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Zusammenfassung Angiospermide Pollenapertur- und Exinenstrukturkonzepte erschei-
nen bereits in ersten Andeutungen in der Mittel-Trias (Muschelkalk) vorwiegend in der Fazies von
Evaporiten. Sie treten meist ganz vereinzelt in reichen Gymnospermenmikrofloren auf, begleitet von
Pollen mit deutlichen Merkmalen fiir Zoophilie. Erste Anlagen zu Aperturkonzepten von Angiosper-
mentaxa, sowohl der Magnoliales als auch der Proteaceae (Garside’s law vorherrschend) werden er-
kennbar.

Aquatoriale Aperturen beginnen die vorhandenen polaren (proximal, distal) zu erginzen.
Triporoide, diporoide, colpoide, trichotomosulcate, polychotomosulcate (parasyncolpate), monosul-
cate und tritenuitate (-colpoide) Aperturen treten auf.

Die Exine weist bereits collumellire Strukturen und stellenweise Ansitze von angiospermiden Reti-
culumbildungen auf.

Konkret eingegangen wird auf folgende Apertur- und Strukturkonzepte der Mittel-Trias:

1. Trilet-trichotomosulcat-triporoid an Hand von REM- und LIM-Studien des Formenkreises ,,Da-
crycarpites europaeus MADLER (1964). Vergleich: Schizandraceae-Apertursymmetrie.

Aus den in der Mittel-Trias erkennbaren Ubergingen von Saccusstrukturen der Gymno-
spermen in angiospermide Reticulum und Columellabildungen der Exine kénnte gefolgert
werden, daB Exinenreticulumbildungen der ersten ,,Unter-Kreide-Angiospermen‘‘ aus reduzierten
Saccusstrukturen der Gymnospermen hervorgegangen sind. Die Saccusexine rezenter Pinaceae wird
auf Grund von REM-Studien als zweiteilige Kombination, und zwar basal columellir, in héheren Ab-
schnitten alveoldr, aufgefalt und auf Grund der Strukturriickverfolgbarkeit bis ins Ober-Karbon als
Ausgangsméglichkeit sowohl columellirer als auch alveolirer und weiterer Zwischentypen anvisiert
(vgl. Abb. 4).

Im Anhang werden folgende weitere Mittel-Trias-Aperturkonzepte kurz beschrieben und bebildert:
2. Monolet-polychotomes Konzept (Formenkreis Asteropollis asteroides HEDLUND & NORRIS).
3. Trilet-trichotomosulcat-trisaccat mit Nexinenporoiden (Garside’s law, Vergleich mit Ober-Krei-
de Normapolles p. p.).

4. Trilet-anazonosulcat-trisaccat mit Nexinenporoiden (Garside’s law, Vergleich mit Unter-Kreide
Formenkreis Penetetrapites HEDLUND & NORRIS).

5. Trilet-trichotomosulcat-trisaccoides Konzept (Tendenz zu Fischer’s law).

6. Trilet-anazonosulcat-anaporat-pseudomonosaccat (Vergleich: Winteraceae).

7. Konzept der Polwanderung an monosulcaten (bifissuraten) bis tricolpoidaten Mittel-Trias-Pollen-
kérnern (Fischer’s law).

8. Bisaccoide, biporoide Pollenkérner der Mittel-Trias (vgl. Proteaceae-Grevilleoideae).

Auf paliogeographische, klimatische und weitere 8kologische Bedingungen zur Zeit des ersten Auf-
tretens praeangiospermider Pollenbaupline der Trias wird im Zusammenhang mit der Interpretation
der Schwefelisotopenverinderungen im Laufe der Erdgeschichte hingewiesen.

Summary Mid Triassic evaporites and intercalated shales contain rich gymnosperm pollenflo-
ras, occasionally also with aberrant pollengrains of angiospermid apertur and exinestructure concepts.
Some grains show surface characters pointing towards animal pollination. First indications towards

! Aus einem Vortrag anliBlich des Symposiums zum 250.Geburtstag von Nikolaus Freiherrn von Jacquin am 16.2.

1977 in Wien.
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basic angiospermid concepts like Magnoliales as well as Proteaceae (Garside’s law dominating) can
be met. The following aperturcharacters can be found: triporoid, diporoid, colpoid, trichotomosul-
cat, polychotomosulcat (parasyncolpat), monosulcat and tritenuitat (-colpoid).

The sexine inrare cases consistsof columellae, partlyarrangedina reticulum pat-
tern.

As first item is presented in detail the apertursystem and exinestructure of ,,Dacrycarpites europaeus
MADLER 1964 from the Muschelkalk. Based upon REM- and LIM-studies a

1. Trilet-trichotomosulcat-triporoidat system has been encountered which can be compared with
aperturesymmetry of Schizandraceae (pl. 1, 2, 3).

In connection with that system a triassic pollengrain is presented (pl. 4, fig. 3) which has many fea-
tures (tetrachotomosulcat) in common with Asteropollis asteroides HEDLUND & NORRIS from the
first Lower Cretaceous angiosperm pollen community of Oklahoma.

Upon the observable gradually change from saccat into angiospermid reticulat exinestruc-
tures (see plate 2) with columellae on mid-triassic pollengrains, one could conclude that the
,first Lower Cretaceous reticulum pattern may have evolved from saccat areas of gymnosperm pol-
lengrains.

The modern conifer alveolum is considered to be a combination of columellae at the sexinebasis and
alveolae only in the higher region toward the tectum. This concept can be traced back to carbonife-
rous time and may favour in evolution either alveoles (Cycadaceae) or columellae (Angiospermae)
or a combination (Cheirolepidaceae, Pinaceae, see Abb. 4).

A short outlook on additional angiospermid aperture concepts of mid-triassic time follows with a
brief description and microphotograms on plate 4.

2. Monolet-polychotom concept (cf. Asteropollis NORRIS & HEDLUND), comparison with para-
syncolpat Schizeaceae.

3. Trilet-trichotomosulcat-trisaccat systems with nexine-poroids (Garside’s law, to compare with so-
me Normapolles types. Plate 4, fig. 6).

4. Trilet-anazonosulcat-trisaccat with nexine-poroids (Garside’s law, to compare with Penetetrapites
HEDLUND & NORRIS from Lower Cretaceous of Oklahoma. Plate 4, fig. 5).

5. Trilet-trichotomosulcat-trisaccoid with extended sulcus ends (tending towards Fischer’s law. Pla-
te 4, fig. 4).

6. Trilet-anaoznosulcat-ulcerat-pseudomonosaccat (comparison-example: Winteraceae. Plate 3, fig. 7).
7. Concept of dislocation of tetradscar (movement by 90°). Monosulcat-bifissurat and saccat-tricol-
poidat (Fischer’s law. Plate 4, fig. 13, 14).

8. Bisaccate, biporoidare concept (cf. Proteaceae-Grevilleoideae. Plate 4, fig. 1).

Palaeogeography, ecology and general climatic conditions of atmosphere and ocean water during the
evolution of praeangiospermid pollengrain features in Triassic time are discussed. The striking coinci-
dence of Sulfurisotop-events with evolutionary trends in plant life is pointed out and discussed.

1. EINLEITUNG.

Mehrere Jahrzehnte pollenstratigraphischer Untersuchungen von Salzlagerstitten Europas und aus
Ubersee vermitteln einen gewissen Uberblick iiber die Besonderheiten salinarer, semiarider Mikroflo-
ren im Vergleich zu den iiberwiegend im humiden Fossilisationsbereich gewonnenen palynologischen
Ergebnissen (KLAUS 1953 b, ¢, 1964, 1965—-1977, MANTEN 1966, a, b, STRAKA, 1975). Der
Schwerpunkt lag im Aufbau einer Salzsporenstratigraphie im Bereich der Ostalpen (,,Haselgebirge,
Ober-Perm, Unter-, Mittel-Trias) und in Deutschland auf der Horizontierung von Salzdiapir-Proben
mit Deckschichten (Ober-Perm, R6t, Muschelkalk, Keuper, Ober-Jura). In Ubersee konnte der selte-
ne Fall eines Ober-Karbon Salzes im Vergleich zu bekannten ,,swamp floren‘* dhnlichen Alters stu-
diert werden und im Nahen Osten und in Afrika Erfahrungen mit Tertiirsalzfloren gesammelt wer-
den.

Fiir stratigraphische Zwecke geniigte die Dokumentation der am hiufigsten und auch bei wechseln-
den Faziesverhiltnissen iiber weite regionale Bereiche noch auffindbaren Mikrosporen.
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Sehr seltene, morphologisch stark abweichende Einzelformen konnten bei Routinearbeiten kaum Be-
riicksichtigung finden, zumal die Funde zufillig und schwer wiederholbar auftreten. Etwas reicher an
solchen anormalen Formen erweisen sich Mikrofloren, welche im ariden bis semiariden Bereich mit
ihrer Evolution begannen, hier auch die reichste Entfaltung fanden und spiter am Standort unter im-
mer hheren humiden EinfluB gerieten. Solche salinaren Restfloren neigen zum Beispiel im Gymno-
spermenbereich des germanischen Muschelkalkes zu einer ungeheuren Variabilitit und zu mannigfal-
tigsten Reduktionsformen (,,aberrante’ Formen) bevor sie im darauffolgenden Keuper allmihlich
aussterben oder abwandern.

Fiir die Reduktionsformen des Gymnospermensaccus und dessen Struktur trifft dies in besonderem
MaBe zu. Aber auch im Aperturbereich der Pollenkdrner treten unter solchen Verhiltnissen die merk-
wiirdigsten Verinderungen auf. Auch die betrichtlichen Exinenstrukturverinderungen in der Trias,
welche sich an solchen seltenen Einzelkérnern vorfinden, mégen die Evolutionsiiberlegungen iiber die
Funde der Unter-Kreide mit den ersten Angiospermen erginzen. Es zeigt sich, daB in der Phase der
Produktion neuer Denkmodelle iiber Aperturentstehungen der Angiospermen das Fossilmaterial der
Triaspollenkérner einige Beachtung verdient.

Neben Lichtmikroskopie konnte durch angepaBte Priparationstechnik (KLAUS 1953 a, VAN
CAMPO & SIVAK 1972) auch an fossilen Triaseinzelkérnern das Rasterelektronenmikroskop zum
Einsatz gelangen und neue Erkenntnisse iiber deren Porenbau und Exinenstruktur vermitteln.
Ublicherweise pflegt man sehr seltenen neuen Einzelfunden in der Palynologie skeptisch gegeniiber-
zustehen. Im Hinblick auf die mégliche Zoophilie ist jedoch zu beriicksichtigen, daB vergleichsweise
auch in einem sehr pollenreichen Priparat des Jung-Tertidrs erfahrungsgemiB insektenbliitiger Pollen
nur mit duBerster Seltenheit (wie etwa Liguliflorae) zu finden sind. Warum sollte es in der Trias bei
dhnlichen Voraussetzungen anders sein? Weiters besteht auch die Méglichkeit, daB aberrante Kérner,
welche — wie aus Rezentuntersuchungen bekannt — normalerweise nicht ausstiuben, durch Insekten
aus den Mikrosporangien geholt und verbreitet werden. Wenn man dem Problem der Anfinge der An-
giospermie nachgeht, scheint es eher signifikant, da morphologisch in Richtung Angiospermie ab-
weichende Pollenformen im Gymnospermenkreis so extrem selten in der Trias auftreten.
AltersmiBig handelt es sich bei den Funden um germanotypen Muschelkalk in Evaporitfazies (Mit-
tel-Trias). Jedoch nur wenige Proben davon enthalten diese seltenen Funde. Als Aufbereitungstech-
nik wurde die iibliche HCI-HF-Methode mit anschlieBender vorsichtiger SCHULZE-Mazeration ver-
wendet. Die lichtmikroskopischen Aufnahmen erfolgten zwischen zwei Deckglidsern KLAUS (1953 a),
die rasterelektronenmikroskopischen Untersuchungen am selben Korn nach Einzelkorniibertragung
und Goldbedampfung (VAN CAMPO & SIVAK 1972)

2. ALLGEMEINER TEIL.

Grundsitzliche Bau- und Strukturprinzipien des Angiospermenpollen

Bevor auf die detaillierte Darstellung der Morphologie und Struktur einiger seltener Triaspollenkét-
ner eingegangen werden kann, scheint es niitzlich, die grundsitzlichen Diagnosemerkmale von Angio-
spermenpollenkdrnern gegeniiber jenen von Gymnospermen und Pteridophyten zu analysieren
(Abb. 1). Die Erkenntnisse gehen im wesentlichen auf die grundlegenden Arbeiten von CHALONER
(1970), DOYLE et al. (1969, 1970, 1973), ERDTMAN (1952, 1957, 1964, 1965), FAEGRI &
IVERSEN (1964), HUGHES (1976), MULLER (1969, 1970), VAN CAMPO et al. (1971, 1972,
1973), WODEHOUSE (1955), WALKER (1971, 1972, 1974, 1975) und andere zuriick.

Wesentliche Unterscheidungskriterien bieten:

1. die Keimstellen (Aperturen) und 2. die Exinenstruktur.

Zul. Keimstellen (Aperturen) (vgl. Abb. 1).

Polaritit, Form und Zahl gestatten eine verhiltnismiBig eindeutige Charakterisierung. Un-
ter Polaritit einer Keimstelle versteht man ihre Anordnung an der (idealisiert sphirischen) Pollen-
kornoberfliche in Beziehung zum polaren und distalen Pol. Es sind somit drei ausgewihlte Anord-
nungen méglich.
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a) Proximale Keimstellen (catatrem)

Der proximale Pol ist jener urspriingliche Beriihrungspunkt, wo die vier Pollenkérner nach der Tetra-
denbildung im innersten Zusammenhang lagen. Durch den gegenseitigen Druck entstehen Kontakt-
bildungen, lings welcher sich die Sporen meist zur Keimung 6ffnen (Laesurae). Diese Art proxima-
ler Keimstelle ist wohl die urspriinglichste. Sie beginnt als trilete Marke mit den ersten Landpflanzen-
sporen im Ober-Silur und Devon und dominiert heute noch unter den Pteridophyta und Bryophyta
(weitere Ableitungen dieses Typus vgl. Abb. 1). An Angiospermenpollenkérnern tritt die trilete pro-
ximale Marke als seltene Ausnahme rudimentir und dann auch nur in Kombination mit weiteren
Keimstellenanordnungen auf (Winteraceae, Illiciaceae, Fossiltypen der Ober-Kreide und des Alt-Ter-
tidr, ,,successiforme‘‘ Morphotypen).

b) Distale Keimstellen (anatrem)

Solche treten am nach ,,auBlen* gerichteten Pol, also gegeniiber dem proximalen Pol auf und kénnen
verschiedenste Formen, begonnen von einer ungenau abgegrenzten Tenuitas bis zur genau definierten
Lingsfurche, dem Sulcus, aufweisen. Die distale Keimstelle tritt bereits im jiingeren Paliophytikum
auf und dominiert im Mesophytikum in breitester Formenmannigfaltigkeit. Es ist die Keimstellenpo-
laritit der Gymnospermae schlechthin. Jedoch auch innerhalb der Angiospermae findet sich in vielen
Formvarietiten der Sulcus als distale Keimstelle, besonders bei den Monocotyledonen, aber auch bei
den Magnoliaceae. Der Monosulcus kann auch symmetrisch zu einem Dreieck verindert werden, wo-
bei dieses mit den fiktiven Y-Markenstrahlen alterniert (Trichotomosulcus — z. B. Palmae). Oder bei
weiterfilhrender Entwicklung kann dieser zum vielstrahligen Polychotomosulcus erweitert oder zu ei-
ner (oder mehreren) porenihnlichen Apertur verengt werden (Ulcus-Poaceae). Um den distalen Ulcus
kann in der gesamten Exine (Sexine oder Nexine oder beides) in einem Abstand parallel zum Aqua-
tor eine ringférmige Verdiinnung (Zonosulcus) ausgebildet werden (Winteraceae, Nymphaeaceae),
welche bei fossilen Pollenkérnern der Gymnospermae weit verbreitet und z. T. auch mit Operculum
versehen ist.

¢) Aquatoriale Keimstellen (zonotrem)

Die charakteristische Angiospermenpolaritit der Keimstellen. Und zwar vorwiegend der Dicotyledo-
nen. Die Aperturen treten im Aquator in einer Vielzahl von meridional verlaufenden Schlitzen (Col-
pen, sing. Colpus) oder als mehr oder weniger kreisrunde Poren genau im Aquator (Porus) oder auch
als Kombination beider (Colpus + Porus = colporat) auf. Typisch sind tricolpate, triporate und tricol-
porate Formen. Selten entsteht statt einer Radiir- eine Bﬂateralsymmetrie, wo dann nur zwei Poren
auftreten (diporat — Proteaceae). Auch entwickeln die radidrsymmetrisch gebauten Pollenkérner mit
dreizihliger Symmetrie, obwohl duBerlich dhnlich, zweivéllig verschiedene Pollentypen. In bezug zur
fiktiven Y-Marke konnen die Aperturen im Aquator in der Hilfte, d. h. ,,zwischen* den Y-Strahlen
liegen (Fischer’s Gesetz: Die iiberwiegende Zahl der rezenten Dikotylen der Nordhemisphire der Er-
de) oder die Keimstellen liegen genau in Verlingerung eines Y-Strahles (Garside’s Gesetz: Beispiel
Proteaceae, Illiciaceae, vgl. Abb. 1). An den urspriinglichen Angiospermenpollenkérnern der Ober-
Kreide Europas finden sich beide Aperturgesetze. Will man ein fossiles Pollenkorn mit einiger Sicher-
heit nur auf Grund von Aperturen als Angiospermenpollenkorn diagnostizieren, so wird man sich
iiber das Vorhandensein dquatorialer Keiméffnungen vergewissern miissen. Eine distale Keiméffnung
allein, obwohl auch bei Angiospermen auftretend, geniigt zur sicheren Zuordnung nicht, da zahlrei-
che Konvergenzen zu Gymnospermen auftreten.

d) Globale Anordnung der Keimstellen (pantotrem, ,,successiform*)

Zusitzlich zur dquatorialen Polarisation der Keiméffnung treten noch solche an beiden Polen distal
und proximal auf. Dadurch wird im Optimalfall die gesamte Pollenoberfliche mit einem geometrisch
gezeichneten Netz von Keiméffnungen iiberzogen. Im einfachen zwélf-pantotremen Fall, welcher ei-
nem auf der Spitze stehenden Wiirfel mit dessen Kanten entspricht, liegen drei Wiirfelkanten proxi-
mal, drei weitere alternierend dazu distal und sechs Aperturen im Aquatorialfeld. Es ist die vollkom-
mendste Ausniitzung der Pollenoberfliche zur optimalen Orientierung der Pollenschlauchwachstums-
stelle. Diese Keimstellenanordnung ist typisch fiir Angiospermen (Dicotyledonae) und seit der Ober-
Kreide bekannt, tritt aber fossil meist selten auf.
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Evolutionsprinzip der Keimstellen-Polarittit

Pollenkoérner besitzen den groBen Vorteil, da neben dem Reichtum an Studien iiber die Bauprinzi-
pien der Rezentmikroflora eine ausgedehnte Dokumentation der Entwicklung im Fossilbereich vor-
liegt.
Was die Polaritit der Keimstellen betrifft, so liegen in der Rezentflora meist Fille vollstindig abge-
schlossener Polarititsbildung vor. Es fehlen Beispiele fiir allmihliche, schrittweise Umwandlungssta-
dien vom primitivsten proximalen Pol mit allen erforderlichen Zwischenstufen iiber den Aquator hin-
weg bis zum distalen Pol. Ebensowenig ist die allmihliche, schrittweise verfolgbare Wanderung eines
Sulcus zu einem #quatorial-meridionalen Colpus und gar dessen Teilung zur Dreizahl bisher ausrei-
chend beobachtbar gewesen. Es scheint in dieser Keimstellenevolution kaum allmihliche Uberginge
und Wanderungsstadien zu geben, sondern eher spontane Durchbrechungen, jeweils genau um 90°
oder um 180° gedreht. Die Pollenfossilien hingegen lehren uns ein vélliges Umdenken iiber Wande-
rungsmodelle in kleinen Schritten und sonstige theoretisch-geometrische Gedankenvorstellungen.
Vielmehr sind Polarititsevolutionen der Keimstellen in der Weise festzustellen, da zusidtzlich
zu bestehenden primitiv-polarisierten Keimstellen (etwa proximal) spontan eine genau gegeniiberlie-
gende (etwa distal) neu entsteht. Es kommt zu einer Kombination zweier verschiedenwertiger gegen-
iberliegender Keimstellen am selben Pollenkorn. Ab diesem Kombinationsstadium treten nun kleine
Evolutionsschritte lediglich in der morphologischen Férderung der einen Anordnung
(etwa distal durch VergréBerung) unter gleichzeitiger Verkleinerung (z. B. des proximalen Triletum)
oder sonstiger Reduktion (z. B. vom Triletum zum Monoletum) der Zlteren Anlagen auf. Im jiinge-
ren Paliophytikum tritt zusitzlich zum proximalen Poltriletum ein distaler Sulcus auf (z. B. bei Wal-
chia) (Im Schema wird die Kombination an der ,,Pollenkugel“ durch gleichzeitige Besetzung des pro-
ximalen + distalen Poles angezeigt). Das Triletum wird spiter reduziert (z. B. bei Ullmannia frumen-
taria) bis sogar zum Monoletum riickgebildet ( Lueckisporites). In der Trias ist die proximale Y-Mar-
ke dann kaum mehr sichtbar und verschwindet zum Beispiel bei saccaten Formen im jiingeren Meso-
phytikum vollkommen. Hingegen setzt sich der distale Sulcus augenfillig durch und evoluiert in gro-
Rer Formenmannigfaltigkeit.
Eine aktuelle Frage ist nun die erste Anlage von Keiméffnungen im Aquator, wie etwa Colpen oder
Poren. Ubergangsformen vom Distalsulcus oder Ulcus zum meridionalen Colpus lassen sich weder bei
Winteraceae noch anderen Taxa iiberzeugend beobachten. Im Fossilbereich wire zu erwarten, da3
der nun griindlich studierte erste Einsatz von Angiospermenpollenin der héheren Unter-Kreide durch
DOYLE (1969 a, b) sowie DOYLE, VAN CAMPO & LUGARDON (1973) aus der Potomac-Sequenz
Aufklirung bringt. Der erste Einsatz der Angiospermen wird offenbar durch monosulcate Pollenfor-
men wie Clavatipollenites hughesi COUPER oder spiter Retimonocolpites peroreticulatus (BREN-
NER) DOYLE markiert (vgl. Abb.9). Das heift, nur eine distale Anordnung von Keimstellen dhnlich
Gymnospermen, Magnoliaceae und Monocotylen steht am Beginn. Soweit zeigt sich die Entwicklung
im Barréme und ilteren Apt. Im Alb tritt dann ohne Ubergangsformen ein véllig fertig entwickeltes
neues Aquatorialkonzept mit drei Colpen hinzu — Tricolpites minutus (BRENNER) DETTMANN
und Tricolpites cf. micromunus (GROOT & PENNY) BURGER. Es bleibt daher die Frage offen, auf
welchem Wege und auf welche Weise bildet sich der dquatoriale Keimstellentyp der Angiospermae
heraus? In der Potomac-Sequenz sind Uberginge vom monosulcaten zum tricolpaten Typ offenbar
nicht festzustellen, soda sich auch die Méglichkeit eréffnet, daB beide Formen viel iltere Parallel-
entwicklungen darstellen. So gibt KREMP (1978) eine gréBere Zahl neuer Fundstellen von Tricolpa-
tes-Formen aus Prae-Apt-Ablagerungen an. Die Fundpunkte markieren den Tethys-Rand der Trias.
In fraglichen Fillen der Morphogenie finden sich immer Hypothesen, wovon vier wesentlich erschei-
nen. Dabei wird angenommen, daB der iquatorial-polarisierte Pollentyp (tricolpat etc.) von folgen-
den Ausgangsformen abgeleitet werden kdnnte:
1. Vom trilet-anasulcaten Pollen WODEHOUSE 1935
Beispiel: Schizandra
(d.h. von proximalen bis distalen Aperturkombinationen)
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2. Von trichotomosulcaten Pollen MULLER 1970
(d. h. von distal-aperturaten Formen)
3. Von anasulcaten iiber trichotomosulcaten Pollen STRAKA 1963
WILSON 1964
4. De novo vom inaperturaten Pollen, welcher wiederum MEEUSE 1965
aus anasulcatem entstanden sei MULLER 1970

Was kann zu diesen Hypothesen auf Grund von Fossilentwicklungsreihen im allgemeinen und dem
Triasmaterial im besonderen gesagt werden?

Zu Hypothese 1. WODEHOUSE (1935) wihlte als Ausgangspunkt einen Kombinationstyp (distal
und proximal) und scheint daher dem durch Fossilien vorgezeichneten Evolutionstyp nahe zu kom-
men. Allerdings ist die iiberwiegende Zahl von Autoren der Meinung, daB bei dem zum Beispiel ge-
wihlten Schizandra-Typ die Polaritit in umgekehrter Weise als tatsichlich nachweisbar vom Autor
aufgefaBt worden wire. Schizandra (vgl. Taf. 2, Fig. 5 und Abb. 2) besitzt auf einem Pol zusammen-
laufende Colpen (syncolpat), welche je nach Pollage als verlingerte Y-Marken (z. B. von WODEHOU-
SE, 1935 als proximalen Pol) oder als das Gegenteil, nimlich als ein iiber den Aquator reichenden
distalen Trichotomosulcus aufgefaBt werden kann. PRAGLOWSKI (1976) zeigt eine Tetrade, welche
die letzte Auffassung eher stiitzt*. Demnach besitzen die drei dazwischenliegenden Colpen die Sym-
metrie von Tetradenstrahlen. Dafl diese zentral reduziert und sexinés iiberlagert sind, bereitet bei
Kenntnis der Triasfossilien keinerlei Schwierigkeiten. Ein dhnlicher Vorgang liegt auch im Fossilbe-
reich vor, wo bei trileten Marken beispielsweise desUllmannia-Pollenkornes (Ober-Perm) der proxi-
male Pol noch véllig unbedeckt nexinés vorliegt, also noch nicht iiberwachsen wurde, wihrend dann
sehr shnliche Gymnospermenpollenkérner der Mittel-Trias bereits ein vollstindig sexinds zugedeck-
tes Triletum der Nexine besitzen. Demnach handelt es sich bei Schizandra offenbar um einen trilet-
trichotomosulcaten Polarititstyp mit verlingerten Laesuren und Sulcusenden iiber den Aquator hin-
weg, wodurch dieser als neue Aperturarea erreicht wird. Nach Reduktion an den Polen entsteht dann
eine polycolpate Form. Die Aperturen im Aquator durch Verlingerung der trileten Marke, wie an
vorliegenden Triasfossilien, scheint die Hypothese von WODEHOUSE (1935) im Prinzip zu bestiti-
gen (wobei es fiir diesen Fall unerheblich bleibt, ob bei Schizandra proximal mit distal verwechselt
wurde). Die proximal verlingerten Aquatoraperturen folgen dem Garside-Gesetz, welches auf Schi-
zandraceae nur halb, nimlich fiir die proximale Kalotte, bei Illicium und Proteaceae vollstindig zu-
trifft.

Zu Hypothese 2. Obwohl an den Triasfossilien ein Trichotomosulcus an mehreren Formen bereits
ausgeprigt vorhanden ist und bis knapp an den Aquator reicht, sind weder Zuwachsungen im Zen-
tralbereich (wie etwa bei gegeniiberliegenden Y-Marken) oder wesentliche Ausdehnungen iiber den
Aquatorrand direkt beobachtet worden. Die Méglichkeit zu einer dquatorialen Sulcusausdehnung
scheint jedoch theoretisch gegeben.

Zu Hypothese 3. Die dargelegten Annahmen lassen sich rhit den Fossilien nicht belegen.

Zu Hypothese 4. DaBl neue Polarititen der Aperturen im Fossilbereich beispielsweise ohne Uber-
ginge ,,de novo‘ entstehen, ist zu bestitigen. Allerdings nicht an nonaperturaten Pollenkérnern,
da solche fossil iiberhaupt keine Rolle spielen und kaum vorkommen. Die Keimstellenbereiche, wel-
che sich auf Grund der neuen Triasfunde ergeben, werden im Anhang an die Fossilbeschreibung zu-
sammengefaft.

In Fillen, wo die Keimstellenanordnung keine eindeutigen Anhaltspunkte fiir die Angiospermenzu-
ordnung bietet, vermittelt die

Exinenstruktur

eine wichtige Erkennungsgrundlage (vgl. auch PRAGLOWSKI & PUNT (1973).

Nach den Arbeiten von VAN CAMPO (1971), DOYLE (1969 a), VAN CAMPO & LUGARDON
(1973), PRAGLOWSKI (1974) ist bei Angiospermen die Nexine nicht lamelliert oder fehlt iiberhaupt.
Sie ist dagegen bei Gymnospermen lamellir aufgebaut. Diese duflerst wichtigen Erkenntnisse sind lei-
der im Fossilbereich, iiberhaupt wenn es sich um sehr seltene Einzelkérner handelt, oft schwer nach-
zuweisen. Die Schwierigkeiten liegen im technischen Bereich, da meist nur sehr wenige Exemplare

* Wihrend eigener Untersuchungen zeigten sich allerdings vier Pollenkdrner in Kontakt, deren ,,blank pol* auien,
also ,,distal* lag, d. h. ein Bild im urspriinglichen Sinne von WODEHOUSE (1935). Offenbar existiert eine erstaun-
liche Variabilitit auch in dieser Hinsicht bei Schizandra (vgl. Taf. 2, Fig. 5).
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vorhanden sind, und die Manipulationen der Einzelkornpriparation die Gefahr in sich bergen, daf
wihrend der Priparationsvorginge die Korner verloren gehen. Wenn auch dies nicht der Fall sein mus8,
so ist jedenfalls sicher, daB beispielsweise ein Typusexemplar niemals mit einer Ultradiinnschnittme-
thode untersucht werden kann, da vom urspriinglichen Fossil dann nichts mehr iibrigbleibt. Es ist
nimlich Voraussetzung fiir die Diagnostizierung einer lamellierten Exine, da fiir das Transmissions-
elektronenmikroskop Ultradiinnschnitte zur Untersuchung vorliegen.

Die Sexine gestattet nach obigen Autoren eine ebenso wichtige Diagnostizierung der Angiosper-
men. So ist bei diesen die Zwischenschicht zwischen Nexine und Tectum columellir, oder seltener
granulir aufgebaut und besitzt auBerdem ein geschlossenes oder reticuliertes Tectum.
Gymnospermen seien hingegen alveoldr, also gekammert (Cycadales, Pinaceae) oder granulir (ge-
kdrnt) (Gnetales, Araucariaceae) und tectat aufgebaut. Demnach wiirde lediglich der granulire Typ
Zuordnungsschwierigkeiten bedeuten und beispielsweise ein columelliert aufgebautes Pollenkorn
eindeutig den Angiospermen zuzuweisen sein. Wie neuere Erkenntnisse iiber den alveoliren Typ so-
wohl von Pinaceae (KLAUS 1977) als auch von Cordaitales (MILLAY & TAYLOR 1974) zeigen,
findet sich jedoch bei den Gymnospermen weit verbreitet ein Mischtypus. Sie sind also nicht rein
alveolir, sondern in der Exinenstratigraphie an der Basis columellir und in den héheren Abschnitten
alveolir (vgl. Abb. 4).

Es wire daher durchaus vorstellbar, daB bei einem derart gemischt columellir-alveolidren Exinentyp
im Zuge der Evolution, beispielsweise in der Trias, wo man diese betrichtlichen Saccusvariationen
und besonders Reduktionen bemerken kann, nicht die ganze Sexinenschicht reduziert wurde, son-
dern jeweils nur ein Teil davon und ein anderer Teil geférdert. Die Triasfossilien legen nahe, da8 die
Entwicklung des angiospermiden Pollen in der Weise verlduft, daB die basalen Gymnospermencolu-
mellae (neotenisch ?) geférdert werden und im Endeffekt es zu einem Verschwinden der hoheren Al-
veolenschicht kommt. Es kann aber anderseits in Richtung Gymnespermie eine gegenteilige Forde-
rung entstehen in der Weise, daB die basalen Columellae — manchmal sind sie auch nur als Nodula
(KLAUS 1972) vorhanden — vollkommen reduziert werden, ja sogar verschwinden, dagegen die ho-
here Stockwerklage der Alveolen besonders geférdert wird. Dann erhilt man das Endprodukt der
Cycadales. Sehr kompliziert und schwer erklirbar gebaute Exinenstrukturen, wie jene der Cheirole-
pidaceae (PETTITT & CHALONER 1964) sind durchaus erklirbar durch die Evolution einer urspriing-
lichen Gymnospermenexinenstruktur in der Weise, dal beispielsweise bei Classopollis die basalen Co-
lumellae besonders stark geférdert wurden, durch basale Verdickung und VergréBerung, weiters die
nichst dicke Zwischenschicht, die sich iibrigens auch bei den Pinaceae gelegentlich als sehr diinner
Plafond findet, eine kriftige Verdickung erfuhr, und da die Mikroalveolenlage sehr wohl als die letz-
te von PETTITT & CHALONER (1964) deutlich eingezeichnete subtectate Lage entwickelt wurde
(vgl. Abb. 4). Im Prinzip ist es derselbe Aufbau wie jener der Pinaceae. SchlieBlich wire auch der gra-
nulire Typ unschwer zu erkliren aus einer Fortentwicklung der ersten angiospermiden Columellae
der Trias. Denn diese sind an ihren Enden verzweigt. Evoluiert eine derartige Columellaschicht in der
Weise, daB die basalen Monocolumellaestimme reduziert und nur ein Geflecht der héher verzweig-
ten Columellalage verbleibt, so erhilt man als Endprodukt eine extreme Verzweigungsschicht, die
der Granulation duflerst nahe kommt. Damit wiirde als letztes Evolutionsprodukt im Zuge der Co-
lumellaeentwicklung auch die granulire Struktur entstehen. Die Bilder der Tafel 4, Fig. 11 und Fig.
12 zeigen deutlich, daB die Gymnospermencolumellae die Tendenz besitzen, an ihrer Basis ele
fantenfuBartig verdicktzu sein, und dies erinnert auch sehr an das Prinzip der Cheirolepi-
daceae. DaB Columellae stockwerkartig mit der Architektur der héheren Alveolen verbunden sind,
zeigt Tafe. 4, Fig. 12 oben. Auf Abb. 4 wurde versucht, das Schema der Evolution zu entwerfen,
und zwar aus dem basalen paliophytischen Grundprinzip der Stockwerkgliederung der Gymnosper-
men, welches auch noch heute bei den Pinaceae sichtbar ist. Niamlich basal columellir, in héheren
Schichten alveolir. Aus diesem Komplex kénnen durch Férderung entweder der Basis oder der hé-
heren Lagen sowohl die angiospermiden Columellae, wie in der Trias, oder die Alveolen, wie schon
frither bei den Cycadales herausentwickelt werden. In der Mittel-Trias zeigt sich ferner, da speziell
die Exine die ersten Anzeichen einer echten Angiospermenreticulation im Sinne VAN CAMPO’s ex-
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(1971) erkennen liBt, wie an dem Beispiel von ,,Dacrycarpites europaeus* in der Folge dargestellt
wird.

3. SPEZIELLER TEIL.

1. Das trilet-trichotomosulcate Aperturkonzept mit idquatorialen, triporoiden Differenzierungen und
Columellae.

Beschreibungsgrundlage: Mikrosporen vom Typus
,yDacrycarpites europaeus“ MADLER (1964)
(Taf. 1, 2, 3, Abb. 2)

Mittel-Trias. Salzbegleitschichten des germanotypen Muschelkalkes. MADLER (1964, S. 87) be-
schreibt offenbar dhnlich gebaute Pollenkdrner aus dem unteren Muschelkalk Deutschlands. Zur
taxonomischen Zuordnung beriicksichtigt der Autor den unebenen gekerbten Rand der Saccusober-
fliche. Ein Merkmal, welches fiir die Gattung Dacrycarpites COOKSON & PIKE (1953) charakteri-
stisch sein soll. Damit wird der morphologisch nahe verwandte Formenkreis der ilteren Unter-Trias-
formen mit ebeneren Saccusoberflichen und deutlich erkennbaren Sacci ,,Hexasaccites muelleri‘ ab-
gesondert.

Beschreibung:

GroBe: 60—70 u betrigt der groite Durchmesset.

Hiufigkeit: So wie schon MADLER (1964) feststellte, sehr selten in reichen Gymnospermenpalyno-
koinen.

Erhaltung: Als Beschreibungsgrundlage wurden nur gut erhaltene Kérner aus Priparaten mit allgemein
sehr guter Pollenerhaltung ausgewihlt.

Form und Symmetrie (vgl. Taf. 1, 2, 3, Abb. 2): Es handelt sich um ein oblates, trisaccoides Pollen-
korn mit distal geneigten Saccusarealen. In Polansicht erscheint der UmriB etwa kreisrund bis schwach
polygonal. Im Durchlichtmikroskop zeigt der Pollenrand an sechs Stellen sehr schwache Eindellun-
gen bis Kerbungen (Taf. 2, Fig. 1, 2, Abb. 2). Im REM werden am Umril im Aquator an drei Stellen
deutliche Einkerbungen erkennbar (Taf. 1, Fig. 1; Taf. 3, Fig. 2).

Symmetrie: radiir-dreizihlig.

Aperturen: Polaritit — proximal, distal, dquatorial.

Proximal (Taf 1, Fig. 2; Taf. 2, Fig. 2; Abb. 2): Y-Marke in der Nexine mit kurzen Strahlen
(etwa 1/3 des Pollenkornradius) (Abb. 2, Ziffer 1), welche &fters nicht véllig gleichlang ausgebildet
erscheinen. Die Sexine ist in einen etwa 6—7 u breiten Streifen beidseitig der Nexinen Y-Strahlen vol-
lig reduziert (Abb. 2, Ziffer 2) und ergibt dadurch ein 3-strahliges, sexinenfreies Aperturfeld, deren
Strahlenenden als 3 C ol p oid e iiber den Aquator bis auf die Distalhemisphire reichen (Taf. 1,
Fig. 1; Taf. 3, Fig. 2, 6; Abb. 2 oben, Ziffer 7). Diese Verhiltnisse sind im Lichtmikroskop schwer,
im Rasterelektronenmikroskop jedoch mit aller Deutlichkeit feststellbar. Die Colpoide sind tief ein-
geschnitten und werden beidseitig von einem steil aufsteigenden Sexinenrand begrenzt.
Aquatorial (Taf 1,Fig 2;Taf. 3, Fig. 1, 6): Die colpoid verlingerten Sexinen-Y-Strahlen ver-
schmilern sich'in Richtung Aquator. Sobald sie diesen erreichen oder iiberqueren, verbreitern sie sich
zu einem runden bis ovalen Sexinen porus (Abb. 2, Ziffer 3). In ihm scheint sogar die poroide Ver-
diinnung an einer kleinen zentralen Stelle auf die Nexine iiberzugreifen. Vom Sexinenporus zieht sich
in meridionaler Erstreckungauf die Distalseite ein schmales kurzes Sexinencolpoid (Taf. 3, Fig. 1, 2, 6)
Distal (Taf. 1,Dif. 1;Taf. 2, Fig. 1; Taf. 3, Fig. 2: Abb. 2): Auf der Distalseite erstreckt sich al-
ternierend eine etwa dreieckige sexinenfreie Stelle, ein ausgeprigter Trichotomosulcus (Abb. 2, Zif-
fer 5) als Keimstelle. Seine Enden reichen fast bis an den Aquator heran und verlaufen breitgerundet.
Anlagen zur Porenbildung oder Verlingerungen zu Colpen sind nicht erkennbar. Im LIM ist der Tri-
chotomosulcus nur ganz allgemein als Verdiinnung sichtbar, im REM dagegen sehr detailreich.
Ansitze zu Zonaltenuitas (Taf 1, Fig. 1):

Vor jedem Sulcusende findet sich eine Querfalte in der Nexine, welche jeweils senkrecht auf den Ver-
lauf des Sulcusarmes steht. Meist ist sie nur undeutlich oder fehlt. Betrachtet man diese Faltenbil-
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Tilet-trichotomosulcat-triporoides Konzept

Formenkreis: Dacrycarpites europaeus MADLER Mittel-Trias

Columellae

7:.}.me

Nexine

dquatorial

TR
STARTA,
oSN 'l‘.o'//"‘ %

Abb. 2: Mittel-Trias Pollenapertur-Konzept im Vergleich zur rezenten Angiospermenfamilie Schizandraceae (Ziffern-
erklirung im Text).
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dungen als Teil eines distalen Kreises, so wire auch eine Anazonaltenuitas angedeutet.

Interpretation der Keimstellenanordnung.

1. An diesem Pollenkorn riicken die Aperturen prinzipiell in den Aquatorbereich. Als Colpoide und
Poroide. Und zwar in 3-Zahl.

2. Zwei alternierende dreistrahlige Keimstellen jeweils am distalen und proximalen Pol und zusitz-
lich Aquatoraperturen mit Andeutungen einer distalen Zonaltenuitas bilden gleichzeitig die primi-
tivsten Anlagen des pantotremen ,,successiformen* Bauprinzipes.

3. Die Anlagen der alternierenden proximalen und distalen dreizihligen Keimstellen bei dem distalen
Trichotomosulcus und 4quatorialen Colpoiden entspricht dem Bauprinzip der Magnoliales, und
zwar der Schizandraceae. Natiirlich ist die Evolution an den rezenten Vertretern viel weiter fort-
geschritten. Auch sind diese an vielen Stellen reduziert. So werden die Enden des Trichotomosul-
cus iiber den Aquator verlingert, so da sie zu Colpen werden und man die Formen syncolpat nen-
nen kann. Anderseits sind die Ausgangspunkte der trileten Marke im proximalen Pol vollkommen
(auch Nexine ?) unkenntlich und vom Sexinenmaterial iiberwallt. Das ist kein ungewé&hnlicher
Evolutionsschritt, er tritt bei Gymnospermen 6fters auf (vgl. Classopollis SRIVASTRAVA, 1976).
Nur scheint es so, als wire das erste Schizandra-Aperturkonzept noch etwas ilter und reiché in
das Rét, die Unter-Trias, zuriick. Denn die Aquatorporen sind h&her evoluierte Elemente in eine
neue Richtung, welche sich bei Magnoliales gar nicht vorfindet.

Exine (Taf. 2,3, Abb. 2,4):
Die Exine ist zweischichtig. Es findet sich eine dunkelbraune, relativ dickwandige Nexine und eine
kompliziert gebaute saccoide Sexine.
Nexine Dickeim Aquator zwischen den Colpoiden etwa 2 u. In den Colpoiden und in der Ge-
gend der Trichotomosulcusenden jedoch wesentlich diinner, ebenso distal und proximal reduziert.
Die Ké&rner sind meist im Zentralbereich ganz hell. Offenbar neigt die Exine zu Auflésungen entwe-
der schon biologisch im Zuge des Reifungsvorganges oder wahrscheinlicher anldBlich der Fossilisa-
tion. Auch MADLER (1964) zeigt fast ,,leere’* Kérner. Im Evolutionsverhalten ist die Dicke der Ne-
xine deshalb von Interesse, weil man beispielsweise im Ober-Perm vorwiegend dickwandige, dunkel-
braune Nexinen bei Gymnospermen vorfindet, in der Unter-Trias dagegen bereits diinnwandigere, und
in der Mittel-Trias kann die Nexine an vielen Kérnern bereits so diinn angelegt werden, da man sie
mit dem LIM kaum mehr feststellen kann.

Sexine Sie macht zunichst einen saccaten Eindruck, und zwar in der Weise, daB drei Sacci di-

stalwirts ausgebildet werden, welche proximal in dhnlichen Strukturen durch Exinenstreifen eine

Verbindung finden. Nihere Untersuchungen zeigen, da8 die Sexine an keiner Stelle von der Nexine

echt abgehoben ist. Es liegt somit eine ,,pseudosaccate‘ (protosaccat SCHEURING, 1974) Struktur

vor, welche in ihrer Evolution auf einen hohlen Saccus zuriickzufiihren sein mag (Unter-Trias, Ober-

Perm). Die viel ilteren paldozoischen Pteridospermen und Cordaitaceae besitzen noch hohle Sacci

(MILLAY & TAYLOR, 1970, 1974).

Die Sexinendicke betrigt im Aquator und distal etwa 6 u und wird proximal auf 3 u reduziert.

Sexinenaufbau: Im Querbruch (Taf. 2, Fig. 4) ist das Tectum und die Struktur erkennbar. Ein rela-

tiv diilnnes Tectum schlieBt in sehr zerkliifteter und unregelmiBiger Form die Struktur unvollkom-

men nach auBen ab. Darunter folgen stark verzweigte und in der héheren Partie veristelte Colu -
mellae ohne Alveolenbildungen.

Musterung: Auf der Proximalseite (Taf. 2, Fig. 2, 3, 4) ordnen sich die Columellae zu polygonalen

Mustern und unregelmiBigen fiinf-bis sechseckigen oder ringférmigen Netzmaschen (Reticulum)

(Taf. 2, Fig. 3 Pfeil, Fig. 2, im zentralen hellen Bildabschnitt). Auf Taf. 2, Fig. 4 weist der Pfeil auf

eine im REM sichtbar gewordene etwa sechseckige Netzmasche (reticuloid — Abb. 2, Ziffer 6). Unter

den emporgehobenen Tectumwiilsten befinden sich die stiitzenden Columella-Reihen. Im Zentrum
ist das Tectum tief eingesunken und stark reduziert. Man kann an diesen Proximalstellen die Formie-
rung des ersten angiospermiden R eticulum beobachten und teilweise bereits von semitec-
taten Strukturen sprechen. Undeutlich sind Reticulumstrukturen auch auf Taf. 3, Fig. 6 oben,
unscharf im Hintergrund an der Proximalseite erkennbar. Auch im LIM kénnen reticulate Strukturen
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manchmal erkennbar sein, wie Taf. 3, Fig. 5 und Taf. 2, Fig. 2 und 3 zeigen. Die Nexine am proxi-
malen Pol wird von einer sehr niedrigen reticuloid-ihnlichen Lage stellenweise iiberzogen (Taf. 2,
Fig. 2 Zentrum). Erste Anzeichen einer sekundiren Zuwachsung des Poles ? Im Aquator und auf
den saccoiden Partien der Distalseite erscheint das Tectum tief zerfurcht und gelappt (lobat
bis fissurat — Taf. 3, Fig. 4, 2, 3, 1, 6). Es kommt seltener zu ringférmigen Reticulumbildungen wie
in Taf. 2, Fig. 2, linke Bildhilfte, sondern zu linglichen Furchen und Tectumstegen dazwischen. Of-
fenbar auch eine Form semitectater Strukturen. Das Tectum ist noch von Micrograna im Angstrém-
GréBenbereich dicht und regelmiBig besetzt (Taf. 3, Fig. 3).

Interpretation Diese Uberginge von gymnosperm-saccoiden Sexinen zu semittectat-reticu-
loiden Bildungen der vorliegenden Mittel-Trias Pollenkérner leiten offenkundigden Evolutionsschritt
zu den Angiospermenreticulumbildungen der Angiospermen der Unter-Kreide ein; vgl. DOYLE (1969
a, b, 1970), VAN CAMPO & LUGARDON (1973), HEDLUND & NORRIS (1968), DAVIS & NOR-
RIS (1976), wie sich bei Clavatipollenites hughesi und Retimonocolpites, aber auch bei Asteropollis
deutlich zu zeigen scheint. Letztlich bringen die wichtigen Exinenstrukturuntersuchungen der Rana-
les von WALKER (1974) das rezente Endstadium extremer Reticulumbildung zur Anschauung (vgl.
auch die frappierende Ahnlichkeit der Columella-Reticulumstruktur von Drimys confertifolia Phil.
in WALKER’s Arbeit Abb. 23 b und vorliegende Gymnospermen-Columellastruktur Taf. 4, Fig. 11).
Der Vergleich mit dem Apterturkonzept der Schizandraceae wird durch die Reticulumtendenz der
Triasform noch deutlich erginzt und unterstrichen. Vorliegender Fund legt die Annahme nahe, da8
sich aus saccoiden Trias-Gymnospermenstrukturen columellir-reticulate Angiospermenstrukturen
entwickelten (Unter-Kreide-Angiospermen, Ranales).

Die Ursachen liegen offenbar in 8kologischen Bereichen (vgl. S. )

Weitere Aperturkonzepte der Mittel-Trias.

Obwohl sich die folgenden Strukturkonzepte zunichst nur auf lichtmikroskopische Beobachtungen
begriinden, soll im Zusammenhang mit der Besprechung dieser ersten angiospermiden Grundkonzep-
te innerhalb der Gymnospermae noch kurz auf folgende sehr selten auftretende Formen der mittle-
ren Trias eingegangen werden:

2. Das monolet-polychotome Konzept.
(Taf. 4, Fig. 3, Abb. 3)

Im AnschluB an die oben beschriebene Pollenform ,,Dacrycarpites europaeus MADLER‘ sei wegen
der dhnlichen Exinenstruktur eine Form erwihnt, welche in den gleichen Priparaten, aber noch we-
sentlich seltener auftritt (bisher nur drei Exemplare). Sollten sich weitere Funde in ausreichender
Menge einstellen, so miite diese Form als ,,Praeasteropollis hedlundinorrisi n. g. et n. sp.* bezeich-
net werden.

Beschreibung Form oval, Linge 50 u, Breite 35 u.

Aperturen: Distaleinin vier spitze Enden ausgezogener Polychotomosulcus, welcher nir-
gends vollstindig den Aquator erreicht. Er ist an seinen Konturen nicht sehr scharf markiert, sondern
wird durch die fissurat-lobate Exinenstruktur uneben konturiert. Proximal findet sich eine lange mo-
nolete Marke, welche der Lingsachse des ovalen Pollenkornes folgt und beidseitig itber den Aquator-
rand etwas auf die Distalseite iibergreift.

E xine DieNexine scheint diinn und an meinen Exemplaren schwer erkennbar. Sexine proximal
eher reticuloid, distal unregelmiBig fossulat zerfurcht. Der Aufbau der Exine deckt sich annihernd
mit dem oben beschriebenen Pollenkorn von Dacrycarpites europaeus.

Vergleich Diepolychotome Sulcusanordnung, welche die distale Sexine vorwiegend in vier
Lappen teilt, entspricht offenbar dem Bauprinzip von Asteropollis HEDLUND & NORRIS (1968)
aus der Unterkreide von Oklahoma, wo diese Pollenform mit polycolpaten, polyporaten und auch
echten ersten Unter-Kreide-Angiospermen zugleich vorkommt. Proximal zeigt vorliegende Triasform
allerdings noch eine monolete Marke, von welcher bei den amerikanischen Formen nichts erwihnt
wird. Auch ist die Exine dort wesentlich gleichmiBiger und deutlicher reticuliert.



KLAUS, W. Triadische, angiospermide Pollenkonzepte . . . 147

,Monplet-polygliotomes Konzept
Mittel-Trias

Monoletum (proximal) Polychotomosulcus

distal

parasaccate Sexinenloben

Formenkreis: Asteropollis asteroides HEDLUND & NORRIS
Rezentvergleich: Schizandraceae
parasyncolpates Pollenkorn

von Schizandra grandiflora Sch. chinensis
(aus JALAN & KAPIL 1964) (aus ERDTMAN 1954, S. 256)

IS

Abb. 3: Mittel-Trias Pollenapertur-Konzept im Vergleich zum urspriinglichen Unter-Kreide Genus Asteropollis sowie
zur rezenten Angiospermenfamilie Schizandraceae.

Da vorliegende Form sich in den gleichen Priparaten mit dem eingangs beschriebenen Darycarpites
europaeus befindet, scheint die Annahme naheliegend, daf eine enge Verwandschaft besteht und der
Polychotomosulcus in der Trias lediglich eine Varietit des Trichotomosulcus darstellt. Auch das Mo-
noletum der Proximalseite 148t sich vom Triletum direkt ableiten. Erwihnenswert scheinen in die-
sem Zusammenhang die auch gelegentlich auftretenden parasyncolpaten Pollenkérner in der Gattung
Schizandra, die bei ERDTMAN (1952) sowie bei JALAN & KAPIL (1964) abgebildet worden sind.
Sie treten in dieser Gattung nur sehr selten als véllig abweichende Form auf, entsprechen aber weit-
gehend dem Bauprinzip unserer Triasform, wenn man von der monoleten Marke, die einen relativ
urspriinglichen Charakter besitzt, absieht.

So zeigen die Schizandraceae nicht nur schematisch dhnlichen Aperturen- und Exinenaufbau, son-
dern sogar auch dhnliche Variabilitit der Keimstellenanordnung. Auch hier wiirde die Evolution von
den gymnospermoiden Mittel-Tirasformen zu angiospermiden Unter-Kreideformen bis zu den rezen-
ten Magnoliales fiihren.
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Architektur und Evolution von Saccus-Strukturen

Das columellir-alveolire System Karbon-Rezent
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Abb. 4: Das gemischt columellir-alveolire System der Gymnospermen als Ausgangspunkt partieller Férderungen

(Angiospermae, Cycadaceae), vgl. S. 142.
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3. Das trilet-trichotomosulcat-trisaccate Aperturkonzept mit Nexinenporoiden.
(Taf. 4, Fig. 6 und Abb. 5 im Text)

Sehr selten tritt in den Mittel-Trias Proben ein trisaccates Pollenkorn auf, das von den iibrigen mor-
phologischen Verwandten in der Saccitesflora der Gymnospermen in folgenden Merkmalen abweicht:
Trichotomosulcus: Distal findet sich ein deutlich abgegrenztes, sexinenfreies, dreieckiges
Feld, welches von den bogigen Ansitzen der Saccusbasen gebildet wird. Die Sulcusenden reichen bis
an den Aquator, iiberqueren diesen jedoch nicht. Auch ist keine Eindellung oder Verdiinnung an die-
ser Stelle feststellbar.

Trilete Marke: Am proximalen Pol wird eine kurzstrahlige diinne, offenbar wenig funktions-
tiichtige Y-Marke sichtbar, deren Strahlen senkrecht auf die Begrenzungslinien des distalen Trichoto-
mosulcus stehen.

N exine: Relativ dickwandig, dunkelbraun und glatt.

An jeweils drei Stellen, welche in der Verlingerung der Y-Strahlen liegen, ist diese deutlich ,,poroid*
eingedellt, wie man dies auch bei Nexinen der extratriporaten Normapolles der Ober-Kreide vorfin-
den kann. Da die Nexineneindellungen sich mit den Y-Strahlen decken, wiirde die dort eintretende
Keimung nach dem Garside’s Gesetz (z. B. Proteaceae, Magnoliales) erfolgen.

Bei zusitzlichem Vorhandensein eines distalen Sulcus wire ein Keimung im Aquator, noch dazu
durch einen Saccus hindurch, etwas auBlergewdhnliches. In diesem Zusammenhang sei jedoch auf die
wichtigen Untersuchungen von CHALONER (1970) anliflich der Keimung rezenten Palmenpollens
(Elaeis) verwiesen. Es zeigt sich, daB} ein Teil der Pollenkérner nicht genau distal auskeimt, sondern
die aquatorial gelagerten Enden des Sulcus hiezu beniitzt. Bei eigenen Versuchen iiber die Pol-
lenschlauchkeimung an Pinusarten und Picea pungens glauca war gelegentlich festzustellen, daf} etwa
1% — 1 %o der Pollenkérner den Pollenschlauch nicht an der distalen Keimstelle, sondern tiberra-
schenderweise dquatorial in den Saccus treibt und dessen Alveolum sogar nach auBlen durchstéBt.
Obwohl dies eine sehr seltene Ausnahme darstellt, sei auch angemerkt, daB bei vielen Pinusarten die
Alveolen der Sacci an einer engen Zentralstelle (KLAUS 1977) stark reduziert sein kénnen (,,Loch*).
Versuche an Podocarpus nivalis erbrachten eine noch etwas héhere Keimrate durch den Saccus an
Stelle der distalen Keimstelle. Es scheint, als ob diese Keimungsmdoglichkeit bei den Saccites der Mit-
tel-Trias versuchsweise genutzt worden wire, wie auch noch das Aperturkonzept Nr. 4 und 8 nahele-
gen (vgl. auch DOYLE, J., 1945).

Sexine Diinnund hellgelb. Struktur im LIM kaum erkennbar. An drei Stellen, welche den En-
den der Y-Strahlen entsprechen, wélbt sich die Sexine zu deutlichen Sacci vor. Ob diese cavat sind
ist nicht erkennbar. Sie sind distal geneigt. Die Struktur erscheint sehr locker und unregelmiBig, eher
mit radialstrahliger Tendenz. Es ist besonders auffillig, daB die SaccusauBenenden stark abgeflacht
bis sogar tiitenférmig nach innen eingedellt erscheinen (vgl. Taf. 4, Fig. 6, linker Saccus). Das Zen-
trum der Eindellung der Sexine weist genau auf die Stelle des Nexinenporoides. Manchmal kann der
Saccus durch die Lage der Fossilisation auch ohne Eindellung ausgeglittet erscheinen.
Interpretation Ohneaufeine taxonomische Beziehung verweisen zu wollen, wurde ledig-
lich zum Vergleich der Symmetrie ein Angiospermen-Normapolles-Pollenkorn aus der Ober-Kreide
auf Tafel 4 hinzugefiigt. Wesentliche Polarititsverhiltnisse sind dhnlich: Die Sacci des Trias-Pollen-
kornes neigen sich schwach distal — ebenso die weit vorragenden Poren der Normapolles (extratripo-
rat !) (und ebenso auch einige Juglandaceae). Durch die Distalneigung bildet der Porenansatz am
Zentralkdrper ein vergréRertes trichotomosulcates Feld. Analoge Verhiltnisse, nur noch deutlicher
markiert, finden sich am Trias-Pollenkorn. Eine Y-Marke ist an den Ober-Kreide Normapolles (fast!)
nie mehr zu finden. Die Nexine der Normapolles ist ausgesprochen dickwandig, genau wie jene der
Trias und besitzt in dhnlicher Ausbildung drei p or oid e Eindellungen. Damit wire der allgemein
als urspriinglicher aufgefalte Nexinenabschnitt mit beachtlichen Ahnlichkeiten im Aquator ausge-
stattet. Die Sexine der Normapolles unterscheidet sich allerdings sehr wesentlich. Erstens bestehen
die ,,Oculi* der Poren aus massivem Sporopollenin ohne lichtmikroskopisch erkennbare Strukturdif-
ferenzierungen, anstatt einer Saccusstruktur wie in der Trias und auBerdem finden sich vollkommen
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Seltene Pollenapertur-Anlagen der Mittel-Trias

Trilet-anazonosulcat-anaporat Bisaccoid

Q=

pseudomonosaccat biporoid

Konzept der

Trilet-anazonofissurat-anaporat
Polwanderung

monosulcat

Drimys winteri rezent bifissurat

Trichotomosulcat Anazonosulcat

(Garside’s law) pseudosaccat

trilet-trisaccoid trilet-trisaccat tricolpoidat

mit Nexinenporoiden

Abb. 5: Weitere selten auftretende Aperturkonzepte aus der Mittel-Trias.
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ausgebildete Porenkanile im Aquator, und zwar in 3-Zahl. Am Trias-Pollenkorn hingegen findet man
héchstens schwache Eindellungen, zwar auch in 3-Zahl, aber noch keine sexinésen Porenkanaldurch-
brechungen.

Zu diesem Sachverhalt ist zweierlei zu bemerken. Einmal treten gelegentlich in der Trias bisaccate
Pollenkorner mit vélligem Strukturverlust der Sacci in der Weise auf, da diese offenbar von fast a-
morpher Sporopolleninmasse weitgehend angefiillt sind. Solche Kérner habe ich ganz selten in den
Priparaten der basalen oberen Trias beobachten kénnen und auch SCHEURING (1970, Taf. 23,
Fig. 190, 188, 189) hat derartige Formen aus seinem Triasmaterial abgebildet. Damit ist lediglich
auf die von der Natur experimentell vorgefiihrte Mdglichkeit verwiesen, daB Sacci die Struktur ver-
lieren und von einer annihernd homogenen Masse (vielleicht granulir ?) ausgefiillt werden k&nnen.
Fiir einen solchen Fall wire ein Saccus eines trisaccoiden Trias-Pollenkornes mit einem Porenoculus
einer Normapolles—Angiosperme zu homologisieren. Zweitens kénnte die nur vage angedeutete, tii-
tenférmige Eindellung der Sacci an der Triasform als erste Anlage einer sexindsen Porenverdiinnung
gedeutet werden. Daraus ergibe sich, daB aus einer pseudosaccoiden Struktur nicht nur ein reticulier-
tes Angiospermen-Mesocolpium entstehen kénnte (vgl. Konzept 1 und 2), sondern auch ein distal ge-
neigtes, unstrukturiertes Porenfeld.

4. Das trilet-anazonosulcat-trisaccate Aperturkonzept mit gelegentlichen Nexinenporoiden.
(Taf. 4, Fig. 5 und Abb. 5 im Text)

Wihrend das trisaccoide Aperturkonzept Nr. 3 durch einen Trichotomosulcus distal ausgezeichnet ist,
besitzt vorliegende Form an Stelle des Trichotomosulcus distal eine Ringtenuitas in Form
eines schmalen, geschlossenen konzentrischen Zonosulcus.

Proximal kurszstrahlige Y-Marke. Im Aquator drei rudimentire Sacci. Wenig strukturiert. Nexine im
Zentrum der Sacci gelegentlich im Aquator poroid perforiert (Taf. 4, Fig. 5, rechter Saccus). Porus-
durchmesser sehr schmal (0,5 u). Nexine diinn.

Interpretation Esliegt eine Kombination von mehreren Aperturpolarititen vor (multiple
Germination im Sinne von CHALONER, 1970). Zusitzlich zum distalen Anazonosulcus und dem
proximalen Trietum kommteszu 4quatorialen Nexinenporoiden. Prinzipiell zu vier
Keimstellen (drei dquatoriale + eine distale, wenn man von dem rudimentiren Triletum absieht). Ei-
ne in den Anlagen dhnliche wird in der Unter-Kreide bei Penetetrapites HEDLUND & NORRIS (1968)
angedeutet und dessen Porenbildung von CHALONER (1970) diskutiert (vgl. DAVIS & NORRIS,
1976).

Vergleichsweise sind auch einzelne seltene Funde echter Angiospermenpollen der Ober-Kreide von
Interesse. Unter den Normapolles kommt es gelegentlich vor, daf zusitzlich zu den dquatorialen
Oculoporen ein vierter Distalporus mit Anazonosulcus, ja sogar Operculum auftritt. In diesen selte-
nen Fillen handelt es sich um eine ausgereifte Aperturenausbildung des Mittel-Trias-Konzeptes.

5. Das trilet-trichotomosulcat-trisaccoide Konzept.
(Taf. 4, Fig. 4)

Die Pollenform unterscheidet sich von den vorher besprochenen Konzepten durch ein im Vergleich
zur KorpergroRe viel kleineres, rudimentires Triletum, welches in seinen Strahlenverlingerungen
keinerlei Poroide in der Nexine verursacht. Dagegen findet sich auf der Distalseite ein deutlicher Tri-
chotomosulcus, dessen schmale Enden zwischen den Sacci bis zum Aquator hochgreifen und manch-
mal auch diesen iiberschreiten. Die Sexine ist trisaccoid vorgewdlbt, locker struktuiert, offenbar nicht
hohl. Ob echt columellir, ist mit dem LIM nicht zu entscheiden. An der Oberfliche finden sich of-
fenbar iiber den Struktursiulchen Skulpturelemente als supratectale Echinae.

GroBe des Pollenkornes: Durchmesser etwa 15—20 p.

Interpretation: Dieechinate Pollenoberfliche spricht fiir eine Pollenverbreitungsinderung
saccoider Formen in Richtung Zoophilie. Denn es ist bei sonst anemophilen saccaten Gymnosper-
men nicht iiblich, an der Saccusoberfliche noch kriftige Skulpturelemente wie Echinae oder Pila zu
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besitzen. Die Sacci sind nicht hohl, sondern von Strukturelementen in sehr lockerer Anordnung tec-
tumtragend durchwachsen. Die pseudosaccate Oberfliche scheint unregelmiBig gelappt. Solche Se-
xinenstrukturen zeigen sich auch an Konzept Nr. 1, wo eine fissurat-reticulate columellire Struktur
mit dem REM nachzuweisen ist. Die Lichtmikroskopie legt dhnliche Verhiltnisse auch am vorliegen-
den Pollenkorn nahe. Somit wiren die ersten Anlagen zu einem reticulierten Mesocolpium gegeben.
Zumal bei Beachtung der Ausdehnung des distalen Trichotomosulcus, welcher mindestens bis an den
Aquator reicht. Bei weiterer Verlingerung wire ein Trochodendron-Typ zu folgern. Jedenfalls wei-
sen die meridionalen, schmalen Intersaccalstreifen auf eine Keimung nach Fischer’s Gesetz, welchem
die meisten Dikotylen der Nordhemisphire folgen.

6. Das trilet-anazonosulcat-ulcerat-pseudomonosaccoide Aperturkonzept.
(Taf. 3, Fig. 7 und Abb. 5 oben)

Relativ kleine Pollenkérner mit einem dquatorialen Monosaccus, welcher rudimentir ausgebildet und
nicht cavat ist. Mit dem LIM sind columella-shnliche, aber an ihren Enden verzweigte Strukturele-
mente erkennbar. Konturen unregelmiBig gekerbt. Diinnes Tectum offenbar fissurat.
Aperturen: Distal genau im Pol ein etwa runder, unscharf konturierter Ulcus (Porus). Parallel
zu diesem vetlduft ein schmaler, etwa 3 u breiter, konzentrischer Nexinenring. Dieser wird von einem
sehr schmalen, etwa kreisrunden bis ovalen Zonosulcus umgeben. Die Nexine erscheint im Aquator
kompakt und eher dick. Am Proximalpol ist eine schwach angedeutete Y-Marke erkennbar.
Morphologische Interpretation: Wenn man den dquatorialen Monosaccus zu einer tectaten Exine not-
maler Dicke reduziert — ein gewiR nur kleiner Evolutionsschritt — findet man dieses Bauprinzip:
,,Distal Ulcus (Porus) + Zonalsulcus + proximal glatt oder mit Y-Marke‘ verbreitet bei Gymnosper-
men (z. B. Cheirolepidaceae, Circulina, Corollina) und auch bei Angiospermen (rezente Nymphaea-
ceae, Winteraceae).

Auf die prinzipielle Morphologie der Winteraceae-Apertur soll im Hinblick auf die Ergebnisse eigener
Untersuchungen an Rezentmaterial von Drimys winteri mit Vergleichen zu den bisher reichhaltigen
Bearbeitungen zahlreicher Autoren und deren Interpretation eingegangen werden (ERDTMAN 1952,
1964; STRAKA, 1963; WALKER 1974, u. a.).

Material Drimys winteri, Herbar des Botanischen Institutes der Universitit Wien, Original
Chile. Tafel 3, Fig. 8, 9.

Bei Drimys winteri haften viele Pollenkdrner auch im reifen Zustand noch in regelmiBigen Tetraeder-
tetraden aneinander. Jedes Einzelkorn besitzt am proximalen Pol eine Y-Marke (vgl. ebenso die vor-
liegende Triasform). Am distalen Pol bildet die Nexine einen unregelmiBigen berandeten Ulcus (Po-
rus) (wie bei vorliegender Triasform). Bei schonender Aufbereitung findet sich zentral im Porus ein
Operculum (wie bei vorliegender Triasform gelegentlich, aber auch éfters bei Circulina), welches
ERDTMAN (1964) (Phot. PRAGLOWSKI) S. 37, Abb. 3, Fig. f, g, c und d, besonders aber f, deut-
lich abgebildet hat. Am eigenen Material 148t sich das Vorhandensein eines Operculum im Ulcus voll
bestitigen. Leider wurden diese fiir weitere Vergleiche wichtigen Details offenbar wegen zu unsanf-
ter Priparation bei den diversen Bearbeitungen vielfach nicht erwihnt.

Aber noch wichtiger fiir Fossilvergleiche erweist sich folgendes Detail: In der Nexine zieht sich paralllel
zum Aquator unweit vom Ulcus distal eine ringférmige Verdiinnung (Zonaltenuitas) um den Porus,
welche durchaus der Position und Funktion eines Anazonosulcus entspricht. Bei entspre-
chender Priparation ist es méglich, diesen distalen Zonalring, welcher zwischen Porus und
Ringtenuitas verbleibt, zu isolieren. Besonders deutlich wird dies bei Kérnern beobachtbar, welche
den verdeckenden Sexinenmantel verloren haben, soda die Nexine des ganzen Kornes unbedeckt
vorliegt (Taf. 3, Fig. 8, links oben ,,Ringloslésung®). Aber auch bei Kérnern mit Sexine kann dieser
Ring an Bruchstiicken sichtbar werden (Taf. 3, Fig. 8, oben). Die Zonaltenuitas der Nexine deckt sich
etwa mit dem kreisférmigen Rand der Sexine um den Ulcus (Porus).

ERDTMAN (1952) hat diese Verhiltnisse offenbar bereits im LIM erkannt und bei einem schemati-
schen Schnitt durch das Einzelkorn von Drimys winteri (S. 256, Fig. 148, Abb. B, i) eine randliche
Nexinenverdickung schwach angedeutet. Noch viel deutlicher zeigt er diese Verhiltnisse in einem
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wohlgelungenen Mikrotomschnitt 1964 S. 37, Abb. 3, a (Photo PRAGLOWSKI). Man kann die Nexi-
nenverdiinnung bei jedem Korn unterhalb des Ulcusrandes im Schnitt deutlich erkennen. Auch STRA-
KA (1963) zeigt an Bubbia perrieri eine ringférmige Verdickung.

Auf Grund eigener Untersuchungen kann dieser morphologische Sachverhalt voll bestitigt werden
(vgl. Taf. 3, Fig. 8, 9 und Abb. 5 im Text). Daraus ergibt sich: Im Prinzip ist Drimys winteri anazo-
nosulcat-ulcerat (Operculat). Ich wiirde die Situation des Sulcus, welcher sehr schmal und nicht voll-
stindig durchbrochen verliuft, zutreffender als anazonofissurat bezeichnen.

Triasvergleich: Ubertrigt man die aus Konzept Nr. 1 gewonnene Erkenntnis, daB aus einem reduzier-
ten Pseudosaccus der Gymnospermae ein angiospermid-columellires Reticulum entstehen kann, dann
wire die Homologisierung des primaren Monosaccus vorliegenden Triaskornes mit dem Winteraceen-
Sexinenreticulum kein Problem.

Noch deutlicher wird die Nexinenvergleichbarkeit. Der circumulcerale Ring (des Triaskornes) ent-
spricht in Form und GréBe jenen der Winteraceae. Zusitzlich fiir Vergleiche interessant mag die Tat-
sache sein, daB sowohl in der Trias als auch bei den Winteraceae im Ulcus ein Operculum vorhanden
sein kann. Daraus ergibt sich, daB innerhalb der Magnoliales, und zwar bei den Winteraceae, eine ana-
zonosulcat-ulcerate Aperturbildung auftritt. Diese wird schon in der Mittel-Trias — hier offenbar erst-
malig in der Erdgeschichte — in sehr dhnlicher Form bei Pollenk&rnern aus dem Formenkreis abwei-
chender gebauter Gymnospermen angelegt. Irgendwelche Ansatzpunkte zur Bildung eines Trichoto-
mosulcus oder gar tricolpater Suturen sind weder an entsprechenden Triastypen noch am eigenen
Material von Drimys winteri bei normaler oder schonender Priparation erkennbar. Uberginge von
anasulcat zu ulcerat* sind am Fossilmaterial in keinster Weise zu bemerken. Im Gegenteil zeigt sich
der anasulcate Typ (PRAGLOWSKI 1974) auBerordentlich stabil und auch in Zeiten gréBter Form-
variabilitit am wenigsten modifizierbar. Er ist eine monomorphogene EinbahnstraRe.

7. Konzept der Polverlagerung an monosulcaten (bifissuraten) bis tricolpaten, saccoiden Pollenkér-
nern der Mittel-Trias.
(Taf. 4, Fig. 13, 14 und Abb. 5 im Text)

Schon in der Unter-Trias kommt es manchmal vor, dal Pollenkdrner der Gattung Triadispora zu vie-
ren in echten Tetraden vereinigt bleiben. Ein Einzelkorn zeigt sich gelegentlich in der Tetrade derart
verdreht, da die Y-Marke bei gewohnter Pollage nicht genau im Zentrum des Zentralkorpers zu lie-
gen kommt, sondern gegen den Rand zu verschoben erscheint (Taf. 4, Fig. 7 und KLAUS 1964). In
der Mittel-Trias laBt sich dieses Phinomen unter den sehr formenreichen bisaccaten Gymnospermen
noch hiufiger beobachten als in der Unter-Trias. Es gibt da alle Spielarten von Y-Marken-Verinderun-
gen. Und zwar entweder wandert die Y-Marke in der vermeintlichen Pollage vélligan den AuBenrand.
Oder es tritt der Fall ein, daB sich nur ein Y-Strahl verlingert und zum Monoletum wird. Jedoch
nicht in der gewohnten Richtung der oberpermischen saccaten Formen (z. B. Lueckisporites), son-
dern genau senkrecht darauf, also vertikal. Von dieser Form jedoch scheint kein Evolutionsschritt
weiterzufiithren.

Die erste Form der sogenannten Abwanderung des Poles in Richtung Pollenkornrand beruht auf ei-

ner allmihlichen Drehung in der Tetrade zunichst um etwa 30°—45°. Dadurch riickt bei bisaccaten

Formen die Marke in eine Lage, welche bei symmetrisch ausgebreiteten Luftsicken im oberen Drit-

tel des Zentralkdrpers in Nihe des Randes zu liegen kommt. Soweit vollzieht sich die Drehung schon

in der Unter-Trias. In der Mittel-Trias treten dabei noch weitere Reduktion an den bisaccaten For-
men auf. Wobei sich zwei Entwicklungsrichtungen zeigen:

1. Die Sacci werden vollstindig riickgebildet und es entstehen an ihrer Stelle im Zentralabschnitt
lingliche verdiinnte Schlitzbildungen (Fissurae — Taf. 4, Fig. 13). Es prisentiert sich somit ein
monosulcates Pollenkorn, wo zwei dick umwallte Fissurae seitlich in geringem Abstand dem Mo-
nosulcus parallel laufen (vgl. auch Abb. 5). Die Y-Marke riickt aus dem Zentrum der Pollenkorn-
riickwand in Richtung Oberrand des Kornes. Obwohl zu Eucommiidites (ERDTMAN 1948) auf
den ersten Blick mégliche Beziehungen erkennbar scheinen (nimlich 1 Hauptsulcus und 2 paralle-
le Seitenfissuren), so spricht gegen einen niheren Vergleich, daf die beiden Seitenfissuren auf der

Zur Terminologie: Ana-ulcerat ist ein Pleonasmus, denn ulcerat hei3t bereits, daB sich ein Porus auf der Distalsei-
te befindet und das Wort Ana bedeutet dasselbe. Ana ulcerat wortlich iibersetzt wiirde heiflen: Porus auf der Di-
stal-Distalseite.



154 Beitr. Paliont. Osterr., 6, Wien 1979

Seite des Hauptsulcus liegen und die Hauptsymmetrieachse durch Verschiebung der Y-Marke
leicht gedreht ist. Der Hauptsulcus liegt somit nicht genau distal, sondern in einer Zwischenlage
zwischen meridional und distal (vgl. dazu das monosulcate Pollenkorn der Taf. 4, Fig. 8, wo die
kleine Tetradenmarke noch genau im Zentrum liegt, somit der Sulcus véllig unverindert symme-
trisch distal verlduft). Es tritt somit eine Drehung in der Tetrade ein, welche die Aperturen, auch
wenn sie ungleichwertig sein mégen, in Richtung Aquator meridional verlagert. Eslie sich jedoch
bisher noch kein Pollenkorn vorfinden, wo die Drehung um volle 90° vollzogen worden wire und
somit der Sulcus zum Colpus und auch die Fissurae zu dquatorialen Colpi geworden wiren.

2. Eine im Prinzip dhnliche Y-Markenverlagerung kann auch an bisaccaten Pollenk&rnern beobachtet

werden, welche sich gleichzeitig auch noch in anderen Merkmalen véllig verindern. Die Sacci blei-
ben nicht distal geneigt, sondern verschieben sich in Richtung Aquator und weisen in ihrer Aus-
breitung sogar noch auf die Proximalseite. An der urspriinglich distalen Keimstelle schiebt sich zu-
sitzlich eine streifenférmige Exinenverdickung ein (Taf. 4, Fig. 14), soda8 die einzelne urspriing-
liche Keimstelle zunichst in z w e i solche geteilt wird.
Die Y-Marke wandert vom proximalen Pol um 90° vollkommen an den Pollenkornrand (Oberrand
Taf. 4, Fig. 14). In der urspriinglichen Proximalkalotte verbleibt an Stelle der Y-Marke eine lingli-
che, verdiinnte Stelle. Die Sacci werden, sowohl was Gré8e als auch Struktur anlangt, stark redu-
ziert. Es entsteht dadurch ein Gebilde, an welchem von der Tetradenmarke (neuer proximaler Pol)
drei liangliche Keimstellen inder Position von Meridian vom proximalen Pol zum
distalen ziehen und vondrei dazu parallel verlaufenden sexinés strukturierten Exinenstreifen alter-
nierend unterbrochen werden. Was die Polarititen der Keimstellen anlangt, decken sich diese mit
drei Colpen. Die Enden des kleinen Dreieckes in der Tetradenmarke weisen auf die Colpoide (Fi-
scher’s law).

Demnach lassen sich zwei Varianten von Konzepten meridionaler Colpenbildung (tricolpoidat) in

der Mittel-Trias unterscheiden.

1. Drei gleichwertige Tenuitaten zwischen drei Sacci in Meridionalrichtung (Fischer’s Gesetz — Taf.
4, Fig. 4).

2. Drei ungleichwertige Tenuitaten (tricolpoidat) in Meridionalrichtung, entstanden durch Polvetla-
gerung aus bisaccaten Formen mit Neubildung eines dazwischenliegenden Exinenstreifens.

Monosulcate Formen (Taf. 4, sowie Abb. 9)

1. Diinnwandige Exinen vom ,,Cycadopites“-Typ.

Ein monosulcater Typ mit schwacher Lineation parallel zum Sulcusrand. Wenig variable Gymno-
spermenformen der Trias.

2. Dickwandige, im LIM engmaschig reticuliert erscheinende Form mit breitem Sulcus und seitlich
kaum merkbaren Vorwélbungen von Saccusresten. Die Form entwickelt sich in allen Ubergangs-
stufen aus bisaccaten ,,Alisporites-Formen (Taf. 4, Fig. 7). Eine elektronenmikroskopische Unter-
suchung von Struktur und Skulptur steht noch aus.

Die Monosulcaten zeigen sich sehr wenig variabel und sehr konservativ in ihrer Evolution (Abb. 9).
Es finden sich keinerlei Anzeichen fiir eine Ableitbarkeit anderer Formen aus diesen, wie etwa
einen Zonosulcus, einen Ulcus oder véllig aperturlose Pollenkérner.

8. Bisaccoide, biporoide Pollenkérner der Mittel-Trias.
(Taf. 4, Fig. 1 sowie Abb. 5)

Mit iuBerster Seltenheit treten sehr kleine (20—25 ) bisaccoide Pollenkérner auf, welche durch
strukturlose, ganz helle, kaum erkennbare kleine, runde, diinne Saccusblasen gekennzeichnet sind.
Auffillig ist im Gegensatz dazu die sehr dicke Nexine des bohnenférmigen, vollig glatten Corpus.
Dieser besitzt an beiden Lingsenden je eine weite, runde, stark unregelmiBig berandete Pore, iiber
welche sich die Saccusexine spannt (der kreisrunde Fleck in Taf. 4, Fig. 1 stellt einen fossilen Zell-
kern dar und hat mit der Pore nichts zu tun. Der Corpus liegt etwas verdreht, sodag der rechte Po-
rus verdeckt ist).

Ubergangsformen zu diesem biporoiden Konzept sind in der Mittel-Trias nicht erkennbar. Es existie-
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ren jedoch schon in der Unter-Trias sehr kleine, bisaccate Gymnospermenkdrner (Minutosaccus, Mi-
crocachryidites, etc.), welche aber keine Poren, dafiir aber Strukturen der Luftsicke besitzen. Die Pol-
lenkérner weisen eine gewisse Ahnlichkeit zu rezenten Proteaceae (Grevilleoideae) auf.

Anzeichen fir Zoophilie (Taf. 4, Fig. 2, rechts auBen).

Unter dem bisaccaten Gymnospermenpollen der mittleren Trias treten gelegentlich Anhangbildun-
gen an der AuBenseite eines Saccus auf. Es handelt sich um 1-2 u lange Pila-dhnliche Keulenképf-
chen, welche auf Anhaftorgane fiir Tierverbreitung deuten. Man kann sie nur im Phasenkontrast-
Lichtmikroskop einigermaen erkennen. Sie befinden sich an den duBersten seitlichen Enden der Sac-
cuskonturen, und zwar nicht regelmiBig verteilt. Am Pollenkorn der Tafel 4, Fig. 2 fanden sich drei
Pila am rechten Saccus auBen und zwei am linken in einer verschiedenen optischen Ebene. Nach
ERDTMAN (1965) besitzt auch Araucaria suprategillate Pila. Diese sind jedoch viel zahlreicher und
regelmiBiger als an vorliegenden bisaccaten Trias-Pollenkérnern.

Pflanzenevolution, Okologie und Paliogeographie
(Abb. 6,7 a, b, 8)

JAbrupte Schwefelisotopeninderungen des offenen Weltmee-

res, deren paliogeographische Ursachen, sowie klimatische und

6kologische Folgen im Vergleich zu Evolutionsrhythmen der
Pflanzen im Laufe der Erdgeschichte.

Durch die Arbeit von HOLSER & KAPLAN (1966), NIELSEN (1966) und weiteren Autoren wurde
bekannt, da das Verhiltnis der Schwefelisotopenzusammensetzung der offenen Weltmeere im Lau-
fe der Erdgeschichte starken Schwankungen ausgesetzt war. Sulfathiltige Gesteine, in erster Linie
Evaporite, gestatten mit Hilfe eines Massenspektrometers die genaue Messung des Verhiltnisses des
schweren Schwefelisotopes S** zu einem festgelegten Standardwert. Das heutige Meereswasser ergibt
im Mittel 8S?* = 20 %o. Eine Reihe von Messungen im deutschen Zechstein und Salzbegleitschich-
ten dhnlichen Alters aus anderen Lindern hat gezeigt (HOLSER & KAPLAN, NIELSEN), daB im
Ober-Perm ein Riickgang der Werte auf etwa 10 %o stattfindet, in der Unter-Trias diese Tendenz sich
jedoch abrupt umkehrt und auf Werte bis auf 27 %o hinaufschnellt um sich im Laufe der mittleren
und héheren Trias als auch im Jura um den Normalwert von 20 %o einzupendeln. Diese Ergebnisse
sind von grofer stratigraphischer Bedeutung, wenn es um die Frage der Datierung von Salzgesteinen
des oberen Perm und der Trias geht.
Dariiber hinaus erscheint es fiir die Paliobotanik von Interesse, daf genau mit dem Absinken der Wer-
te an der Grenze von U-Perm zu O-Perm die gré3te Ausbreitung der Gymnospermen und damit das
Mesophytikum beginnt.
HOLSER (1977) dehnt die Kurve auf die gesamte Erdgeschichte aus und gliedert nach markanten
Minimalwerten von 8S3* in , Events*. Er bezeichnet sie als ,,catastrophic chemical events in the hi-
story of the ocean*. AuBerdem werden die Werte stratigraphisch priziser zugeordnet und Ursachen
fir diesen mehrfachen abrupten Wandel diskutiert. In der Kurve ergeben sich 4 Events (vgl. Abb. 6).
1.Yudomski- Event im Prackambrium zwischen 600—700 Millionen Jahren
2.Souris - Event fillt in die Zeit von Unter- bis Mittel-Devon
3.R 6t Event betrifft die niedrigsten Werte der basalen Unter-Trias (* 11 %o0) und des Ober-Perm
4.A1b Event (persdnliche Mitteilung Prof. Holser und siehe seine Kurve) fillt mit Apt und Alb
zusammen.
Als Ursache werden primir Plattenverschiebungen mit Riftbildungen angenommen (vgl. Abb. 7, 8).
Wenn Kontinente getrennt werden, bilden sich zunichst tiefe Griben, welche mit schwerer Sole aus-
gefiillt werden, die AnlaB zu Salzgesteinsbildungen geben kénnen. Dort werden die niedrigsten § S3*
Verhiltnisse akkumuliert. Sobald durch weiteres Auseinanderweichen der Griben die Salinare mit
den Weltmeeren in Verbindung treten, beginnt eine Durchmischung mit dem Oberflichenwasser und
es bilden sich niedrige Durchschnittswerte (chemische Details siche HOLSER 1977).
Okologische Folgerungen: Jeder Event stellt praktisch am Beginn im Minimalwert ei-
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Abb. 6: Abrupte 9S3* Isotopeninderungen im Weltmeer und deren Reflexion auf akzentuierte Evolutionsschritte

der Pflanzen im Laufe der Erdgeschichte.
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ne Salzbildungsphase dar. Abgesehen von den zu wenig bekannten Kurvenabschnitten des prikam-
brischen Bereiches bilden sich Salze in einem ariden bis semiariden Klima eines Festlandes, welches
von einem sich bildenden Graben eingeschnitten wird, in welchem das schwere, konzentrierte Salz-
wasser (Sole, ,brine”) akkumuliert und auskristallisiert. Das darauffolgende rasche Ansteigen der
Kurvenwerte bedeutet die Verbreiterung des Grabens und die Verbindung zu einem offenen Meer,
AusflieBen der Sole und Durchmischung bis zu den heutigen Normalwerten. Das hei3t, bei einem
Kurvenzug nach rechts Ablésung vom ariden Festland und Bildung feuchterer Klimabedingungen.
Indirekt scheinen auch Angaben iiber die klimatischen Verhaltnisse der Atmosphire méglich (freund-
liche persénliche Mitteilung von Prof. W. T. HOLSER). So bedeuten héhere Werte (rechter Kurven-
teil) von 883* zusammen mit 8 SO'*-Messungen feuchte Atmosphire mit viel Wasserdampf (Wolken)
und Kohlensiure, dagegen niedrige Werte (linker Kurventeil) trocken, arid, wenig Wasserdampf, da-
fiir jedoch starke UV-Einstrahlung. Betrachtet man unter diesen &kologischen und klimatischen Vor-
aussetzungen die Events, dann fillt auf, daB sie mit bedeutenden Evolutionsphasen der Pflanzenwelt
zusammenfallen (vgl. Abb. 6).

Der Souris-Event fillt zeitlich in die Periode erster Landpflanzenfunde. Der R6t-Event, welcher sei-
nen Peak hauptsichlich im Ober-Perm besitzt, leitet das Zeitalter der Gymnospermenausbreitung in
Trockengebieten ein. In der héheren Unter-Trias, wo die extrem niedrigen Perm-Werte in genau das
Gegenteil (8S>* bis + 27 %o), nimlich die H5chstwerte umschlagen und damit das Ende einer Trok-
kenperiode anzeigen, sieht sich die im semiariden Perm entstandene Gymnospermenflora neuen 6ko-
logischen Bedingungen gegeniiber (vgl. Abb. 8, Tethys-Rift). Und genau hier stellen sich die ersten
Varietiten in Richtung Praeangiospermie der Keimstellenpolarititen ein. Diese Situation setzt sich
bis in das humidere Muschelkalkmilieu fort, so daB aus den ersten Unter-Triasanlagen weitere Diffe-
renzierungen bis zur Bildung dquatorialer (angiospermider) Keimstellen erfolgen. Dies betrifft im be-
sonderen Mafle die Exine. Offenbar diente das nicht mehr abgehobene, nicht hohle Saccusgebilde der
Coniferophytina dem Pollenkorn viel eher als Verdunstungsschutz denn als Flugorgan. Diese Funk-
tion ist im noch feuchteren Milieu des Muschelkalkes (Mittel-Trias) nicht mehr am Platze. Der Sac-
cus wird reduziert, wie an Aperturkonzept Nr. 1 gezeigt werden konnte, bis zu Columellabildungen,
welche das stark unregelmiBig zerfurchte bis polygonale Tectumreticulum tragen. Es scheint daher
eine semitectate Reticulumbildung der Sexine 6 kologische Ursachen zubesitzen. Und
zwar beim Ubergang vom trockenen in feuchtes Milieu wird das Tectum immer liickenhafter. Diese
Entwicklung scheint sich iiber die Angiospermen der Unter-Kreide, wo man noch feuchtere Verhilt-
nisse annehmen kann (Clavatipollenites, Retimonocolpites, Tricolpites, Asteropollis etc.) fortzuset-
zen und im Rezentbereich bei den Winteraceae und anderen Ranales vervollkommnet vorzuliegen.
Die von WALKER (1974, S. 893) gegebene Evolutionsreihe der Sexine von tectat-imperforat (Un-
ter-Trias) ausgehend bis immer unvollkommener tectat 148t sich am Fossilmaterial bestitigen. Wie
die Isotopenkurve eindringlich nahelegt, sind die Griinde 6kologische, und zwar tectat-imperfect im
semiariden Trockenmilieu und semitectat im feuchteren Milieu. Es ist vollkommen richtig, daB WAL-
KER 1974 sekundir auch den umgekehrten Weg ins Auge faite. In der Cactaceen-Gattung Astrophy-
tum (KLAUS 1970) verhalten sich die primitiven Arten (Astrophytum ornatum) semitectat, die
hoch evoluierten dagegen tectat-perforat. Das heilt, das Tectum wichst allmahlich in ariden Zonen
wieder zu. Ein Widerspruch zum biogenetischen Grundgesetz von HAECKEL ? Keineswegs, wenn
man die Triasentwicklung verfolgt. Die Reduktion des Tectum im feuchten Milieu des Muschelkalk
(Mittel-Trias), erfolgt in der Weise, da zwischen den Columellareihen das ungestiitzte Tectum durch-
sackt, sich eindellt bis zur Berithrung mit der Nexine. Das heit, das Tectum wird nicht durchléchert,
sondern senkt sich ein, um allmihlich am Boden der Nexine mit dieser zu verschmelzen oder sich
zufzulésen. Wenn ein offenes Tectum sekundir wieder zuwichst (z. B. bei einzelnen Cactaceae) ge-
schieht dies nicht durch den Vorgang des Anhebens einer grubig eingedellten Tectummembran, son-
dern wo diese einmal verlorengegangen ist wird sie durch andere Vorginge ersetzt, und zwar durch
seitliche Sporopolleninanlagerung an den Perforationsrindern der duBersten Tectumschicht. Die pri-
mitive Cactaceen-Gattung Astrophytum ornatum wichst in der etwas feuchteren Moctezuma-Schlucht
in Mexico und besitzt daher noch ein offeneres Tectum, wihrend die hochevoluierten Astrophytum
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crassispinum Formen des Randes der Chihuahua-Wiiste offenbar im wesentlich arideren Milieu das
Tectum sekundir schlieBen.

Welche Ozeanbildungen sich in der Unter-Trias in Kontinentalplatten einschneidet, wird in der Iso-
topenliteratur nicht angefithrt, jedoch diirfte die allmihliche Vertiefung der Tethys eine Rolle spie-
len (vgl. Abb. 8, TOLLMANN, 1978). Es scheint von paliogeographischem Interesse, daf sich an-
giospérmide Neufunde dort einstellen, wo Gebiete mit sich 6ffnenden Riftbildungen mit den Brei-
ten der Wendekreise (aride Zonen) zusammenfallen.

In den folgenden humideren Sedimentationsperioden von Ober-Trias und Jura zeigen sich im Hin-
blick auf Fortsetzung der praeangiospermiden Bildungen der Mittel-Trias bisher keine beobachtba-
ren Evolutionsschritte ab, ebenso wie es auch keine wesentlichen Verinderungen der Isotopenkurve
gibt.

Alb - Event

Erst in der Unter-Kreide kommt es zu einem schwicheren Event, welcher offenbar das Einschneiden
der Atlantik-Riftbildung (vgl. Abb. 7 a, 8) und in der Folge die Erweiterung des Ozeans kennzeich-
net. In dieses immer feuchtere Skologische Milieu der Unter-Kreide fallen fast analog zum Rét-Event
und dem Muschelkalk die Funde von Pollen mit dquatorialen Keimstellen und noch viel stirker auf-
geldsten Tectummustern, welche man mit Recht als echte Angiospermen bezeichnet. Am Ubergang
zur Ober-Kreide evoluieren diese dann reichlich in der bekannten Form, von den morphologisch
schon in der Mittel-Trias angedeuteten Grundkonzepten Gebrauch machend.

Die iquatoriale Keimstelle ist nicht mehr wie in der Trias ein Kombinationsmerkmal (mutip-
le germination CHALONER, 1970), sondern die alleinige Aperturform der Pollenoberfliche.

| Abb. 8.

! Der Beginn des Trias-
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DTN < § S34 falle mit dem Rét-event
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Die jiingere Kombination zum ,,successiformen‘‘ Pollentyp besetzt die gesamte Oberfliche in dichte-
ster Packung mit Keimstellen. Wie auch der Verlauf der Isotopenkurve nahelegt, sind ab dem Neogen
keine weiteren wesentlichen Evolutionsschritte mehr festzustellen. In einigen Grundziigen, wie z. B.
Apertursymmetrie und Polaritit, sind die Evolutionsschritte zwischen R6t-Event und Alb-Event (vgl.
Abb. 6 und 9) nicht sehr groB. In Detailuntersuchungen, d. h. in den Vervollkommnungen der Anla-
gen (Beschrinkung auf dquatoriale Keimstellen und vollstindige Reduktion der Sexine bis zum Reti-
culum) jedoch betrichtlich. Praeangiospermie im Rahmen der Gymnospermenflora der Trias und
Angiospermie der Unter-Kreide sind zwei Evolutionsetappen, welche mit 6kologischen und palio-
geographischen Verinderungen augenfillig iibereinstimmen.

In diesem Zusammenhang sei auf die von SCHWEITZER (1977) aus der Ober-Trias des Iran beschrie-
benen Zwitterbliite mit praeangiospermidem Charakter verwiesen (Irania), deren Fundstelle etwa mit
dem Tethysrand und den geschilderten paliogeographischen Verhiltnissen gut iibereinstimmt.

Zusammenhang der morphologischen Mittel-Trias Baupline mit idlteren und jiingeren Entwicklungs-
stufen. (Abb. 9)

Mit dem Ausdruck ,,praeangiospermide Konzepte“ werden rein morphologische Analogien zu
Ausgangsbauplinen definiert ohne jedoch die Fossilien in irgendeiner Weise taxonomisch zuzuord-
nen.

Die zahlreichen, fast flieBenden Ubergangsstufen der Aperturkonzepte innerhalb des Niveaus der Mit-
tel-Trias weisen auf die auBerordentlich enge Verwandtschaft hin. Es ist nicht auszuschlieBen, da8
derartige Pollenvariabilititen innerhalb einer biologischen Art oder Gattung aufgetreten sind. In der
vorangehenden Unter-Trias, wo derartige Konzepte erstmalig im obersten Abschnitt, dem Rét (vgl.
auch Rét-Event der Schwefelisotopen) auftreten, ist die morphologische Diversifikation noch wesent-
lich geringer.

Aus einer offenbar bisaccaten Ausgangsform entstehen (sehr selten) zwei geometrisch grundlegend
verschiedene trisaccate Varietiten (vgl. Abb. 9). Beide besitzen eine proximale Y-Marke und ein di-
stal trichotomosulcat begrenztes Feld. Bei Form ,,A‘ kommen Y-Marke und Strahlen des Trichoto-
mosulcus genau zur Deckung und Beriihrung (Garside’s law oder auch Illiciaceae-Typ). Bei Form ,,B*,
welche sich als Triger der meisten Konzept-Diversifikationen in die Mittel-Trias fortsetzt, alternieren
hingegen die Strahlen von Y-Marke und Trichotomosulcus (Fischer’s law). Die dritte Unter-Trias-
form ist ein monosulcater Typ, welcher durch vollkommene Reduktion der Sacci entstanden ist.
Man kann in den Priparaten alle Ubergangsstufen beobachten. In der Mittel-Trias bauen die meisten
Konzepte auf diese drei Unter-Triasformen auf. Lediglich fiir den zonosulcat-ulceraten Typ scheint
bisher keine direkte Unter-Triasausgangsform gefunden, obwohl sie dem Ausgangsformenkreis sicher
nahesteht. Dasselbe gilt fiir das ,,biporate Konzept.

Die Fortsetzung der Formenmannigfaltigkeit in die Ober-Trias und -Jura scheint offenbar wegen der
Vertiefung und VergréBerung der Tethys-Region (vgl. Abb. 7, 8) bisher wenig erkennbar. Erst in der
Unter-Kreide tritt uns die Weiterentwicklung der Trias-Konzepte in &kologisch viel humideren Gebie-
ten der neuen Plattentektonik-Konfiguration am Rande der Gribenausbildungen des Alb-Event vie-
lerorts in stark evoluierten und in der Sexine reduzierten echten Angiospermentypen entgegen. Aus
KREMP’s Computerkarte (1978, Abb. 7 b) geht hervor, da sich die frither als héher evoluiert (ge-
geniiber den Monocolpaten) vermuteten Tricolpites-Formen schon an mehreren Orten in Prae-Apt-
Ablagerungen, offenbar gleichzeitig mit monocolpaten Formen vorfinden. KREMP’s Fundanord-
nung (Abb. 7 b) erinnert sehr an die alten Tethys-Rinder der Trias.

Morphologisch leiten sich Formen der Unter-Kreide aus den Trias-Konzepten ab. Asteropollis erin-
nert an eine dhnliche tetra-polychotome Form (Konzept 2) der Mittel-Trias. Die ,,Stephanocolpites‘-
Formen des Alb von Oklahoma sind unschwer als colpoide Trichotomosulcus- und alternierende
Y-Marken-Enden (dhnlich Schizandraceae) erklirbar. Penetetrapites mit der auf den ersten Blick
schwer erklirbaren vierten Distalpore ist unschwer im Grundkonzept aus dem anazonosulcat-trisac-
coiden Triaskonzept 4 durch véllige Reduktion der Sacci erklirbar. Clavatipollenites scheint in mor-
phologischen Bezug zum monosulcaten Typ der Trias zu stehen. In der Ober-Kreide findet sich ein
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dhnlicher Normapolles-Typ mit zusitzlicher Distalpore (Zonosulcus + Ulcus).

Auf die mégliche morphologische Bezichungzwischen Normapolles und Trias-Konzept
wurde bereits verwiesen. Im Rezentbereich findet sich einerseits eine bedeutende Vervollkommnung,
andererseits aber auch Reduktion vieler Merkmale der Trias-Konzepte bei den Magnoliales (Illiciaceae,
Winteraceae, Schizandraceae und Magnoliaceae) als auch Proteaceae.

Das Problem der Eurypalynie rezenter Taxa aus dem Gesichts-
winkel der Mittel-Trias Apertur-Konzepte.

Nymphaeales, Magnoliales und viele andere taxonomische Einheiten der Angiospermen besitzen au-
Berordentlich unterschiedliche Keimstellen innerhalb engerer Verwandtschaftskreise. Dieses Problem
wird bei Betrachtung der ersten ,,angiospermiden‘‘ Bauplananlagen der Trias etwas verstindlicher.
Die im Rezentbereich deutlich geschiedenen Aperturkonstruktionen treten vereint an einem einzel-
nen Korn, oder in einem Formenschwarm sehr dhnlicher Kérner auf. So zeigt das vorliegende Bei-
spiel (Konzept 1) von ,,Dacrycarpites europaeus‘‘ zugleich als Kombination die morphologischen Ei-
genschaften 3-radiirer Symmetrien (tricolpoid, triporoid), distale Keimstellen (Trichotomosulcus)
und sogar Ansitze zu Zonalsulcus. Diese genetisch fixierten Grundelemente der Keimstellen werden
spiter offenbar neu kombiniert und separiert auf verschiedene Taxa verteilt.

SCHLUSSFOLGERUNGEN

1. Die Mittel-Trias ist eine Zeit des Experimentierens in Evolutionsrichtungen und Evolutionskon-
zepten.

2. Die Exine zeigt erste Anzeichen angiospermider Reticulation und Columella-Strukturen (Taf. 2,
Fig. 2, 3, 4; Abb. 2).

3. Die angiospermide Exine mit Reticulum und Columellae entwickelt sich aus Saccus-und Pseudo-
saccusstrukturen der Trias-Gymnospermae. Dieser Vorgang ist am beschriebenen Mittel-Trias-
Pollenkorn von,,Dacrycarpites europaeus‘ MADLER und an dessen nahe verwandten Unter-Trias-
Vorliaufern ,,Hexasaccites muelleri‘ erkennbar.

4. Das von WALKER (1974, S. 893) entworfene Tectum-Evolutionsschema kann an Hand der ersten
Mittel-Triasentwicklungsschritte vom geschlossenen zum offenen Tectum bestitigt werden.

5. Diese Entwicklung setzt sich bei den ersten Unter-Kreide-Angiospermenpollen Clavatipollenites,
Retimonocolpites etc. bis zu den rezenten Schizandraceae, Winteraceae und Illiciaceae etc. offen-
kundig fort.

6. Gymnospermen kénnen vom Ober-Karbon bisrezent eine gemischte columellir-alveolire Sexinen-
struktur aufweisen. Von dlesem Typ sind sowohl columellire (Angiospermae-Neotonie, vgl.
TAKHTAJAN 1959, 1974) als auch alveolire (Cycadaceae) Sexinenstrukturen ableitbar.

7. Aperturen werden zusitzlich zu distalen und proximalen Bereichen in der Mittel-Trias im Aqua-
tor de novo angelegt (Taf. 1—4).

8. Verschiedene Konzepte fithren zu Polarititsverhiltnissen triporoider und tricolpoider Systeme.

9. Das Garside’s law (Tetradenstrahlen entsprechen Aquatoraperturen) der Keimfurchensymmetrie
dominiert (rezent: diverse Magnoliales, Proteaceae).

10. Anzeichen von Zoophilie treten als Pila supratectal an den SaccusauBenseiten saccater Gymno-
spermenpollenkérner auf.

11. Auf die zeitliche Ubereinstimmung von ,,abrupten* Schwefelisotopeninderungen der offenen
Weltmeere und deren 6kologischen und klimatischen Folgen im Vergleich zu Evolutionsrhythmen
der Pflanzen wird hingewiesen. Der Rét-Event der Trias fillt mit den Anfingen der Praeangiosper-
mieentwicklung der Pollenk&rner, der Alb-Event der Unter-Kreide mit dem Einsatz ausgereifter
Angiospermenbaupline zusammen.

CONCLUSIONS

1. Mid-Triassic time is a period of an extremly high rate of experiments in variability among gymnospermous pollen-
grains.
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2. The exine shows differentiations towards formation of columellae and semitectat reticulation (pl. 2, fig. 2, 3, 4,
Abb. 2).

3. Reticulumstructures with columellae are evolving from pseudosaccat gymnospermous exine structures during Mid-
Triassic time. Different states of development can be observed. Example,,Dacrycarpites europaeus MADLER* and
its Lower Triassic precursors of the formgroup ,,Hexasaccites muelleri‘.

4. The tectum evolution proposed by WALKER (1974:893), can be fully underlined. The first step from tectat to
semitectat is recognizable on Mid Triassic pollen (see concept 1).

5. This evolution apparently continues til Lower Cretaceous angiospermous pollen like Clavatipollenites, Retimono-
colpites, etc. and ends with extant Magnoliales (Winteraceae, Schizandraceae, Illiciaceae, etc.).

6. Gymnosperm pollengrains from fossil (carboniferous) til modern types (Pinaceae) may basically be fitted out with
a combined sexine structure. At the basis of a sexine section with columellae (see pl. 4, fig. 11, 12 and Abb. 4) and
in higher parts with alveolae. By advancingthe growth of the basal structure, pure columellar types (angiospermae)
may derive (neotenic) TAKHTAJAN (1959, 1974) or by restricting the growth on the outer sexine parts, pure al-
veolar structure (Cycadales) may result (see Abb. 4).

7. In Mid Triassic apertures are the first time built in the equator of a pollen (de novo) in addition to proximal and
distal germination features (multiple germination CHALONER (1970 — pl. 1-4).

8. Different apertur concepts lead to polarities of triporoid and tricolpoid systems.

9. Garside’s law of germination orientation is clearly dominant (cf. Proteaceae, Magnoliales, p. p.).

10. Features of animal pollination (zoophilie) can be observed with supratectal pila on the surface of sacci of bisaccat
gymnosperm pollengrains.

11. The major events of the sulfur isotop curve HOLSER (1977) reflect some coincidence with important evolutiona-
ry trends of plant life (Abb. 6). The first landplant-evolution follows the Souris-event in the Devonian. The Rét-
event as next is followed not only by gymnospermous diversification but also in Mid Triassic time by praeangio-
spermid features on some rare pollen-grains. The Alb-event presents the true angiospermic pollen sequence. Oeco-
logic, climatic and palaeogeographic reasons can be concluded from the sulfur isotopic curve and may be respons-
ible for the evolutionary steps also in pollen morphology.

Die vorliegende Arbeit baut auf einen Vortrag auf, welcher anliBlich des Symposiums zum 250. Geburtstag von Ni-
kolaus Freiherrn von Jacquin (1727—1817) unter dem Titel ,,Vergleichende Palynologie* an der Universitit Wien
am 16. Februar 1977 gehalten wurde. Fiir zahlreiche wertvolle Einzeldiskussionen in diesem Zusammenhang danke
ich besonders Herrn Prof. Dr. F. EHRENDORFER, Wien, dem Organisator und Leiter dieses Symposiums. Wertvolle
persénliche Mitteilungen iiber die neuesten Ergebnisse der Schwefelisotopenforschung im allgemeinen und jener der
Trias im besonderen sowie viele interessante und wesentliche Anregungen erhielt ich von Prof. Dr. William T. HOL-
SER, Universitit Eugene, Oregon, wofiir besonders herzlich zu danken ist. Bei der Fertigstellung des Manuskriptes
durfte ich mich in bewihrter Weise der Unterstiitzung von Herrn Stud. Ass. Reinhard ZETTER sowie Frau stud. rer.
nat. Brigitte GLOCK erfreuen, wofiir herzlich zu danken ist.
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Fig. 1.

Fig. 2.

TAFELERKLARUNG

Tafel 1
Das trilet-trichotomosulcate Aperturkonzept der Mittel-Trias

Distalseite eines trilet-trichotomosulcat-triporoiden Pollenkornes der mittleren Trias Europas aus dem For-
menkreis ,,Dacrycarpites europaeus MADLER (1964)“. Zentral der Trichotomosulcus mit gerundeten Enden.
An der linken, oberen Pollenkontur ist der iiber den Aquator greifende ,,Colpus‘ der trileten Strahlen-
verlingerung als Einschnitt zu erkennen. Er reicht iib e r den Aquator auf die Distalseite.

REM-Aufnahme, 1900 x Vergr. Phot. KLAUS

Proximalseite des gleichen Pollenkornes wie Fig. 1. Die trilete Marke der Nexine ist kurzstrahlig ausgebildet.
Die Sexine verliuft parallel dazu vollkommen reduziert. Der Rand markiert ein grofes triletes Feld, dessen
Enden sich in Aquatornihe zu Poren erweitern, Von diesen ziehen schmale Schlitze (Colpi) meridional iiber
den Aquator. Am linken unteren Drittel des Kornes ist die Sexine aufgebrochen. Dort wird die columellire
verzweigte Struktur erkennbar.

REM-Aufnahme, 1900 x, Vergr. Phot. KLAUS

Tafel 2

Das trilet-trichotomosulcate Aperturkonzept der mittleren Trias mit Columellae und Reticulum im Vergleich zum re-

zenten
Fig. 1.

Fig. 2.

Fig. 3.

Fig. 4.

Fig. 5.

Schizeaeceae-Typ.

Pollenkorn der Mittel-Trias. Durchlichtmikroskopische Aufnahme des gleichen trichotomosulcat-trilet-tri-
poroiden Pollenkornes wie in Tafel 1 (Formenkreis Dacrycarpites europaeus MADLER).

Focussierung auf Distalseite. Die Sexine erscheint an keiner Stelle zu einem hohlen Saccus abgehoben. Der
Trichotomosulcus ist als breite, helle Dreieckzone erkennbar, welche zu den proximalen Tetradenstrahlen al-
ternierend verliuft.

LIM-Aufnahme, 1500 x Vergr. Phot. KLAUS

Durchlichtaufnahme des gleichen Pollenkornes wie Fig. 1. Focussierung auf Proximalseite. Trilete Marke als
Reduktionsarea der Sexine gekennzeichnet, in der Nihe des Aquators poroid erweitert und als schmaler Schlitz
weiter iiber den Aquator auf die Distalseite iibergreifend.

LIM-Aufnahme, 1500 x Vergr. Phot. KLAUS

Proximale Sexinenstruktur phototechn. stirker vergréfert. Ausschnitt aus Fig. 2 rechts unterhalb der Mitte.
In der Mitte des Bildes vollstindige Reduktion der Sexine parallel zum Tetradenstrahl erkennbar. Ansitze zu
angiospermid-reticuloider Sexinenstruktur. Die Columellae - als Punktreihen erkennbar - ordnen sich zu sechs-
eckigen bis ringférmigen geschlossenen Netzmaschen an (siehe Pfeile in Fig. 3 und entsprechend Fig. 4).

LIM-Aufnahme, 4000 x Vergr. Phot. Klaus

Reticuloide Sexinendifferenzierungen werden auf der Proximalseite auch mit dem REM erkennbar (s. Pfeil).
Die Aufnahme zeigt auch die Struktur einer Stelle, wo ein Stiick Sexine herausgebrochen wurde. Unterdem
sehr diinnen, zerfurchten Tectum finden sich Columellae, welche sich teilweise baumférmig an ihren Enden
verzweigen. Ausschnitt aus Tafel 1, Fig. 2.

REM-Aufnahme, 5000 x Vergr. Phot. Klaus.

Schizandra Aperturen-Typ. Rezente nicht azetylierte Pollenk8rner von Schizandra sphenanthera RHED. &
WILS. als morphologischer Vergleich zum Trias-Konzept von Tafel 1. Das Korn der oberen Bildhilfte stellt
nach ERDTMAN (1952), JALAN & KAPIL (1964) und PRAGLOWSKI (1976) den distalen Pol dar. Radial
werden die Intersulcusfelder von drei weiteren colpoiden Aperturen unterteilt. Im Prinzip die gleiche Anord-
nung findet sich bei fossilen K&rnern der Trias (vgl. Taf., Fig. 1). Die untere Bildhilfte stellt ein im Verband
haftendes Pollenkorn dar, wo der ,,blank‘‘ Pol offenbar anormal nach auBlen weist.

Tafel 3

Angiospermide Porenbildungen in der Trias.

Fig. 1--7: Mittel-Trias, Fig. 8—9: rezent.
Gleiches Pollenkorn wie Tafel 1. Trilet-trichotomosulcat-poroides Konzept.

Fig. 1.

Porus der Exine in Aquatornihe. Auch die Nexine zeigt eine kleine runde zentrale Verdiinnung. Der Porus
liegt genau in Verlingerung der ,,Y-Marke* und wird durch einen schmalen ,,Colpus‘‘ noch auf die Distalsei-
te verlingert.

Aspekt einer Aquatorlage mit einem Teil der Proximalseite.

REM-Aufnahme, 10.000 x Vergr. Phot. Klaus
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Fig. 2.

Fig. 3.

Fig. 5.

Fig. 6.

Fig. 7.

Fig. 8.

Fig. 9.

Beitr. Paliont. Osterr., 6, Wien 1979

Distalseite mit Trichotomosulcus von einem weiteren Pollenkorn des Formenkreises ,,Dacrycarpites europae-
us* MADLER. Der Trichotomosulcus besteht aus einer sexinenfreien dreieckigen Area und reicht mit seinen
abgerundeten Enden bis in Aquatornghe. Der Pfeil weist auf die ,,colpoide‘* Verlingerung des proximalen
,,Y-Strahles iiber den Aquator.

REM-Aufnahme, 1500 x Vergr. Phot. Klaus.

Skulptur der stark zerfurchten Sexinenoberfliche (fissurates, imperfektes Tectum) der Distalseite am Rand
des Trichotomosulcus,

Dicht gedringte Mikrograna gleichmiBiger GréBenausbildung.

REM-Aufnahme, 20.000 x Vergr. Phot. Klaus,

. Sexinenoberfliche in unregelmiBige ,,Stege*, Falten und tiefe dazwischenliegende Griben aufgeldst (fissu-

rates Tectum).
REM-Aufnahme, 10.000 x Vergr. Phot. Klaus.

Distalseite mit iibergreifendem Sexinentriletum in Aquatorkontur (siche Pfeil). Gegeniiberstellung von durch-
lichtmikroskopischer (Fig. 5) und rasterelektronenmikroskopischer Aufnahme (Fig. 2) in gleicher Aufnahme-
position. Ein Sexinenreticulum im zentralen Teil des Pollenkornes teilweise erkennbar.

LIM-Aufnahme, 1500 x Vergr. Phot. Klaus.

P o r us —Position in Aquatorebene in Verlingerung eines Tetradenstrahles.

Auf die Distalseite zieht eine colpoide Furche. Die Sexine erscheint zerfurcht bis reticuloid (besonders im
Hintergrund).

REM-Aufnahme, 1500 x Vergr, Phot. Klaus.

Ein weiteres Symmetrie- und Porenkonzept der Mittel-Trias:

Prae-Winteraceae-Typ. Radiir-symmetrisch. Trilet-anazonosulcat-ulcerat. Pseudomonosulcat. Non-cavat.
Verzweigt columellir.

LIM-Aufnahme, 750 x Vergr. Phot. Klaus.

Rezente Pollenkdrner von Drimys winteri. Pollentetrade zum morphologischen Vergleich des Triaspollen-
kornes von Fig. 7. Die Sexine wurde durch entsprechende Priparation entfernt. Nexinenring sichtbar, be-
grenzt von Anazonosulcus und Ulcus.

LIM-Aufnahme, 500 x Vergr. Phot. Klaus.

Drimys winteri, rezent. Pollentertade. Halb losgelster Nexinen-Ring am oberen Bildrand erkennbar. Homo-
logie zum Exinen-Ring des Trias-Pollenkornes Fig. 7.
LIM-Aufnahme, 500 x Vergr. Phot. Klaus.

Tafel 4

Angiospermide Konzepte an verschiedenen Pollenkdrnern der mittleren Trias im Vergleich
zu Oberkreide- und Rezent-Bauplinen

Fig. 1-9, 13, 14: Mittel-Trias
Fig. 10: Ober-Kreide
Fig, 11-12: rezent

Fig. 1.

Fig. 2.

Fig. 3.

Fig. 4.

Bisaccat, biporoides Konzept. Poroide Durchbrechung der Nexine in den Saccus (,,biporoidat‘‘ vgl. Protea-
ceae - Grevilleoideae, Banksia). Bisaccates Pollenkorn der Mittel-Trias mit véllig strukturlosen Sacci. Der
schwarze kreisrunde Fleck im rechten Abschnitt des Zentralkdrpers stellt offenbar einen fossilen Zellkern dar.
LIM-Aufnahme, 1000 x Vergr. Phot. Klaus.

Anzeichen fiir Zoophilie in der Mittel-Trias. Pila-shnliche Anhingsel vereinzelt an den Sacci von bisaccaten
Pollenkérnern.
LIM-Aufnahme, Phasenkontrast, 1500 x Vergr. Phot. Klaus.

Monolet-polychotomosulcates Konzept.

Vergleiche Asteropollis asteroides HEDLUND & NORRIS aus der Unter-Kreide von Oklahoma. Die reticu-
loide, pseudosaccoide Struktur zeigt auch enge Verwandtschaft zum Formenkreis ,,Dacrycarpites europae-
us MADLER". Vergleiche Tafel 2, Fig. 1, 2 und Tafel 3, Fig. 5. Vergleiche auch parasyncolpate Pollenkdx-
ner der rezenten Gattung Schizandra ERDTMAN (1952), S. 256, Fig. A, d.

LIM-Aufnahme, 1500 x Vergr. Phot. Klaus.

Trilet-trichotomosulcat-trisaccoides Konzept. Echinates, sehr kleines Pollenkorn aus der Mittel-Trias. Echinae
als Anzeichen fiir Zoophilie.
LIM-Aufnahme, 1500 x Vergr. Phot. Klaus.
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Fig.

Fig.

Fig.

Fig.

Fig.

Fig.

Fig.

Fig.

Fig.

Fig.

5. Trileter, anazonosulcater und trisaccoider Pollentyp der Mittel-Trias. Tetradenstrahlen weisen in den Saccus.
An Stelle des distalen Trichotomosulcus findet sich ein vollstindig ausgebildeter Zonosaccus.
Poroide Nexinenkanile in Verlingerung der Tetradenstrahlen gelegentlich im Zentrum des Saccus erkennbar
(vgl. Saccus rechts unten im Bild).
LIM-Aufnahme, 1000 x Vergr. Phot. Klaus.

6. Trileter, trichotomosulcater, trisaccoider Pollentyp mit triporoiden Nexinendifferenzierungen. Mittel-Trias.
LIM-Aufnahme, 700 x Vergr. Phot. Klaus.

7. Monosulcates, bisaccates Pollenkorn der Mittel-Trias. Unter jedem ,,Saccus‘‘ Nexinenverdiinnung parallel
zum Distalsulcus.
Lim-Aufnahme, 750 x Vergr. Phot. Klaus.

8. Monosulcates Pollenkorn der Mittel-Trias mit vollstindig reduzierten Sacci und Resten,
LIM-Aufnahme, 750 x Vergr. Phot. Klaus.

9. ,,Cycadopites* - Pollenkorn der Mittel-Trias. Keinerlei saccoide Reststrukturen oder Tetradenmareken er-
kennbar. Auch keinerlei seitliche Tenuitaten.
LIM-Aufnahme, 750 x Vergr. Phot. Klaus.

10. Normapolles- Typ der Ober-Kreide als Symmetrievergleich zum trisaccoiden Pollentyp der Mittel-Trias von
Fig. 6. Vgl. den ihnlichen Verlauf der trichotomosulcaten sexinenfreien Distalfliche, ebenso die schwache
Distalneigung sowohl der Sacci als auch der Pori. Die poroide Nexinendifferenzierungen des trisaccaten Trias-
pollenkornes stimmt mit jener des Normapolles-Typus iiberein.Auch die Sexinenteile der Sacci des Trias-Pol-
lenkornes sind zentral meist eingedellt (linker oberer Saccus) und kdnnen den beginnenden Porenkanal mar-
kieren.

LIM-Aufnahme, 1200 x Vergr, Phot. Klaus.

11. Columellir-alveolire Exinenstruktur auch an rezenten Pinaceae. Basis columellir, héhere Abschnitte alveo-
lir (Pinus griffithii).
REM-Aufnahme, 10.000 x Vergr. Phot. Klaus.

12. Columella-Struktur am Saccusansatz von Pinus sylvestris rezent. Die Siulen sind (siehe Bildmitte) teilweise
abgerissen und in die Basis des Alveolums hineinverlingert.
REM-Aufnahme, 2000 x Vergr, Phot. Klaus.

13. Symmetrieverlagerungen in den Tetraden der Trias. Monosulcates Pollenkorn mit zwei Seitenfissuren (redu-
zierte Sacci ?) und Tetradenmarke, welche merklich vom Zentrum in Richtung oberer Rand abgewandert ist.
LIM-Aufnahme, 1000 x Vergr. Phot. Klaus.

14. Vervollkommnung der Pollenkorndrehung in der Tetrade. Saccoides Pollenkorn der mittleren Trias, wo
die Tetradenmarke nicht im Zentrum, sondern bereits um 90 Grad verdreht an den oberen Rand abgewandert
ist. Zusitzlich hat sich eine dritte Differenzierungswand median eingezogen (erste tricolpoidate Bildung).
LIM-Aufnahme, 1000 x Vergr. Phot. Klaus.
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