289 tf,, 306*, 318*,
3194, 534,

Sperophyt 50%, BL* fI., 541, BB, 6%,
89, 921,

—, Embryonalentwicklnng 9287,

Spreuschuppen 215,

Sprof B3, Gl

Sprofachse 66 if,

sprunghafte Umbildung 393 tf, 411,

stachyosperm, Stachyosperms 2249,

Stanmima. (Mikrosporophylle) 319,

Stammbawm: Angiospermae 346%.

—, Awticwlale, 160*,

—, Filieinae 183%.

—, Liyeopsida 128%.

—, Pilanzenwelt 28%,

—, Phaerogamae 225%.

——, Thallophyin 32*. )

Stammhbanmphylogenetik 426 (s aneh Sippen-
phylogenetik).

stammeigene Biindel 79.

Stammlinie, Stammreihe 375, 377, 4381,

Standortmodifikationen 394%, 108, 405.

Slangerin 228 1., 259, 262,

— paradoxa 262%,

— sefizadon Bull, Cat, 265%.

Stapelia 352,

Starsteine 208, 361.

Staubblitter (Milorosporophylle) 319,

Stmuropleriducens 195,

Stauropteris 192, 198%,

— Oldhanin Bintey 187—191, 188*%, 180*%,

Steinkerne 163.

Steinkohle, Kohlenfloze usw. 126, 159, 353,
8hd*, 368*,

Steinkohlenzeit 353,

Steinzellen 244

Stelirdifferenzieruny 884,

Stelartheoric 12, 72 f.

Stele 701, 76%f., 79, 97, 116, 121, 1351,
211, 354, 427, 431,

Stephanosperini. aleniotdes 250,

Sterilisationsprozell (Gametangien) 85.

Sterzelva Nindeli 130.

Stigeoclarmin 43. i

Stigmaric Brongn, 146 I, 155, 158,

— ficoides Brongn, 148,

Stigmariapsis (ird. 147,

Strafiofes 405,

Strobilus 231, 268, 326.

Struthiopterts germanica 227, 228%,

Styloenlamites 166, 168.

Subjekt (Objekt) VI, 8 1., 427 {.

Subsigillarien 144,

siidliche Karbonilora 353.

sultkulente Ptlanzen 382,

Swmmierung der Mutationen 410—415,

229,
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Suspensor 94%, 9597,
Symmetrie 95 {1
Sympelalae 334, 337, 379,
Sympetalie 374.

Symphylloide 65,

'ﬁwupndmlm htrunnmuﬂmu 133,
Sympodium 330,
Synangium 65, 121,
. Denettitales 271%,
o Corymepleris 196,

. Chneinles 312,

Marattioles 200 f,
Synangiumbildung bei Anginspermen 327
Synergiden 319%,

Synsporangien 65,

Svntelome G5,

Svstem, kiinstliches 5, 7.

—, natiirliches A, 7.
Systematik V, 3—7,
—, natiirliche 6, 7.
systemerhaltendn Rig

239, 267%,

262,

204, 209, 251, 270,

387, 426,

enschalten 397 ff.
s

Laeniopters 68, 199%, 20X,
— Jejugutle Gir. Eury 199%,

— wittale Brongn. 2711,
Tange 29, 49, G0, 74, 83, 85.

Tangzeit 28%, 351

T'dpeh.lm 'T‘a]wrensu.hi(hl 107, 191%,

Leereewacim n;‘;zunuh« \\'Lbu 394%,

Tazacene 225, 331, ., 295, 297,
wirles Sahni 225,

Tawin 297.

Tamodiaceae 225, 236, 293,
398,

Tazodivn 363, 361,

— distichum 338,

Taxonomik 426.

Tazus 70, 230%,
305, 328,

— bacenla L. 233%, 295%, 296%.

1Llh:])lﬂJ,ll"’l(‘ll*-fdntl 289, 285,

leianqmm 243, 251,

2(12.

308,

296G, 300, 308,

282% 241, 280, 200%, 297,

Telom 58, G3*, GGf., 104, 190, 203, 291,
29b, 3]2, 313,
Telomstand 65%, 188, 269, 289, 313, 332,

—, zemischte Tplum%tan(le bh 289,

h-m}_m der  phylogenetischen  Entwieklung
377, 3496.

'_l'e‘mp\fry{l 192,

Teratalorie s. MiBibildungen.

Ti-‘lrl'!l'llé\l‘-[l'“lll]"’ il s lJU

Tertiir 39, l(H 306, 363 i,

f‘hrr?l(Jp/u,vlu 11, 28*, 31—b7,

Thammoeladus Clarkei 54.

Thamuopleris Sehlechtendahlic Eichw.
211%, J12*, 385,

Thorea 40.

Thowivda seandens Camb. 251,

Thursophyton 118, 3562,

Ilu;rmptmzs elegans Kze. 219,

tierische Turmcl\lurw im  Verhiiltnis
pllanzlichen 351.

Tietoa sungulioris Solms 192,

Litier cordala 134,

Tmesipleris 78, 118, 125,

— lanmensis Bernh. 120%, 122% 123*

32%, 36*, 3b1.

210%,

aur

Sachregister,

Tmesipteris Vieillurdi Dang.
Todea Wild 210, 212+, 213,
Todites Sew. 213,

I8, 120, 125,

Torfdolomite 141, 147, 168,

Lorreya 295, 305, 364,

Trabekulareewebe 115,

Tracheiden 70 ff,, o116, 187+, 139,
146G*, Jl)—l 172: 244, 2b4, 310, 511,
336,

1laanjluuerw 340,
l1.1n-1u~uunsoewnlm 141%*, 263, 2
rente fﬂ/&!uuﬂm' ohy
pentracheiden 70, 71%, 139,

31, 306, 307.

Tins 361,
Prichomanes 62, 252,
— seandens L. 216%.

T'f'ic/w,‘r.wit},'.e 24, 280%, 277, 282, 289, 302,
3044 £,

- /te!ﬂrmmw)/m Dap. 282%,

trichothallisches Wachstum 48%,

Lrigonveai s 254,

Triplaporella Steinm, 43%, 44*,

Triticim 2,

lluphnpln Il 384

Tubieaulis Cotra 192,

Typhacene 269,

Tvpuhmv (Typuslehre) VI, 411, 413,
Typus VII., ST, 197% 1‘\4*, -_H!, 126 ff.
U.
lhvr-n})telunn GO, G1%, 671, 78, 111, 116,

IS WH 384 497,
Uiberleben des Passendsten 2,
Ulez ewropuens 354,
Lllanmda 361,

Ulme (Besiedlung) 365%,
Ulodendron 129, 144.
Ulothirichales 46, 53.

Ulotivria 40, -I”‘_. 42, 83, 8b.
[Tl 446,

Upibeliiferae 335 f.

Umibilicus pendulinus 38‘\
Umwandlung  von Sporangiengruppen  in

Braltteen m—]u
Urform 8 11, 25, 104,
l,h],lflanze &

Urphiinomen &,

Ursachen der Phylogenie s. Kausalanalyse.

Ursachenprablem Ja, 406 (s. auch Kausal-

analyse).

urspr unofhr he Merkmale und Pilanzengruppen
— 41 Wur/uln 173,

Ul?cu'runq 2, 291r.,

i \fn’/fgn vlulacen 358

409 .

33 1,

V.

Variationen 10, 393,

\cm~tat10n<}punht (Scheitelzellen usw.),
giospermenbliite 352
— Asteroxylon 116, 117*.
—, eusporangiate Farne 201.

—, Palmen $40.

—, Ponduiis 340,

—, Phylloidstand 197.

—, Rhawia 107,

An-




Sachregister.

Verpisung im  Karbon 3586, 860 (s. auch |
Eiszeit).
Vererbung erworbener Kigenschatten 406

bis 408.
Vergleich der Anatomie V.
— der Eiweiliqualititen (siehe auch Sero-

logie) 6,
— der Gewehe- und Zellarten 6.
der Morphologie V., 6.
— der Uniu-wmw V, 387.
der Organe 6.
(1(‘.1' J.’h'_Vsinlngie Y.
sytologischen Daten 6,
‘rewlemhmxdv Biologie V.
\Prlrrlmlm,lzell 389,

. Angiospermoe 333, 389,
—, Usnaferae 299, 301, 302.
—, Hguiselwm ll"i 179, 180%, 301,
‘\('llllﬁhllllmllunuu 395, 416,
Versteinerungen 4.
Vertebrarien 256,
Vervollkommnungsprinzip 3.
verwachsene Bliitenorgane 334, 358%,
Verwachsung 197, .-Jrl —373, 379.
Verwandtschalt I, T 345,
Verzweigung 59%, '-‘39—64.

- bei Coenopleridales 189,
— bei Opliaylossales 208 L.
— der Rhachis der Pteridophyllen 197 f.
vikariierende Sippen 418
Vaitus formative 13.
Vitalismus 399,
Viilkelta 185.
Volfzea 289, 292, 301 1.,
— lieterophillo 362.
— ¢f. Lachewna Geinitz
Voltzinles 225, 289, 201 1.,
Vilpaeales 46, b,
vorkambrische Zeit 281. (5. auch Prikam-

306, 361.

291%,
296, 299.

brium),
W.
Walchia 291, 306, 361,
\\’a.gclcnmgen der Pflanzen 358 1., 364,
367,
Wandzelle 2667,
Wasserpllanzen 370, 378,
Wealden 362.
wechselstindie 50,
Wegenersche Theorie 357 1,
Welwitschin mirabilis Hook 229, 310, 311,

319% 814%, 315,
Wenlockkall 38,
Wesen, wesentliche Merkmale 6, 386 i.
Wielandielly. Nath. 268, 272, 362,
Williamsanwe 267,
— Bliiten 270,
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Williainsowielle. Thoms., 268, 272, 562,
— coronafe Thom. 271*
Windbestiiubune 321, 383
Windblittler 236, 321.
Wulfenda eavinthiaca 363,
Wurzeln 70, 95, 148 1., 251
—, Botryehium, 202%.
—, Calginites 172%.
—, lsodles 1565,
—, Lagginodendron 251,
, Marattinles 207.
—. Medullosaceas 251,
—, Pteridophyten 95 f.
—, Stigmoin 148 1.
X.
‘ }suluph\afeu 2468,
Xylem 72 1., 76, 106, 139
Y.
Yueea 142,
— DBlitter 285,
Yuecites 362,
Lii
Zalessleye 211,
Zamia 228%, 230%, 265.
— foridana A, DC. 267*
— dnlegrifolin Ait. 265%.
Ztnites 272,
Zapfen 231, 2641, 2066, 201 tf., 300, 312,
320,

Zechstein 291, 361,
Zeitalter der Angiospermen 1.
— der Gymnospermen 14,

- der Kryptogamen |4,
Zelldifferenzierung 28%, 570, 3583,
Zellentstehung 30.
Zellsorten, Zahl 28%, 29,
zentrale Plazentierung 330 1., 336.
zentralwinkelstindive Plazentioring 830 £,
Zentralzylinder 73,
zentrifugales Metaxylem 79,
zent.ri]le'tzl‘les Metaxylem 79, 307,
Zoupses 102,

Zwecligruppierung 23, 387, 426 1.
zweckmiifiize Higense haften 874 1.,
i[aufun'r 397, 395 1.
Awelggencmtlon { Lganario) H1*, 52,
Zwitterbliite 229, 268, 303* '311
215, 317—331. 336, 382, 387,
Zwvitterhlittenstinde 311
Zynopteris (Wlapteris) Lacatler 1917, 194, 196.
dyeote (Tlothrex) 417,
Zysten (Dasyeloducene) 43%, 44% 45*
Zvtologic 8.

397—400,

312

H
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A. I Bornhaffer 2, 19,
/! ‘) (
e i 200, 900, 0, Bone. & 141
; 19 anm 870 900 £ 200 A0d AN am, tr., ol, 7
Abgl 0 18, 877, 875, SEOL, 390, 404 408, | Boer ¥ 0 12, 19, 35, 53, 61, 62, 70, 80,

81, 85, 87, 88, 96, 98, 118, 152, 1)4 125,
: s 157, 159, 184, 187, 208, 204, 214, 215,
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Anmerkungen.

S. 29. Ahnlich wie Dahleriin hat auch Halle (Sv. Bof. Tidskr., Vol. 14, p. 258) un-
sichere Landpflanzenreste aus dem Ob.-Silur beschrieben.

3. 60, M. Heidenhain (Bin vorlinfiger Bericht iiber die Spaltungsgesetze der Blatter,
Zeitsehr. §. Anat. u. Entwicklungszeschichte 1920, Bd. 90, 5. 154) hat kiirzlich an rezentem
Blattmaterial die der Potoniéschen Ubergipfelungstheorie entsprechenden Tatsachen von
cinem nicht-phylogenetischen Standpunkt aung ausfithelicher dargestellt. Anch die sich aus
der Ubergipielungstheorie ergebenden Konsequenzen wie die Urspriinglichkeit der Wechsel-
stiindigkeit (,,Rechts-Links-Reeel) und der Katadromie (,,Ubergangsregel™) sind hier ein-
eehend hehandelt.

S. 101, R. Orth hat kiiezlich (Flora 1929, Bd. 124, 8. 162) die Luftkammerentwicklung
der Marchantiaceen cingehend untersucht. Ts ergab sich dabei, dab anch an Keimlingen,
2. B, von Grimaldin dichotora, die relativ weitporigen und muldenférmigen Atemhéhlen durch
Auseinanderweichen der Zellen zustande kommen. Dieser Entwicklungsgang enthkrattet das
ontogenctische Argument fiir unsere ohige Hypothese einer oberflichigen Lagerung des
Assimilationsgewebes bei den Marchantiaceen-Ahnen.

5. 151, Die . Cantheliophoriden” Basslers sind ohne den sicheren Nachweis der zn-
ochirigen vegetativen Organe natiulich nur als ein (dureh das ,,Sporangiophor*) charak-
terisierter Bliitentyp der Lepidophyten, nicht aber als eine divekt systematisch verwerthare
Lepidophytengruppe zu betrachten. Die kritischen Anmerkungen von Benson (Ann. of Bot.
1920, Vol. 34, p. 137) und von Nathorst (Zur Kulmflora Spitzbergens, Stockholm 1920)
hetreffen diese systematische Detailfrage, #n welechen Lepidephyvten (Sigillaviaceen ?) die
.Uantheliophoriden® Basslers geh(’irvn." Die ’,I,‘:i,!:sa.('.ho;. gla‘bﬁ 08 m'n__o Gruppe S])l:)l'{lllgi[ll)hl’)l_’léll*
tragender Lepidophyten gegeben hat, bleibt von dieser Kritik unheriihrt. ‘:‘U.]l‘»]l die systematisch
gleichfalls noeh nicht recht gelklirte Lepidaphyten-,, Gattung™ Spencerdfes hat ja z. B. der-
artige. Sporangiophore,

8. 310, Vel aneh die Monographie von L H. W. Pearson, Gnetales, Cambridge
1929, B B

S, 406, Zum Problem der Vererbume erworbener Eigenschalten vergleiche auch die ein-
ander stark entgegengesetzten Ansichten hei der gemeinsamen Siftzung der Deatschen (iesell-
schaft fiir Vererbungswissenschaft und der Paliontologischen Gescllschatt i Tibingen,
September 1929, Referenten: Weidenreich, Federley und Diskussionen.  Verdffentlicht
im Bericht i'llher die 7. Jahresversammlung d. Dentseh. Ges. 1. Vererbungswissensch., Leipzig
1930, sowie in der Paliontologischen Zeitsehr,

8,408, Anch Correns (Ein Beispiel fiie die Konkurrenz unter nichstverwandten Ptlanzen-
sippen.  Wilh. Roux’ Archiv f. Entwiclklungsmeeh. d. Organism.; Spemanm-TFestschr. 1924,
Bd. 116, 1. Teil, 8. 253) hat Kiirzlich einen derartigen Wetthewerb nahe verwandter Sippen
experimentell untersucht nnd anf einige weitere derartige Untersuchungen (inshesondere von

&

Lamprecht 1927) hingewicsen,
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Berichtigungen,

- 10, Zeile 19 von unten .,S. 16 statt s b
. 20, ,,Jeffrey. ... Chicago Press 1917, 2. Tmpress. 1922 %

24, Zeile 26 von oben ,Cladoxvlales™ statt wOladoxydales®.
81, Zeile 3 von ohen wBower, F. 0. statt wBower, F. (1.9,
81, Zeile 12 von unten .»Chicagn Press 1917, 2. Impress. 1929+,

. 95, 9. Zeile van oben »Camphell* statt »:Campbells's,

145, 3. Zeile von unten Lepidophyten® statt »Lepidhphyten,

. 168, 2. Zeile von oben Styloealamites statt | Stylocalomiting.

292, 19, Zeile von oben »komplizierte® statt »homplizierte®,

. 316, 35, Zeile von unten nLotsy, J. P, Life History™ usw. sttt sLotsy, J. P, Kife

History*,

. 333, Abb. 282. | N. deninfu Iy, hort.* statt ., . .. hot*

388, Zeile 21 von unten anzulegenden® statt | zu anzulegenden®,

Frommannsche Buchdruckersi (Hermann Polile) in Jena, — 5802



L. Thallophyta \
II, Bryophyta | Kryptogamae
ITl. Pteridophyta —

IV. Phanerogamae

} Archegoniatae

Systematische Uebersicht

iiber einige wichtige Pflanzensippen auf Grund der hier vertretenen

phylogenetischen Ansichten.
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;‘,,,-g,.;_qg:gyGue: tav Fisecherindend

Vortrage iiber botanische Stammesgeschichte.  Gehalten an der Reichs-
universitit zo Leiden. Tin Lehrbuch fiir Pllanzensystematik. Von J. B. Lotsy.

I. Band: Algen und Pilze. Mit 480 Abbild, im Text. IV, 828 S. gr, 8°

Rmk 20.—

1I. Band: Cormophyta zoidegamia. Mit 558 Abbild. im Text. I, 802 5.
or, 8% 1909 Rmk 24—

111, Band: Cormophyta siphonogamin. Hrster Teil. Mit 661 Abhbild, im Text.
I1, 1055 S. gr. 8" 1911 Rmk 30.—

1907

Flagellaten und Rhizopoden in ihren gegenseitigen Beziehungen.
Vorsuch einer Ableitung der Rhizopoden. Von Adolf Pascher, Prag. Durch-
gefiihrt mit Unterstiitzong der Alcademie der Wissenschaften in Wien (Erfriignis
Ser Ponti-Widmung). Mit 65 Abbild. im Text. (Abdruck aus ,Archiv f. Protisten-
kunde”. Bd. 88.) LI, 87 8. g 80 1917 Bwmk 4.—
Die Naturwissenschaften, 1919, Heft 5: ... Ein grofies Programm,
und in erfreucnder Weise ecfullgl Die Klarheit der Darstellung macht
das Lesen dieser Abhandlung zu einem Vergnigen, das Gefiihl, dus
sich dont. Leser dabei aufdringen mull, dafl der Verf. hier aus der riesigen Fiille
ns das Beste, was er weild, sagl, gibt ein fesles Vertranen zu der Dar-
o der Tatsachen und 7o ibrer Auslesnng. . .. Bs muB besonders dankbar an-
erkannt werden, in weleh hervorragender Weise es P. verstanden hat, mit Tat-
sachenmaterial diese Anschauungen zu featigen nnd — was Hacckel noch nicht
miglich war — 21 begriinden, und daB nichts imstande ist, den Wert der vorliegen-
Erwin Hirseh.

den Abhandlung herabzusetzen,

seines W
stellnng

Die Theorien der Oenotheraforschung. Grundlagen zur experimentellen
Vererbungs- und Entwicklungslehre. Von FErnst Lehmann, Prof. der Botanik
an der Universitat Tithingen, Mit 207 Abbild. im Text und einem Bildnis von
Hugo de Vries. XVIIL, 526 8. gr. 80 1922 Rmk 10—, geb, 12—

Seit de Vries steht die Denotherenforschung im Mittelpunkt des biologischen

Artbildung ducch Mutation und Bastardiernng. B ist von hochstem

Trieresse zu sehen, wie neben der historischen anch die struksirelle Arbeitsrichtung

durchdringt und dber das Yudinm von Mutation und Bastardierung die strukturelle

Forschung immer melr hervortrith und an Bedeatung gewinnt, Der fir die allge-

meine DBiologie der Gegenwart typische Ucbergang von der historischen Forschung

sur stinkturellen besitzt an Oenathera sein vorziiglichstes Paradigma. Diesen Vorgang
innerhalh der Gatiung Ocnothera zu verfolgen, ist die Anfeabe des vorliegenden

Buches, s ist fir Biologen jeder Richtung von arbliter Bedentung, g
BotanischesZentralblatt, B 148, Nr.7: ... DasWerk ist einem starken

fii‘i:’lf'fﬂéi‘»hgutg&;_rcugeknmmen und Biologen der ve iﬁ_-denslscn‘_I{iuhmnguu: Ziyto-

F-":(“‘Fl':j)cl;:li‘-:jlfff““tIkm.! experimentelle Vererhungsforscher vom r:tudgur.en his znm
spezialisten werden es mit Nutzen lesen und mit Dank aus der ITand legen. . . .

E. Sehiemann, Potsdany.

Problems der

Elemente . . J
Ir:n,giscl'uancl e\rl.ar?:t?okten Erblichkeitslehre.  Mit Grundziigen der bio-
physiologie an der U':I.ssmﬁst'k- Von Dr. W. Johannsen, ord. Prof. der Pilanzen-
Aftlavs i desifie oo Kopenhagen, Dritte deutsche, neubhearheitete
1926 g Vorlesungen. Mit 21 Abbild, im Text. XI, 736 8. gr. 8°
Zoologischer Berieht Rmk 32—, geb. 34—
der ,[ilemente™ ist in jeder n‘iu:ié'l Bq' 11 (1927), Heft 9/11;: , . , Die peuc Auflage
hintér der altbewdhrten 2. Autls ht 2u hegriifien und steht inhaltlich in keiner Weise
Werk besitzen wir "-}“B'I-l.- uu;jtjrtﬁe\:tr;ldlﬁ sondern fihertritil sie wesentlich, In dem
e ;)‘Jl u\ljf :Heﬂ E-HU ve”‘lﬂm”g-q]'»:hl‘ﬂ i Il)lgai‘lifell‘:'f'i:rjuﬂlml hl"?Lrll’ilzgr 3 1']'EJ:IL.ll'-ﬁt_sS'iIge“

je Naturwissenschgfte e B & Febicten., [Teberer,
issenschatt hai f.'inrja.aslnt :-;:'[-{\192_‘- feft 5: Wohl kein Buch der modernen
grofie histarische Rolle cespielt, wie Johanusens

J. Seiler, Minchen.

Vererbungsy
Elementes . -
s

Phylogenie der Primulacee o
Bl¥ii.enanh§f‘ und Perianth. Von nlgjl!.ﬂts‘ih';?ldmn iiber den GefiBbiindelverlauf
n Wien. Mit 4 Abbild. wnd 8 Tateln tm Texy o¥ Lot it dor

" Rk &—

Zur
in 5
Univers. 1



Verdawyewon astan Fliwlo e ¥k n d o'nea

Selektionsversuche mit atavistischer Iris 1880—1927. Vou Prof. Dy

Emil Heinricher, lunshiuck. Mit 21 Abbild. im Text und 7 Tafeln. VI, 148 S,

gr.. &Y 1928 Rk 15—

lis ist wicht bekannt, daB von irgendeiner Seife Verotientlichungen iiher
Selektionsversuche vorliegen, die anf Grund atavistischer Erscheinungen VOrgenommen
wurden, Das berechticle den Vel sser, fiber seine durch Dezennien mit Iris ge-
fithrten Versuche eine zusammentfa sende Darstellung zu geben. Finige der wichtig-
sten Hrgebuisse, vor allem die crreichte atavistische Bliitenform Abavia, sind allge-
meiner bekannt, aber fiber die von 1890 bis zure Gegenwart fortgesetzten Beob-
achtungen nnd Kulturen st nichts weiter erscliienen. Sie enthalten manches Lehy-
reiche und Bildungen, die ebenfalls als atavistische wedeutet werden komnen. Zu
beurteilen, anf welcher Grundlage Heinrichers Deutung fubt, wird dem Leser mit
der in gekivzier Form gogebenen Statistik ermoplich(,

Die intraindividuelle fluktuierende Variabilitit. kine Untersuchung  iiber
die  Abiinderung  des Pilanzenindividuums  und die Periodizitit der Tebens-
erscheinungen. Von Prof. D, Dr. E. Dennert, Godeshmg a. Rh. Mit 31 Abbild.
im Text. (= _ Botanische Abhandlungen®.  Hrse, von K. Goebel. Ieft 9.)
18 B, gr. 80 1996 Rmk 7,—

Erblichkeit und Chromosomen. Eine gemeinverstindliche Darstellung,  Van
Dr. Theo J. Stomps, Prof. der Botanik an der Universitiit Amsterdam. Aus
dem Iollindischen ins Deutsehe iibersetzl vin Dr. Paul von dall’Armi. Mit
24 Abbild. im Test (nach Zeichnungen des Verf.). VIIL, 158 &, gr. 8¢ 1423

Rl 8.60
Luhalt: Binleitung., — T, Chrompsomen. 1. Der Ban des Protoplaste. 2. Die

Zell- und Kernteilung, 3. Die Redulctionsteilung, — [, Hrblichkeir. 1. Die sgofi-

lichen Triger der erblichen Bigenschalten. 2. Die Lokalisation der erblichen Eigen-

sthaften. — TI1. Die Chromosomen, die stolfliche Basis der Erblichkeit. 1. Be-
obachtungen fiber die Bedentung des Kerpes im Leben der Zelle, Die Unter-
suchungen vou L'h, Baveri iibor Bastardierung nund Merogonie bei Secigeln, 3. Die

Versuche von ¢ Herbs b iiber kistliche Parthenogenese, gepaart mit Bastare ierung,

£ Die Untersuchungen von T h. B v eri dber doppelt Befruchtung hei Seeigely.

5. Ohromosomen nnd Greschlecht. 6. Chromosomen md Mendels Reeeln. — Schlufj-

wort. Register,

Die Existenzgriinde der Vorgénge der Zellbildung und Zellteilung,
der Vererbung und Sexualitat. Untersuchung ans dem Gebiete der exalten
Biologie. Von Dr, Victor Schiffner, ao. Prof. der Botanik an der TUniversitit
Wien, V. 160 S. gr. 8° 1926 Rmk 7.50

Inhall: Binleitung: Ueber die Tenden zund dieleitenden Gound-
godankeny — 1, Dis Entstehung von Zellen aus ihren Ursprungszellen. 2. Die

Arten der Zellteilung und ihre Gesetze, 3. Die Existenzerviinde des Vorganges dey

Membranbildung. 4. Die Arten der .\Iulnhl‘:u.lhilrluu_g. 0. Die Bxistenseriinde der

Orientierung der Teilungstliche, bew. dep Scheidewand e Zweiteilung der Zelle.

Die Segmentierang. 6, Die gesetzmiillige Teilungsfoloe der Ursprungszelle vielzelliger

Pflanzenkérper als Grond ih Auntbaues. Die Seheitalzelle, 7, Zellsprossung und

Hpmljzelll.j]:lung. (Die Bxistenzeriinde der Exosporenbildune 8. Die Ohlwmydo-

sporenbildune. 9, Die endotope Bntstehune von Zellen, End porenbildungy. 10, Dis

Existenzariinde der Vererbung. der Sexunalitit und der Kernteilung, — Riiekblick und

Tebersicht,

Versuch einer phylogenetischen Erklarung des Embryosackes und
der doppelten Befruchtung der Angiospermen, Vortrag, gehalten auf
der 79, Versammlung dentscher Naturforscher und Aerzte in Dresden am 16, Sept,
_]t{(l? von Dr., Otto Porsch, Privatdoz. . svstemat. Botanik a. d. Univers. Wicn.
Mit 14 Abbild, im Text, V, 49 8. gr. 80 1907 Rmlk 1.50

Der Spaltﬁﬁnungsapparat im Lichte der Phylogenie. min Beitrag  zur
Phylogenetischen I’I'IauznnhisI:nlngjt*". Von Dr. Otto Porsch, Assistent am
hotan. “Tnstitut der Unjyvers, Wien. Mit 4 Abbild, im Text und 4 Tafeln. XV,
196 8, gr. 80 1805 Rmk 8.-—
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