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Naclitrag zu meincr ScMft liber die dymnospermen.

Yon

L. J. Celakovslcy.

»* -

In meincr Arbeit «Die Gymnospcrmena, welche im Jahre 1890 in den

Abhandlungen der k. bohm. Gcsellscii. d. Wissensch. erschienen ist, und

aus weicher im selben Jalire diese JalirbUclier Bd. XII. Heft 5 im Litteratur-

bericht S. 66 einen Auszug brachten , habe ich tiber die so strittigeu

^N'eiblicben BlUten der Coniferen folgende Erklarung abgegeben.

1. Bei deu iilleren Taxaceen sind die Garpelle auf einzelne Ovula

reduciert, nicbl etwa indorWeise, dassnebenden Samenanlagen besondcro

Fruditbliitter nnterdrtlckt waren, sondern indem das auf ein Minimum

sein cinziges Ovulum terminal triigt. Bei

*J

T M

reduclcrle tuononiere Carpell

Ginkgo sind nieisl 21 solcheOvularcarpelle, ausnahmsweiseauch 2decussierto

Taare derselben entw ickell und das unter dem terminalen Ovalum bcfind-

liche Fruchlblatl streckt sieh manclimal noch stielarlig; bei Cephalotaxus

besleht die BlUle constant aus 2 solchen Oviilarcarpellen. Bei den Podo-

carpcen ist die ganze BlUte auf ein einzigeSj zu seinem Stengelj^lied ternii-

nalcs Ovularcarpell reduciert; bei den Taxeen ist ebenfalis nur ein Carpell

(als Ovulum) vorhanden, aber lenninal zu einer 2—3 Schuppenblalipaare

tragenden Achse. Das Ovulum hat bei Ginkgo und Cephalotaxus, gleich wie

bei den Gycadeen, nur 1 dickes, spiiter zweischichligcs Integument, hei

Ginkgo
J
wie bei Cycas , noch einen kelchartigen, dom echlen Arillus der

Angiospcrmen vcrgleichbaren Kragen am Grunde. An Stelle dieses einen

zweischichligcn Integuments sind bei den Podocarpeen und Taxeen zwei

getrennle Integumente entwickelt, welche al)er bei Podocarpns auch schon

hoch binauf vereinigt sind, Diese weiblichen Bltiten siud axillar zu

Schuppenbraktoen und in ahrige, manchmal nur 1—2blUlige Inflorescenzcn

zusamniengeslclllj nur bei Ginkgo sind sie axillar zu Laubblattern der

Kurztriebe.

2. Bei den Araucariaceen, welche als die fortgeschrittenere Familie

anzusclien sind, ist das iiuBere Integument (welches schon bei der Podo-

carpee Microcachrys einseilig offen erscheint) vergroBert und samt der
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Basis des Ovularcarpells flach ausgebildet und triigt, analog der Grund-
sprciteeiEesverlaublenOvuluiiiS der Angiospennenj sein innereslnlegument

mit NuceJIus auf seiner morphologisoben Unlerseile, Es stelll

schuppeuformiges Carpell dar,

a

nun ein

dessen unlerseitiges Ovulum nur vom
inneren Integument urn den Nucellus gebildet wird. Zwei bis mehrere

soicher Garpelle sind in einer axilliiren Bltite der ahrcnforniigen rnflorescenz

vorbanden, collateral , und zwar mit ihren morpbologischen Oberseilen

gegen das Deckblatt gewendet, zu einer wFruchtschuppecc (Sympbyilodium)

vereinigt (verscbmolzen). Nur bei Araucaria und Ajathis [Dammara] i^l die

axillare BlUle auf ein einziges solches Carpell reduciert, bei lelztercr ist

dieses scbuppenformige iiuBere Integument sogarfasl ganz ablasliert.

Dlcse gewiss richtige Tbeorie der weiblichen Coniferenbltilen hat

entgegenslebenderVorurteile wegen bishernicht durchzudringcnvermochtj

wiihrcnd die irrltlmliche EicuLKu'sclie Lehre aucli in den neucsten Lehr-

bUchern bevorzugt wird. Was die Araucariaceen, speciell die Abiolineen

belrifftj so bal neuestens XoltJ) wenigstens iuv Larix die Zu^amrnensclzung

der Fruchtschuppe aus zwei^ ihr Ovulum au? der Unterseile tragenden

Fruchtblattern eines Achsclsprosses, die in durcbwaclisenen Znj)fen so klar

zu Tage trill, wiedermn bcstatigt, nachdem Vllenovsky scbon 1888 in der

KFIoracf ganz unzweideutige AufJOsungen dieser Frucblschuppen in con-

tinuirlicher Series abgebildet halle. Eine Bestaligung meiner Auffassung

der Ovula der Taxaceen kam mir jedocb, wenigstens was Ginhjo betrillt,

neuestens sehrunerwarlel von Japan zu. Von Kr;>'Jiuo Fcjii wird im Botanical

Magazin, Tokyo vol. X 1896 eine vorlUufige Mitlcilung publicicrt unter

dem Titel : On the different views hitherto proposed regarding
the morphology of the flowers of Ginkgo biloba L. Der japanische

Aulor referiert darin unter Andcrem tlber meine Auffassung der weiblichen

BItiten you GmLgo in den HGynmospermena, Hhe most noteworthy recent

work including Ihe genei'al morphological questions of Guihrjo flowercj und

, beschreibt dann und bildet ab sehr inleressanle abnormale Melamorphosen
der LaubbUiUer von Brachyblasten der Ginkgo biloba, an deren Riindorn

mehr oder weniger vollkommene Samenanlageu in der Zahl von eins bis

dreizehn und darUber enlwickelt waren. Je mehr Eichen. desto weniuer

war von der Laubblallspreite eines solchen Fruchlblalles enUvickoll; je

weniger Ovula, desto vollstiindiger war die laubige Spreite erhalten. \Yar

nur ein Ovulum am Blatlrande ausgebildet, so war das Blatt manchmal nur

auf ein paar kleincre Lappen reduciert, so dass ein solches Fruchlblatt

bereits den Ubergang zu einem gestielten Eichen bildele, dergleichcn

wiederum auf den axilliiren BlQlenstielen vorbanden waren. Fujii bildet

einen derarligen BlUlenspross ab, der neun gestielte Eichen langs des

Bliitensliels in spiraliger zerstreuter Stellung und am Ende eine beschuppte

1) Sitzungsbcriclilc der Niederrliehi, Ges. f. Nalur- und Heilkunde zu fJutin. -1894,
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Knospe ge])ildet halte. Bcmerkcnswert isl noch der Umsland, dass auch

die randslandigen Ovula des laubigen FruchtLlalles samllicli an iliroin

Grundo die kelcliarliiie Manschetlo des normalen Ovulums besaUen, welche

allmahlich in die Blattspreile Uberging.

Der VeI'^^eich des fruehlbarcn Laubblailes des Kurzlrlebes mil dem

geslielten Ovulum des nxilliiren Bliltensliols Ichrt init groBler Deutlichkeit,

dass auch das lelztere ein Blalt des BlUlensprosses ist, welclies am Knde

seines Blaltsliels cin oinziges terminales Ovulum tragi, indem niimlicli

desscii Spreite nicht welter als nur mil dem eiiuigen Ovulum entwlckell

ist. Die von Fujn besprocbenen Abnormitiilen bestiiligen zunaclisl die

Richligkeit meiner Auffassung der Ovula von Giiikgo
,
damit" auch der

Taxaceen (iberbanpt, und bekriifligen audi noch aufs Neuo die Wabrheil

der Foliobutbeorie des Ovulums. Auf dem mebrgliedrigen Laubblade des

Kurzzweiaes werden die Inleaumenle der randsliindigen Ovula (sowie der
O *-> ^—

'

\

Ovula des Carpel Is von Cycas] von Abschnillen des Blattcs gebildet, auf

dem luonomcren normalcii Fruchlblatt des Bltltenslieles biidet die ganze

rudiinenCire Spreite das Integument des tcrminalen Nucellus. Sowie die

Spreilc des Laubblaltes dicbotom zweispnlu'g erscheint, so wurdeii auch

dicliotome Fruchlliliitlcr aiif dem Hltltenstiele l)eobachtet, deren Bbitlstiel

in zwcl, jo cln Richen Iragendc Arme sich spaltet, und deren Dichotomie-

ebene auch richtig der Kbene des am Blufenstlel lateralen Blattes cntspricht.

Oanz richtig deduclcrt Fi .in aus seinen Bildungsabweichungeu den Satz:-

))The ovule is an organ of foliar nature and the cup-shaped swelling at

its base is the reduced porlion of the lamina of the carpellary leafff.

Der Geiiner der FoHarlheoric des Ovulums, dem das lelztere ein

Organ sui generis bedeulel, wird wahrscheinlich einwendcn, dass die ovula-

bildcndcn Laubblatler des Brachyblasts mit den Ovulis des BlUlensprosses

nicht idenliscb zu sein brauchen, dass unler den crstcrcn niemals einzelne

Samenanlagen und unter den Eichen des BlUteiisprosses niemals ovula-

tragende Laubblaller bcobachtet worden sind, dass also die Abnormitiilen

nur soviel bewiesen, dass die Ovula, als llomologa der Makrosporanglcn,

die normal auf der Blutenachse enlstehen, auch einmal abnormcrweisc am

Rande der Laubbliitter auftrctcn konnen.

Darauf ware zu erwidern: Zugegcben, dass die Ovula nichts welter

sind als Makrosporangicn, so zeigen bereits die GefaBkr\ ptogamen, dass

die Sporangien slots Froducte von Bliittern, der Sporophylle, sind, selbst

in dem Falle einiger Arlen von Selaginella, wo sie an der Achse tlber dem

Fruciitblalt odor in der Blaltachsel angelegt werden; denn dieses Blalt ist

doch darnnler vorhandon und sie rtlcken auch spiitcr, wenn der Basal-

teiL des Blattcs aus der Achse sich ausgliodert oder hcrvorhebt, mit dem-

selben empor und sitzen dann dor Blaltbasis auf, auf welchcr sie bci den

Lycopodien schon ursprUnglich angelegt werden. Auch bei den Anglospermen

weidcn die Ovula niemals ohne die zugchorigen Fruchlblaller erzeugt,
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wenii sie auch, ahnlich den Selaginellen, biswellen aiif den Achsenschcilel

(phylogenelisch) herabgerilckt und von dernselben (on(ogenolisciiJ enl-

sprungen erscheinen. Sie konnen audi naclitraglich (wie bei don Grascrn

und nach Payek bei Ficus und Carmabis] auf dor Randnabt des CarpoUs

wieder emporgehoben werden. Auf dem BllUenstiei von (Unhjo ist aber

nienials eine Spur vonFruchtblattern unter den Samenanlagcn zuljcmerken.

Audi die Manschelle am Grunde des Ovulums isl kein Fru.'blblattj zu dem
das Eiclien axillar ware, sie bildet sich ja unler den zahlreichoren Eichen

des fruchlbaren Laubblatles ebenfaliS; auch unlcr den einzelnen Eiciien

des Carpells von Qycas^ sie gehtirt also enlschieden dem Ovuluni an. Die

Ovula am Rande der von Fujh beobachlelon Laubblatter waren niemals

gestielt, weil der Stiel dcr Ovula des Blulensprosscs ebon dem Blattstiel

der Laubblatter homolog ist. Es gehort auch nur wenig vergleichcnden

Scharfsinns dazu, um einzuschen, dass ein so rcduciertes Fruchtblalt des

Bradiyblastcn mit einem Ovulum, wie in Fujii's Fig. 2; \yo das groBe zum

Biatlstiel bereils terminal gestellte Ovuluni^ eigenLlich reifer Samen, imr

noch von zwei Llippchen der Blatlsprelle am Grunde umgeben wird und

v^o aus der Naht des Integuments {resp. dcr Testa] noch ein Blattlappen

hervorgewachsen ist, wenig mehr voo einem geslieltea Ovulum oder

Samen des Blutensprosses verschieden ist. Soviel muss hiernach auch der

Gegner dei' Foliolartheorle zugeben, dass das geslielte Ovulum ein Blatt ist,

dessen laubige Sproite ganzlich reduciert oder uberhaupt uucntwickelt

geblieben ist und dessen oinziges Ovulum (samt Manschette) auf dem Blatt-

stiel des Carpells terminal steht, wiihrend^ wenn die Laubspreite mclu"

oder weniger gut entwickelt wird, die oft vermehrlen Ovula randslandig

erscheinen. Wenn dann auch^ wie gewohnlichj der Blaltstiel auf ein Mini-

-^ mum reduciert wird, so isl das Ovulum der RepriisentanI eines ganzen

Carpells. Dass auch die Manschelle und das Integument Teile dos Carpells

selber sind, wird damil dem Bekenner des Organs sui generis freilich nichl

slreng bewiesenj obwohl es einem vorurteilsfroien Verstande schr nahe

liegt. Denn da der Nucellus zum Slid des Carpells terminal istj so kann

sehr wohl das Inlegument samt Manschelle von der Blatlspreite gcbildet

sein ; beim randslandigen Ovulum wird die Uiille nur von einem Blatt-

segment gcbildet. Den strengen Beweis liefern aber die bekannlen Yer-

grunungsmelamorphosen der Ovula der Angiospermen.

Dass die uniovulaten Carpelle des Blutenstieis von Ginlyo niemals als

ovulalragende Laubblatter enlw^ickelt waren j erkliirt sich durch die

schwachlichere Ausbildung der Achse des BlutensprosseSj welche cine Vcr-

laubung der Carpelle nichl zuliissl^ sowie auch damil, dass dieso Carpelle

allerdings nichl aus Laubbliitlern enlstanden sind, ^vas man im Ilinblick

auf die fruchlbaren Laubblatter des abnormen Falles meinen konnte und

w^as auch Fuifs Meinung gewescn ist. Doch hieriiber spater. Ebenso

isl es begreiflichj dass die groBen Laubbhitlcr der kriifiigen Brachy-
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blasten nidit ganz auf die Einfachheit der nornulen Carpiden reduciert

werden.

Die BilduHi^ der Ovula an den Randern der Laubblatter widerlegt

auBerdem, wenn es desscn noch bedUrftOj die friiheren Ansichlen der

Antij^jmnospermistenjnach denen die Ovula derConiferen primitive Frucht-

knotcn, also umiensprosse^ sein sollten, die weibliche Blilte von GinLgo also

eine Inflorescenz^ und der ervvahnte, von einer Endknospe beschlossene,

mit spiraligen Carpellen besetzte BiUtenspross widerlegt audi Van Tieghem's

Meinung, dass der BiUtenspross ein dichotom geteilles einziges terminales

Fruchtblatt eines reducierlen Acliselsprosses sei. Indesscn hat docb Flju

auch solche einblLiltrige , aber dann auch nur ein terminales Ovulum

tragende Achselsprossc beobacblet. Er sagt diesfalls: wAuf scbwiicher ent-

wiekelten Kurzzvveigen trifl't man iifters Bliilen mil einem eiuzigen Ovulum

auf sehlankerem Stiele; Querschnilte durch einen solchen Stiel zeigen ein

oder zwei GefaBbiindel in ahnlicher Lage wie die des Blaltstiels eines

Laubblattes, wiihrend Schnitte durch den Stiel einer normalen biovulaten

Blulo gewohnlich vier in zwei Synimelrleebenen gelegenc Btindel zeigen.

Ein Blutenstiel mit ein oder zwei BQndebi und mil einem Eichen ist somit

als gleichwertig einem Blattstiel des Carpells zu erachten.cc

OU'enbar meint der Autor Achselsprosse, die auf ein einziges Spross-

glied, d. h. ein Stengelglied mit tcrminalem Ovularcarpell reduciert waren,

Hier^ wo zwei und mehr Carpelle die Kegel sind, ist die Reduction evident,

und dies giebt eine gewichtige Zeugenschaft zu meiner Erkliirung der

axilliiren Ovula der Podocarpeen als cbensolcher monomerer Ovularsprosse-

Die Deckblatter der lelzteren sind keine Carpelle, sowie auch bei Ginkgo

keine Carpelle geschwunden sind, zu welchen die Ovula axillar wLiren.

Die EiciiLER'sche Lohre von der zu ihrcn Carpellen axilliiren Stellung der

Ovula der Coniferen wird fiir Ginhjo durch Fun's Beobachtung entschieden

widerlegt, so vvie sie fiir die Araucariacecn durch die wohlverstan-
denen Umbildungen durchwachscner Zapfen als unrichtig nachgevviesen

worden ist-

Ich habe in der Abhandlung tiber die Gymnospermen weiler unter-

sucht, in welchem Verlialtnis das monomere, auf ein Ovulum reducierte

Carpell (Ovularcarpell) zu den 2- bis 6-eiigen Fruchtblattern der Cycadeen

stehen konne. Es lag auf der Hand, dass ein so enorm einfaches Frucht-

blattj wie es die Coniferen (und die Gnelaceen) besitzen, wie es aber in

gleichcr Einfachheit weder bei den lieferstehenden Pteridophylen, noch

bei den hoher organisierten Angiospermen wiedcrgefundcn wird, nicht

ursprUnglich, sondern aus einem normalen und besser entwickclteti Frucht-

blatt mit seitlichen Eichen reduciert sein mtisse, Ein solchcs typischeres

mehreiigcs Fruchtblatt besitzen aber die Cycadeen, insbesondere ^?/ca5,

eine Galtung, die auch unter den Cycadeen wegen ihrer, wie allgemeln
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angenommen wird, noch nicht perfect gewordenen, diaphytischen weib-

Irchen Btutenj die an Vorkomtnnisse unter den Farnen [Bkchnum^ Struthio-

pteris] erinnern, besonders alt und ursprtlnglich zu sein schien, Wenn ein

solches gefiedertes Garpell mit zu Ovulis umgebildelen unteren Fiedern

auf ein einziges unterstes Ovularsegmenl reduciert vvUrdo, so muBle

letzteres zum Blattstiel des Gar[)ells terminal geslellt sein. In dieser Weise

ware auch sicher das Ovalarearpell vou Giiihjo aus elneni laubigen

Frucbtblatt mit randstandigen Samenanlagen enlstanden zu denken, wenn
die von Frjii beobachteten abnormal ovuIatra^endenLaubblatter alavlsUsche

Bedeutung batten. Ftir eine seiche Bedeutuug schelnl zu sprechen, dass

der Brachyblast von Ginhjo, wie ich das schon in meinen ))Gymnosperinon(c

ausgefuhrt habe und was audi Fujir annimmt, dom Stamme einer Cycas

entspricht und jedonfalls auch bei einem Vorahn eine Terminalbiiite bosaB^

welche jedoch durch SeitenblUten ersetzt ward und verloren ging^ indem

die Achse rein vegetatives und unbegrenztes Wachstum erlangte. Die Er-

zeugung von Samenanlagen auf Blattern des Kurzzweiges hat also ofTen-

bar atavistischen Charakter, Doch folgt daraus nicht , das die Frucht-

blatter der einstigen Terminalblute pluriovulate La ubl) latter gewesen

sein mtlBten.

Als Ausgangspunkt ftlr die Gymnospermen bot sicli mir unter don Ge-

faBkryptogamen der nachste Verwandtschaftskreis der Ophioglosseen dar.

Denn diese besitzen Eusporangien , welche den Bandern des Vcntralab-

schnitts des Fruchtblattes entspringen und vorzuglich geoignet erschieuenj

durch Bildung von HUllen aus ihrer Basis randsliindige Ovula nach Art des

Garpells von C^jcas zu producicren, Freilich muBten die FruchtblUtler der

postulierten ArchiophioglosseeUj an welche sich die Gymnospermen an^

schlieBen konnten j einfacher gebaut sein , mit nur zwei Bcihen von

Sporangien, welche ebenso vielen reproductiv ausgebildelen Seilonab-

schnitlon entspracheU; und ohne einen Venlralabschnitt. Diesen dachle icli

mir aus einer in gleicher Weise weiter verzweigten Seitenfiederj die erst

nachlraglich in ventrale Stellung gelangt ware, entslanden* DafUr fand

sich ein AnhaUspunkt bei Aneimia phylHtidis, w^elche zwei basale frucht-

bare Abschnitle bcsitzt, die offeubar zwei in ventrale Lage gerucklen

Seitenfiedern aequivalent zu sein scheinen.

Das alteste Fruchtblatt der Archiophioglosseen muBte aber gleich dem
Ventralabschnilt der jetzigen Ophioglosseen rein reproductiv sein, dor

vegetative Dorsalteil^ wie iiberhaupt die zugleich vegelativ ausgebildelen

Fruchtblatter der meistcn Fame und der Lycopodinen^ konnten erst nach-

lraglich durch Verlaubung odor A^egetativwerdencc der Sporangien (nach

NagelT s Ausdrucksweise) entslanden sein. Denn die zw^eite, antithotische

Generation der Pteridophyten ist aus der zweiten Generation gewisser

moosartigen (lebermoosartigen) PDanzen hervorgogangen, aus einem Sporo-

gon, einem rein reproductiven Organ^ und zw^ir durch dessen Verzw'cigungj

'?,
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durch oinen fori sell rel ten den Process des Vegetatlvwerdens und durch

Ampliation, die drei wicbtigsten phylogenelischcn Vorgiinge. Die Sporen-

bildung des Sporogons ist auf das Blatt der GefSsskryplogamen Uber-

gegangen, woraus zu scblieBen ist, dass das erste einfachsle reproductive

Blatt selbst ein Sporangium waH) . Icb sagte daher schon in meinen

»Gymnospcrmen« (S. 127), dass nach einem notwendigen phylogenetischen

Postulat »das ursprUnglichste Blatt der GefiiBkryplogamen rein reproduc-

tiver Natur war, ein Sporangium, dann in Folge weiterhin olngetretener

Verzweigung eio Sporangienstand (Sporangiophor) , und dass aus einem

S3lchen reproductiven Blatle erst durch Vegetativwerdeu oder Verlaubung

desselben oder seiner Teile (seiner Blatlglieder) das vegetative Blatt enl-

standen ist. Das sowohl vegetativ als reproductiv ausgebildele Sporopbyll

enlstand durch Verlaubung einesTeils des ursprUnglichen rein reproductiven

Biattes, so bei den sehr alien Ophioglosseen und Psiloteencr.

tber das pbylogenetische Verhiiltnis der Ophioglosseen zu den Psilo-

taccen und Lycopodiaceen babe ich mich schon in mcincn jjUntersuchungen

tiher die Homologien der generativen Producle der Fruchtblatler bei den

Pringsiieim's Jahrbiichern, Bd.

XIV, Heft 3, 1880 S. 349 wie folgt ausgesprochen. »Strasblrgeii hat es

bereits wahrscheinlich gemacht, dass das an der inneren Basis des Fruclit-

blattsbei Lycopodium enlspringende Sporangium dem ventralen, jedoch auf

ein Sporangium rcducierten Blattzipfel der Ophioglosseen aequlvalent ist.

Eine wirkliche Redaction im phylogenetischen Sinne ist jedoch schwerlich

anzunehmen, vielmehr ist es mir wahrscheinlicher, dass sowohl die Lyco-

podiaceen als auch die Ophioglosseen von einem gemeinsamen St^mme

Plianerogamen und GefaBkryptogamenx in

abstammcn, der die einfachen Fruchtblatler der Lycopodiaceen besaB, und

dass die reichere Verzweigung der beiden Abschnitte des ferlilen Biattes

der Ophioglosseen ganz selbsliindig progrcssiv erfolgt ist. Phylloglossum

mijchte jenem hypothetischen gemeinsamen Typus noch niiher stehena. Yon

dem Sporangienstand der Psilolaceen sagte ich, dersclbe sei ein zwei bis

drei (manchmal noch mehr) Sporanglen tragender Blallleil
,
Dcbenfails

homolog dem ferlilen Blallleil der Ophioglosseen, aber nichl so stark wie

bei Lycopodium reduciert, oder besser gesagt, durch Verzweigung

des Lycopodiensporungiums herzuleitencc

1) Der ungeglicdcrte Embryo der GcfaBpflanzen ist doch dem embryonalen Moos-

sporogon vollliommcn homolog und ao(iuivalent. Er besteht vor Anlage derStammknospe,

wenn diese wie bei den Monokotylen und Cet-atopteris (nach KsvJ spStei- und im Ver-

gleich zum Embryo schwachlicher, dann seillich, angclcgt wird, au^ dem hypokolylen

Stengelglicd und dem dazu terminalen Kotyledon, es entspricht somit derKoty-

ledon demMoossporangium, das hypoltotyle Glied dor Seta. Auch der so

vorsichtige bryologische Forscher LErrGEo sah bereits ein, dass wir als Homologa dor

Sporogone (eigentlich ihrer Sporenkapselii) die Kotyledonen bezeicluien mussen. Aber

der Kotyledon ist das erste Blatt und so sind gewiss auch alle folgenden BUilter homo-

loge Umhildungen weitcrer, durch Verzweigung entstandener Sporanglen.
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We
Zu derselbcn Auffassung ist , sie bestiiligend , in mir erfreuHchei

Entwickelungsgoschichte und Morphologie der Lycopodiaceen, Psilotaceen
und Ophioglossaceeni) neuestens gclangt. Audi diesor Forscher halt das
venlrale Sporangium der Lycopodiaceen fur das ursprunglichste Erzeugnis
desFruchtblattes, die vontralen Sporangiophorendcr Psilotaceen undOpliio-
glosseen fUr weiter fortgeschrlttene, daraus abgeleitete Gebllde, Der
Referent in Bot. Zeitung 1897. Nr. 8, G. Kaksten, bcmerkt dazu: j)Wenn
nun Verfassor zeigt, dass sich die verscluedenen Formen in cine Reihe
ordnen lassen, die von cinfachen zu coniplizierteren rnorphologischen Ver-
lialtnissen schreitct, so ist damit nichl ervviesen, in welcher Richlun"
innerhalb der Reiiie sich thatsiichlich die Entwickelung bewcgt hat«.

Das ist ganz richlig
, aber der Verfasscr hat sich keineswegs damit

begnOgt, zu zeigen, dass sich die Formen in einc Reihe ordnen lassen,

sondern or sucht die Art der Entwickelung in einerj nieines Erachtens sehr
glilcklichen Weisc uachzuweisen, zum mindeslen sehr ^Yahrscheinlich zu
niachen. Er weist auf die Trabeculae der Sporangien von Isuetes bin, welche
durch sterile Ausbildung oder Vegelativvverdung gewisser Zellpartien des
mehrzelligon Archespors entstehen. Es mochle schwer sein, dieses Sporan-
gium von einerGruppe verschmolzener Sporangien herzuleiten, und liat es

auch wirklich nochNieniand versucht. Die Trabeculae bilden unvollstiindige

Scheidewande zwischen den einzelnen Partien des ursprtlngbchen Arche-
spors. Rei den Psilotaceen wird nun das primare Archespor durch eine
oder drei vollstiindige Scheidewande gleichen Ursprungs in zwei oder drel
Kammern oder ebenso viele Archesporlcn radiar geteilt, welche sich vor-
wolben und ebenso viele, doch nicht vollslandig gotrenute Sporangien
(die oft als ein zwei- und drei facherlges Sporangium bezcichnet werdcn)
bilden. Abnormer Weisc, als Riickschlagserscheinung, konnen aber die
sterilen Sclieidewande wiedcr als fertile Zellen sich entwickeln und so das
Archespor und das ventrale Sporangium^ wie bei den Lycopodiaceen, wieder
cinfach werden. Den Sporangiophor von Ophioglossum betrefTond, zeigt

Rower, dass die Scheidewande zwischen den Archesporlcn der beiden
Reihen ebenso sich bilden, wie die der Psilotaceen und weist hin auf die
groBe Oberelnstimmung zwischen dem tangentialen Querschnitt des sub-
epidermalen Archespors von Lycopodium und der subcpidermalen Zell-

schicht des Sporangiophors, aus welcher die einzelnen Archespore und
Scheidewiinde bei Ophmjlosstim hervorgehen. Bei Bolrychkim wiilben sich
die einzelnen Sporangien, nachdem zuvor die Archespore wie be! Ophio-
glossum im Innern des noch cinfachen Sporangiophors angelegt worden,

t

1) V. 0. Bower, Studies in the morphology of spore-producing members, I, Equi-
selineae und Lycopodineae (Philosophical Transactions of the Royal society of London
vol, fSr, p T. ^894) — rr. Ophioglossacoae. ^89^.

Bot:Liii8che Jalirbuiliur. XXIV. Ea.
14 \-
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I

wie die

nur bedevilend vor, wodurch die Yerzweit^ung des lelzteron und die froie

Ausgliederung der Spornngien erfolgt. Es hat also nach Bower bei Ophio-

glossum wedcr eine Vei'senkung ursprUnglich gclrennler Sporangien in das

Blallgewebe, iioch eiue Versclimelzung derselben statlgefunden. Ophio-

glosswn ist also primilivcr, ursprUnglicher als Botrychium, und nocb wciler

fortgeschritlen isL Helminlhostachys. Ich selbst babe bisher an eine Ver-

sebmelzung anfangs getrennler Sporangien bei Ophioglossum geglaubt, aber

ich fUhle mich jelzt gezwungen, Bower's Auffassung fUr richtig zu halten,

hauplsaehlicb auch nocb wegen der analogen Zerteilungen der Pollenfacher

einigcr Angiospcrmen aus den Familien dor Mimoseen, Ocnolhereen, Loran-

Ihaceen u. a. Die Zerfiillung des ursprUnglichen Archespors der Pollen-

fiicher in einzelne Teilfacher erfolgt dort in ahnlicher Weise,

Bildung der Sporangien von Ophioglossum. Die i'bereinstimmung dieser

beiden Bildungen ist so groB, dass ich in meinen ))Teratologischen Beitriigen

zur morphologischen Deulung des StaubgefaBes« daraus auf eine nahere

verwandtschaftliche Beziehung der Angiospermen zu den Ophioglosseen

geschlossen habe. Es crgab sich daraus die Iloniologie eincs gestreckten

Pollenfachs der Angiospermen mit eiuer ganzen Reilie von Sporangien von

Ophioglossum. Ich nahm an, das erslere sei aus der Iclzteren durch fertile

Ausbildung der Scheidewiinde und damit bewirkte Vereinigung der ur-

sprUnglichen Fiicher in ein Pollenfach entslanden, wobei aber der Umstand

sttirend erschien, dass die gefacherlen Slaubfacher hauptsachlich bei hoher

stehendenDicolylen gcfunden werden. Damit slimmt besser die entgegen-

gesetzte Annahme, dass nSralich bei gewissen Mimoseen etc. das miinnliche

Sporangium, nachdem es sich verlangert, Partien seines frUheren Sporen-

gewebes in sterile Scheidewande umgewandell hat. Analog stellt sich nun

die groBere Wahrscheinlichkeit heraus, dass der Sporangiophor von Ophio-

glossum nicht durch Verschmelzung freier Sporangien, sondern miltelsl

Zerteilung eincs ursprUnglichen Archespors in einem durch starkes Liingen-

wachslum gestreckten Sporangium entstanden ist. Ich halle daher den von

Bower gegebenen NachweiSj der melne frUheren Vorslellungen zum Teii

berichtigt, fur ein sehr werlvollcs Resullat. Es besteht darin eine Ihat-

sachliche Stutze der Lehre vom Vegetativwerden sporogener Gewebe und

der moglichen Umbildung eincs reproductiven Organs, des Sporangiums,

in ein z. T. vegetatives Gebilde. Schon bei Ophioglossum ist der miltlerc

Teil des Sporangiophors zwischen den beiden Reihen der Sporenfiicher

betrachtlicher vegelaliv geworden, so dass sich sogar GefaBbUndcl darin

ausbilden; bei Bolrychium verbleibt nach Ausgliederung der randslandigen

Sporangien ein rein vegetativer Trager derselben als ventraler Abschnitt

in der Lage des ehemaligen Sporangiums. Die Consequenzen geheu aber

nocb weiter. Bei den Equiseten ist das Fruchlblatt selbst ein radiiirer

Sporangiophor, vcrglcichbar dem trisporangischen Sporangiophor von

Psilutum, nur mit Ampliation des sterilcn Gowebes in der schildformigen
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Form und einer groBeren Zahl von Sporangien, aber mit der gleichen

Scheidewandbildung zwischen den partiellcD Archesporienj und mit der

gleichen Ausgliederung der hiermit angelegten Sporangien wie boi Botry-

chium. Es folgt daraus, dass auch die Sporangiophorcn der Equiscten aus

urspriinglichen Sporangien hervorgegangen sein mtlssen, welchen aber,

weil aus der Blulenachse direct enlsprungen, so wie den gegenwiirligen

Sporangiopljoren der Equiselen, der morphologisehe Wert ganzer Bliiller

zukam. Darin liegt der directe Nachvveis der ol)en zunachst nur deducliv

aus der nieht zweifelhaftcn Entstehung der vegelalivon Pflanze der GefaB-

kryptogamen aus deni Moossporogon gcwonnenen Anschauung, ))dass das

ursprtinglicliste Blatt der Pleridophylen ein Sporangium wara.

Die letzlc Consequenz ist die^ dass die rein vegelativen Blatter (wie

LaubblalterJ aus ursprUnglichen Sporangiophoren oder Fruchtbliilternj die

rein vegelativen Blattabschnitte aus ursprUnglichen Eusporangien ver-

schiedener Verzwei^un^s^rade durch lotales Vegetativwerden oder Ver-t!^&

laubung enlslanden ^ind.

Bower war sich abcr der Tragwcite seines fruchtbarenj aus wohler-

forschten Thatsachen geschopften Gedankens nicht voll bewusst. Im

Widerspruche zu demselben hangt auch er der falschen, fUr den Forlschrill

der phylogenelischen Lehre hemmenden Idee an, dass die Sporangien,

Oyula, PollensLickej Gebilde sui generis seien, ebeuso selbstiindig wie

Phyllome, Kaulome und Wurzeln, von den vegelativen Gliedern durch eine

unilberschreilbare Kluft getrennt^ Gebilde, welche enlweder das sind, was

sie ursprUnglich sind, Forlpflanzungsorgane^ oder Uberhaupl nicht sind.

Er lasst die vegelativen Bliitlerj tinabhiingig von den Sporophyllen, als

besondere Auswtlchse an der Achse auftrelcn bei denen man aber nichl

begreift, wo sie herkommen — wiew^ohl er meint, dass sie andcrmal auch

aus Sporophyllen durch Schwinden der Sporangien enlstehen kunnen. Die

Sporangiophoren der Equiselen hall er darum nichl fur Blatter, sondern

fiir Erhebungen der BlUtenachse, welche nach seiner ^working hypothesise

aus dem Sporangium des embryonalen Sporogons hervorgegangen istj und
deren Archespor, in Parlien zerteill, in den Spoi^angien dor Sporangio-

phoren zur Entwickelung gelangt. Wie aber dann die Sporangien auf die

von ihnen total und ursprUnglich verschiedenen Blatter der Lycopodiaceen

und Fame, bei letzteren auf ofl hohe Verzweigungsgrade gelangen konnenj

ist mir bei solcher Anscliauungsweise vollkommen unverstandlich.

BowEK beschrankl sein Princip also nur auf die Entstehung der von

vegelativen Bliiltern und Blattteilen mehr verschiedenen Sporangiophoren

aus Sporangien, und da ihm letztere als Gebilde sui generis gellen, so

erklart er auch die Sporangiophoren der Ophioglossecn fur Gebilde sui
^^ -

i

generiSj fUr fundamental verschiedeh von einem vegelativen Blattzipfei.
\ L

Er polemisicrt hierbei mit GoebkLj der diesmal auf abnormc Vorkommnisse

(fruclificalive Ausbildung einer unteren Seitenfieder oder vcgelativo Aus-
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bildung (les venlralen Sporangiophors bei Botrychmm) gestUtzl, in seiner

i)Vergleic]»en(len Entwieke]ungsgeschichte« den Sporangiophor ganz richlig

fur einen melamorphen Blattabschnilt erkliirl hatte- Bowfr findot das

nichl init Unrecht — inconsequent bei einem Aiiloi'j dor in deniselhen

Kapilel gegen die morphologische Verwendung der Abnormitiiten eine

slrenge Philippika losgelassen hatte; welche Bowkr, auch ein Veriichler der

Abnormilatenj als ^admirablew sonst beifallig aufnimmt. Es ist in der That

kein Unterschiedj ob der venlrale Sporangiophor von Botrychium in eine

vegetative Spreite (J^^xcresccnz), oder ob ein marginales Ovuluin in einen

vegetativen Blattzipfel sich umwandelt. Bower hat aber Unrecht, die llonio-

logie des Sporangiophors mit einer ventralen Lamina zu leugnen, sowie

GoEBEL mit Unrecht die Iloinologie des Ovulurns und des Ovularblatlchens

in Abrede gestellt hat.

Es wUrdo zu weit filhren, wollte ich die Unvertriiglichkeit des Bower'-

schen Princips und des Dogma von dem Sporangium sui generis nliher

auselnanderselzen ; es wird genilgen^ darauf hinzuvvelsen^ dass die Mog-

lichkeitj dass sich sporogenes Gewebe in steriles, vegetalives Gewebe

umwandeltj die Miiglichkeit einer totalen Umvvandlung eines Sporangiums

in ein vegelatives Blatt oder in einen vegetativen Blattzipfel in sich schlieBt,

Denn wenn sich einzelne Partien des Archespors in vegetative Zellgewebs-

platten umwandeln konnen, so besleht kein Grund zu zwcifehij dass auch

das ganze Archespor in vegetatives Gewebe sich umwandeln kann, Wenn
aber dies geschieht, so ist damit auch eine audere fornielle Ausbildung des

frUheren reproductiven Organs verbunden, und zwar eine solche, die dem

nunmehr vegetativ gewordenen Organ entspricht. Wenn z. B. die vier-

kantige Anlage einer Anthere vegetativ sich ausbihiet, als das bekaunte

Blatt mit zwei oberseitigen Excrescenzfliigeln, so sind docli die vier kanten-

artigen VorsprQnge der Anlage nichts anderes als Anlagen der Sporangien,

und wenn deron Arcliespore in der Yergriinung vegetativ werden, so bildeu

sich doch eben die Anlagen als die vier Flilgel des Excrescenzblaltes aus.

Es entspricht nicht der Thatsache, wenn gcsagt wirdj die Sporangien seien

ganz geschw^undcn und wildfremde Blaltteile haben sich dafUr neu ent-

wickell, denn es sind dieselben Anlagen, welche sich normal als faclische

Sporangien, abnormal als BlattflUgel ausbilden.

Das BowER'sche schr richtigo Princip der Umbildnng sporogenen Gc-

wcbcs in vegetatives liisst sich also nicht auf die Bildung der Sporangio-

phoren einschranken, sondern es ist dasselbe Princip, welches Nageli als

Vegetalivwerdung gencralivcr Organe und Gewebe aufgestellt hat und

welclios eine ganz enorme phylogenelische Bedeutung und Ausbreitung

besitzt. Die Abnormiliilenj welche als Yergriinung und Verlaubung genera-

tiver Organe bezeichnet werden^ zeigen, dass jener Process, dem die Enl-

wickelung dor GofaBpflanzen aus dem Moossporogon zu vcrdanken is(, iin
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Kleinen noclj immer statlfindot. Dass die Botaniker das doch endlich ein-

sehen mochten!

Meinen fraherenphylogenetisch-morphologischcnAusfUhrungen())Gym-

nospermeiKf, jjHomologien der genorativen Producterf u. s. w.) lag abcr ein

bedeutsamer Irrtum zu Grunde, der mir erst in jUngsler Zeit zum vollea

BewQsstsein gekominen ist. Ich glaubte niimlichj dass die Verzweigung
des primaren Sporangiums als altester Blattanlagej entsprechend dem Ban
des vegetativen BlalleSj sofort bilateral und dorsivcntral erfolgt ist,

und betrachtete die radiaren FormeDj z. B. die schildfdrmige der Frucht-

blatter der Equiseten, a!s abgeleitet von der bilateralen, nach Analogic der

schildformigen Laubblatter, welche offenbar aus der allgemeinen bilateralen

Form erst spater sich gebildet haben,

Wenn man aber beachtet,dass die alteslen, dem primaren blattwertigen

Sporangium nachsten Formen eines Sporophylls diejenigen sein mtlssen,

welche noch am wenigsLen vegetativ geworden sind, so \Yird man finden^

dass gerade diese Formen vollkomraen oder annahernd radiaren Ban
zeigen, wahrend der bilalerale den mehr vegelaliv gewordenen eigen ist.

Unter den Pteridophytcn haben die Equiseten die am wenigslen vegetativ

ausgebildeten Fruchtblatter , aber auch voUkommen radiaren Ban, die

Fruchtblatter der Lycopodinae und Filicinae sind schon mehr oder wcniger

vegetativ und zugleich bilateral ausgebildet, Haufiger haben in diesen

Verwandtschaftskreisen hohere Verzweigungen des sonst bilateralen und
mehr oder weniger verlaubten Fruchtblatls reineren reproducliven Cha-

rakter und dann auch radiaren Bau. So die ventralen Abschnilte der

Psilotaceen, die letzten, rippenartigen sporangientragenden Fiederohcn von
Osmunda regalis^ auf denen (z. B. nach Goebel^s Zeichnung) die Sporangien

ringsberum stehen, die Receptacula der Hymenophyllaceen, Polypodiaccen,

Cyatheaceen u, s. w., deren Sporangien ebenfalls radiar urn das Recepta-

culum (das nicht laubig entw^ickelte reproductive Ende ciner Blaltfieder^

von den Sporangientragcrn von Osmunda morphologisch nicht verschicden)

entwickelt sind. Die ventralen Sporangiophoren von Ophwglossum und
Botrychium smd bereils mehr vegetativ, laubartig flach geworden, mit cnt-

wickelterem Vascularsyslem, und darum auch bilateralen Baues (obwohl

bei Botrijchium die randbiirtigen Sporangien mehr nach der dem Ilaupt-

blatt zugekehrlen Oberseite des Sporangicnlriigers gewondet sind). Bei

HelminthostachySj wo die Verzweigung der ventralen Fieder noch um einen

Grad weiler geht, ist schon diese Fieder mehr radiar (Bower I. c. Fig. 61)

oder unvollkommen bilateral (ibidem Fig. 60); die secundarcn eigentlicheu

Sporanglentrager aber sind bereits voUig radiar , mit (meist) im Quirl

steheuden Sporangien. Unter den Gymnospermen hat Wdwitschia ein

perfect radiares Staubblatt, welches genau so wie der Sporangiophor von

Psilotum gebaut ist, unter den Goniferen Taxus, wieder schildformig wie

das Sporophyll von Equisctum. Die Staubblatter der Obrigen Coniforen

<
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sind urn so wcniger radiar gebaut, je melir vegetativ ausgebitdel. Aber

auch die Staubblatter dcr Ai^giospcrmeDj cbenfalls im Charakler wenig

vegelaliv gowordener Sporangioplioren, mit ihren vicr Ubcrs Kreuz ge-

stclllen, Dur durch eia sebmales Goonectiv gclrcnnten Sporangien, zcigcn

noch den ursprunglicheren radiiircn Bau. Dagogen sind die wciblichen

Frudilblaller schon ausgiebig vegelaliv gevvorden, bositzeu dalier den

bilaloralcn Rau der Laubblatlcr, nieisl mit zwei randstandigen Reihcn von

Macrosporangien (Samenanlagcn)^ von derStellung vcgclativerRandnodcrn;

ja die Macrosporangien sind in ihrem unlercn Toil selbst schon vegelaliv

gewordcn, daher sie dort einc oder zwei vegctalive ililllen aiis sich licrvor-

gehen lasscn und in der YcrgrUnung, d. h. im weitcr forlschrcitenden

Processo des Yegelativwerdens, durcL alle Zwischcnslufen, wic kh sie viel-

fach geschildort habe, in ein vegetalives BliiUclicn sidi nmbilden konnen.

Kin Anklang an den ursprUnglichon radiaren Ban des noch rein reproduc-

tiven Fruchlblaltes aiiBert sich aber noch darin, dass dann und vvann die

Ovula auch aus der Oberscito des Fruchtblatles (in besondcrs vernichrler

Zahl bci Jiutomiis^ den Nymphaeaceen, Papaver u, s. w*) cnlspringen; das

sind dann Excresccnzen, welche auf dem rein vcgelativen biialcralen Laub-

blall nur als Abnormilat, ebcnfalts als eine Arl RUckfall in den radiaren

Ban, angctroffcn wcrden,

Aus allcdem erwiichsl uns mit volikommcner Sicherheil die

Erkcnntnis, dass die urspr ting lichen rein reproducliven Fruchl-

blattcr einen radiaren Ban besessen haben, den sie auchjetzt

noch, sofernsie n icht belrachtlicher vegelaliv gewordcn, zur

Schaulragen; wUhrend dem vegetativen Blalte der bilaterale

Bau zukommt, den auch das Fruchlblatt annimmt, sobald es in

merklichem Grade vegelaliv oder laubig sich ausbildct.

Diose Erkennlnis ist auch fUr den JMetamorphoscnbegritf von Bedeulung,

welchem bisher, besondcrs von Sachs, eine idealislische Tondenz vor-

geworfcn worden ist, und welchen Goebel damit auf eine realere Basis zu

stcllen gosucht hat, doss er die Metamorphose auf eine Umbiklung oder

verschiedcnarligc AusbiUiung von Laubblaltanlagen zurtlckfUhiie. Aber

die Slaubl)!iiUer und Fruchtbliiller sind phylogenclisch gewiss nichl aus

Laubblaltanlagen entstanden , sondorn umgekehrt die Laubblaller aus

Sporophyllen, und die Metamorphose besland zunachst im verschieden-

gradigen Yegetati vwerdcn der Sporophylle '). Wir waren bisher go-

i) Wean Goebel (VergL Kntwickclungsgcscli. S. 110) sagt; i>dic Sporophyllo sind

umi^ebildoLG Laubblaller, d. h. Ijcslimnite Laubblaltanlagen wcrden durch dasAut'trelen

dor Sporangieii zu einer abwoichenden AusbiUiung veranlasst«, so ist dies cine bloB

ontogcnctische, nicht phylogcnetischc Erkl^rung; es wird damit durchaus nic^hlsaus-

gesagt, weder woher die LoubblUlter dcr zwoitcn Generation der Gefal3pilanzen ge-

kommcn, noch wohcr die Sporangien auf den Laubblaltanlagen, wenn diesc auch

phylogeEietisch friiher gewescn wiircn, im gegebenen Falle lierkommcn konnen.
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wohnt, die Lycopodiaceen und EquisolaccGn dureh ihro BlUtenbildun^, die

mit vollstiindiger durchgefuhrter Metamorphose erklart wurde, ftlr vor-

geschrittener zu halten als die Fame, und be! den Farnen wieder die Fonnen

mit mehr differenzierten Laub- und FruchlblutLcrn [Osmumhiy besondcrs

0. cinnamoJiiea, Bledmum spicant, Struthiopicris) fur vorgcschriUener zu

halten. Im Sinne der neuen Erkennlnis andert sich das Alles grUndlich;

die Bliiten der Equisclen und Lycopodiaceen haben sich bald nach dcm

Erscheinen der ersten GcfalSpflanzen gebildet, und deren gcmcinsanie

Stammform hat sich, verschiedon modificiert, auf die Phanerogamen weiter

vererbt; Lycopodium selago und Isoeles sind nicht alter als die iibi-igeii

Lycopodinen, sondern sind aus blutenbildenden Fornieu durch vollkoiiimenes

Vegetativwerdcu der Sporophyllo hervorgegangen , wobei zugleich die

Achse unbegrenzteres Wachslum erhielt, diaphytisch wurde; cbenso sind

die Farnfornien mit retner reproductiven, nichl odor weniger vcrlaublen

Fruclitblattern alter als jene mit voUkommen vegetativcn und den frUher ent-

standenen Laubblattern gleich gewordcnon Sporophyllen. Bei den Farnen

haben die Sporophylle dieseibo Umwandlung durch Vegetal!vwerd en er-

fahren, wclche heulzulage noch in vergrtlnenden BlUlen die Staubblatter

und die ohnehin schon mehr vegetativ gebildolen Garpelle ergreift. Es hat

also eigenllich keinen rechten Sinn, wenn z. B. gesagt wird, »dass die

Staubblatter aus der Metamorphose von Blaltorganen phylogenelisch her-

vorgegangen sind«. Wenn Bliilter im allgemeinen gemeint sind, so ist der

Satz idealistisch, wenn vegetative Blattorgane, so isl er sogar unrichlig.

Die Staubblatter sind vielmehr gar nicht oder nar wenig metamorphosierle

Sporangiophoren (am melsten die von Cijcas) und sind nur insofern Blatter,

als sie direct aus der Achse enlspringcn und in Laubblaltcr sich »mota-

niorphosicren« konnen.

Die none Erkenntnis giebt auch einen Aufschluss tiber die Ilerkunfl

des ventralen Sporangiums und der vcnlralen Sporangiophoren (Lycopo-

dinen, Ophioglossecn, MarsiliaceenJ.

dem Zweck das Sporophyll von Psilotum. Dass der von zwei ticferen

Blattchen begleitete Sporangienstand kein Spross ist, wie zuerst .Turan\i

nachgevviesen zu haben glaul)te, sondern ein wirkliches Sporophyll, wie

ich seit iangom und wiederholt klarzulegcn bestrebt war, hat neueidings

Graf Solms-Laubach ') und zuletzt auch Bower entwickelungsgeschichllich

nachgewiescn. Al. Bkalw fand einmal die zwei Zipfel des Sporophylls durch

iwei laterale Sporangicn ersetzt^J. Dies deutet darauf hin, dass die Zipfol

vegetative Umbildungen friiherer Sporangien sind. Setzen wir nun in

einer altcren Form des Sporophylls stall des trisporangischen Sporangicn-

.V

Von besonclcrer Wichtigkeit ist zu

^ T

k- _H

* • A] Annoles du jaidin Lot. do Buitenzorg. IV.

' '% Die Frage nach der Gynuiospermic der Cycadccn. Monalsber. d. k, Akad. d.

Wiss. z. Berlin 1875. S. 365.
J L
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Iriigcrs von Psilotum oin venlrales Sporangium, uud stall dor zwci Zipfel

zwei soitlich-dorsale.Sporangien, so erhalten wir als Slammform des Sporo-
phylls von P&ilolum eia einfaches, rein reproduelives, Irisporangisches

Sporophyll, welches mil dem Staubblalt von Wdwilschia vollkouunen

ttborctnslinHnt. Damil crklart es sich, dass der Sporangioplior von Psilolum

hoch oben so nalie dem Gipfel des Sporophylls enlspringt, dass er frUher

fur terminal gchaiten wurde, und dass die vegetative Spreite mit zwei
anfangs fast ganz gctrcnnten, nieht ganz dorsalen Lappchen in die Er-
scheinung trilt, welche erst spater am Grande deutllcher sich vereinigen.

Das vegetative Blalt der Psiloteen ist aber ungeteilt, weil es direct durch
Vcgelativwerden des primarcu blatlwertigen Sporangiums entstanden ist.

Im Sporangiophor von Psilolum hat sich nun die Dreiteilung des primiiren

Sporophylls wiederholt, in der von Bowkk feslgestellten Weise, vviederum
radiar, das Synangium ist aber umgekehrt wie das dreiteilige Sporophyll
orientirt, namlich mit cinem Sporangium nach vorn, gegen die zwei Blalt-

zipfel; mit zwei Sporangien nach hinten oder innen zu, weil eine E\-
cresceuz, wie auch Bolrychium zeigt, mit der gleichnamigen Seite, hier mit
der Oberseile, gegen das Mutterblalt gewendet ist.

Bei Lycopodiunij Selaginella und Isoetes ist nun die ganze Dorsalscite

des ursprUnglichen Sporophylls, ohne die zwci dorsalen Sporangien zu

blldcn, in eine vegetative Blattspreite ausgewachscn, oder was dassolbo

ist, die beiden vegctativ gewordenen dorsalen Sporangien oder Bliittchcn

(von Psilolum] wachsen hier zu einer ungeteiltcn Spreite vereinigt empoi
nur das ventrale Sporangium hat sich als generatives Organ erhalten.

Uiermit ist zugleich der Cbergang des Sporophylls aus der radiaren in die

bilateralo Form in anschaulichster Weise gcgeben.

•adiiiren Typus ein bilaleralcs Sporophyll mit mar-
ginaien Sporangien enlsleheukonnte, das ersieht man schrdeutlich an dem
Sporophyll von Ophioglossum palmalum, von welchem Bower (1. c. lab.VIlf,

IX) eine Series sehr instructiver Formen nach Herbarexomplaren von Kew
und vom British Museum abgebildet hat. Das groBe, bis zur Halftc und
darUber dichotom geteille Fruchtblalt triigt im einfachsleu Falle wie andere
Ophioglossum-Artcn nur am IJbergang der Spreite in den Blallstiel oder
liefer einen ventralen Sporangientrager. Wenn die Spreite kriiftiger ont-

wickelt ist, entspringen aus ihrer Obcrseite zwei mehr seitliche, aber
doch noch vom Rande entfernte Sporangientrager (wie bei Aneimia phylli-

lidis), weiterhin sleigt dereu Zahl bis auf zehn und darUber, alsdann stehen
sie in zwci scitlichen lleihen, welche nach oben, wie das keilformige Blatt

sich verbreitert, immer mohr auseinanderweichen, den Riindern ceniiherl,

aber nicht direct inseriert, bisweilen jedoeh ein oder der andere obersie
Sporangiophor gerade aus dem Blattrande enlspringond. Sowie namlich
die Laubspreite des Sporophylls, die analog der Spreite des Sporophylls
von Psilolum zweiteilig ist, miichtiger auswachst, enlsprossen ihr nach

)

w 1
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aufwarls Ubcr derii unterslen, oft noch zienilich genau niediancn Sporan-
giophor, ofTenbar neu hinzukommend (durch AmplialionJ weilore, den Blatl-

randcrn genaherte Sporangientrager. Setzen wir stall der Sporangientriiger

einzelno Sporangien oder nehmen wir an, dass das Fruchtblall einor Lyco-
podinee in gleielier Weise vergroBert wUrde und auch in derselben Weiso
die Zahl seiner Sporangien vermehrcn wUrdc, so hatten wir den Prololyp
eincs angiospermon Garpells mit zwei Reihen Samenanlagen oder einos

Fruchlblattes von Cycas vor uns. Die Sporangien vvUrden zwar nicht ge-
nau auf den Blaltriindern; sondern neben denselben auf der Blaltoberscilc

stehen, aber dasselbe ist auch mit den Ovulis der angiospermen Carpidcn
der Fall. Man braucht nur die Bildung der Eichen auf den Parietalplacenten

z. B. in Payer's Organogenic] anzusehen, urn zu erkennen, dass dieselben

etwas enlfernl von dem In der MiUellinie der Placenta gelegenen Blaltrando
entspringcn, und aufgelosle ofTene Garpelle in vergrUnten BItlten lassen die

noch minder verlaubten Ovula ebenfalls auf der Oberseite neben dcm
Blaltrando erkennen, wie das schon Caspary bei Tnfolium repens fand und
ich es wiederholt beobachtet habe. Sobald aber die Ovula volikonunen in

vegetative Bliitlchen umgewandelt erscheincn, sitzen sie wieder an den
Blallrandern. Die Sporangien von Bolrychium enlspringen aber an don
schmalen, nicht verbreitcrlen Sporangiophoren genau randstandig wie Blatl-

ficdern, wenn sie auch schon mehr nach der Oberseite ihrcs Tracers die

gegcn die Laubspreito sieht, sich hinwenden. Ebenso sitzen auch die

Ovula von Cijms auf den Randern des schmalen Basalleilcs des erst obcr-
wans sich verbrcilernden Fruchlblattes. Das hier wajlende Gesetz lUsst sich

so aussprechen: die Sporangien (resp, Ovuhi) enlspringen genau an don
Riindern eines schmalen. nicht laabig verbreilcrten Tragers (Carpclls odor
Sporangiophors), sie rUcken ebenso wie die Spoiangiophoren von den
Randern der sich vegetaliv laubig verbreiternden Spreile ab (nach ihrcr

Oberseite, hingegen bei den Schizaeacecn, wo Ahnliches staltfindct, nach
derBlatlunlerseile), erscheinen aber wieder als Randzipfel der Laubspreito
des GarpeliSj wenn sie volikommen vegetativ umgcbildet werden.

Ich wcnde nun die so gcwonnene Auffassung des Nahercn auf die

Gymnospermen an, deren phylogenelische Verwandtschaftsverhaltnissc

sowohl unter sich, als den GefiitJkryptogamen gegcnal)er mitlelst derselben

well klarcr und auch richliger hervortrelen werden, als frUher in meincr
Sludie Ubor die Gymnospermen. Als Dbergangsstufe zwischen den Pteri-

dophyten und den Angiospermen und wcgen der mannigfacheu, auf dem
Schauplatz ihrer phylogenclischenEntwickelung vor sich gegangencnWand-
lungen sind die Gymnospermen ausnehmend interessant und sind cs wort,
dass Uber ihrc allseiligcn Beziehungcn voile Klarheit herrschc.

Ich habe in meincn » Gymnospermen «, wie schon bemerkt, irrtumlich

geglaubl, den Typus des bilalcralen Garpells von Cycas als iillesle Form des
Sporophylls bei den Gymnospermen ansehen zu mtlssen, und da mannliclie
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und vveibliche Sporophylle iirsprilnglich (vvie bei Selaguiella und Isot'tes)

L^leich gebaul scin musslen^ fttr die Vorfyhrcn der Cycadcen hypolhetische

Staubblaller niit oinzelnen Pollensacken odcr niit 3—5-zahligen Sori der-

sell)on (die bei Cycas auf dor Untorseite des Slaubblaltes stehon) an don

Blattrandern ani^cnommen'). Von diesem hypothetisclicn Staubblall leitele

ich durch diesclbe Reduction das Staubblatt von Wehoitschia ab, wie von

dcm factisclicn Carpel! von Cfjcas das monomere Ovularcarpid der Gne-

tacccn und Tavaccen. Diese hypothelischCj sonst nirgends vcrwirklichte

Staubblatlform der Cycadecnahnon wird nun vijlh'g UberflUssig und zerrinnt

als wesenloser Schemen. Es bedarf keiner weitercn Annahnie einer

Urforin, als des wohlbckannten Stamen von Wehcitschla^ welche auch deni

Sporophyll von Psilolum ursprilnglich zuGrunde lag. Von dicsor einraclion

radiareu Form des Sporophylls sind allc Slaubblatter und Carpelle der

Gymnosperinen loicht und in tlberzeugendstcr Weise abzulciten. Bei Wei-

ivilschia hal sich dieses Sporophyll als Staubblatt auBerlicli unveranderl,

nur mit der den Phaneroganien entsprechenden inneren Fortbildung. ver-

erl)t. Bei Ephedra ist das innere Pollenfadi geschvvundenj es blieben nur

die zwei iiuBeren ilbrig, bei Gnelum endlicli ist die ganzc Anthere auf ein

einziges lerniinales Pollenfadi reduelert. Das vveibliche Sporophyll odcr

Garpell niusslc ursprUnglich gleichgebaut sein, also drei Macrosporangien

von dej'selben Anordnung an der Spitze eines ebenfalls (gleich deni Staub-

fadcn) stielartigen Triigers tragen. Da sich bei solcher Einfachheit und

Schwachlichkeit des Garpclls drei weiblidic, embryonenbildendo, behUllte

Sporangien nicht erhallen konnlcn, so hat sich wahrscheinlich nur eines

davon befruchlet weilcr entwickelt und schlieBlich schwanden wie am

Staubblatt von Gjietum zwei Sporangien vollig und wurde das Garpell auf

ein nionomeres OvularcarpcU, wretches ich zuvor nachgewiesen habe,

reduciert^). So bci den Gnclaceen und dcsgloichen boi den ersten Coni-

1) Saderegk schrcibt in Schenk's Ilandbuch I. 1881 (Die GcfaBkryplogamcn

S. 326 /t), wic ich nachfcraglicli ersclic, sogar der Gattung Cyms selbst polyangischc Sori

von Sporangien zu, »welche ebeiifiills (wie die Macrosporangien) das Eude der iMcdern

absehlieCen*. Fiir Cycas triflL aber dieses, von niir den hypothetischen Archigymno-

spcrmon zugcscbriehcne Verhallen des StaubblaUcs doch nicht zu,

2) Dass das monosporangisciie Stamen von Gnelum^ sowie das Ovularblatt, niciiL

ctwa aus einem primiiren blathvertigcn Sporangium, welches sich bis zu den Gymno-

spennen erhalten litiltCj direct entstonden sein kann, ist aus folgenden Griinden klar

einzuschen: i) Die iilteste Gnctaccenbliite ist die Zwitterbliite von Wehoitschia, deren

Staubblaller Irisporangisch sind; 2) das Staubblatt von Ephedra mit zwei ruckseitigen

PoHenfachern weist auf Reduction durch Schwinden des venlralen Pollensackes \on

Wehvilschia, nicht auf Vcrzweigung eines primarcn tcrminalen Sporangiums hin
; 3) aus

dem Ovularblatt der Conlfercn und Gnetacccn liisst sich kein melueiigcs Garpell, wic es

die Cycadeen (dann auch die meisten Angiospcrmen) besitzen, ableiten, sondern bcich-

stcns ein verzweigter Nucellus in einem gcmeinsamen Integument, der aber nirgends

exisliert, •
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fercDj den Taxijceeu, Es ergiebt sich somil t;anz khir, dass die Ovular-

carpelle voq Ginkgo nicht aus ovulatragendcn LaubbUittcrn reduciert soin

konncn^ wic Fujiij auf scino Beobachtung der Abnormiliiten dicscr Pflauzc

gesltllzt, annehmen zu dUrfcn glaubte. Es crkliirt sich damit zuglcichj

warum in jencn Abnornulalen die Ovularcarpclle dcs Bllltensprosscs nic-

mals laubig cnLvvlekelL, hochslens nur vcrmohrt, und die slielformigen

Trager der Ovula verliingcrt waren. Da' abcr die Laubblaller aus den

Sporophyllcn sich enlwickclt habcn, durch vegetative Uinbildung, Aniplia-

lion und Verzvveigung (Toiluiig), so isL es aiich wieder erkliirlich, dass sic,

weil ursprilnglich der Brachyblastsolbst niit FruchtbUiltcrn ciner Terininal-

blule besetzt vvarj alavistisch wieder als Fruchtblaller sich entwickein

konuon, indem die im LaubblalL untcrdrtickto (latenle) Fahigkeil, Sporan-

gien und Archespore zu bilden^ abnormei' Weisc, wenn die physlologischen

Bedingungen dazu erfulll sindj wieder in Aclivital Irclcn kaun. Kin

seiches Fruchtblalt muss aber dann, einem vegelaliv gewordencn poly-

meren Carpell cntsprechendj die Ovula (mcist niehrere) an seinen Bandera

enlwickeln. Ein derarliges Fruchlblatt wirft abcr imnierhin, trolzdem das

normale Ovularblatt nicht aus einem solchen reduciert ist^ ein wiJl-

kommenes Licht auf die niorphologischo Bedeulung des Ovularblalls, indem

es eine belehrende Vergleichung ermoglichl.

Die Reduction des Ovularcarpids von Ginkgo aus einem Irlovulaten

slielformigen Trager als Carpell, welcho der Beduction des Slamcn von

Gnelum aus jenem von Wehvitschia vollig analog ist, kann mehr Wahr-

scheinlichkeit bielen und eher auf Zuslimmung rechnen, als die Reduclion

aus einem so machtig und stark vegetativ entwickellen Carpell, wie es

Cycas besltzl^ fUr welche ich in den )>Gynmo8peruien« plaidiert lial)e,

Ein radilires Staubblalt von der GesUdt des Stamen von Wehcitschia

muss auch fUr die Gonifercn als Urtypus angenominen wcrden. Ein Staub-

faden mil zwei nach der Unlerseitc gerichtelen Pollensackcn, der uns gleich

bei Ginkgo^ dann bei den Abielineen u. a. begegnet, iasst sich von einem

solchen am beston ableitcnj ganz ebenso wie das Staubblalt von Ephedra

aus dem Urlypus bei Wehvitschia. Ein Unterschied, den ich sclion in

don ))Gymnospermen(f stark betont habe, besteht jedoch darin, dass alio

Slaubblaller der Gonifercn ilber den Pollenfiichern noch einen vcgetativen

Endteilj sci es in der Form eincs ZUpfchens [Ginkgo)^ cines centrischen

Schildes [Taxus], eines Halbschildos (Cupressineen) oder einer connecliv-

anhangarligen Crista (Abietineen) enUvickelt, besitzen, der den Staub-

blattern der Gnetaceen abgehl. Ich babe in den »Gymnospermen« auf

diesen Unterschied zu viol Gewicht gelegt und den zvvei Formen des Staul)-

blatls in beiden Klassen eInen verschiedenen Ursprung /ugeschrieben.

Der Unterschied beruht aber nur darauf, dass der Oberteil des Sporan-

giophors bei den Coniferen vegetaliv entvvickelt und ausgewachsen ist (was

ja auch auf der Anthere der Angiospermen dftcr stattfindet), infolge dessen
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die Sporaugicn sich liefer inscrierenj wahrend dicse beini Slaubblatt der

Gnelaceen an der nicht weilcr enlwickellen Spilzc inseriert sind, Jeden-

falls isl das Coniferenslaubblatt, da es mehr vegelativ gcworden ist, audi

mehr forlgeschrilten als das der Gnetaceen. Das Slaubblatt von Taxus isl

noch vollkoramcn radiar gcblieben, aber die Zahl der Pollensacke hat sich

etvvas vermehrl. Sein Verhiillnis zum Slaubblatt von Welwitschia ist ganz

dasselbe, wie das dcs Sporophylls von Equisetiim zu dem Irisporangischcn,

nicht schildformigen Sporophyll, aus welchem nach dem FrUheren das

Fruchtblatt von PsHotum und dann das der Ubrigcn Lycopodinen sich ent-

wickelt hat. Die Zahl der Sporangien ist bei Equiselum auch vermehrt und
steigert sich manchmal {E, maximum) noch mehr als bei Taxus. Bei den

Cupressineen und Taxodieen ist vom fertilen Antherenschilde nur die

unlere Halfte entwickclt, die obere Seite ist wie sonst bei den Coniferen

sleril geworden, d. h. die Sporangien sind dorl geschwunden, weil die

obere Schildhalfle sich niiichliger vegelativ entwickelt hat. Bei Araucaria

mit zwei parallelen Sporangienreihen am unteren Rande des Anlheren-

schildes ist ofTenbar eine zvveite Rcihe hinzugekommen ; es ist das eine

Amplialion, vergleichbar jener, wenn bei Cupressns zu der urspriinglichen

Reihe von 3 (hemichlamyden) Ovulis noch weitere Querreihen hinzuge-

bildet werden. Analog ist auch die bereits besprochene Ampliation des

Fruchtblaltes von Ophioglossum palmatum^ wo auBcr dem ursprUnglichen

venlralen SporangienlrSiger meist noch zwei Reihen solcher Triiger zu-

wachsen^

Die schildformige Gestalt des Sporophylls ^ verbunden mit massigcr

Bildung vegetativen Gcw^ebes hat sich auch bei den Gycadeen und zwar

nicht bloB im niannlicheu, sondern auch im weiblichcn Geschlechle {Cycas

ausgenommen] eingestelU, Es ist aber auch fiir dicse Gruppe die Irisporan-

gisclie Urform der beidon Sporophylle als ursprUnglich anzunehmen. Nach-

dem der Endleil des Sporophylls schiidforniig sich verbrcilerl hatte, Ist

wieder das obere Sporangium wie bei den Coniferen (auBer Taxus) ge-

schw^unden. Es blieben am w^eiblichen Fruchtblatt nur die zwei scitlich

unteren Sporangien^ w^elche als Ovula vollkommen lateralc Stellung dicht

unlcr dem Schildchen am vcrschmalerten Garpellarleile erhieltcn,

Auf dem mannlichen Sporophyll hat aber eine Verzweigung der ur-

sprUnglichen Einzelsporangien und somil Bildung von Soris slaltgefundeni].

Dass auch das mannlicho Sporophyll (nach Yerlust des obercn Sporangiums)

ursprttnglich nur die zwei lateral rUckseitigen Sporangien besaB^ die auch

bei den Coniferen {Ginkgo^ Abiclinoen etc.] vorhanden sind, darauf weist

der Umsland bin, dass bei Zamia Skinneri nach Al. Biuur^ auf dem Staub-

\) Prantl hielt bei den Farncn den Sorus fur ursprlinglichcr und die Einzel-

sporangien, z. B. bei den Schizaeacecn, fur reducicrtc raonangische SorL Es sind aber

audi bci den Farncn die Einzelsporangien das Friiherc.



H _^ E '- >

^

. f t ^

' f "
'^t ^^

\
m

Nrtchtrag zii meiner Sclirift uber die Gymiiospermcn, 221

blatt jederseits nur 2 3 ganz iiahe an den Riindern befiodlichc Pollen-

sacke, also vvohl nur zwei sublalerale Sori vorkommen. Aber die Zahl der

Sori hat sich mil der Streckung und Verl)reiterung des unter dem Scliild-

cben befindlichen Teiles vermehrt^ bei den Zaniien, wo dieser Tell noch

weniger entvvlckell ist; noch niiiBig und deullieh zu beiden Setten dos

Staubblaltes, bei Cycas aber, wo das Staubblatt als eine groBerc Schuppe

massigei- enUvickelt ist, in sehr vielen Querreilien, ahnlich wlo die Zahl der

Ovula bei Cupressus sich vermehrt hat.

Es sind also bei den Gycadeen die mannlichen und w^eiblichen Sporo-

phyllOj die sich aus der Irlsporangischen Urforrn in congriienler Weise

enlwickelt h^ibenj anfangs ganz gleich gebauL gcw^escn, die DifFerenzierung

ist erst spater eingetrelen. Am w^eitesten ist die Differenziorung gediehen

in der Gattung Cycas^ in Folge eines entschiedoneron Vegetativvvcrdens der

Carpelle und des ganzen BlQlensprosses, Das Carpell ist namlieh aus der

radiaren Form in die bilaterale des Laubblatlcs Ubergegangen. Die zwei

hUeraleu Ovula der Zamiccn haben sich boi Cycas Normanbyana noch un-

vermehrt erhalten, bei anderen Arten sind weitere randstiindigc Samen-
anlagenj durch den namlichen Process der Ampliation wie bei Ophioylossmn

palmatiim^ hinzugekonjmenj wahrend an dem volh'g vorlaubten oberen
V

Teiie des Garpells stalt woiterer Ovula deren vegetative Aqulvalenle, Blall-

zipfel oder Zahne noch gebildet werden. Bei Cycas revolnla besonders ist

somit das Carpell den bcreits lange zuvor enlslandcnen bilateralen Laub-
bliittern sehr ahnlich gewordenj weii es eben den gleichen Entwickebings-

gang des Vegetativwerdens durchgemacht hat. Die hochgradige vegetative

Ausbildung derCarpelic von Cycas haugtzusammen mit der Durchwachsung
der weiblichen Bliite, welche auch eine Folge der mehr vegetatlv gewordo-

nen Nalur des BlUtensprosses ist. Meine frQhere Ansicht, dass das bi-

laterale Carpell von Cycas die alteste Bildung besitze, von der erst die

Schildform abgeleilet ware, und dass im Entwickelungsgango der Carpelle

der Cycadeen eine Reduction der Ovula slattgefunden haltO; hat sich ab

unhaltbar erwiesen. Es sind viclmehr sowohl die Carpelle als auch die

Staubbliitter durch Ampliation aus der einfachen Urforrn hervorgegangenj

jedoch beide in andcrer Weise, wodurch eben die groBe Verschiedenhcit

der mannlichen und weiblichen Sporophylle von Cycas hcrvorgebracht

worden Ist.

Das phylogenetische Verhallnis aller drei Klassen zu einander geslallet

sich also folgendermaBen. Erstlich ist es klar, dass keine derselben aus

einer anderen abgeleilet worden, also keine aus einer der beiden anderen

entstanden scin kann, obw^ohl die Gonifcren und die Gnetaceen, schon der

gleichen monomeren Reduction des Garpells wegen, einander nahcr stehen,

Alle drei haben einen gesonderlcn Ursprung, jedocii aus ein und derselben

Urforrn^ die schon auf der Stufe der isosporen Pteridophyten bestand. In

dieser Urform waren die Sporophvlle radiiir, nicht weiter vegotativ gc-
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wordoiTij und sehr einfach, nur aus drei Sporanglen an der Spitzo eines

schlanken Triigors und in der Lage der Pollen facher von Welwitschia be-

stehend. Sie waren in groBerer Zahl an einem sich begrenzenden Achseu-

cnde in eiue BlUle zusammengcstellt, welclie den BltUon der Equiseten

ahnlicb war, aber jedenfalls keine quirb'ge Anordnung wie diese, sondern

eine spiralige Phyllotaxle wie die Lycopodiaceen besaB. Die vegetalivcn

Blaller dieser Urform waren jedenfalls ganz einfacb und klein wie bei den

Lycopodiaceen und Equiselen^ splralig wie bei den ersteren. Die ge-

schlechtliche DifFerenzierung der Sporopbyllej Sporangien und Sporcn (die

Ilelerosporie) fand sicherlich zunachst in derselben BlUtej sowie bei Sela-

(jinella und Isocles^ aber in umgekehrter Reiiienfolge der beiderlei Ge-

schlechlsblatter als wie bei den lelzleren statt^ niimlich die mannlichen

Sporophylle entstandenj wahrscheinllch auch gleich in groBerer Zahl, ini

unleren, die weiblichen in geringerer Zahl im oberen Teile der BlUte aus

den ungeschlechtHchenj glelcharligen Fruchlblattern. Die Bliite der helero-

sporen Vorliiufer der Gymnospermen muss eine Zwillerblute gewesen sein

und diese muss auch noch auf der Gymnospermenslufe zuniichsl erhalten

gewesen sein, well Welwitschia noch einen Uberrest der Zwilterbltite, mil

nicht mehr fungiercndem einzigen weiblichen Sporophyll (Ovularblatt), als

functionell mannllche BlUte sich bewahrt hat. Sehr frUhzeilig muss aber

auf der Gymnospermenslufe die Trennung der Geschlecliter in den BlUleu

vor sich gegangen sein, da wenlgstens alle noch erhaltenen Gymnospermen

nur eingeschleclilige BlUten ])esitzeu.

In der uralten Galtung Welwitschia hat sich der radiare Urlypus der

Gymnospermen im Staubblalt noch am reinsten erhalten , bei Ephedra^

GinVgo und andercn Goniferen ist auf dem Slaubblaltj bei den Cycadeen

auf beiderlei Sexualblatlern das obere, ventrale Sporangium geschwunden,

bei Gnetiim ist das Staubblattj bei alien Gnetaceen und Goniferen das

Carpell auf ein terminates Sporangium (resp. Ovulum) reducierl worden,

dagegen fand auch Vermehrung der Sporangien (Ovula und Pollensacke)

hier und da bei Goniferen und besonders bei den Cycadeen statt.

Es ist schwer zu sagenj welche der drei Klassen hoher steht^ da sie

alte von Anfang gesondert von einem Urtypus ausstrahlen und eine jede

toils gewisse alte, teils eigene neu erw^orbene Charaklere zeigt. Die Gne-

taceen werden meist fUr die h5chst entwickelte Gruppe der Gymnospermen

angesehen, hauptslichlich weil sie bereits ein Perigon besitzen und well

bei Welwitschia bereits »eine Andeutung einer Vereinigung von beiden

Sexualblatlern in einer Zwillerblute a vorkornml; sowie well das secundiire

IIolz echte GefaBe hat. Das Perigon und die GefaBe sind allerdings furl-

schrittliche Gharaktcre der Gnetaceen, aber im iibrigen sind fast alle ihre

Bosonderheiten allertUmlich ; die Zwilterbltite von Welwitschia wird mil

Unrecht als Hoherbildung angesehen, da sie doch vielmehr ein Uberrest der

ursprUnglichcn ZvvitlerblUte ist, der Bau der Anthere derselben Gattung



^ ^

. F

\ ! r V
n^^ --.

'.J

-i.
'-'-." ^'"t

-
i

I

-L

1

-- i
- r

Nachtraja: zii meiiier Stiirift ilher die Gymnospcnnctu 223

ist der alleralleste. Ein Fortschritt der Gnelaceen hesleht aber noch in der

Reduction der Carpelle auf eines in jedcr BlUte und dcs Carpells selbst auf

ein Ovularcarpel], wclchen lelzleren Forlscbritt sie niit den Coniferen leilen.

Wenn aber Stephanospcrtmnn aus der Kohlenperlode nach Rknault eine

Guelacee war^ welche slatt eines Ovulum deren vier in elner Iliille IjesaB.

so wtlrde dies sowohl palaeontologisch als niorphologisch wieder fur oin

hciheres Alter sprecben. Die Cycadeen gelten fUr die niedrigsl stehcudcn

Gymnospernien und in diesem Sinne habe audi ich in meinen wGynmo-

spermenct von ihren Sporophyllen die der Coniferen und Gnctaceen ableiten

wollen. Die Carpelle der Zamieen sind durch ihren mit den Staubblattern

gleichen Ban allerdings alterlUmlicher als die monoineren Carpelle in den

zwei anderen Klassen, aber die von Cycas haben durch bilateralen BaUj

oftere Vermehrung der Ovula, bedeutende Ampliation und vegetative Aus-

bildung einen hohen Enlwickelungsgrad erreidit; ebenso sind die Staub-

blatter der Cycadeen durch Bildung von polyaugischen Sori und durch Ver-

mehrung derselben am weilesten fortgeschritlen. Aucb die zusamnien-

geselzlen Laubblatter bedeuten eine Fortbildung gegentiber den Gnetaceeu

und Coniferen.

Die Galtung Ginliyo hat bekanntlich unter alien Coniferen zu den Cy-

cadeen die meisten Beziehungen {neueslens haben bekanntlich dieJapaner

Ikeno und HiRASE sogar Spermatozoiden im PoUenschlauche von Ginkyo und

von Cycas revoluta gefundenj^doch nicht darum, weil sie von Cycadeen selbst

abstammen wUrde^ sondern weil sie als altester Coniferentypus dem ge-

meinsamen Ursprung zunachst steht*

Die phylogenetischen Beziehungen der Gymnospermen zu den GefaB-

kryplogamen stellen sich nunmehr auch sehr deutlich heraus. Bekanntlich

hat man meistens die Coniferen als nachste Yerwandle der Lycopodiaceen

aufgefasst und die Cycadeen wegen der gefiederten Blatterj der Sori der

PollensKcke nach Art der Marattiaceensporangien, wegen der vermeintlich

noch nicht vollkommen metamorphosii'ten weiblichen Blilte von Cycas zu

den Farnen in genetische Beziehung bringen wollen. Aber die Gymno-

spermen hatten, wie gczeigt worden, einen monophyletischen Ursprung,

konnen nicht auf zwei so weit von einander entfernten Punkten im Bereiche

der GefiiBkryptogamen entstanden sein. Uberhaupt stehen sie mit keiner

der gegenwartigen drei Klassen der letzteren in direclem Zusammenhang;

sie verhalten sich zu diesen so^ wie die drei Klassen der Gymnospermen

sich zu einander verhalten. Die Linie, die zu den Gymnospermen fuhrle,

und die Linien dor Pteridophyten strahlen wiederum getrennt von einem

gemeinsamcn Punkle zunachst der Grenze zwischen den Pteridophyten und

den Bryophyten dort aus, wo sich der rein reproduclivCj durch einfache

Verzweigung eines blattvvertigen Sporangiums entstandene trisporangische

Urtypus des Sporophylls gebildet hat,

t*:|, Die jelzigen isosporen Kquiseten eignen sich nicht zu Vorfahron der

f
-\\

1 J
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Gymnospermcn, vveil sie erslens schon zur Quirlslellung der Bliilter und

sogor zur Vereinigung derselben zu geschlossenen Scheiden (ibergegnngen

sind, und wcil sie zweitens schildformige Fruchtblatter. niso mil Ampb'iilion

dcs vegeialiven Gewebes besitzen, von denen sich zwar zur Not die Sliuib-

bliiller der Coniferen und die beiderlei Sexualbliitter der Gycadeen, aber

nichl die der Gnelaceen und schwer die monomeren Car[>elle der Coniferen

und der Gnelaceen herleilen konntcn. Die heterosporen Equiselinen batten

wolil etvva wie die ventralen Sporangientriiger der Psiloteen gebaute, nicht

schiidfornnge Sporangiophoren, aber keine lernnnalen Bltiten niebr, son-

dern abwechselnde Zonen von vegeialiven Blaltern und von Sporongio-

phoren, was an Lycopodhim selago erinnertj und die unleren Sporangio-

plioren wciblich, die oberen mannlich, wie die heterosporen Lycopodinen,

liberdies auch quirlige Stelluug der BUiller.

Von den Lycopodiuen kcinnen die Gymnospermen ebenfalls nicht ab-

slanunen, weil jene bereits vcgetaliv gcwordenc Sporophylle mil nur cinem

venlralen Sporangium oder aus diesem enlslandenen Sporangiophor be-

silzen. Aus solchen Sporophyllen konnten keine Staubblatler der Gyca-

deen und Coniferen (zumal von Taxus]^ noch wcniger die rein reproduc-

tiven mannlichen Sporangioplioi^en der Gnelaceen enfstehen. Aber ich

muss nun zugeben, dass sich die Lyeopodinen in den Sporophyllen am
wenigsten von dem Urtypus der Gymnospermen onlfernt habon, so dass

gewisse nahere Bozichungen zwischen ihnen immerhin beslehon. Dahin

wiire z. B. auch die Bildung eines Suspensors des Embryo aus dor befruch-

lelen Eizelle bei Selaginella^ nach Tueib auch bei Lycopodhim cernuum und
phlegmaria und andererseits bei den Gymnospermen {und den Phanerogamen)

zu rechnen, Insoweil behallcn, was die Coniferen betrifll, Strasiu uger und
Eiciii-KR Recht, letzterer jedoch mit Ausschluss seines Ilauptargumenls, dass

die Coniferen gleich den Lyeopodinen zum Carpell ventrale oder axilliire

Sporangien (Ovula) besitzen^ was ganz sichor unrichtig ist.

Am weiteslen vom Urtypus der Gymnospermen haben sich die Fame
(mit den Hydropterldes) entfernt durch allermeist gewaltige Verlaubung und
Ampbalion, daher auch bilalcralc Ausbildung und Verzweigung der Sporo-

phylle. Nur die Ophioglosseen haben noch oinon Rest von der ursprtlng-

lichcn Radialiliit in ihrem venlralen Sporangiophor sich bewahrt, dann auch
die Marsiliacecn, bei denen aber die vegetative Ausbildung des venlralen

Abschnittes noch viel weiter gediehen ist. Nur das Vorurteil, dass die ur-

sprQngliche Form des Sporophylls bilateral war, und die irrige Vorslellun

dass der ferlile Abschnilt erst nachtriiglich aus der laleralen Slellung in

die ventrale gebracht worden sei, haben mich in den ))Gymnospermen(r bo-

stimmtj die Gymnospermen in nahere genelische Beziehung zu den Opliio-

glosseen (eigentlich zu hypothetiseben Archiophioglosseen) zu setzen.

Ebenso unrichlig war die von Manchcn belieble AnknUpfung der Gycadeen
an die Marattiaceen (die mit den Ophioglosseen zusammen in die Gruppe
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Eusporangiaten oder Stipulaten gestellt werden), luit deren Sporophyllen
wohl die Staubbliitter der Cycadeen manche Analogien zeigen, von dencn
aber die Carpelle der Ictzteren weit verschieden sind.

Es ist tlberhaupl eine bemerkenswerte Erscheinung, dass sich analoge

Vorgange und Bildungen in den vier Ilaaptroihen von einander unabhangig
und in weiter Eutfernung von einander wiederholen, was haufig dazu ver-

leitet hat, in solebon Analogien verwandtscliaftliche Bcziohungen /u er-

blicken. Vor allern gilt dies von der Ueterosporie, welche sich viermal in

alien Entwiekelungsreihen wiederholt hat, in der Classc der Equiseten
(deren heterospore Gallungen aber bekanntlich ausgeslorben sind), in den
Classen der Lycopodinen und der Filicinen, schlieBlich in der zu den
Gymnospernien aufsteigenden Entwickelungsreihe. FrUher hat man die

Lycopodinen (deren Generation nur in den helerosporen Gattungen bekannl
war) und Hydropterides in eine Gruppe der Heterosporeen zusanimen-
gebracht (so z. B. Sachs noch in der dritten Auflage seines Lehrbuches

1873), was ailerdings jetzt anders geworden ist. Ais andore solche analoge

Vorgange sind folgende zu nennen. Die Entstehung bilateraler Carpelle

aus radiaren bei Tycopodinen, Filicinen und unter den Gymnospormeu
bei Cijcas\ die Verzweigung primiirer Sporangien und Bildung der Sori, so

beiFilicinen, beiden Psilolaceen,bei den Cycadeen aufdern Staubblalt; die

Bildung von Indusien bei den Farnen (nebst Hydropterideen), bei Isoetes, bei

den Gymnospernien (Integumenle der Ovula); die Bildung eines Endosperms
in der Macrospore und die EinfUhrung des vom Suspensor getragenon

Embryos in dasselbe bei Selagindla und bei den Gymnospermen und Anglo-

spermen; die schildformige Ausbildung der rein fructificativen Sporophyllo
bei den Equiseten, bei Taxus und modificiert bei anderen Goniferen, sowie
bei den Cycadeen ; die gefiederte Verzweigung der Laubblatter und hiubi-

gen Fruchtblatter bei Farnen und Cycadeen, deren dichotome Teilung in

zwei selbst wieder eingeschnittene Lappen [Ophioglossum palmatum und
Ginkgo biloba); Bildung einfacher, kurzgliedriger Stiimme bei Baunifarnen

und Cycadeen u, dgl.

Noch mOge im Anschluss an die Gymnospermen von den Augiospormen
bemerklsein, dassauch deren Staubbliitter mit den lyplschen vierfiichcrigen

Antheren ein radiiires Sporophyll bei den Vorfahren voraussetzen. Wegen
der in beiden Pflanzenabteilungen wesenllich gleichen Bildung der Ovula

und der gleichen Art der Befruchtung lasst sich annehmen, dass dieselben

einen gemcinsamen Ursprung gehabt haben, d. h. dass sich die Angio-

spermen ausunbekannten ausgeslorbenen Gymnospermen enlwickelt haben,

woftlr auch die Ahnlichkeit gewisser bekannter Vorgange im befruchteten

Ovulura von Casuarina (nach Treub) und von Welwitschia sprechen wiirdc.

Das Staubblalt der Angiospermen zeigt ebenfalls den Charakter eines rein

reproductiven Sporangiophors, welcher jedoch nicht drei, sondern vier

Sporangien triigt, zwei lateral vorn oder auBen zwei statt des einen ven-
Botanische Jahrbucher. XXIV, Bd,

?
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tralen von Weltoitschia innen. Eine Vermelirung der wohl ursprUnglichen

cirei Sporangien der Gymnospernien war moglich, da auch bei Psilotwn der

ventrale Sporangienlriiger seltener mit vier , selbsl fiinf Sporangien stalt

den drei gevvohnlichen variirt. Die vier Sporangien der Pollenfacher sind

wie (lie von Welwitschia und Psilotum auBerlich nicht vollkonimeu getrenntj

sondorn inncn durcli Scheidewande sterilen Gewebes geschieden, was im

SInne der BowEn'schen Ansicht filr ihren Ursprung aus einem prirnLiren,

blatlwertlgen Sporangium spricht. Die Partie des TrSgers zwiscben den

Sporangien (Gonnecliv) hat sicb im Verein mit den Sporangien mehr oder

weniger gestrcckt^ was an die Anlhere der Abielineen erinnert,

Wie ist aber das typiselie Carpell der Angiospermen mit zwei rand-

stanfbgen Reihen von Macrosporangien aus dem tetrasporangiscbenj in der

Anlhere nocherhaltenen Urtypus entstanden? Das Carpell ist gegenilber dem

Staubblalt slai^k vegetaliv geworden^ in die Flacbe ausgebreitet, auch die

Macros})orangien sind im unleren , die Hiillen erzougenden Teilo bereits

vegetaliv ausgebildct^}. Es lassl sich erwartettj dass mit der Verlaubung des

Carpells die innercn zwei Sporangien des rein reproductiven Urtypus ge-

schwunden sindj so wie bei den Coniferen zumcist am Staubblalty und bei

den Gycadeen auch am Carpeli, das eine vcnlnde Sporangium des Urtypus

entfiel. Die beiden auBeren Sporangien, iu den Randern des vegetaliv ge-

wordenen Carpellarblatles gelegen, wurden durch die YergriiBerung des-

selben nocli mehr geslrecktund zerfielen, gerade so wie die beiden Ilidften

des zum ventralen Sporangiopbor durch Ampliation und weitergehende ve-

getative Ausbildung enlwiekellon Sporangiums von Ophioylosswn und so

wie die Pollenfiicher oiniger Mimoseen etc. in eine Reihe von Teilsporangien,

welche ebenso wie die Teilsporangien von Botrychium selbslandig sich aus-

gliedcrtenund aus ihrcr Basis vegetative Ititegumcnte erzeugend zu Samcn-

anlagen sich geslalteten. Ich habe dassolbe im Wesentlichen schon vor

20 Jaliren^), freilich minder scharf, so ausgedrlickt, dass das angiosperme

Carpell aus einem ophiogiossumartigen , aber einspreitigcn Sporophyll

» durch Zerloilung des Randes zwischen den einzelnen Sporenfacber {wie

hel JiuUychuun) und durch die Umbildung der so gebildclen Fiederblattchen

in Ovula« entstanden sei. Welchen Beweis liaben wir aber dafUFj dass wirk-

lich, wie angonommeny die ventralen Sporangien geschwunden und dass

die Husseren in den Uandcrn des vegetaliv gewordenen Carpells gelegen

sind? Den Boweis liofcrn die von so vielen Bolanikern missachteten, aber

auch unverslandenen AbnormiUiten, Zunachst die vollkommene Vegetaliv-

werdung oder Verlaubung des Staubblatts, z. B. sehr schon die von Dic-

1

)

Damit crklart sich die in vergriinten Bliiten haufigzu bcobachtende Ersclieinung,

dass die CarpcUe leiclit und zeitig, wie das Poriantli, verlauDen, die StaubgefiiCe aber

der Umwandlun*; lange widerstehen und oft noch kaurn verandert angeirofTen werden.

2) Prikgsheim's Jahrbiicher IM. XL 1877: Teratolo^ische Beilrage zur morpho-
4

lo.i^ischen Doutunu des SlaubiiofaCos. S. 156.
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tamnus albus^)^ welche in einer fortschreilenden Series von Sladien zeigt,

wie die auBeren Pollenfycher allmahlich in die fein gesiiglen Klallriinder

tibergchenj und wie die inneren Fiicher anfangs^ im geringeren Verlau-

bungsgrade (d, h. wenn die Verlaubung ersl in einem spateren Entwlcke-

lungsstadium stattfindet), zu zwei vegetativen EscrescenzflUgeln sicl:i um-
bilden, wie dieselben sodann immer kleiner werden, bis sie im Ictzten

Verlaubnngsgrade (d, h. wenn die Slaubblaltanlage vor der Bildung der

vier Kanlen von der Verlaubung ergriffen wird] vollig schwinden.

Es sind also in der That die inneren Facherj welche rnit deni Yegela-

livwerden des rein fruclificativen Sporophors — und das Carpoll isl eine

stark vegetaliv gewordene Form desselben — schwindeUj und die aulioren

Polleufacher sind es, welche vegetativ werdend zu den Randteilen der ein-

fachen Garpellarspreite sich umbllden. Dagcgen kiinnte aber ein Einwand

daraus erwachsen^ dass bisweilen , wie auf den mehr petaloidcn Staub-

blatlern von Nymphaea^ beide Facher jeder Theca auf der Obcrscile des

Staubblalts und von dessen Riindem entfernl erscheinen. Es ist das aber

dieselbe Erscheinung, der wir bei Ophioglosstwi palmatum und auf den ovu-

latrageuden
, sonst aber vegetaliv entwickelten Carpellon der iVngiosper-

men begegneten. Reproductive Organe, wie Ovula, Pollenfacher, Sporangien

entspringen den Randern ihrer noch wenig vegetativ verljreiterlen Ti'iiger,

und deren vegetative Umbildungen, wie Fiederblattchen oder ungetoilte

RandpartieDj verblciben auch auf dem Rande stark vegetativ gcwordener

Fruchlbliitter, aber reproductive Organe erscheinen vom Rande vegetativ

gew^ordener Fruchtl:>liitter (Antheren, Carpelle) stets entweder nach der

Oberseite oder nach der Uuterseite der Blatter abgeriickt. Wenn also die

reproductiven Oi^gane^ die Sporangien, zeitlich^ noch bevor ihr Trager sich

vegetaliv vorbreiterl hat, daher an dessen Randern angelegt werden, der

Trager aber nachher noch blaltartig sich verbreitert, so riicken die Spor-

angien nach der Rlattflache ab, indem unter oder (bei Schizacaceen z. B,)

liber ihnen ein randbildender Zuwachs erfolgt. Wenn also ein Sporangium

vegetaliv wird^ so bleibl es im Rande des eljcnfalls vegetaliv verbreitcrten

Sporophylls^ weiui es aber reproductiv bleibtj so muss es vom Rande des

laubartig verbreiterlen Sporo])hylls abgeruckt erscheinen. An der scliuialen

Spitze einer sonst verlaublen vicrflugeligen Anthere findet man ofter noch

die Pollenfacher erhalten und sieht dann, wie die auBercn Facher genau

in die Bander des Ilauplblattes, die inneren in die Rander der Excreseenzen

Ubergeiien* Die Yergrilnungen der Anthere ermoglichen auf sicherster

Basis die Homologisierung des Staubblatts mil dem Carpelle und eine Vor-

slellungj wie sich beide aus gemeinsamer Urform differenzierl haben^ und

sind auch noch dadurch von phylogenetischer Bedeulung, als sie xeigen^

wie durch das Vegetativwerden der zwei SuBeren vereinigten Sporangien

^e''-'

I. 1) Ebendaselbst Taf. Vll. Fig. 36—44
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das rein rcproduclive Sporophyll in Jas vegetative Laubblalt oder in den

laubigen dorsalen [lauptleil des Blattes von Psilotum und Lycopodium

tlbergelit.

Der Vergleich, den ich vordem zwischen dem Fruchtblatt von Ophio-

(jlossum und der anglospcrmen Anlhcre angeslcllt habe, wird damit nicht

uiiJgostUrztj aber bcsser aufgeklart. Der rein reproductive Sporangiophor

als Urtypus von Ophioglossum ist zw^ar trisporangisch^ jener der Anthere

tetrasporaiigisch; aber die iiuBeren Sporangien werden vercinigt vegclativ

wcrdend zmn Hauptblatt von Ophioglossiim und der verlaubten Anthere,

das ventralo Sporangium wird b"ei auswaehsend^ mehr vogotativ werdond,

am[)liiert and in Teilsporangien zerlegt, zum Sporangientrager von Ophio-

glossitm^ einer ventralen Excrescenz; die zwei venlraleu Sporangien des

Antherenlypus werden in der verlaubenden Anthere ebenfalls zur venlraleu,

aber dein Hauptblatt naturlichervveise angevvachsenen Excrescenz. Diese

Ubereinsliiuuiung zwischen dem Fruchtblatt von Ophioglossum und der

verlaublen Anthere rUhrl aber nicht davon her, dass die Anthere von jenem

Fruchtblatt ahslammen wUrde^ wie ich anfiinglich glaubte, sondern davon^

dass beido aus einem wesentlich identischen Sporangiophor durch Verlau-

bung in aiialoger Weise cntstanden siud.

Die Bildung der Ovula durch Zerteilung der in der Anthere gestreckten

ursprunglichcn Sporangien fiiiiren wiederum solche Abnormiiaten uns vor

Augen, in denen Zwittcrblatter gcbildet werden, welchc Antherenfacher

und Ovula zugleich tragen. Ich verweise nur auf die von Enulkr gegebenen

Darstellungen von eichentragenden Staubbliiltern von Sempervivum iecto-

rian^)j aus welchen man ersieht, vvie aus den durch Vegctalivwerden der

Pollenfacher ontstandenen Randern der Hauptspreite und der Excrescenz-

(lagel je eine Reihe von Samenanlagen hervorgesprosst ist^ welche die durch

Zerteilung der Pollenfacher entstandenen Archespore (Keimsackmutler-

zellen) in sich enthalten. Oft ist (Fig. 59 a & der Figurentafel] im obcren

Teil der Anthere jedos Pollenfach noch erhalten, wahrend dasselbe im

unleren Toil durch cine Reihe von Samenlagen ersetzt ist, oder es sind

einzclnc Pollenfacher noch ganz ausgel>ildet, andere zur Giinze von einer

Eichcnreihe abgelost. In der Fig, 57 waren jedoch alio vier FiugelrMnder

der metamorphen Anthere niit Eichen besetzl, ein Fall, der* auch normal

auf den Gurpcllen boi manchen Pllanzen, z. B. uach Pavkk bei den Gista-

ceen vorkommt, wo die Wandplacenlen 4 Reihen Ovula, also jede Gar-

pcllflache 2 Reihen erzeugt. Darin verriil sich noch die radiare Bildung

des ursprlinglichen Spor'0[)hylls, Wenn aber die Reihen der Ovula no(*h

mehr vermehrt sind^ bis zuletzt fast die ganze Innenflache der Carpelle

mit Eichen besetzt ist^ so wiederholt sich dieselbe Ampliation auf der

]) Engler, Beitrage zur Kenntnis der Anthcrcnbildung der Metaspermen, Prings-

hkim's Jahrbucher 1875. Taf. XXIV.
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Oberseite des Garpells, die bei Cycas auf der Unterseite des Staubblatles

stattgefunden hat.

In solchen Abuormitiitenj wie sie Sewpervivum teclorum in seinen

metamorphen Staubblattcrn besifzt^ wiederholt sich nur^ was phylogene-

tisch bei der Entstehung des ovulatragendcn Carpclls aus dem rein repro-

ductivenj noch ungeschlechtlichen, letrasporongischcn Sporangiophor (dem

die Anthere noch sehr nahe sleht) einstnials. freilich nicht so plolzlich,

sondern wolil njur sehr allmiihlich stattgefunden hat. Diese Abnormitaten

l)eruhen aber auf keinem RUckschlag, denn die Slaubblalter von Semper-

viviim sind zuvor niemals Carpelle gevvesen , sondern cs crfahrcn abnor-

malerweise die urspriinglicheren Anlheren eine carpelliii'e Metamorphose,

welche also keinen atavistischen, sondern progress! ven Charakler hat.

Dennoch sind sie von hohem niorphologischen Werte filr das Versliindnis der

Phylogenie, Die oft zu lesende Behauplung, dass nur jene Abnormitiiten

morphologischen (und phylogenetischen) Wert haben^ welche einen atavis-

tischen RUckschlag bedeulen^ erweist sich damit als unwahr. Auch die

progressiven abnormalen Metaniorphosen sind niorphologisch und pliylo-

genetisch wortvollj da sie einen Vorgang vor unseren Augcn wiederholenj
r

der sich ganz analog vielleicht in einer ganz anderen Pflanzenclasse phylo-

genelisch vollzogen hat.

Die normale Anthere ist nicht aus einem vierflilgeligen oder doppel-

spreitigen vegetaliven Blalle entstanden, in welches sie abnormal wieder

zurtlckgehen wilrde; sondern das doppelspreitige Blall ist eine neue Um-
bildungsfornij durch Yerlaubung hervorgebracht, aber sie wiederholt in

elwas anderer Form das doppelspreitige Fruchtl>latt einer Ophioglossce, ins-

besondere von Ophioglossum selber.

Dasselbe gilt auch von den VergrUnungsmetaniorpliosen des Ovubiins,

Dieses ist Ursprtlnglich allerdings nichts anderes als ein Macrosporangium,

und ein nacktes Ovulum (wie das der Santalaceen) ist auch nicht welter

von einem solchen verschieden. Aber wie der Sporangientriigcr der Urform

zu einem blattartigen Carpell verlaubt oder entschiedener vegetaliv wird,

so auch die Basis des OvulumSj welche dann in eine oder zwei blallarlige

Htillen uni das eigentliche Sporangium (Nucellus) auswilchst. Das Macro-

sporangiunij resp, OvulutUj ist ein ausgeglicderter Tell des Sporangiophors,

also auch des spateren bilateralen blattartigen Garpells, in der Regel rand-

standigj als solches muss cs, wenn es in der VergrUnung mehr oder wenigcr
^

voUkorumcn vegctativ wird (wobei der Nucellus aufhort, ein Archespor zu

producieren, da ouch dieses vegetativ sich ausbildct, wie z. B, die Trabe-

culae von Isoctes)^ Gostalt und inneren Bau eines gewohnlichen Fieder-

blatlchens des Fruchtblattes annehnicnj welches den vegctativen Nucellus

entweder terminal oder gewohnlich lateral auf seiner Oberseite Iriigtj oder,

wenn die Yerlaubung sehr fruhzeitig slallfiudet, tlberhaupt nichl mehr als

unterscheidbares Gebilde erkennen lasst. Es wSre allerdings gefehllj daraus
^^
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zu schlieBcn, day Ovuluni sei aus einem vegolaliven Fiederblaltchen niit

lateralcm Macrosporani^iuiii enlslanden. Ich habe frlihcr diesen Fehlcr

begangen^ aber sohon 1880 in der Arbeit uber die Homologien bei Phanero-

gaiiien und GefaBkryptogamen widerrufen. Die Vergrtlnung des Ovulums

ist kein Rtlckschliig, sondern oin progressiver Vorgang, der wieder im

Kleinen wiederholty was oinst im GroCen bei der Eulsleliung der laubigen,

zusammenaesetzten Fruchtblatter der Fame und dann auch der Laubblalter

ilbcrhaupt cine bedeutsame Rolle gespielt hat. Die Bildung eines Induslum

infcruni uni den Sorus (am schonsten bei Cyathea]^ bei Lygodinm um ein

einzelnes Sporangium auf der Unlerseite eines Farnblallchens wiederholt

sich in den Yergriinungen des Ovulums Ofters, wenn das innere Integument

um den NuccUus auf die Unlerseite der von mir so genannton Funicular-

oder Grundspreite gelangl, was ich hier nur andeute, ohne es weiler auszu-

fuhren. Welch groBen morphologischen und phylogonctichen Wert die

Yergriinungen des Ovulums haben^ trotzdem ihnen die Redeutung eluos

Riickschlags abgoht, das hat sich gerade bei den Gymnospermen, und zwar

bei den Coniferen bewahrt^ da, wie ich in den j)Gymnospermcn(f gezeigt,

der Ursprung der Araucariaceen aus dem alleren Stamme der Taxaceen

und das morphologische Verhiillnis der das Ovulum auf der Unlerseite

Iragenden Carpelle der Araucariaceen zu den Ovularcarpellen der Taxaceen

nur durch die Kenntnis und Verwerlung der Ovularvergriinungen richlig

erfasst werden kann. So wie einstens aus dem auBeren Integumente des

Ovularcarpells einer Taxacee das flache Carpel! einer Araucariacee mil

unlerseitigem yti einziges Integument dem
11

brf

^

f.

-f

inneren einer Taxacee homolog isl) durch weilere Verlaubung, VergroBerun

und flache Ausbreitung hervorgegangen istj so entsteht noch heutzutage

aus dem normalen Ovulum einer beliebigen Pflanze in einem gewissen

Vcrlaidjungssladium jenc ganz analoge Form^ in der das innere Integument

mit Nucellus auf d(M' Unlerseile der Grundspreite silzt.

Die weilere Frage ist nun die, ob man aus den vegetativen Umbil-

dungen (Yergriinungen) den morphologischen Wert eines Forlpflanzungs-

organs, eines Eichens, einer Anthere erkennen kann. Ist die Anthere

wirklich ein doppelspreiliges Blaltj weil sic sich in ein solches umwandcln

kann
J

ist das Ovulum wirklich einem Fiederbliittchen dos Garpells

homolog?

Vielc Botaniker verneinen diese Frage, indem sie die Sporangicn^ auch

die Ovulaj fiir Gebilde sui generis erklaren. Es isl nun richlig, dass die

angiospcrme Anlhere aus keincm doppelspreitigen Blatte, das Ovulum aus

keinem vegelalivcn Blaitchcn entstanden ist. Das genetische Yerhallnis

ist umgokchrt. Aber die Homologie, die morphologische Gleichwerligkeit

beslcht donnoch zwischen der reproductiven und der vegetativen Form.

Ein SlaubgefaB hat den morphologischen Wert eines LaubblatteSj obwohl

es nichL aus einem solchen entstanden ist, sondern umgekehrt das Laub-

t
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blattj wenn audi nicht aus dem StaubhlaU, so doch aus deni vorausge-

gangenen Sporophyll und dem rein reproductiven Sporangientrager.

Das Sporangiumj auch das Ovulum, ist setnem UrspruEg nacli cben

iiur Sporangium, aber es ist homolog und von gleichem morphologischrn

Werle mit jenem vegetativen Gebilde, in das es sich durch Yegetativwerden

seines sporogenen Gewebes umbilden kann. Ein pri mares Sporan-

gium, welches direct aus der Achse entspringt, isl einem ganzen

Blalte homolog und konnle sich vegetativ werdend in ein kleines ein-

faches Blalt umwandeln. Ein solches Sporangium-Blall hat beim erslcn

Auflreten von GefaBkryptogamen jedenfalls existiert, ist aber jetzl unter

dieseu nicht mohr vorhanden^ aber bei den Taxaceen und Gnetaceen ist es

als behiilltes Ovulum und bei Gnetum auch als nacktcr PoUensack infolge

oiner spateren Reduction wiedererschienen. Ein secundiires Sporan-

gium (Eusporangium), durch Yerzweigung dos primaren cntstandcn, isl

homoloq ein em Blatti;liede und kann sich am Uande des bilaleralen

niattes vegetativ w^erdend in ein Seitenblattchen odcr (an der Anlliore) in
T

cine vegetative Blalthalfte, wenn auf der Flache dessclben situierl (ebcn-

falls an der dithecischen Anthere]^ in eine Exerescenz wirklich umbilden,

Nur dieLeptosporangien der Fame, die letzten, schwaehstenAuszweigungen

von vegetativ gowordenen Eusporangien (als Fiederblattchen) haben kein

vegetatives Ilomologonj denn die Trichome, nut denen sie den oborfliich-

lichen Ursprung aus der Epidermis gemein habeUj konnen allerdings nicht

als ihnen homoh^geGebildeangesehen werden^ da sie Uberall auf alien Teilen

des Pflanzenkorpers auftreten konnen.

Der Hauptpunkl der gegenwartigen Milteilung, das Ergebnis reiflichcn

Nachdenkens uber alio einschlagigen Thatsachen ist dies, dass die iil teste

u r s p r)l n g 1 i ch e Form des rein reproductiven S p o r o p h y 11 s die

i^adiare gevvesen isl, svelche sich noch vielfach erhallen hat, meisleiis

aber infolge ausgiebigeren Yegetativwcrdens in die bilaterale Form tlber-

gegangen ist. Die Gymnospermen haben die radiiire Form beim Beginn

ihrer Entwickelung ilberkommeUj und aus ihr sind alle anderen Formen

ihrer Staubbliitter und Carpelle hervorgogangen. \or^ diesem neuen Ge-

sichtspunkte aus wird in die phylogenetischen Verbal In isse der Gymno-

spermen unter sich und zu den GefaBkryptogamen, im Allgemeinen audi

zu den Angiospermen voile Klarheit gebracht. Meine theoretischen Aus-

fiihrungen und Anschauungen in meiner Schrift Uber die Gymnospermen,

welche von der bilateralen Form des Sporophylls als der urspriinglichcn

ausgegangen waren, erfahrcn damit eine entsprechende, wichtige Correctui'.

Im tjbrigen habe ich aber an den dort gegebenen Darlegungen nicht das

Geringsle zu iindern.
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