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Die Entwicklung der Stammbildung bei den
fossilen Pflanzen.

Von Privatdozent Dr. Karl Rudolph, Prag.
(Mit drei Textfiguren.)

(Nach einem in der Botanischen Sektion des ,,Lotos* am 16, Juni 1921
gehaltenen Vortrag.)

Das technische Problem, das allen baumférmigen Land-
pflanzen, die im Kampfe um den Raum auch den Luftraum
auszuniitzen bestrebt sind, gestellt ist, einen festen Triger
fiir die Laubkrone zu bilden, der die Assimilationsfliche in
die glinstigste Lage zum Licht bringt, die Leitung des
Wassers zwischen Wurzel und Krone besorgt, als Speicher-
organ dienen kann und gleichzeitig die notige Séulen- und
Biegungsfestigkeit gegen die Angriffe des Windes besitzt,
sehen wir bei den rezenten hochst entwickelten Pflanzen.
den Phanerogaiuen, in ziemlich einférmiger Weise in dem
bekannten Stammbautypus der Gymmnospermen und Diko-
tylen gelost. Dieser Bautypus ist bekanntlich anatomisch
dadurch charakterisiert, dafl am Querschnitt primér ein ein-
facher Kreis von kollateralen Gefilibiindeln auftritt, die
durch einen zwischen Phloem und Xylem gelegenen Kam-
biumring zusammengehalten werden. Die fortschreitende
Erstarkung des Trigers, die Vergroflerung seines Quer-
schnittes, wird durch das cambiale sekundire Dicken-
wachstum ermdglicht, durch das schliefilich eine fast solide
Holzsédule gebildet wird. Diesen Bautypus bezeichnet die
Steldrtheorie als Eustele.

Zu dieser verbreitetsten Konstruktion tritt unter den
rezenten Angiospermen noch der Palmentypus mit zahl-
reichen iiber den Querschnitt zerstreuten kollateralen Ge-
falbiindeln, der vielleicht eine grofere Biegungs- und Tor-
sionsfahigkeit gewiihrt, aber nicht die Fahigkeit des sekun-
diren Dickenwachstums hat. Im Zusammenhange damit
fehlt den Palmen auch die Fahigkeit, eine an Umfang fort-
schreitend zunehmende, verzweigte Laubkrone zu bilden.
Der Umfang derselben bleibt zeitlebens unverdndert. Die
baumférmigen Liliaceen nihern sich im Dracaenatypus den
Dikotylen an, durch sekundére Ausbildung eines Kambiums
in Form eines Folgemeristems auflerhalb des Gefafibiindel-
kreises, das es auch ihnen ermdéglicht, eine sich ausbrei-
tende Krone zu entwickeln. Damit sind die. Stammstruktur-
typen der Angiospermen, von den Scheinstimmen der
Musaceen und anderen seltenen Ausnahmsfillen abgesehen,
erschopft.

Im Gegensatz dazu treffen wir in der paléozoischen
Pflanzenwelt und bei ihren verarmten rezenten Vertretern.
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den gegenwirtigen Pteridophyten, auf einen iiberraschen-
den Reichtum an Konstruktionsvarianten, die verschiedene
Abstufungen in der Vollkommenheit der technischen
Losung des oben skizzierten technischen Problems zeigen.
Man kann sie zu Stufenfolgen anordnen, die in allméhli-
chem Uebergang von einem Primitivtypus zu verschiedenen
komplizierteren Endtypen, wie z. B. dem der Gymnosper-
men-Dikotylen, fithren und moglicherweise wirkliche
phylogenetische Entwicklungsreihen darstellen. Es er-
geben sich dabei allerdings verschiedene Denkmoglich-
keiten, wie dieser Entwicklungsgang vor sich gegangen
sein konnte, denen auch entsprechend viele Hypothesen in
der Literatur entsprechen, und ich will im folgenden ver-
suchen, einen kursorischen Ueberblick iiber die zugrunde-
liegenden Tatsachen und die Moglichkeiten ihrer phylo-
genetischen Verkniipfung zu geben, ohne dall dieser Ueber-
blick einen Anspruch darauf erhebt, ein erschopfendes
Literaturreferat zu sein.

Wir begegnen in der Phylogenie des 6fteren am An-
fange einer Entwicklung einer viel grofleren Mannigfaltig-
keit von Organisationstypen fiir bestimmte Zwecke als
bei den Endgliedern. Ich verweise als Gegenstiick z. B.
auf die grofle Mannigfaltigkeit des Energiegewinnes bei
den Bakterien gegeniiber dem einténigen Modus der CO,-
Assimilation der hoheren Pflanzen. Das gilt anscheinend
auch von der Stammkonstruktion. Beim Ueberblick iiber
die Stammstrukturen der fossilen Pflanzen stoflen wir auf
Konstruktionstypen, die gewissermaflen knifflige Umwege
zur Erreichung des Zieles darstellen oder auch wie ver-
fehlte Versuche der Natur anmuten, die wieder unter-
gegangen sind. Es wird auch hier, dem Eindruck nach.
herumprobiert und dann das technisch Bestbewihrte zur
‘Weiterzucht ausgelesen.

Eine Ausdifferenzierung aller fiir die Stammbildung
wesentlichen Gewebe erscheint unter den rezenten Cormo-
phyten zum erstenmal bei den Staémmechen von Polytrichum.
Sie zeigen bekanntlich ein primitives, zentrales Leitbiindel.
bereits mit Andeutung von Phloem und Xylem. Desglei-
chen weisen die rezenten Lycopodialen und auch viele
Farne zeitlebens, die iibrigen Farne wenigstens durchwegs
in den Keimlingsstengeln, ein einfaches zentrales, stamm-
eigenes Leitbiindel auf, von dem die Blattspuren abzwei-
gen. Das legt schon den Gedanken nahe, dafl das einfache
axile Leitbiindel, die Protostele der Stelidrtheorie, sei
es nun zylindrisch und konzentrisch (Haplostele) oder
radisr (Aktinostele) gebaut, tatsichlich den Pri-
mitivtypus der Stammkonstruktion darstellt, also eben jene
Anordnung der Gewebe, die auch auf dem Papier als die



denkbar einfachste erscheint. Das scheinen nun auch die
fossilen Pflanzen zu bestiitigen.

Vor allem ist dieser Schlul} in jiingster Zeit wesent-
lich bekraftigt worden durch die Entdeckung primitiverer
Vorfahren der Pteridophyten mit erhaltener Struktur, der
Psilophytalen, insonderheit der mnoch wurzel- und blatt-
losen Rhyniaceen im unteren und mittleren Devon Bri-
tanniens und Norwegens!). Abdriicke von Angehorigen
dieser hochinteressanten Pflanzengruppe sind schon
lange auch aus der néichsten Prager Umgebung bekannt,
aus den devonischen Schiefern der Stufe H. Barrandes bei
Hostin, Hlubogéep, Karlstein und Srbsko. Auch diese #lte-
sten, bisher bekannten Landpflanzen, auf die ich noch ein-
gehender zu sprechen komme, zeigen ein einfaches axiles
Leitbiindel, eine Protostele.

In weiterer Uebereinstimmung mit dieser Annahme
zeigen alle drei im Oberdevon bereits voll entwickelten
Hauptstimme der Pteridophyten, die Lycopodialen, Equi-
setalen und Filicalen unter ihren &ltesten Vertretern
protostelire Formen und in allen diesen drei Hauptstéim-
men koénnen wir die auftretenden Stammstrukturen zu
Stufenreihen ordnen, die eine Parallelentwicklung zeigen,
welche von der Protostele zur Eustele, also dem Stammbau
der Dikotylen und Gymnospermen fithrt, eine Parallelent-
wicklung, die ein Gegenstiick bildet zu der in allen drei
Gruppen parallel erfolgten Entwicklung von der Isosporie
zur Heterosporie und Samenbﬂdung Wie diese Entwick-
lung vor sich gegangen sein kann, ergibt sich aus folgen-
der beispielsweiser Zusammenstellung tatsdchlich vorhan-
dener Uebergangsformen.

Lycopodiales: Diese sind im Paldozoicum vom Ober-
devon an vor allem durch die Lepidophyten vertreten. Eine
der #ltesten Lepidodendron-Arten, L. rhodumnense, zeigt
ein zentrales Leitbiindel, bestehend aus einem soliden,
durchwegs aus langen Tracheiden gebildeten Holzkorper,
umgeben von Phloem. Bei L. selaginoides (Abbildung bei
Scott (16), S. 146) ist der Holzko6rper nicht mehr homogen,
sondern die inneren Tracheiden sind kiirzer und reichlich
mit Parenchym gemischt. L. Harcourtii und mit ihm die
Mehrzahl der Lepidodendren zeigt nur mehr einen ring-
férmigen Holzkérper, innen von Markparenchym erfiillt.
aulen von Phloem umgeben. Die néchste Stufe reprasen-
tieren die Sigillarien, die erst spéter als die ersten Lepido-
dendren in Erscheinung treten. Hier ist der Holzring von
Markstrahlen durchbrochen und dadurch zerkliiftet in einen

1) Die beziiglichen Arheiten sind mir nur aus den Referaten
R. Potoniés (14) und Gothans (5) bekannt.
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Kreis kollateraler Biindel, die aber bisweilen noch auf
groflere Strecken seitlich zusammenfliefen. Damit ist der
Bautypus der Gymnospermen, die FEustele, schon an-
nidhernd erreicht, von dem sich die Biindel nur noch durch
die exarche Lage des Protoxylems unterscheiden. Bei
beiden Gattungen tritt auch schon ein normales sekundéres
Dickenwachstum durch einen zwischen Phloem und Xylem
gelegenen Cambiumring auf. Der Hauptanteil an der Quer-
schnittsvergréflerung fillt allerdings einem Phelloderm in
der Rinde zu. Die zeitliche Aufeinanderfolge der Typen
entspricht auch dieser Stufenfolge, wie Kidston ge-
zeigt hat.

Aus dieser Stufenfolge ergibt sich also folgender.
mutmaflicher Entwicklungsgang, schematisch dargestellt
in Fig. 1.
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a & c
Fig. 1. Schema des Ueherganges von der Protostele zur Eustele bei
den Lepidophyten. — a) Haplostele mit solidem, homogenem Holz-

kérper (Lepidodendron rhodumnense), b) Haplostele mit heterogenem
Holzkérper, das innere Iolz X. besteht aus kurzen Tracheiden und
reichlich eingemischten Parenchym (L, selaginoides), c¢) Siphonostele.
hohler Holzzylinder mit Mark (L. Harcourtii), d) Eustele, Biindelrohr
von kollateralen GefdBbiindeln, durch Markstrahlen getrennt (Sigilla-

ria). — 1In allen Fig.: Ph Phloem, X Xylem (schraftiert), Px Proto-
xylem, hier exarch, durch schsvarze Punkte angedeutet, C. Cambium.
M Mark.

Am Anfang war die Haplostele mit solidem Holz-
kérper (a). In der weiteren Entwicklung werden dann
nicht mehr alle procambialen Elemente im Zentrum der
Stele in Tracheiden umgewandelt, sondern es erfolgen
Querteilungen und es entstehen hier kurze Tracheiden und
Parenchymzellen, ein heterogener Holzkorper oder das
~gemischte Mark® der Autoren (b). Weiterhin unterbleibt
die Awusbildung von Tracheiden im Zentrum iiberhaupt,
es entsteht ein rein parenchymatisches Mark, mit peri-
pherem Holz- und Bastring (Siphonostele, ¢), und schliel3-
lich wird auch dieser Holzbastring unterbrochen von Pa-
renchymstreifen, den Markstrahlen, die eine Verbindung
zwischen Rinde und Mark herstellen (d). Damit ist also
die urspriingliche Haplostele ausgeweitet zur Eustele, auf
dem Querschnitt einen Ring kollateraler Biindel, korper-
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lich ein hohlzylindrisches Netzwerk bildend. Die Annahme
dieses Entwicklungsganges gibt eine phylogenetische Be-
griindung fiir den Grundgedanken der Stelidrtheorie Van
Tieghems, dafl die Gesamtheit der Gefafbiindel im Stamme
der Phanerogamen innerhalb der Endodermis eine Einheit
bildet, den Zentralzylinder, und homolog ist einem einzigen
lkonzentrischen Gefillbiindel, einer Stele, dal also auch die
Phanerogamen monostelir gebaut sind. Der Zentralzylin-
der derselben ist aus der Protostele durch ,Medullation*
d i. Mark und Markstrahlenbildung. entstanden. Einige
Schwierigkeit macht es nur, auch den Stamm der Monoko-
tylen mit der zerstreuten Biindelanordnung auf die Eustele
zuriickzufiihren. Doch es hat schon H. v. Mohl erkannt
wind Schoute (15) neuerdings ausgefiihrt, dafl auch diese
Biindelanordnung auf den einfachen Biindelkreis der Diko-
tylen zuriickfiithrbar ist und nur eine durch die besondere
Art des primaren Dickenwachstums ,,verschobene* Eustele
darstellt. Ich will diese Entwicklungshypothese, wie sic
z. B. von Solms Laubach, Bower, Bertrand, Kidston u. a.
vertreten wird, kurz als Monosteldrhypothese bezeichnen.

Dali dieser Entwicklungsgang auch 6kologisch ver-
stdndlich ist. hat schon Potonié (13) auseinandergesetzt.
Die Ausweitung und Zerkliiftung der urspriinglichen zen-
tralen Protostele bedeutet eine Verlagerung der mecha
nisch wirksamen festen Holzelemente an die Peripherie
und damit einen Uebergang von der zugfesten Konstruk-
tion der Wasserpflanzen zur biegungsfesten der Land-
pflanzen.

Bei den Equisetalen ist diese Stufenfolge liicken-
hafter. Aber wir haben auch hier am Anfang einen proto-
stelaren Bau heil den Sphenophyllaceen, wenn wir diese
mit gutem Grund als Vorfahrentyp der Calamarialen be-
trachten, und einen ganz typischen eusteliren Bau bei den
(‘alamiten. Ein Bindeglied bildet nach Potonié (13, S. 194)
Archaiocalamites pettycurensis, wo an jedem Leithiindel
noch ein Rest des urspriinglichen zentralen, zentripetalen
Holzes auftritt. Ebenso kann Cheirostrobus mit ,,ge-
mischtem Mark® als Bindeglied gelten.

Die é&ltesten echten F armne mit erhaltener Struktur.
die in die Gruppe der Primofilices (Coenopteriden, Inver-
sicatenales) zusammengefaflt werden, besallen ebenfalls
eine Protostele von zylindrischem oder sternférmigen Um-
ril. Es ist noch umstritten, welcher von diesen beiden
Typen wieder die urspriinglichere war. Bertrand (2) hilt
das sternformige Biindel, wie es auch viele rezente Lyco-
podialen zeigen, fiir das urspriinglichste und glaubt, dafl
daraus erst das zylindrische durch Verkiirzung der Stern-
sirahlen hervorgegangen sei (Kondensationstheorie 1. c.,

9
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S. 259). Die oben erwihnten primitivsten Rhyniaceen be-
sallen eine zylindrische Protostele, aber an demselben
Fundort erscheint schon das etwas hoher differenzierte
Asteroxylon mit sternférmigem Holzkorper. Es wechselt
iibrigens bei rezenten Lycopodien und bei Psilotum die
Gestalt des Holzkorpers oft innerhalb desselben Stammes.

Auch innerhalb der Primofilices zeigt sich nun wie-
der nach Bertrand 1. c. der allmihliche Uebergang von
der Protostele zur Siphonostele durch Auftreten von For-
men mit heterogenem Holzkérper und eingestreutem Pa-
renchym. Die weitere Stufenfolge fiihrt aber bei der Mehr-
zahl der echten Farne in eine andere Entwicklungsrich-
tung, wie weiter unten gezeigt werden wird.

Es 140t sich aber der oben geschilderte monostelire
Entwicklungsgang weiter verfolgen an zwei direkten Des-
zendenten der Farne, den bekannten Cycadofilices He't e-
rangium und Lyginodendron (Abbildungen z. B.
bei Lotsy (12, S. 710, 728), Scott (16, S. 403, 359). — Hete-
rangium besitzt noch eine Haplostele, einen zentralen Holz-
korper mit reichlich eingemischtem Parenchym, umgeben
von Cambium und Phloem. Die Protoxyleme liegen me-
sarch, in einem Kreis zerstreut, der Peripherie genéhert,
so dall der groBlere Teil des Holzes zentripetal, ein klei-
nerer zentrifugal gebildet wird. Ks lassen sich nun, wie
Kubart (10) gezeigt hat, die Heterangium-Arten wieder
in eine Stufenreihe ordnen, die ein immer schirferes Her-
ausdifferenzieren von Primérbiindeln innerhalb des ur-
spriinglichen Holzkérpers erkennen lafit, offenbar durch
dichtere Gruppierung der Tracheiden um die Protoxyleme
herum. Bei der ndchstverwandten Gattung Lyginodendron
baben wir bereits wieder einen Kranz dicht geniherter.
kollateraler, aber mesarcher Leitbiindel auf dem Quer-
schnitt vor uns, jedes einzelne Biindel mit noch reichlichem
zeniripetalen Holz. Beide Gattungen zeigen bereits im
Gegensatz zu den Farnen normales, sekundires Dicken-
wachstum durch ein Kambium zwischen Phloem und Xy-
lem. Diese kollateralen Biindel unterscheiden sich also von
der typischen KEustele nur durch die mesarche Lage des
Protoxylems. HEs ist noch ein Rest des urspriinglichen
zentralen Holzes vorhanden. Dieser Rest von zentripetalem
Holz findet sich auch mnoch hei einigen Cordaitenhdlzern
und selbst noch bei rezenten Cycadeen. Bei der Mehrzahl
der Cordaiten und ebenso bei den Bennettitalen ist auch
dieser letzte Rest verschwunden, sie besitzen typische en-
darche Leitbiindel und der rezente Gymnospermenstamm-
bau ist also im wesentlichen vollkommen erreicht. Wir
sehen also auch auf dieser Entwicklungslinie Farne —
Cyveadofilices-Gymnospermen, dieselbe Stufenfolge und da-
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mit denselben mutmaflilichen Entwicklungsgang: Umbil-
dung der Haplostele durch Mark- und Markstrahlenbildung
in die Eustele. Ob wir nun die Phanerogamen monophy-
letisch von den Farnen iiber die Cycadofilices oder poly-
phyletisch von Farnen und Lycopodialen ableiten, iiberall
finden wir Ankniipfungspunkte, welche die Annahme die-
ses Entwicklungsganges gestatten.

Wir kehren nun nach diesem Ausblick auf die Cycado-
filices zu den echten Farnen zuritick. Kidston und Gwynne-
Vaughan (8) haben zunichst an den fossilen Osmundaceen
wahrscheinlich gemacht, dafl auch hier die Entwicklung
mit der einfachen Haplostele begonnen hat, wie sie z. B.
noch die permische Gattung Thamnopteris aufweist. Aus
einer Reihe vorhandener Zwischenformen in der Gattung
Osmundites schliefen sie dann, dall es auch hier iiber das
Zwischenstadium des ,,gemischten Markes* zur Entstehung
einer Siphonostele (Fig. 1 a—c) gekommen ist. In der
weiteren Entwicklung wird nun diese Siphonostele jeweils
an der Stelle, wo eine Blattspur abgeht, durch eine fenster-
artige Liicke unterbrochen. Stehen die Bldtter entfernt
und sind die Blattliicken klein, so treffen wir auf dem
Querschnitt héchstens eine solche. Wenn aber die Blitter
gedringter stehen und die Liicken sich vergréfiern, so dafl
sie einander iibergreifen, dann wird die Siphonostele auf-
gelost in ein Netzwerk und auf dem Querschnitt sehen
wir dann einen Kreis getrennter Biindel. Damit ist im
wesentlichen wieder der Typus der Eustele erreicht. Die
Ontogenie der rezenten Osmundaceen zeigt nach Gwynne-
Vaughans Untersuchungen genau denselben Entwicklungs-
zang.

Die Mehrzahl der Farne haben aber auf dem Quer-
schnitt nicht einen oder mehrere Kreise kollateraler. son-
dern konzentrischer Biindel, also Phloem auch an
der Inmenseite. Aber auch die Entstehung dieses Typus
kniipft direkt an den bisher geschilderten Entwicklungs-
gang, und zwar an die von Blattliicken durchbrochene
Siphonostele an, wie insonderheit Tansley (18) durch Ver-
gleich der Ontogenie rezenter Farne glaubhaft gemacht
hat, und zwar ergibt sich die geénderte Entwicklungs-
richtung zunéchst dadurch, dafl hier auch an der Innen-
seite der Siphonostele ein Phloem und eine innere Endoder-
mis auftreten. HKEs entsteht so statt der urspriinglichen
ektophloiotischen Siphonostele eine amphiphloiotische Si-
phonostele, die Solenostele der Stelirtheorie. Dieses
innere Phloem stammt nach Tansley von dem inneren
Phloem der einmiindenden, konzentrischen Blattspur und
breitet sich von den Blattliicken fortschreitend nach unten
auf der Innenseite der Siphonostele aus. Die Bildung des-
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selben wird vielleicht durch erhéhte Stoffleitung zu den
grofen abgehenden Blattspuren angeregt. Sind die Blatt-
liicken entsprechend grofl, so wird auch hier wieder der
Hohlzylinder aufgelost in ein Netzwerk, das aber hier
nicht von kollateralen, sondern von konzentrischen Biin-
deln gebildet wird, und die typische Dictyostele der
IFarne darstellt. Die Dictyostele ist also ebenso wie die
Fustele durch Ausweitung und Zerkliiftung einer Haplo-
stele entstanden, nur daB sich hier die Teilstelen wieder
zu vollstdndigen, konzentrischen Biindeln erginzen ?).

Ein derartiges Netzwerk konzentrischer Stringe ist
natiirlich kein geeigneter Ausgangspunkt fiir ein nor-
males, sekundires Dickenwachstum durch ein zwischen
NXylem und Phloem gelegenes Kambium, da ja ein solches
bei jedem einzelnen Biindel in sich zusammenschliefen
miilite. In der Tat fehlt den fossilen und rezenten Farnen
ein kambiales Dickenwachstum, von geringen gelegent-
lichen Andeutungen eines solchen abgesehen, und wir
sehen hier merkwiirdige Umwege eingeschlagen, um trotz-
dem hohere aufrechte Stimme zu bilden, die der zunehmen-
den Hohe entsprechend ihren Querschnitt vergrofiern kon-
nen. So bleiben oft die Blattbasen dauernd erhalten und
bilden einen méichtigen AufBlenpanzer, wie bei Tubicaulis.
Asterochléna. Bei den Psaronien, den méchtigsten Baum-
farnen, die bis 20 m Hohe erreichten, wird #hnlich, wie
auch bei den rezenten Cyatheaceen der Querschnitt des
Stammes sukzessive vergrolert durch Aushbildung einer
méchtigen Hiille von Luftwurzeln, die, in der Krone ent-
springend, am Stamme entlangwachsen bis zum Boden, =o
dall sie sich gegen die Basgis des Stammes oft in unge-
heurer Zahl iibereinanderlagern. Der Durchmesser des
eigentlichen Stammes erscheint dann oft verschwindend
klein gegeniiber diesem Wurzelpanzer. Diese Luftwurzel-
hiille wird auBlerdem noch durch Ausbildung eines merk-
wiirdigen, sekunddr entstandenen Fiillgewebes zwischen
den Wurzeln mit dem Stamm zu einer organischen KEin-
heit verbunden. Durch eine solche Wurzelhiille koénnen-
auch mehrere Stimme zu einem Scheinstamm verbunden
werden wie bei Tempskya rossica.

Bei den Psaronien scheint sich aullerdem der Vege-
tationskegel wie bei den rezenten Palmen withrend des
primaren Wachstums sukzessive verbreitert zu haben. Das
GefalBbiindelskelett ihrer erwachsenen Stimme besteht aus
einer groferen Zahl ineinandergeschachtelter Gefdalbiin-
delzylinder. Diese werden offenbar, wenn wir nach den

®) Nach der Auffassung Jeffrey’s (7), die aber nur von wenigen
Autoren geteilt wird, ist das Mark der Siphonostele und Solenostele
corticalen und nicht steliren Ursprungs.
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strukturverwandten rezenten Marattiaceen und Matonia-
ceen schliefen diirfen, in der Ontogenie sukzessive in
zentripetaler Reihenfolge angelegt, indem innerhalb eines
Zylinders immer wieder ein Strang neu entsteht, welcher
sich wieder zum Hohlzylinder ausweitet und so fort, so
dafB hier eine Neuanlage von Gefallbiindeln in zentripetaler
Reihenfolge, also umgekehrt wie bei den Palmen oder
beim sekundidren Dickenwachstum erfolgt. Zum Schlusse
der Entwicklung ist auch hier eine méchtige, aus dicht
gedringt stehenden Gefaliplatten gebildete Holzsdule er-
reicht. Bei den rezenten Cyatheaceen scheinen die inneren
GGefaliplatten wieder zu dem rudimentéren markstindigen
Biindelnetz reduziert zu sein, bei gleichzeitiger stérkerer
Entwicklung der #dufleren Gefdlplatten.

Die Natur hat nun aber doch auch den Versuch ge-
macht, auch bei einer solchen polystelen Stammstruktur
das sekundire Dickenwachstum durch ein fasciculares
Cambium anzuwenden. Dieser Versuch hat zu einer ganz
merkwiirdigen Stammstruktur gefiihrt, wie sie uns in den
Medullosen vorliegt. Die Medullosen, eine Gattung
der Cycadofilices oder Pteridospermen, hauptséichlich im
Rotliegenden vertreten, zeigen auf dem Querschnitt meh-
rere, oft zahlreiche konzentrische Gefallbiindel, #dhnlich
wie Psaronius, nur von anderer Gestalt und Anordnung.

Wir sehen gewohnlich ein oder zwei periphere Kreise
eroBerer plattenformiger Gefélibiindel, die ,Plattenringe®,
welche bei M. stellata (Fig. 2A) zu einem nur hier und
da fensterartig durchbrochenen Hohlzylinder seitlich ver-
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Fig. 2. A Schemat. Querschnitt v. Medullosa stellata (schemat. nach
Sterzel 1. c., Taf, I, 2). — PSt. Periphere Stele (Plattenring), AB.

iuBerer Bast, ASh #uBleres Sek. Holz, Prh Primérholz, [Sh inneres
Sek. MHolz, IB innerer Bast, Str Sternring, Prh Primérholz, Sh. Sek.
1olz derselben, Zm Zentralmark. Bsp Blattspur, R Rinde, Im Primér-
holz d. per. Stele ist der tang. horizontale Verlauf der Primérholz-
tracheiden angedeutet. Innen und auflen von dieser Quertracheiden-
schicht liegen spirliche quergetroffene Lingstracheiden (Punkte). —
B Eine der peripheren Stelen v. Medullosa Solmsii aus Sterzels Fig. 3,
Taf. VIII, 1. c, mit stark gefordertem &uBeren und geringem inneren
Sekundédrholz. Primérholz nicht erhalten.
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schmelzen, der innen und aufilen von Bast umkleidet ist,
eine ,Solenostele” bildend. In dem Grundgewebe inner-
halb dieser peripheren Biindelringe, dem ,,Zentralmark®
liegen mehrere bis sehr viele viel kleinere zylindrische
Biindel, die ,,Sternringe®, eingestreut, in einem oder mehre-
ren unregelmifBigen Kreisen. Jedes einzelne dieser lkon-
zentrischen Biindel besitzt nun ein eigenes Cambium zwi-
schen Phloem und Xylem, welches um jeden Stern- wie
Plattenring herum, wie an der Aufenseite und Innenseite
der peripheren Solenostele Sekundirholz bildet. Jedes
Gefalbiindel wichst also fiir sich in die Dicke, wie aus
der Figur ersichtlich ist. Ein derartiges Dickenwachstum
mul}, so fortgesetzt, notwendig zu tiefgreifenden Storun-
gen der Harmonie des Querschnittes fiihren, zu Pressungen
und Zerquetschung des ganzen Stammparenchyms, zur Zer-
kliiftung des ganzen Stammes, wie wir es bei rezenten
Lianen mit abnormalem Dickenwachstum tatséchlich sehen,
ohne dal doch dabei dieses inmere Sekundéirholz den
wesentlichen Zweck des sekundidren Dickenwachstums.
die Querschnittsvergroflerung zur Erhohung der Sdulen-
festigkeit, fordern wiirde. Es macht also tatsichlich den
Eindruck, als wire hier die Errungenschaft des sekun-
daren Dickenwachstums durch ein fasciculares Cambium
am unrechten Ort und zweckwidrig angewendet.

Zu so tiefgreifenden Stérungen kommt es allerdings
nicht. Die Sekunddrholzbildung im Innern des Stammes
kommt tatséchlich friihzeitig zum Stillstand, wahrschein-
lich entwicklungsmechanisch gehemmt durch die auftre-
tende Gewebespannung, wahrend an der AulBenseite der
peripheren Biindel das Dickenwachstum unbegrenzt weiter-
geht und hier eine bedeutend michtigere Sekundérholz-
schichte gebildet wird (Fig. 2B), die schlieBlich ganz da=
Aussehen eines normalen Holzkorpers wie bei den Gymno-
spermen annimmt. Dazu kommen noch bisweilen sekun-
dare extrafasciculire Cambiumringe, welche neue Holz-
zonen in der Rinde bilden, ganz &hnlich wie bei einigen
Cycadeen.

An diese rezente Familie zeigen die Medullosen auch
sonst verschiedene anatomische Ankldnge, worauf schon
Goppert und Stenzel hingewiesen haben. Die Cycadeen
haben auf dem Querschnitt einen Kreis kollateraler Biin-
del. Inner- und auflerhalb desselben treten aber noch zahl-
reiche kleinere rinden- und markstindige Biindel auf. Man
kann die markstindigen Stringe mit den Sternringen der
Medullosen vergleichen. Der Unterschied ist vor allem
der, daB sie dort konzentrisch, hier iiberwiegend kollateral
gebaut sind. Die peripheren Stelen der Medullosen mit
stark gefordertem #dufleren Sekund#rholz, besonders die
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von M. Solmsii (Fig. 2B), erinnern aber schon stark an
kollaterale Biindel. Nimmt man an, wie dies Worsdell (19)
eingehend ausgefiihrt hat, daff die Hemmung der Gewebe-
ausbildung an der Innenseite dieser Stelen noch weiter-
geht, und bhis zur volligen Unterdriickung des inneren
Bastes und Cambiums fiihrt, so ist das konzentrische Biin-
del in ein kollaterales mit nur an der AuBenseite des
Primirholzes liegendem Bast und Cambium iibergefiihrt #).
Beziiglich der Details dieser Ableitung mul ich auf die
Arbeit von Worsdell verweisen.

Es konnte sich auf diese Weise ein Kreis der Stelen
von Medullosa zum kollateralen Biindelring entwickelt
haben, wiahrend der Rest derselben reduziert wire zu dem
accessorischen System der rinden- und markstindigen
Biindeln der Cycadeen. In der weiteren Entwicklung
wéren, wie schon bei der Mehrzahl der Cycadeengattungen,
diese letzteren auch noch unterdriickt worden, so dal die
typische Eustele eriibrigen wiirde, die aber nach dieser
Annahme letzten Endes nicht aus einer einzigen zentralen,
konzentrischen Stele, sondern aus einem ganzen Kreis
solcher hervorgegangen wére. Ich will daher diese Denk-
moglichkeit als Polysteldrhypothese bezeichnen im Gegen-
satz zur Monosteldrtheorie (Entwicklung der Eustele aus
der Haplostele durch Medullation).

Die Medullosen zeigen nun noch eine Absonderlich-
Ieit in ihrem Stammbau. In dem Primirholz der periphe-
ren Plattenringe der Medullosen verlduft ndmlich, wie ich
7zu meiner Ueberraschung heobachtete, die grofle Mehrzahl
der Priméirtracheiden nicht, wie man erwarten sollte, lot-
recht in der Liéngsrichtung des Stammes, sondern senk-
recht dazu, tangential-horizontal, ein quer gestrecktes
Netzwerk bildend, und ausschlieflich von diesem Quer-
tracheidennetz nehmen die Blattspuren ihren Ursprung
(Fig. 2, Prh.)*). Die Phloem- und Sekundirholzelemente
verlaufen normal in der Lingsrichtung. Fiir die direkte
Aufwirtsleitung des Wassers im primédren Stamme vor
Eintritt des sekundéiren Dickenwachstums stehen somit nux
die viel kleineren Sternringe und einige wenige das
Quertracheidennetz im peripheren Primirholz begleitende
Langstracheiden zur Verfiigung. Das ist eine ganz unge-
wohnliche Ausgestaltung des Wasserleitungssystems, fiir
die ich noch keine dkologische Deutung gefunden habe.

3) Bei rezenten Marattiaceen wurde auch durch Jeffrey gelegent-
lich Neigung zur Unterdriickung des inneren Phloems der konzentri-
schen Biindel beobachtet.

4) Eine ausfiihrliche Mitteilung dariiber wird demnéchst in den
Beih, z. Botan. Zentralbl., erscheinen.
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In der rezenten Pflanzenwelt ist mir nur ein vergleichbarer
Fall bekannt und dieser wieder bei den Cycadeen. Das sind
die sogenannten ,,Giirtelbiindel” im Stammskelett dersel-
ben. Die Blattspur, die als ein einfacher Strang am einer
Stelle vom Biindelring abzweigt, teilt sich hier namlich
kurz nach ihrem Abgang in der inneren Rinde in zwei
Strange, welche tangential-horizontal nach rechts und
links um den halben Stamm herumlaufen und auf der ent-
gegengesetzten Seite erst in ein Blatt austreten. Jedem
Blatt entspricht ein solcher Giirtel, die in ihrer Gesamt-
heit auch ein quergestrecktes Netz bilden, das dem Quer-
tracheidennetz im Primérholz der peripheren Plattenringe
der Medullosen vergleichbar ist, nur daBl es sich hier um
ganze Gefiallbiindel, dort nur um Tracheidenbiindel inner-
halb des Primé#rholzes einer sonst normalen Solenostele
handelt. Man kann auch diese Analogie mit in die denk-
mogliche Ableitung der Cycadeenstimme von den Medul
losen einbeziehen.

Wir konnen also aus den paldontologischen Tatsachern
zwei Moglichkeiten fiir die Entstehung der -eusteliren
Struktur des Stammes herauslesen. Von diesen beiden Denk-
moglichkeiten ist allerdings die zweite, die Polystelarhypo-
these, viel komplizierter und arbeitet noch mit vielen Hilfs-
annahmen, fiir die noch jeder Beleg durch entsprechende
vorhandene Zwischenformen fehlt. Die Entwicklung bis
zur Kustele wire nach dieser Hypothese einen grofien Um-
weg gegangen, wiahrend die Ableitung nach der Monoste-
lirtheorie in kurzen Schritten, die durch wirklich fest-
gestellte Bindeglieder belegt sind, zum Ziele fiithrt. Man
wird danach wohl den Eindruck bekommen, dall der Mono-
stelartheorie der Vorzug zu geben ist, aber es ist nicht
ausgeschlossen, daBl beide Entwicklungsginge stattgefun-
den haben, wie es denn immer wahrscheinlicher wird, dall
die groBen Hauptgruppen des Pflanzenreiches polyphyle-
tisch entstanden sind und dafl Parallelentwicklung eine
schr grofle Rolle in der Deszendenz gespielt hat.

Aber auch die polystele Struktur der Medullosen
diirfte wie die der Farne auf die Haplostele zuriickgehen.
wotiir Fossilien wie Colpoxylon und Sutcliffia sprechen.
wo im unteren Teile des Stammes eine einfache Haplo-
steie erscheint, die sich nach oben in mehrere Stelen
spaltet.

Wir konnen also wenigstens den einen, wohlbegriin-
deten Wahrscheinlichkeitsschlufl festhalten, dafl die Proto-
atele die urspriingliche Stammstruktur darstellt und daher
ithren Namen mit Recht fiihrt *).

5) Eine von den hier entwickelten Vorstellungen etwas abweichende
Auffassung der Phylogenie des Gefiifibiindelsystems wird von Chauveaud
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Wie ist nun dieser protostelire Stamm, den wir als
Ausgangsform fiir die Stammstruktur der hoheren Pflan-
zen kennen gelernt haben, selbst entstanden? Diese Frage
ist nicht zu trennen von der Frage nach der Entstehung
des Cormus iiberhaupt, also auch der Blitter und der
Wurzeln. Wir waren hier allerdings bisher auf rein speku-
lative Konstruktionen von Vorfahrentypen angewiesen, fiir
die aber nun die neuentdeckten Vorfahren der Pterido-
ph%rten, die Rhyniaceen, vielleicht neue Anhaltspunkte
geben.

Is gibt eine ganze Reihe von Hypothesen iiber die
Entstehung des Cormus, des beblitterten Sprosses, die ich
nur in ganz grollen Ziigen hier vorfithren kann (Ausfiihr-
licheres bei Lotsy (12)).

auf Grund seiner bedeutsamen ontogenetischen Untersuchungen vertreten
(Ann. d. sc. nat., 9. ser. Bot. tom. XIII, 1911, ein kurzes Resumé in d.
Actes d. Congress infern. Botan. Briissel 1910).  Von einer ausfiihrlichen
Darstellung mubi im Rahmen dieses Vortrages abgesehen werden. Chauve-
aud unterscheidet im Gefillbiindelbau nach der gegenseitigen Stellung der
Erstlinge des Pnloems und Xylems folgende Typen: 1. zentrischer, 2. ex-
zentrischer, 3. alternierender, 4. superponierter. 5. peripherer Typus, die
etwa dem konzentrischen Gefiilibiindel mit zentralem oder exzentrischem
Protoxylem. dem radiiiren, kollateralen und amphivasalen Gefifbiindel der
alten Terminologie entsprechen. Diese verschiedenen Bautypen sind nach
Chauveaud aber nur sukzessive Phasen des onto- und phylogenetischen Ent-
wicklungsganges des Gefifibiindelsystems, der von der zentrischen Phase in
der angecebenen Reihentolge bis zur superponierten oder peripheren Phase
fibrt.  Alle Stimme der Gefipflanzen durchlaufen auch ontogenetisch
diesen Entwicklungsgang, aber nicht vollstiindig. Bei den meisten Pterido-
phyten werden z. B. die spiteren Phasen 4 und 5 nicht mehr erreicht, die
Entwicklung schlieit hier mit der zentr., exzentr. oder alternierenden
Phase (konzentr. oder radiiirem Leitbiiudel) ab. Bei den Phanerogamen sind
dagegen die Anfangsphasen unterdriickt, die Intwicklung bee¢innt mit der
alternierenden Phase, auf der die Wurzel stehen bleibt, wihrend sich im
Hypokotyl die alternierende Stellung ontogenetisch, deutlich verfolgbar, in
die superponierte umbildet. Nach obenhin im Stdmmchen des Keimlings
wird diese Umbildung immer mehr beschleunigt und schliefllich die alter-
nierende Phase ganz uunterdriic t, d. h, die Leitbiindel werden von Anfang
an superponiert angelegt. Dieser ontogenetische Entwicklungsgang ent-
spriche auch dem phylogenetischen. Danach wire also der kollaterale
Biindelkreis vom radiiren Gefiflbiindel alter Terminologie abzuleiten, was
7. B. tiir die Entwicklungsreibe Sphenophyllum-Calamites sehr wohl vor-
stellbar ist und auch oben angenommen wurde. Die oben geschilderte Ent-
wicklung von Heterangium zu liyginodendron wiirde dagegen einen direkten
Uebergang von der exe