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"Protosaccate" Strukturen, ein
weitverbreitetes Pollenmerkmal zur
frihen und mittleren Gymnospermenzeit

)

von Bernhard W. Scheuring+

Zusammenfassung

Ausgehend von lichtmikroskopischen Beobachtungen an Triadispora
obscura (SCHEURING 1970: Taf. 15) wurden die 'Saccus"-Feinstruk-
turen von Lueckisporites, Lunatisporites und Ovalipollis nédher
untersucht und verglichen. Unter dem.EM zeigt sich, daB Luecki-
sporites und Ovalipollis Keine echten Lufts&cke im Sinne der
Saccites ERDTMAN besitzen. Ihre den Sidcken der recenten Pina-
ceen entsprechenden Organe sind vielmehr mit einem komplex
verzwelgten System von endosexindsen Exinenelementen gefiillt.

Lichtmikroskopische Untersuchungen an anderen wichtigen Mikro-
florenelementen lassen den SchluB zu, daB solche "protosaccat"
genannte Strukturen zur frilhen und mittleren Gymnospermenzeit
eine sehr weite Verbreitung gefunden haben.

Die M&glichkeiten einer phylogenetischen und teleologischen
Deutung protosaccater Strukturen werden diskutiert, und ihre
Bedeutung flir die Taxonomie wird durch die Schaffung eines
Turmas "Protosaccites"”, sowlie der dazugehdrenden Unterabteilun-
gen, unterstrichen. '

+)lmschrift des Verfassers: Dr. B. Scheuring, Botanisches

Institut der Universitdt, Schonbeinstrafe 6, CH-4056 Basel,
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‘Summary

The "saccate" ultra-structures of Lueckisporites, Lunatisporites
and ovalipollis have been examined and compared with one-
another as a result of previous investigations of such
structures on Triadispora obscura (SCHEURING 1970: Taf. 15).

EM micrographs show that Lueckisporites and Ovalipollis do not
possess real bladders in the sense of the Saccites ERDTMAN. In
these forms the structures corresponding to the bladders of
recent Pinaceae are filled with a complex , ramifying system of
endosexinous exine elements. The term "Protosacci" resp. "proto-
saccate" is proposed for these structures.

Light microscopical comparison with other important permo-
triassic forms leads to the conclusion that protosaccate
structures were very wide-spread during the early and middle
age of gymnosperms.

The possible phylogenetic and teleological interpretation of
these structures, which seem to have survived in the podocarpa-
lean Genus Dacrydium (ERDTMAN 1957, 1965), is discussed and
their importance for taxonomy is stressed by the description of
a new turma "Protosaccites”.
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1. Einleitung

‘Es gibt nur wenige Phdnomene in der Perm-Trias-Palynologie, die
weltweit so einhellig interpretiert werden wie die sogenannten
"Luftsdcke" der bekanntesten Pollenformen. Uberblickt man die
Literatur, dann muB man feststellen, daB8 praktisch alle bisheri-
gep Autoren Formgattungen wie Lueckisporites, Triadispora,
Ovalipollis u.a. ohne groBe Bedenken bei den Saccites ERDTMAN
1947 elngetellt haben.

Die Saccites aber sind dadurch definiert, daB sie von der Inte-
xine losgeldste, aufgebldhte, hohle Ektexinenbereiche besitzen
(POTONIE 1958; Synopsis II: 36), also Lufts&dcke entsprechend
den Verhiltnissen bei gewissen recenten Pinaceen.

In den Jahren 1965-1968, beim Studium der Mikrofloren aus dem
Schweizer Keuper, fiel mir aber auf, daB an den "S&dcken" ausge-
sprochen wichtiger Florenelemente etwas nicht stimmen kann:
Beim Hoch- und Tiefdrehen unter dem stdrksten Objektiv zeigte
sich ndmlich an Formen der Gattungen Triadispora, Ovalipollis,
Parillinites, Infernopollenites und Podosporites, daf die
Saccusinfrastruktur nicht in ein hohles Saccus-Lumen hineinzu-
ragen scheint, wie dies bei den echt saccaten, recenten Gattun-
gen Pinus, Abies, Picea etc. der Fall ist. Die Saccusinfra-
struktur scheint sich in den besagten F&dllen vielmehr durch-
gehend auf die Intexine abzustilitzen, wodurch die "S&cke" den
Eindruck von schweren, kompliziert strukturierten Exinenlappen
vermitteln. (Vergl. SCHEURING 1970: 60; Taf. 2, Fig. 8; Taf. 6,
Fig. 31; Taf. 7, Fig. 34; Taf. 13, Fig. 79-83; insbesondere
-Taf. 15, Fig. 98-99).

Die Bedeutung dieser Beobachtungen filir morphologische, taxono-
mische und phylogenetische Fragen liegt auf der Hand: Ganz
abgesehen von stratigraphischen sprechen viele anatomische
Griinde daflir, daB8 man den Ursprung der sich in der oberen Trias
entfaltenden pPinales im Bereiche der voltziales (sowie der
vermittelnden Ullmanniaceen, Swedenborgiaceen etc.) zu suchen
hat (ZIMMERMANN 1959: 426 u.f.). Innerhalb der recenten Pinales
aber findet man sowohl echt saccate Pollenformen, als auch -
bei Dacrydium - solche, die an den Sachverhalt von Triadispora
obscura SCHEURING (1970: Taf. 15) erinnern (ERDTMAN 1957, 1965).

Es stellte sich also die Frage, wie diese lichtmikroskopisch
erkennbaren Strukturen permo-triadischer Florenelemente
tatsdchlich aussehen, welche paliogeographische und strati-
graphische Verbreitung sie fanden, und natlirlich, welchen
Mutterpflanzen sie zugeordnet werden miissen. LdBt sich der
hohle Saccusbauplan, der bei den recenten Pinaceen und
Podocarpaceen so weit verbreitet ist, auf Strukturen zuriick-
- fihren, die jenen von Triadispora, Ovalipollis oder Parilli-
nites gleichen?

Das ndhere Studium coniferoider Pollenformen aus der Zeit, in
der die voltziales s.l. ihre grdBte Verbreitung gefunden



hatten, schien einen wichtigen Ansatzpunkt zur Beantwortung
solcher Fragen zu ergeben. Im Jahre 1969 hatte ich wédhrend
eines Studienaufenthaltes am British Museum (NH), London, die
Gelegenheit, ein paar wichtige Pollenformen aus der Permo-Trias
elektronenmikroskopisch zu untersuchen. Erste Ergebnisse aus
diesen Studien wurden von Dr. J. M. Pettitt und mir an der
Ausstellung des Europdischen Mikropaldontologen-Kongresses
1969 in London gezeigt. Die Publikation der Befunde hat sich
aus verschiedenen Griinden verzdgert. Die fortwdhrende MiB-
achtung solcher Strukturen in der Literatur zeigt aber, da8
die vorliegenden Resultate an Aktualitdt und Bedeutung nichts
eingebiiBt haben.

Diese Studie ist deshalb als AnstoB flir dringliche weitere
Untersuchungen gedacht, die vielleicht einmal helfen, Konver-
genzerscheinungen als solche zu erkennen und morphologische
und systematische Fragen zu l8sen. Es ist moglich, daB sie
sogar einmal zur Beantwortung der Frage beitragen kdnnen, -ob
iberhaupt und wo von struktureller auf natilirlich-phylogene-
tische Verwandtschaft geschlossen werden kann. Fiir die Bewdlti-
gung dieser letztgenannten Problemstellung wird es aber erfor-
derlich sein, eine Technik flir orientierte Schnitte durch
Einzelkdrner zu entwickeln.

2. Die Feinstrukturen von Lueckisporites, Lunatisporites und
Ovalipollis ) :

2.1. Lueckisporites virkkiae POT & KL. emend. KLAUS 1963
(Taf. 1) ‘
Material: Ober-Perm von Hilton Beck, Westmoreland England;
aufgesammelt durch Hilda Stoneley (STONELEY 1956).
Das von Hilton Beck stammende Material enthdlt eine reiche,
relativ gut erhaltene Mikroflora mit Vertretern der Gattungen
Lueckisporites POT. & XKL. emend. KLAUS 1963. (dominant),
Lunatisporites LESCHIK emend. SCHEURING 1970 (h&dufig),
Limitisporites LESCHIK emend. KLAUS 1963 (weniger h&ufigq),
Klausipollenites JANSONIUS (weniger hdufig), vittatina
LUBER emend. WILSON 1962 (selten). Es ist auBerdem reich an
Ullmanniaceen-Blattern, die von STONELEY 1956 in einer eigenen
Gattung "Hiltonia" untergebracht worden sind, sowie an unbe-
stimmbaren Samen und an 2-3 mm langen, lanzettlich geformten
Pollensdcken, die Lueckisporites virkkiae enthalten. Dies mag,
zusammen mit den Befunden von J. CLEMENT~WESTERHOF (Rev. of
Paleobotany and Palynology, im Druck) als Indiz gedeutet
werden, daB Lueckisporites von einer Ullmanniacee dispergiert
worden ist.

Bisheriger Kenntnisstand

Lueckisporites ist bisher von allen Autoren als "saccat" im
Sinne der Saccites ERDTMAN 1947 beschrieben worden. In neuerer
Zeit haben sich besonders zwei Autoren rit der Morphologie
dieser stratigraphisch und paldobotanisch auBerordentlich
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wichtigen Formgattung befafBt:

KLAUS (1963: 300 u.f.) vertdffentlichte eine sehr klare, gut
fundierte Umschreibung der Gattung Lueckisporites und hat durch
eindriickliche Zeichnungen rdumlich erhaltener PollenkOrner den
Befund mancher raster-elektronenmikroskopischer Untersuchungen
schon vorweggenommen. Er beschreibt zwar das Saccus-Retikulum
von L. virkkiae als radialstrahlig, legt diesem Merkmal aber
keine besondere Bedeutung bei. VISSCHER (1971: 32 u.f.) °
beschreibt die Formen um Lueckisporites ebenfalls als bisaccat,
stellt aber fest, daf jene Individuen, die gestaltlich L. parvus
KLAUS 1963 nahestehen, reduzierte "subsaccate" Strukturen
zeigen, d.h. keine echte Saccus-Aufbldhung mehr besitzen. Der
evolutiondre Trend innerhalb der Lueckisporites-Gruppe k&nne
als Tendenz zur fortschreitenden Saccusreduktion beschrieben
werden, und mit einem Hinweis auf die Untersuchungen von

J. DOYLE und seiner Schule (l.c.p. 29) deutet er an, daB die
Saccusreduktion parallel zur Unterdrickung des Pollinations-
tropfens fortgeschritten sein k&nnte. Er vergiBft aber, daB

auch Abies und Cedrus keinen Pollinationstropfen mehr ausschei-
den, trotzdem aber noch gut entwickelte, keineswegs reduzierte
Luftsdcke besitzen. In diesem Lichte erscheinen simple

. funktionalistische Deutungsversuche solcher redu21ert—saccater
Strukturen noch etwas verfriiht.

Taxonomisch von Interesse - auch fiir die vorliegende Studie -
ist die Tatsache, daB POTONIE (1958-70; Synopsis III-VI) Formen
der Gattung Lunatisporites LESCHIK emend. SCHEURING 1970 in
Lueckisporites vereinigt sehen mdchte, well beide Gattungen

bloB durch eine unterschiedliche Zahl von Ektexinenstreifen auf
der Proximalhemisphédre unterschieden werden kdnnten. Eine
Zusammenfassung der bisher verfiligbaren morphologischen und
stratigraphischen Argumente, die gegen ein derartiges Verfahren
sprechen, findet man in der Arbeit von SCHEURING (1970).

REM- (rasterelektronenmikroskopische) und TEM- (transmission-
elektronenmikroskopische) Untersuchungsergebnisse

Die REM-Bilder von Lueckisporites virkkiae (Taf. 1, Fig. 2-9)
zeigen, daB KLAUS 1963 die &duBere Morphologie solcher Formen
prinzipiell richtig gedeutet hat: Zwei bohnenfdrmige Ektexinen-
streifen bedecken die Priximalhemisphdre in L&ngsrichtung,
widhrend am Proximalpol in dem dazwischen verlaufenden Spalt
eine trilete, dilete oder monolete Intexinenmarke sichtbar wird.
Form und Lage der Sdcke zeigen keine Besonderheit. Auf der
Distalseite (Taf. 1, Fig. 4, 9) zeigt sich deutlich, wie die
"sdcke" mit Winkelbildung am Zentralk&rper ansetzen.
Anmerkung: .Schon bei mittlerer und erst recht kei starker
VergréBerung (Taf. 1, Fig. 3) zeigt sich, daf die
Exinen mancher dieser im Lichtmikroskop als "gut
erhalten" taxierbaren Pollenkdrner starke Korrosions-
erscheinungen aufweisen. Diese Tatsache deckt die
Gefahren des heute so oft und gerne verwendeten
Stereoscans auf und ruft in Erinnerung, daB nur ganz
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auBerordentlich gut erhaltenes Material fiir Detail-
untersuchungen an Oberfldchen herangezogen werden
sollte. Verfdhrt man nicht so, dann wird sich bald
eine Flut von Informationen einstellen, von denen
sich nicht sagen 1dB8t, ob sie auf primidren oder auf
sekundédren Merkmalen beruhen.

Ultradiinnschnitte unter dem Transmissions-Elektronenmikroskop
ergeben einen filir den bisherigen Bearbeitungsstand (s.o.)
iberraschenden Befund: Auf Fig. 1 (Taf. 1), welche einen leicht
schiefen Schnitt durch die Longitudinalachse eines Individuums
von L. virkkiae zeigt, erkennt man die zusammengepreBSte Intexi-
ne an ihrer dunklen Fdrbung. Die Ektexine scheint in drei Teile
aufgliederbar zu sein. Eine innere, kompakte Schicht liegt
direkt auf dem Zentralkdrper auf und mag die sogenannte FuB-
Schicht reprdsentieren. Dariiber folgt eine spongid strukturier-
te d.h. in einzelne Hohlrdume von variabler Form und Gr&Se
aufgeldste, mittlere Ektexinenschicht (Endosexine; "structure
infratectale alvéolaire" von VAN CAMPO 1971: 2071), die gegen
auBen von einem Tectum abgeschlossen wird. Das Tectum scheint
im Querschnitt lokale Perforationen aufzuweisen (Pfeile).

Von grdBtem Interesse aber ist die Tatsache, daB der "Saccus"
("S") komplett mit den spongid strukturierten Exinenelementen
der mittleren Sexine gefiillt ist. Er ist also nicht hohl im
Sinne der recenten Pinaceen, weshalb die Zuteilung solcher
Formen zu,den Saccites ERDTMAN, oder ihre Bezeichnung als
"saccat" mit Sicherheit als falsch taxiert werden muB.

Ich mbchte solche Strukturen als "protosaccat" bezeichnen, um
anzudeuten, daB sie ~ wie wir im Folgenden noch sehen werden -
zur frihen und mittleren Gymnospermenzeit (also in der Permo-
trias) quantitativ und qualitativ eine riesige Verbreitung
gefunden haben, und daB sie zumindest stratigraphisch -
moglicherweise auch phylogenetisch - dem modernen, hohlen
Saccus der recenten Pinaceen vorangegangen sind. Auf das noch
frithere Erscheinen moderner Saccusformen (cf. z.B. MILLAY &
TAYLOR 1970) soll in der Diskussion (p.15) n&her eingegangen
werden.

Solche Strukturen sind nicht subsaccat im Sinne von VISSCHER
1971, weil sie ja primdr sind. Das heiBt, daB sie auch bei den
friihen, betont protosaccaten Formen um Lueckisporites virkkiae
vorkommen. Man karn sie also nicht - wie sich das VISSCHER von
subsaccaten Strukturen vorstellt - als ein Ubergangsstadium
interpretieren, das sich von echten, hohlen S&dcken ableitet und
iiber weitere Reduktionsstadien schlieBlich zur gdnzlichen Unter-
driickung saccater Strukturen fiilhren soll. Sie sind auch nicht
"tulat" im Sinne von POCOCK & JANSONIUS 1969, weil sie mit
groBer Sicherheit den Sicken der modernen Pinaceen homolog
sind, was aus ihrer Lage, Form und alveoldren Struktur hervor-
geht. Ob sie eine analoge Funktion versahen, ist wiederum eine
andere Frage (p.15).
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Es ist im {brigen nicht uninteressant, daB8 ganz &dhnlich aus-
sehende, spongide Exinenstrukturen, wie man sie im Protosaccus
-‘von L. virkkiae beobachtet, auch in den Ektexinen wichtiger
Primofilices (Archaeopteris jacksoni), bei den Medullosen
(Schopfipollenites), bei den Cordaiten (Florinites) und sogar
bei recenten Lycopsiden (Selaginella pulcherrima) vorkommen
(PETTITT 1966). Im letztgenannten Falle werden sie allerdings
von KEMPF (1970) als perindse Bildungen interpretiert.

2.2. Lunatisporites noviaulensis mollis SCHEURING 1970
(Taf. 2; Taf. 3, Fig. 1-3; Taf. 5, Fig. 1-2)

Material: Obere Meridekalke, Meride, Kanton Tessin, Schweiz;

Cordevol (U. Karn) ’
Fir die Untersuchung des Pollens vom Lunatisporites noviau-
lensis-Typ wurde nicht Material von Hilton Beck verwendet,
obwohl solche Formen dort auch in gréB8eren Mengen auftreten.
Das Schweizer Material aus den Oberen Meridekalken wurde
vorgezogen, weil in diesen Schichten eine Mikroflora von auBer-
gewdhnlich guter Erhaltung sichergestellt werden konnte. Da die
Oberen Meridekalke gut 30-40 Mio. Jahre jilinger sind als die
Ablagerungen von Hilton Beck, kdnnen unsere Ergebnisse nicht
"ohne Vorbehalte auf die ganze vertikale Verbreitung dieser
Formen libertragen werden. Die Art (biologisch gesehen waren es
wahrscheinlich mehrere Arten) kann in ihrem kaum vorstellbar
groBen Lebensabschnitt manche Differenzierungen entwickelt
haben, die unter Umstdnden - im Lichtmikroskop - gar nicht auf
den ersten Blick erkennbar sind. Permisches Material muB also
noch zusdtzlich untersucht werden, will man sich vergewissern,
daB unsere Resultate filir den ganzen stratigraphischen Bereich
der Art Gililtigkeit haben.

v

Bisheriger Kenntnisstand

Auch Pollenkdrner dieses Typs sind bisher einhellig bei den
Saccites ERDTMAN eingeteilt worden. In unzdhligen Arbeiten und
unter unzdhligen Gattungs- und Artbezeichnungen kann man kaum
unterscheidbare Formen vom Typ Lunatisporites noviaulensis
wiedererkennen, wobei vor allem die riesige, vom Perm bis ins
Unter-Karn (Cordevol) reichende vertikale und die weltweite
laterale Verbreitung ins Auge springt. Lueckisporites dagegen
ist zwar auch weltweit, aber nur aus dem Perm bekannt. Trotzdem
man in der Literatur keine Ubereinstimmende Auffassung iber die
Bedeutung, die Zahl, die Form und die Infrastruktur der proxi-
malen Ektexinenstreifen feststellen kann, behandelten die
meisten Autoren Lunatisporites bisher als eine eigene, von
Lueckisporites getrennte taxonomische Einheit.



REM- und TEM-Untersuchungsergebnisse

Rasterelektronenmikroskopische Bilder (Taf. 2, Fig. 2-5; Taf. 5,
Fig. 1-2) zeigen deutlich, daB die &uBeren Aquator-nahen
Ektexinenstreifen weiter nichts als proximo-laterale Saccus-
verbindungen sind. Die zwei anderen, ndher beim Proximalpol
gelegenen Ldngsstreifen kénnen an den Enden mehr oder weniger
deutlich vereinigt sein und dadurch ein zusammenhdngendes,
ovales Ektexinenband bilden (Taf. 2, Fig.5). In vielen Fdllen
enden sie aber auch frei (Taf. 2, Fig. 3). Dieses Merkmal
scheint, wie die Durchsicht Hunderter von Individuen ergeben
hat, auf natlirlicher Variabilitdt und nicht auf spezifischen
Eigenschaften zu beruhen. Die Art zeigt sich besonders in der
Streifenausbildung sehr variationsfreudig. Sowohl im Bereich
der Streifen, als auch im Bereich der dazwischen frei sicht-
baren Intexine erscheint die Oberfl&dchenstruktur bei starker
VergrdBerung unregelmdBfig, kérnig und rauh. Im Streifenbereich
erinnert sie an die Oberflidchenstrukturen, die schon 1955  von
MUHLETHALER mit Hilfe der Kohlefilmmethode an Pinus nigra
demonstriert worden sind.

Der Querschnitt durch das Longitudinalende eines solchen
Pollenkornes (Taf. 2, Fig. 1, S) beweist, daB Lunatisporites
noviaulensis einen echten hohlen Saccus besitzt. Dieser Befund
kann auch lichtmikroskopisch nachgewiesen werden (Taf. 3,

Fig. 2, S). Ektexine und Intexine zeigen im Schnitt die gleiche
Pigmentierung; und die Infrastruktur der Streifen ist identisch
mit jener der Sacci. Im Gegensatz zur Innenfldche der Intexine
ist die nach aufien gerichtete Oberfldche rauh, gewellt und
unregelmdfig strukturiert. Dies mag mit der Auflage einer sexi-
ndsen FuB-Schicht auf dem Korpus zusammenhdngen, die sich aber
wegen der ilibereinstimmenden Elektronendichte im Schnitt optisch
nicht abhebt. ’

Wie bei Lueckisporites scheint das Tectum auch bei Lunati-
sporites stellenweise Perforationen aufzuweisen (Pfeile). Dies
steht im Einklang mit den Beobachtungen von Erdtman und
Thorsson (ERDTMAN 1957: 3) an recentem Gymnospermenmaterial
und scheint u.a. flir das Austrocknen des Ektexinenbereichs
wdhrend der Pollination bedeutsam zu sein.

Der Nachweis echter, hohler Sdcke bei L. noviaulensis mollis
rechtfertigt die Zuteilung solcher Formen zu den Saccites
ERDTMAN und zeigt anderseits, daB sie gegeniiber Lueckisporites
eine sehr unterschiedliche, evoluiertere Organisationsstufe
darstellen. Wenn es noch eines weiteren Beweises zur Recht-
fertigung ihrer taxonomischen Trennung bedurft h&dtte, dann wdre
dieser hiemit erbracht.



2.3. Ovalipollis KRUTZSCH emend. SCHEURING 1970
(rTaf. 3, Fig. 4-10; Taf. 4) _
Material: Schilfsandstein (Mittlerer Keuper) von Neuewelt bei
Basel, Schweiz. Obere Meridekalke, Meride, Kanton
Tessin, Schweiz; Cordevol (U. Karn)

Bisheriger Kenntnisstand

Auch Ovalipollis ist bisher in fast allen Publikationen als
bisaccate Pollenform mit allerdings stark reduzierten Luft-
sdcken beschrieben worden. Die sichelfdrmig liber den Zentral-
korper hinausragenden Ektexinen-Aufbl&hungen an den Corpus-
Lidngsenden hat man dabei als "S&dcke" interpretiert - nicht nur
wegen ihrer subterminalen Lage und wegen ihrer Form, sondern
auch wegen ihrer infraretikulaten Strukturen, die deutlich an
moderne Luftsdcke erinnern.

Einzig STAPLIN, POCOCK & JANSONIUS (1967: 303) widersprachen
dieser Auffassung, indem sie die Keimfurche von oOvalipollis
als "deutlich cycadoiden Distal-Sulcus" beschrieben. Und in der
Gattungsemendierung von POCOCK & JANSONIUS (1969: 158 u.f.)
wird klar, daB diese Autoren den Ldngsschlitz auf dem Zentral-
kOrper als Distalsulcus interpretieren. Da nun die sichel-
formigen "Sdcke" an den Sulcusenden aufgebldht erscheinen, und
nicht - wie bei echt saccaten Formen - an den Sulcusseiten,
kann es sich nach der Meinung von Pocock und Jansonius auch
nicht um Organe handeln, die den Sdcken homolog sind. Es
handle sich vielmehr um Polster-artige, pseudosaccate Struktu-
ren, fir welche sie den neuen Begriff "tula" schaffen. Nach
dieser Interpretation liegen die zwei kleineren, lateralen
Tenuitates, die parallel zum Hauptschlitz verlaufen, auf der
Proximalseite, weil sie sich auf der dem Sulcus gegeniiber-
liegenden Hemisphdre befinden.

SCHEURING (1970: 24-39) kam aufgrund seiner Studien an einem
auBerordentlich reichen und guterhaltenen Material zu einer
v6llig anderen Interpretation dieser Formen: Er fand morpho-
logische Ubergédnge zwischen Ovalipollis und "illinitoiden"
Pollenkdrnern, bei denen der Korpus weniger ldngsgestreckt,

die "S&dcke" aber stadrker entwickelt und deutlicher subterminal
angesetzt sind (l.c.p. 30, Abb.4; Taf. 1-8). Bei diesen
Zwischenformen, die er entweder Parillinites nennt oder noch zu
Ovalipollis stellt (2.B. 0. notabilis, 0. molestus, O. ludens),
kann man oft deutlich sehen, daB der Lédngsschlitz (also der
Distalsulcus im Sinne von POCOCK & JANSONIUS 1969) einen Knick,
eine dilete Form zeigt. Manchmal ist sogar nOch die Andeutung
eines dritten Strahls vorhanden (l.c. Taf. 3, Fig. 11; Taf. 4,
Fig. 18), der nicht nur an die urspriinglich trileten Vorfahren
erinnert, sondern auch eindeutig die Proximalseite als jene
mit dem Léngsschlitz definiert.

Scheurings Material widerlegt also die Theorie, daB8 der Ldngs-
schlitz einem Distalsulcus homolog sei. Es bestdtigt aber, das
sich die Lateraltenuitates auf der dem Schlitz gegeniiberliegen-
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den Sporenseite befinden. SCHEURING (l.c.p. 60) ist mit Pocock
und Jansonius auch dariiber einverstanden, daB die Saccusorgani-
sation von Ovalipollis nicht mit jener der recenten Pinaceen
Ubereinstimmt. Man kann diese Strukturen aber trotzdem nicht
"tulae" nennen, weil ihre Lage nicht um 90~ verdreht ist,
sondern mit jener der Sacci von Pinus oder der Protosacci von
Lueckisporites prinzipiell {ibereinstimmt.

Was die botanische Affinitdt von Ovalipollis betrifft, so
duBern POCOCK & JANSONIUS (1969: 161) die Ansicht, daB8 dieser
Pollen wahrscheinlich von einer Pteridosperme dispergiert
worden sei. Er reprédsentiere mdglicherweise ein Zwischenglied
zwischen den Pteridospermen und den Podocarpaceen. SCHEURING
(1970: 24) h&lt die Zugehdrigkeit zu einer coniferalen -
eventuell voltzialen - Mutterpflanze fiir viel wahrscheinlicher,
was durch die neuesten Untersuchungen von GRAUVOGEL-STAMM &
GRAUVOGEL (1973: 108) best&tigt wird. Diese Autoren fanden
Parjillinites-&hnliche Formen in situ in der ménnlichen Frukti-
fikation Masculostrobus acuminatus, welche im Bau an den Zapfen
von Ullmannia frumentaria, sowie von recenten Araucariaceen
erinnert.

REM- und TEM-Untersuchungsergebnisse

Makellos erhaltene Exemplare von Ovalipollis zeigen weder
primdre Lippenbildungen, noch abgerundete Enden am Longitudinal-
schlitz (Taf. 3, Fig. 9, 10). Solche Merkmale k&nnen zwar
hdufig beobachtet werden, sie stellen sich aber regelmdBig

als sekunddre, kompressionsbedingte Faltungen und Eindellungen
heraus. Im Gegensatz zu den rauhen Oberfldchenstrukturen im
"Saccus"-Bereich ist die Ektexine des proximalen Zentralkdrpers
glatt.

An Formen, die 0. notabilis SCHEURING 1970 nahestehen (Taf. 3,
Fig. 10), 1l&Bt sich der dilete Charakter des proximalen Ldngs-
schlitzes und die stidrkere Ausbildung und distale Neigung der
"Sacci" gut nachweisen. Demgegeniiber ist bei 0. ovalis die
proximale Marke meist monolet ausgebildet (Taf. 3, Fig. 9;
Taf. 4, Fig. 3-7) und die Absetzung und Neigung der stark
reduzierten "Sacci" gegen die Distalseite 2zu ist weniger deut-
lich entwickelt. Die Distalneigung der rudimentdren "Sacci"
148t sich trotzdem gut erkennen, wenn - wie an dem in Fig. 11,
Taf. 4 abgebildeten Exemplar - das Korn stark zusammengeprefBt
worden ist, und die Distalseite dadurch ins Korpusinnere ein-
gedellt erscheint. Auf dieser Abbildung ist auch die sub-
dquatoriale Lage und die Ausbildung der Lateraltenuitates gut
sichtbar (Taf. 4, Fig. 13).

Bevor die Technik fur orientierte Schnitte durch EinzelkOrner
entwickelt worden ist, l&dB8t sich noch nicht sagen, ob die
Ektexine auch proximolaterale Verdiinnungen aufweist. Manche
Koérner erwecken den Eindruck, als wdren die Lateraltenuitates
auch proximal schwach ausgebildet.
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Ultradiinnschnitte durch Individuen von Ovalipollis ovalis
(Taf. 3, Fig. 4, 8) ergeben auBerordentlich komplizierte Struk-
turen im Bereich der Sexine:

Die "Sacci" kénnen mit einem &duBerst feinwandigen, dreidimensio-
nalen Netzwerk von Exinenelementen erfiillt sein, die im Schnitt
ein ziemlich homogenes, polygonales Muster ergeben (Taf. 3,

Fig. 4). Gegen auBen, d.h. gegen das relativ dickwandige Tectum
(T) 2zu, scheinen sich die Maschen stellenweise auszuweiten. Das
Tectum selber ist variabel dick und erscheint gegen das Pollen-
innere zu gezdhnt, weil zahlreiche Alveolen bis knapp unter die
Oberfl&dche reichen. Perforationen durch das Tectum sind an ver-
schiedenen Stellen (Pfeil) schrdg angeschnitten worden.

Das in Taf. 4, Fig. 1 abgebildete Individuum ist an seinem ein-
gedellten Longitudinalende schleifend geschnitten worden. Wegen
der Eindellung (analog dem in Fig. 11, Taf. 4 abgebildeten Sach-
verhalt) erscheint der Protosaccus nur teilweise (klammerfdrmig)
getroffen. Der Schnitt ist auch an mehreren Stellen gefaltet
und gerissen, so daB8 er keine verldfliche Information iiber die
Ausbildung des Monoletums ergibt. '

Im tangential geschnittenen "Saccus"-Bereich (S/t, Taf. 4,

Fig. 1) zeigt sich deutlich ein relativ grobwandiges labyrinth-
artig verbundenes Alveolensystem, das sich klar von jenem in
Fig. 4 (Taf. 3) unterscheidet. Dort, wo das Innere des Saccus
quergetroffen ist (S/i), weiten sich die Alveolen-Lumina aus,
ergeben aber immer noch ein imperfektes Retikulum-Muster.

Die Feinstrukturen scheinen demnach innerhalb der Gattung
spezifische Abwandlungen erfahren zu haben. Im Korpus-Bereich
zelgt sich je nach Schnittwinkel und Ort, wo das Korn getroffen
worden ist, daB die Elemente der Mesexine radial ausgerichtet
(Punkt A), oder beinahe ganz reduziert (Punkt B: N&he der
Lateraltenuitates?) sein kénnen. Dieser Sachverhalt 1&dB8t sich
mituniter auch unter dem Lichtmikroskop erkennen.

Zusammenfassend 148t sich sagen, daB auch oOvalipollis - analog
den Verhdltnissen bel Lueckisporites - protosaccate Strukturen
aufweist. Diese sind allerdings im Vergleich zu Lueckisporites
hoch evoluiert. oOvalipollis kann also nicht zu den Saccites
ERDTMAN gerechnet werden, was in Anbetracht der stratigraphi-
schen und der paldogeographischen Bedeutung dieses Formenkrei-
ses von grdBter Wichtigkeit ist (Die Verbreitung der Gattung
beschrédnkt sich ndmlich nicht nur auf die Nordhemisphiére.
Solche Formen sind sogar schon auf Madagaskar gefunden worden
(frdl. Mitteilung von Dr. S. Jardiné&)). Unser Befund ist vor
allem auch deshalb von Interesse, weil die ovalipollis-Gruppe
Uber pParillinites-Formen (SCHEURING 1970: Abb. 4; GRAUVOGEL-
STAMM & GRAUVOGEL 1973. 108) mdgliche plytogenetische Beziehun-
gen zu den Ullmanniaceen - und damit indirekt zum Formenkreis
Lueckisporites/Jugasporites - erkennen 1l&8t.

11



2.4. Weitere protosaccate Mikroflorenelemente aus der Permo-
Trias:
(Taf. 5, Fig. 3-9)
Schon eingangs (p. 3) wurde darauf hingewiesen, dasB protosacca—
te Strukturen auch in anderen Formgattungen beobachtet werden
kénnen'.

Zuerst wurden sie an Vertretern der Gattung Triadispora
entdeckt (SCHEURING 1970: Taf. 15, Fig. 98-99). Diese Gattung
hat in.der Unter- und Mitteltrias qualitativ und quantitativ
eine Bedeutung erreicht, mit der sich nur wenige andere Floren-
elemente messen kdnnen - etwa Lueckisporites im Zechstein, oder
Classopollis im Jura-/Kreidebereich.

Eine lichtmikroskopische Uberpriifung ergab, daB8 protosaccate
Verhdltnisse innerhalb der Gattung Triadispora hdufiger

erkannt werden k&nnen, als urspriinglich vermutet worden ist
(Taf. 5, Fig. 3-8). Es bleibt noch zu untersuchen, ob sie nicht
fiir die ganze Triadispora-Gruppe charakteristisch sind.

Protosacci sind aber auch an vielen anderen Keuperformen zu
erkennen - z.B. an Vertretern von Parillinites, Infernopolleni-=
tes und Podosporites - und unser siidalpines Material -aus den
Oberen Meridekalken legt nahe, daB8 solche Strukturen sogar in
Jugasporites, Strotersporites und mehreren monosaccaten Form-
gruppen verbreitet waren (SCHEURING; in Vorbereitung). Falls
sich dieser Befund .bestdtigt, steht fest, daB die friihe und die
mittlere Gymnospermenzeit von coniferoiden Florenelementen
dominiert worden ist, die protosaccate Strukturen ausgeblldet
haben.

3. Diskussion

Die bisherigen Informationen aus elektronen- und lichtmikrosko-
pischen Untersuchungen lassen vermuten, daB Lueckisporites),
Jugasporites, Strotersporites, Triadispora, Ovalipollis, der
parillinitoide Formenkreis, Guttulapollenites, Hexasaccites,
Infernopollenites, Podosporites, Polarisaccites, Parvisaccites
und mehrere wichtige "monosaccate" Formengruppen protosaccate

- und nicht echtsaccate - Strukturen entwickelt haben.

Es gibt Indizien, daB8 diese Aufzdhlung - bildlich gesprochen -
nur die Spitze eines Eisberges zu erkennen gibt.

Es sel hier ausdrilicklich betont, da8 noch sehr viele elektronen
mikroskopische Studien notig sind, um das AusmaB und die
Bedeutung protosaccater Strukturen vollumfdnglich erkennbar zu
machen. Es wird hier auch nicht behauptet, alle Spezien der
oben aufgefiihrten Formgattungen seien protosaccat gewesen. Es
liegt im Wesen des kiinstlichen Unterteilungssystems und in den
objektiven und subjektiven Grenzen lichtmikroskopischer Bear-
beitungen, daB ein Taxon - z.B. eine Formgattung - sehr unter-
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schiedlich strukturierte oder heterogene Individuen beinhalten
kann.

Was sich meines Erachtens aber jetzt schon deutlich abzeichnet,
ist, daB die Protosacci in der frihen und mittleren Gymnosper-
menzeit sowohl stratigraphisch, als auch paldogeographisch eine
riesige - méglicherweise sogar dominante - Verbreitung gefunden
haben. Paldobotanisch sind solche Strukturen im Bereich der
Voltziaceen und der Ullmanniaceen anzusiedeln, die in dem zur
Frage stehenden Zeitraum auch die mit Abstand bedeutendsten
Lieferanten von Makrofossilien auf der heutlgen Nordhemisphéare
gewesen sind.

Ahnliche Strukturen haben sich bei gewissen Podocarpaceen (z.B.
in der Gattung Dacrydium) bis auf den heutigen Tag erhalten
(ERDTMAN 1957) und sind auch schon beispielsweise in der Unter-
kreide (COUPER 1958: Taf. 29-30) erkannt worden. Sie werden
dort allerdings bloB als mesexindse Verstdrkungen im Bereich
der Saccusansdtze interpretiert.

Es stellt sich nun die Frage,
- ob sich der moderne, hohle Saccusbauplan der recenten
Pinaceen von protosaccaten Strukturen abgeleitet hat,

- ob der protosaccate Sachverhalt - phylogenetisch
gesehen - der primdre ist, oder ob er selber schon
einen abgeleiteten, vielleicht iiberevoluierten Bauplan
darstellt,

und schlieBflich muf man sich fragen,
- ob man solche Strukturen teleologisch deuten kann - ob
man ihnen fir den Pollinations- und Befruchtungsablauf
eine gewisse "Niitzlichkeit" (ZIMMERMANN 1970: 55)
zusprechen kann. .

Ein solcher Gedanke ist ja naheliegend, weil die protosaccate
Strukturen erzeugenden Mutterpflanzen wihrend Dutzenden von
Mio. Jahren weltweit eine dominierende Rolle gespielt haben.

Was nun den modernen, hohlen Saccusbauplan betrifft, so berei-
tet dessen Ableitung von schweren, gefiillten, protosaccaten
Strukturen beim jetzigen Kenntnisstand noch Schwierigkeiten.
Der Formenkreis um Lueckisporites oder um Ovalipollis kommt
jedenfalls schon wegen der librigen Besonderheiten dieser Bau-
pldne fir eine ndhere Urverwandtschaft kaum in Frage. Beide
Pollenformen scheinen schon 2zu ihrer Zeit - zwar sehr erfolg-
reich, aber doch irgendwie iliberspezialisiert - in eine Sack-
gasse gemiindet zu haben. Mit der Formspezies Lunatisporites
noviaulensis sind unter den damaligen Koniferen zwar schon
moderne, hohle Sacci entwickelt worden, die sowohl lateral, als
auch vertikal eine schier unglaubliche Verbreitung fanden

(p. 7 ), aber auch diese striierten Formen haben die Trias nicht
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diberdauert.

ks gibt also flir eine derartige Ableitung nur sehr vage, indi-
rekte Argumente, die man folgendermaBen zusammenfassen kann:

In der Permo-Trias, der frihen und mittleren Gymnospermenzeit,
sind die Voltziales s.l. makroskopisch, protosaccate Pollen-
formen dagegen mikroskopisch die bedeutendsten Florenelemente.
Im Laufe der Ober-Trias und des Jura werden die Voltziales

von den Pinales abgel6st, wdhrend gleichzeitig die Bedeutung
protosaccater Strukturen schwindet und der Anteil echt-saccater,
sowie nicht-saccater coniferoider Pollenformen zu dominieren
beginnt.

Das Festhalten dieser Koinzidenz ist selbstverstdndlich kein
Beweis; sondern nur ein Indiz flir eine m8gliche Weiterent-
wicklung protosaccater Strukturen. Die zeitliche Uberlagerung
der protosaccaten durch echt-saccate Formen kann ja auch auf
Verdnderungen in den Konkurrenzverhdltnissen schon beisammen
lebender Populationen zuriickzufiihren sein. Es ist denkbar, daB
in der Permo-Trias quantitativ unbHedeutende Koniferen mit echt-
saccaten Strukturen gelebt hatten, als die protosaccaten noch
eine Vormachtstellung einnahmen. Durcn Verdnderundgen in den
Umweltsverhdltnissen kdnnen diese dann als Folge sogenannter
dynamischer Selektionsprozesse die Protosaccaten verdrédngt
haben. : :

Biologisch gesehen ist das Vorkommen protosaccater Verhdltnisse
innerhalb der recenten Podocarpaceen-Gattung Dacrydium von
Intersse. Auch die von DICKINSON & BELL (1970) studierte
Ontogenie von Pinus banksiana ist fiir unsere Fragestellung
insofern interessant, als sie zeigt, daf die Lufts&dcke zu einem
sehr spédten Zeitpunkt, ndmlich erst nach der Losl&sung aus dem
Tetradenverband, sich von der Intexine abzuheben und aufzu-
bldhen beginnen. Kurz bevor dieser ProzefB beginnt, liegen sie
mit ihrer Infrastruktur direkt auf dem Zentralkdrper auf und
erinnern so an den Sachverhalt bei triadischen Protosaccaten.

Wenn nun die von E. HAECKEL (1866) postulierte Biogenetische
Grundregel - ndmlich, daB sich die Phylogenie in der Ontogenie
rekapituliert -~ auf diesen Fall anwendbar ist, dann kdnnte man
im Protosaccus tatsédchlich eine Art Ahnenform des hohlen Saccus
sehen. Der Giiltigkeitsbereich der Biogenetischen Grundregel ist
aber bekanntlich stark umstritten (P. OVERHAGE in: HAAS 1959),
und es steht fest, daB ihr Dokumentationswert - wenn uUberhaupt
vorhanden - nur sehr unvollstdndig oder bruchstiickhaft ist. Fir
die Beurteilung der Pollenontogenie bei den Koniferen ist die
Moglichkeit eines zeitweiligen Erscheinens echt "archaischer"
Merkmale aber erwihnenswert: UENO 1957 und CRANWELL 1961

haben sowohl bei Podocarpus als auch bei Tsuga das voriiber-
gehende, manchmal sogar bleibende Zum-Vorschein-Kommen einer
trileten Marke am Proximalpol beobachtet.
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Hier zeigt sich also im Verlaufe der Ontogenie ein an die
pteridophytischen Urahnen erinnerndes Merkmal, welches z.B. in
der Trias bei den coniferoiden, protosaccaten Triadisporen noch
im reifen Zustand erkennbar ist.

Ob, resp. inwiefern die permotriadischen Protosacci selber eine
abgeleitete Organisationsstufe darstellen, ist mangels Studien
an karbonischen Mikroflorenelementen noch ungewif. PETTITT
((1966) gibt zwar eine Abbildung der Exinenfeinstrukturen der
cordaitalen Pollenform Florinites, aber aus seinen Untersuchun-
gen geht leider nicht hervor, ob Florinites einen echten Saccus
oder einen Protosaccus besaB. Aus den Arbeiten von MILLAY &
EGGERT (1970) und MILLAY & TAYLOR (1970) kann man aber ent-
nehmen, daB schon die Lyginopteridalen auBerordentlich hoch
evoluierte, modern gebaute Sacci entwickelt hatten. Auch die
Cordaiten kannten, wie schon die Untersuchungen Renaults und
Florins ergaben, hohle, echt-saccate Strukturen (ZIMMERMANN
1959: Abb. 238; VAN CAMPO 1971: Fig. 9).

Weshalb diese hohlen Saccus-Strukturen aus der Karbonzeit in
der nachfolgenden Permo-Trias von protosaccaten, coniferoiden
Strukturen verdrédngt worden sind, liegt vorderhand noch im
Dunkeln. An und fiir sich sind derartige Phdnomene in der Ent-
wicklungsgeschichte der Pflanzen nichts AuBergewdhnliches,
ndmlich, daB gewisse Pflanzengruppen fiir den allgemeinen Ent-
wicklungsstand ihrer Zeit hoch evoluierte, "moderne" Strukturen
herausgebildet haben, die ihren Unterganc aber nicht verhindern
konnten. Man denke etwa an die schon auf eine primitive Art
angiospermiden Caytonialen, oder an jene Bennettiteen, welche
Zwitterbliiten, Perianthe und wahrscheinlich schon Entomogamie
gekannt haben.

Es versteht sich, daB zukiinftige elektronenmikroskopische
Untersuchungen vermehrt den pteridospermalen und den cordaitalen
Pollen, sowie jenen der Walchiaceen zum Gegenstand haben miissen,
will man die phylogenetischen Aspekte und die Stellung proto-
saccater Strukturen genauer kennenlernen.

Was nun die teleologische Deutung solcher Strukturen betrifft,
so ist auch hier noch keine abgesicherte Aussage mdglich. Nach
der Lehrbuchmeinung sind die Luftsdcke der recenten Pinaceen
Dispersionsorgane (auf Franz&sisch: "Balonets"), die durch
Oberfldchenvergréferung zur Verringerung des spezifischen
Gewichtes - und damit zur Verbesserung der Flugeigenschaften -
beitragen sollen.

Falls diese Theorie, fir die es zahlreiche Gegenargumente gibt

(WODEHOUSE 1¢35), zutrifft, bleibt der "Nutzeffekt" der permo-
triadischen Protosacci weiterhin im Dunkeln, denn Strukturen,
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wie sie Lueckisporites kennt, sind keine Ballone, sondern
gewichtige Exinenlappen, die den Pollen erschwerten, statt er-
leichterten.

Line zweite Theorie, die vor allem von Wodehouse propagiert
wird, hebt die Schutzfunktion der Sacci gegeniiber der distalen
Keimfurche hervor.

In der Tat trifft die Beobachtung zu, daB - vom Perm an - das
Vorhandensein von S&dcken stets an das Vorhandensein einer
distalen Keimfldche gekoppelt ist - sei es nun ein echter
Sulcus, oder eine Tenuitas (eine Exinenverdiinnung), oder auch
bloB das Fehlen einer ectexindsen Bedeckung der Distalarea
wie bei vielen Triadispora-Arten.

Die Cycadopsiden kennen zwar nicht-saccate, sulcate Pollenfor-
men, aber saccate, nicht-sulcate Pollenformen ("sulcat" im oben
definierten, breiten Sinne!) kennt man nicht. Somit scheint
gesichert, daB die Sacci tatsdchlich etwas mit der distalen
Keimfldche zu tun haben. Hinter ihren Selektionswert als Schutz
organe mdchte ich aber in Anbetracht der Bedeutung der Cycadop-
siden durch das ganze Mesozoikum hindurch ein groBes Fragezei-
chen setzen. Die Vorstellung erscheint nur zu trivial, daB die
Pinalen einzig aufgrund eines solchen Merkmals die nicht-
saccaten Cycadopsiden zu verdrdngen vermochten (WODEHOUSE 1935;
BHARADWAJ, miindl. Mitteilung am CIMP-KongreB in Bousses 1973).
Vorgédnge, die zum Ausldschen ganzer Ordnungen und Stdmme filihren,
sind in der Regel durch ein Wechselspiel zahlloser anorgani-
scher und organischer Okofaktoren bedingt, worunter zum Teil
auch chemische,d.h. anatomisch nicht erkennbare Ursachen, mit-
spielen k&nnen (EHRLICH & RAVEN 1967).

AuBerdem kann man aufgrund der Beschaffenheit der Distalarea
Lei vielen protosaccaten Formen die Wahrscheinlichkeit als
gering bezeichnen, daB sie in trockenem Zustand zusammenklappt
wie Pinus-Pollenkdrner dispergiert worden sind. Diese Fest-
stellung trifft z.B. fir Arten der Gattung Triadispora, bestimmt
aber auch fiir viele Arten des Formenkreises oOvalipollis/Parilli-
nites zu (SCHEURING 1970: Taf. 1-21).

Demnach erscheint DOYLE's (1945) Interpretation saccater Struk-
turen filir die Protosacci am meisten Gewicht zu gewinnen: Bs

ist denkbar, daB diese - wie gesagt stets an Keimareen gekop-
pelten - Organe urspriinglich dem Schwimmen und Orientieren des
Pollenkornes auf dem Pollinationstropfen gedient haben.

Die Unterdriickung des Pollinationstropfens im Laufe der Zeit

verlief indessen nicht immer konvergent mit der Unterdriickung
saccater Strukturen, wie Abies und Cedrus beweisen. Umgekehrt
ist die Unterdriickung oder die Nicht-Ausbildung von "S&cken"

auch nicht zwangsweise an das Fehlen der Pollinations-Fliissig-
keit gebunden, wie die Cycadeen, die Bennettiteen, die Ginkgo-
phyten und die Taxalen zeigen. Die Natur hat hier offenbar fir
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dhnliche Befruchtungsvorgédnge erfolgreich mehrere Mdglichkeiten
offengelassen.

4. Taxonomische Konsequenzen

Die vorliegenden Resultate zeigen einmal mehr, daB morphologi-
sche und taxonomische Probleme bisher nicht mit der wiinschbaren
Sorgfalt angegangen worden sind, und daB8 deshalb der pal&do-
botanische Nutzen der Sporae dispersae leider meilenweit unter
ihrem tatsdchlichen paldobotanischen Wert liegt. Es ist fiir die
heutige Situation bezeichnend, daB selbst hundertfach beschrie-
bene, weltweit verbreitete Leitfossilien unter den Sporae
dispersae (wie 2.B. Lueckisporites) im Bau nur oberfl&dchlich
erkannt worden sind.

Dies bedeutet, daB die LO-Analyse, d.h. die herkdmmliche licht-
mikroskopische Technik fir morphologisch-taxonomische Studien,
friiher oder sp&dter durch transmissions- und rasterelektronen-
mikroskopische Untersuchungen ergdnzt werden muB. Derartige
Anforderungen - wenn sie einmal obligatorisch erkldrt wurden -
kénnten viele Vorteile in sich vereinigen:

- Die Leute wiirden oft selber erschrecken iliber den schlechten
Erhaltungszustand ihres Materials, und vielleicht auf die
Erstellung nutzloser, die Literatur belastender Taxa
verzichten. ’

- Neue Taxa miiBten auf vielen Individuen aufbauen und nicht
nur auf einzelnen oder ein paar wenigen. Dadurch gewédnne
man Informationen {iber die intraspezifische Variabilitdt
und unwichtige Taxa wilirden eliminiert.

- Bestimmungen und Unterscheidungen von Sporen wiirden erleldr
tert, Fehlzuteilungen erschwert.

- Eine bessere Kenntnis der Exinenstrukturen wirde helfen,
die Probleme natilirlich-phylogenetischer und struktureller
Verwandtschaft unter den Sporae dispersae besser zu durch-
schauen. Dies ist sicher eines der wichtigsten "Desiderata"
im kilinstlichen Unterteilungssytem.

Falls es sich als ndtig erweist, kdnnte man fiir biostratigraphi-
sche Zwecke immer noch ein 2zweitklassiges, oberfldchlicheres
Klassifikationssystem im Gebrauch halten. Dies wdre ein 16s-
bares, rein technisches Problem. Vermehrte EM-Untersuchungen
wirden sich Ubrigens auch auf die Nomenklatur segensreich aus-
wirken. Sie koénnten helfen, all die vielen, oft miBverstandenen
Begriffe wie "velum", "tula", "zone", "cingulum"{etc. ein fiir
allemal klarzustellen.

Da den protosaccaten Strukturen, die hier an Lueckisporites und
Ovalipollis demonstriert worden sind, bestimmt eine kaum iber-
schdtzbare morphologische, taxonomische und paldobotanische
Bedeutung zukommt, werden hier fiir Pollenkdrner dieser "Saccus'"-
Organisation neue supragenerische Klassifikationseinheiten
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(Turma, Subturma, Subinfraturma) vorgeschlagen:

Protosaccites nov. turma

Diagnose: Pollenkdrner mit Ektexinenstrukturen, die sowohl in
ihrer Lage, als auch in ihrer Form den hohlen S&dcken der
Saccites ERDTMAN 1947 entsprechen, die im Querschnitt aber ein
System von spongid, netzfdrmig oder strahlig angeordneten
Exinenelementen erkennen lassen, welche das Saccuslumen fiillen.

Anmerkung: Filir solche Strukturen wird der Begriff "protosaccat”
verwendet, um anzudeuten, daB sie zur frihen und mittleren
Gymnospermenzeit, also stratigraphisch vor dem Erscheinen der
Pinales, unter den Koniferen weit verbreitet waren. Mit diesem
Begriff wird nicht impliziert, der moderne, hohle, pinale.
Saccus leite sich von solchen Strukturen ab, aber eine derarti-
ge M8glichkeit kann beim jetzigen Kenntnisstand auch nlcht aus-
geschlossen werden (vergl. p. 13 u.f.).

Protodisaccites nov. subturma

Diagnose: Protosaccites (s.0.) mit zwei Protosacci.

Protosaccistriatiti nov, subinfraturma

Diagnose: Protodisaccites (s.o.) m1t einem striaten Zentral-
kérper.

Gattungen dieses Subinfraturmas:

-~ Lueckisporites POT & KL. emend. KLAUS 1963

- Strotersporites WILSON 1962 (mindestens teilwelse)
- Infernopollenites SCHEURING 1970

- Parillinites SCHEURING 1970

- oOvalipollis KRUTZSCH emend. SCHEURING 1970

- . Polarisaccites YBERT & MARQUES-TOIGO 1970

Anmerkung: Fir die Zuteilung von vier der fiinf letztgenannten
Gattungen zu den Protosaccistriatiti liegen vorldufig nur
lichtmikroskopische Beobachtungen vor. Diese sind noch durch
elektronenmikroskopische Beobachtungen zu ergdnzen.

Protodisaccitrileti nov. subinfraturma
Diagnose: Protodisaccites (s.0.) mit einem nicht-striaten, am

Proximalpol aber deutlich trileten, dileten oder monoleten
Zentralkdrper.

18



Gattungen dieses Subinfraturmas:

~ rTriadispora KLAUS (sensu SCHEURING 1970; mindestens teil-
weise)
- Jugasporites LESCHIK (mindestens teilweise)

Anmerkung: Auch diese, auf lichtmikroskopische Beobachtungen
fuBende Zuteilung muB durch elektronenmikroskopische Unter-
suchungen ergdnzt werden.

Protodisaccatrileti nov. subinfraturma

Diagnose: Protodisaccites (s.0.) mit einem aleten, nicht-stria-
ten Zentralkorper.

Gattungen dieses Subinfraturmas:

- Podosporites RAO emend. SCHEURING 1970 (mindestens teil-
. weise
- Parvisaccites COUPER 1958

Anmerkung: Fossile Formen der recent bekannten Gattung
Dacrydium miiften auch mindestens teilweise in diesem Taxon ein-
geteilt werden.

Protomonosaccites nov. subturma

Diagnose: Protosaccites (s.0.) mit einem den Zentralkdrper
umfassenden Protomondsaccus.

Protomonosaccitrileti nov. subinfraturma

Diagnose: Protomonosaccites (s.0.) mit einem nicht-striaten, am
Proximalpol aber deutlich trileten, dileten oder monoleten
ZentralkOrper.

Anmerkung: Trilete, resp. monolete, protomonosaccate Formen
sind in den Oberen Meridekalken (Cordevol) der Siidalpinen Trias
relativ hdufig (Taf. 5, Fig. 7, 9). Die Beschreibung dieser
Formen ist in Vorbereitung. Formen der Gattung Stellapollenites
LELE 1965 gehOren wahrscheinlich auch hieher. Sie stellen aber
mit ihrem sechsfacih mdandrierenden, die Aquatorregion umfassen-
den Protosaccus (SCHEURING 1970: 57) einen Sonderfall dar.

Protopolysaccites nov. subturma

Diagnose: Protosaccites (s.0.) mit mehr als zwei Protosacci, die
nicht als aberrante, protopolysaccate Formen einer ublicher-
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weise protodisaccaten Gattung oder Art betrachtet werden miissen.
Gattungen dieses Subturmas:

-~ Guttulapollenites GOUBIN 1965

5. Ausblick

Der vorliegende Befund deckt den groBfen Mangel an Kenntnissen
liber die Feinstrukturen fossiler Gymnospermen-Pollenk&rner auf.
Eine detaillierte Bestandsaufnahme erscheint dringlich - nicht
nur innerhalb der oben, im taxonomischen Abschnitt, aufgefihr-
ten Formgattungen, sondern-auch bei vielen anderen "saccaten"
Pollentypen. Solche Untersuchungen sind in der ganzen Zeitachse,
besonders aber in dem vom Karbon bis zum Lias dauernden Ab-
schnitt, von Interesse. :

Neben dem Studium der zeitlichen und der systematischen Vertei-
lung solcher Strukturen, von dem man sich neue paldobotanische
Kenntnisse erhoffen darf, wird man sich eingehend mit dem
morphologischen Charakter der Protosacci und mit ihrer struktu-
rellen Mannigfaltigkeit befassen miissen. Sind protosaccate
Strukturen tatsdchlich stets alveoldr, oder gibt es auch collu-
meldre (Vergl. VAN CAMPO 1971)? Die Lichtmikroskopie scheint
besonders bei triadischen Formen strahlig-collumeldre Verhdlt-
nisse vorzutduschen und kann solche Fragen nicht befriedigend
beantworten. Wie muB man die Sexinen-Elemente deuten, die bei
Pinus im Saccus-Lumen, aber am Zentralkdrper (an der Intexine)
anhaftend, beobachtet werden k&nnen? (MUHLETHALER 1955: Abb. 2,
Fig. 1; PETTITT 1966: Pl. 17, Fig. 2; KLAUS 1972). Sind sie
einfach Elemente der Saccus-Infrastruktur, die sich nicht abge-
16st haben, also kleben geblieben sind, oder kann man sie als
Relikte von Strukturen deuten, die einmal den Saccus ganz
gefilillt haben?

Es ist sehr wohl mdglich, daB zukiinftige Untersuchungen die
vorgelegten Befunde und Deutungen korrigieren werden. Das Ziel
dieser Arbeit ist aber nicht verfehlt, falls sie Anstof zu
genauerem Hinsehen, zu kritischen Verglelchen und zu weiter-
fiihrenden Untersuchungen bildet.
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TAFEL 1

Fig. 1:
Fig. 2:
Fig. 3: -
Fig. 4:
Fig. 5:
Fig. 6:
Fig. 7:
Fig. 8:
Fig. 9:
TAFEL 2
Fig. " 1:
Fig. 2:
Fig. 3:
Fig. 4:
Fig. 5:
TAFEL 3
Fig.1-2:
Fig. 3:

Ldngsschnitt durch den Protosaccus-Bereich ("S") von
Lueckisporites virkkiae. Die Pfeile weisen auf
Tectum-Perforationen. (ca. 2000 x)

Lueckisporites virkkiae. 2Zwischen den zwei auseinan-
derklaffenden, bohnenfdrmigen Taeniae ist eine ldngs-
gestreckte, reduziert trilete Intexinenmarke sicht-
bar. (ca. 1000 x)

idem; Detailaufnahme des Proximalpols, die Korrosions-
erscheinungen im Taeniaebereich zu erkennen gibt.
(ca. 3000 x) »

Lueckisporites virkkiae. Distalseite mit Protosaccus-
Ansdtzen. (ca. 850 x)

Lueckisporites virkkiae. Detailaufnahme des (mikro-
punctaten?) Taeniarandes am proximalen Ektexinenspalt.
(ca. 9000 x) -
Lueckisporites virkkiae. Relativ hdufige Variation
mit einem aufgespaltenen Taenia, bei der der Intexi-
nen-Proximalpol auf einer dreieckigen Flé&dche frei-
liegt. Detailaufnahme der Oberflichenstruktur im
Taenia~ und Protosaccusbereich. (ca. 2000 x)

idem; Gesamthabitus. (ca. 900 x)

Lueckisporites virkkiae. Individuum, bei dem die
Taeniae nicht auseinanderklaffen. (ca. 900 x)
Lueckisporites virkkiae. Distalseite. (ca. 900 x)

Querschnitt durch das Longitudinalende von Lunati-
sporites noviaulensis mollis. Die Pfeile weisen auf
Tectum-Perforationen. (S = Saccus-Lumen; ca. 3250 x)
Lunatisporites noviaulensis mollis. Detailansicht der
Taeniae, der dazwischen sichtbaren Intexine und des
proximalen Saccusansatzes. (ca. 1800 x)

idem; Gesamthabitus. Die Lateraltaeniae sind deutlich
als Saccusverbindungen erkennbar. (ca. 900 x)
Detailansicht vom proximalen Longitudinalende eines
anderen Individuums dieser Art, an dem die Enden der
Polartaeniae vereinigt erscheinen. (ca. 1900 x)
Lunatisporites noviaulensis mollis. Individuum mit
endstdndig vereinten, auf einer Seite aufgespaltenen
Polartaeniae. (ca. 900 x)

Lunatisporites noviaulensis mollis. Lateralansichten,
die die Ektexinenstruktur der Taeniae und des
(hohlen) Saccus (S) deutlich zeigen. (ca. 1000 x)
Zwel optische Schnitte durch ein gleichartiges
Pollenkorn von der Distalseite her. (ca. 1000 x)
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Fig. 4:
Fig. 5:
Fig.6-7:
Fig. 8:
Fig. 9:
Fig. 10:
TAFEL 4
Fig. 1:
Fig.4 2:
Fig. 3:
Fig. 4:
Fig.5-8:
Fig. 9:
Fig. 10:
Fig. 11:
Fig. 12:
Fig. 13:

Ovalipollis ovalis. Am Longitudinalende quergeschnit-
tenes Exemplar mit-diinnwandigem, infratektatem
Alveolensystem. (I = Intexine; T = Tectum; ca.

16000 x)

Ovalipollis ovalis. Lateralansicht, die die von der
monoleten Proximalhemisphédre abgewandten Protosacci
zeigt. (ca. 1000 x)

Ovalipollis notabilis. Longitudinalansicht; in Fig. 6
die Lage und Struktur der vom Monoletum weggewandten
Protosacci zeigend, in Fig. 7 auf die Proximalseite
eingestellt. (ca. 1000 x)

Ovalipollis ovalis quergeschnitten. Ahnlich Fig. 4,
jedoch in einem Bereich, wo die Sexine direkt auf der
Intexine aufruht. (Pfeil; ca. 15000 Xx)

Ovalipollis ovalis. Blick auf die Proximalseite.

(ca. 850 x)

Ovalipollis notabilis. Das proximale Diletum und die
Distalneigung der Protosacci ist deutlich abgezeich-
net. (cf. SCHEURING 1970: Taf. 2, Fig. 9; ca. 900 x)

Ovalipollis notabilis; schleifender Querschnitt durch
das Longitudinalende. S/t = Protosaccusbereich
tangential - , und S/i = Protosaccusbereich quer
getroffen; ein dickwandiges, imperfektes Retikulum

.zeigend. Bei B (N&he der Lateraltenuitates?) ist

die Ektexine zu einer diinnschichtigen Auflage redu-
ziert, beéi A sind die endosexindsen Strukturelemente
radialstrahlig angeschnitten. (ca. 4500 x)
Ovalipollis ovalis (Typ a von SCHEURING 1970: 32;
Taf. 2, Fig. 3). Am unteren Individuum ist die sub-
dquatoriale Lateraltenuitas gut sichtbar. (ca. 630 x)
Ovalipollis ovalis; beachte die glatte Oberfldche der
Proximalhemisphdre. (ca. 900 x)

idem; (ca. 4500 x)

Makellos und rdumlich erhaltener oOvalipollis ovalis.
LO-Analyse, die Struktur der Cappa und der distal
weit untergreifenden Protosacci deutlich zeigend.

(ca. 1000 x)

Ovalipollis cultus; Einstellung auf das geknickte
Monoletum und die strahlig angeordnete Protosaccus-
Infrastruktur. (ca. 1000 x)

Ovalipollis cultus. Einstellung auf die Protosaccus-
Infrastruktur. Die subdquatorialen Lateraltenuitates
und die dilete Form der proximalen Marke sind gleich-
falls erkennbar. (ca. 1000 x)

Ovalipollis ovalis. Distalseite, leicht eingedellt,
mit gut erkennbaren Lateraltenuitates und leichter
Distalneigung der Protosacci. (ca. 850 x)

idem; (ca. 2000 x)

idem; Detailaufnahme der Lateraltenuitas. (ca. 5000 x)
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Fig.

Fig.
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Lunatisporites noviaulensis mollis. Individuum mit
eingedellter Proximalseite, das die endstdndige
Vereinigung der Proximaltaeniae und die Verbindung
der Sacci durch die Lateraltaeniae deutlich zeigt.
(ca. 900 x)

idem; Detailaufnahme des Longitudinalendes. (ca.

3000 x)

Formen der Protodisaccitrileti und der Protomono-
saccitrileti aus der siidalpinen Trias (Cordevol,
Obere Meridekalke, Kt. Tessin, Schweiz). Die taxono-
mische Bearbeitung dieser Formen ist in Vorbereitung.
vom Zentralkdrper losgeldste Ektexine einer Triadi-
spora sp. mit auBerordentlich dicht angeordneter,
infratektater Sexinenstruktur im Cappa- und Proto-
saccus-Bereich. (ca. 1000 x)

Polaransicht einer Triadispora sp. mit dichter,
radialstrahliger Infrastruktur im Protosaccusbereich.
(ca. 1000 x)

Protosaccate Triadispora sp. mit dichter, radial-
strahliger Infrastruktur im Protosaccus. (ca. 1000 x)
Protomonosaccate Triadispora sp. mit dichter,
strahliger Infrastruktur und ldnglicher Distalarea.
(ca. 1000 x)

Triprotosaccate Modifikation einer Triadispora sp.
(ca. 1000 x)

Diletes, protomonosaccates Pollenkorn. (ca. 1000 x)
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