Auffallende Heterophyllie (Verschiedenblittrigkeit)
bei der Espe (Populus tremula)

VON GEORG SPITZLBERGER

1. Der entwicklungsgeschichtliche Zusammenhang

Auch die Pflanzenwelt hat ihre Geschichte, die in der seit rund 3 Milliarden Jahren sich voll-
ziehenden Evolution des Lebens auf dieser Erde ein nicht minder faszinierendes Geschehen
darstellt wie die Entwicklung der Tierwelt, der auch das Lebewesen Mensch sein Dasein ver-
dankt. Das Fortschreiten von einfachen zu komplizierteren Formen, das in allen Bereichen
festzustellen ist, geschieht dabei nahezu gesetzméiBig in den jlingeren Perioden in immer
kiirzer werdenden Zeitabschnitten. Das bedeutet im Hinblick auf die Pflanzenwelt, daf3 die
heute die Vegetation der Erde bestimmenden 4Angiospermen oder Bedecktsamer (vereinfacht
auch oft Bliitenpflanzen genannt) im Gegensatz zu den weitaus dlteren Gymnospermen
(Nacktsamern), Pteridophyten (Farnartigen) und den noch dlteren Thallophyten(z.B. Algen),
die bis ins Prakambrium (600 - 700 Mill. Jahre) zuriickreichen, ihre ersten Vorldufer erst in
der Triaszeit und im Jura (225 - 140 Mill. Jahre) hatten und schlieBlich erst seit der Oberen
Kreide (100 Mill. Jahre) und besonders im Tertidr seit 70 Millionen Jahren eine geradezu
~explosionsartige” Entwicklung bis zu heute rund 260000 bekannten Arten erfahren haben.

Abb. 1 Einzelblattabdriicke von Tertidrfloren in Niederbayern

a) Achldorf, Ldkr., Landshut: Ze/kova sp., eine den Ulmen verwandte heute nur mehraufKreta, im Kaukasus
und in ost- und Mittelasien vorkommende Gattung; M 5:3

b) Niederaichbach, Ldkr. Landshut: Blatt einer tertidren Form des Zimtbaums (Cinnamomum sp.); M 2:1.
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Gerade die miozédnen Kiesablagerungen der Oberen SiiBwassermolasse (OSM) des Alpen-
vorlandes enthalten in ihren tonigen Mergellagen an zahlreichen Fundstellen Uberreste von
sogenannten Tertidrfloren, in erster Linie als Blattabdriicke, seltener als Friichte. In den
groberen Schichten finden sich auch immer wieder verkieselte Holzer, Teile der ehemaligen
Baumstimme, deren morphologische Untersuchung Artbestimmungen zuldt?. Da die
Blitter als Zeugnisse dieser frithen Pflanzenwelt weitaus in der Uberzahl sind, ist die paldo-
botanische Forschung gezwungen, diese kostbaren Uberreste so sorgfiltig wie moglich aus-
zuwerten, um unter anderem aus der Artenzusammensetzung Riickschliisse auf das seiner-
zeitige Klima und seine Verdnderungen zu ziehen?.

Wenn in groben Ziigen ermittelt werden konnte, da3 das allméhliche Zuriicktreten tropisch-
subtropischer Gewichse zugunsten subtropisch-gemaBigter eine generelle Abkiihlung wah-
rend der Tertidrzeit bedeutet, kann die feinere Unterscheidung zeigen, dal wir, wie spiter in
der Abfolge der Eis- und Warmzeiten des Quartérs, schon im Tertidr mit einer wechselnden
Folge von feuchtwarmen Perioden und kiihleren Zeiten zu rechnen haben?®. Es steht also
auBer Frage, daB der Bestimmung und paldkologischen Auswertung# der Blitterfunde ein
entscheidender Wert zukommt. Es bestehen dabei jedoch nach wie vor einige Schwierig-
keiten.

Abb. 2 Niederaichbach, Ldkr. Landshut: Blattabdruck der tertidren Ahornart Acer trilobatum.
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2. Das Problem. der Artabgrenzung bei tertiiren Floren

Obgleich die Herausbildung der heutigen Gattungen im Tertiér bereits voll im Gang ist und
durch Vergleich mit heutigen Arten Zuordnungen naheliegen, ist eine exakte Artbestim-
mung kaum moglich, da die damaligen Artkomplexe ausgestorben und nicht mit den heuti-
gen identisch sind. AuBerdem sind an den Abdriicken nur in seltensten Féllen kutikulare
Reste mit Zellenstrukturen, Spaltéffnungen oder Harchen als artspezifische Kriterien erhal-
ten, so daB fir die Bestimmung meist nur die duBeren Merkmale der Blattform, der Randaus-
bildung und oft auch der Nervatur zur Verfligung stehen. Es ergibt sich fiir den Paldobotani-
ker also grundsitzlich die Notwendigkeit, diese in der Rezentbotanik weniger beachteten
Einzelheiten systematisch genauer zu untersuchen, um geniigende Kriterien fiir die Beurtei-
lung des tertidaren Fundmaterials zu gewinnen. Vor allem ist zu versuchen, fiir die einzelnen
Gattungen die Variabilitdtsgrenzen von Blattform und Nervaturmuster und deren gegensei-
tige Bedingtheiten zu erarbeiten. Erkenntnisse dieser Art konnen Kriterien fiir die Fragwiir-
digkeit oder Erlaubtheit von Artabgrenzungen werden und vielleicht auch einmal Einblick
in Zusammenhénge genetischer Art eroffnen. Méglicherweise aber wird man sich auf Grund
gattungsspezifischer Neigungen zu groBerer oder geringerer Varianz damit bescheiden
miissen, daf} ein weiteres Vordringen als bis zu Formgattungen und arbeitshypothetischen
Artgruppen nicht moglich ist. Die Problematik der Artabgrenzung in der dlteren Forschung
hat R. HANTKE am Beispiel der Eichen und Ahorne dargelegts’.

Ein mehrfach in Bestimmungsbiichern erwidhntes aber im einzelnen nicht untersuchtes
Phinomen ist die Heterophyllie bei den Pappelarten, wobei im allgemeinen darauf verwie-
sen wird, die Wurzelausschldge besidBen grofere Blitter als sie die Normalform darstellt.

Um {iber die Blattverinderlichkeit grundsitzliche Einblicke zu gewinnen, liegt es nahe, an
rezenten Artindividuen exakte Untersuchungen anzustellen. Dies war der AnlaB fiir die vor-
liegende Studie an einer Espe im Spatsommer 1981, wobei das primére Anliegen, die Hetero-
phyllie als Faktum aufzuzeigen, zu iiberraschenden Ergebnissen gefiihrt hat.

3. Die Typen der vorkommenden Blattformen bei Populus tremula

Das Artindividuum wurde 1974 einem kleinen Espenbestand eines mit verschiedenen
Biischen (WeiBdorn, Hagebutte, Schlehe) bestandenen Hanges bei Niederkam Ldkr. Lands-
hut als 50 cm hoher dreisprossiger Strauch ausgegraben und in einen Garten verpflanzt. Dort
wuchsen die Sprossen bis in ca. 80 cm Hohe. Im Herbst 1976 war der Wurzelstock fast voll-
stindig von Withlméusen abgefressen, so daB das Baumchen buchstédblich umfiel und kaum
noch an eine Rettung zu denken war. Dennoch in einen Garten in Achdorf eingepflanzt, kam
im Frithjahr 1977 wider Erwarten ein Austrieb zustande, der normale kleine Espenblitter
trug. 1978 bis 1980 zeigte der Espenstrauch bei langsamem Wachstum kein wesentlich neues
Bild, nur daB die Bldtter an der Spitze der Langtriebe ein wenig groBer und zugespitzt ausfie-
len, was ja der bekannten Bemerkung entsprach. Seit dem starken Austrieb im Friihjahr1981
wurde jedoch eine ungew6hnliche Differenzierung der Blattgroen und Blattformen festge-
stellt.
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Abb. 3 SproBsystem von Populus tremula
mit Ansatzstellen heterophyller Blitter.
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Bei der Probenentnahme am 18. 10. 1981 wurden an dem jetzt ca. 4,50 Meter hohen Strauch

fiinf Zonen unterschieden:

1. Untere kleine Seitenzweige unmittelbar vom HauptsproB3 ausgehend mit den Blatt-Typ
la (kleine Normalblitter) an den Sekundérzweigen, und Blatt-Typ 1b (gréBere Normal-
bldtter) an der Zweigspitze.

2A. Zwei starke Kronenseitenzweige mit den Blatt-Typen 2Aa (pappelartig, kleingezéhnt,
rundlich) an den Zweigspitzen und 2Ab (mittelgroB3e, gewellte Normalblitter) an den
Sekundirzweigen.

2B. GroBere vom HauptsproB ausgehende Zweige mit den Blatt-Typen 2Ba (pappelartig,
spitz gezdhnt) an den Zweigspitzen und 2Bb (grofe Normalblatter) an den Sekundér-
zweigen. R

3. Oberste Langtriebe des Hauptsprosses mit Blatt-Typ 3a und 3’a (pappelartig, spitz,
gezihnt) an den Triebspitzen, und Typ 3b und 3’b (pappelartig, gewellt, sehr groB) in
dritter und vierter Position an den Triebspitzen.

3A. Anunterem Langtrieb an der Spitze Blatt-Typ 3A dhnlich 2Aa (kleingezidhnt, rundlich)
aber etwas grof3er.

Die insgesamt 25 ausgewahlten Einzelblatter, die diese verschiedenen Blatt-Typen reprasen-
tieren, sind nach den unterschiedlichen Merkmalen der Blattform (rundlich : spitz; langer
als breit : breiter als lang), des Blattrandes (feingezédhnt : wellig gezdhnt; glatt : gekrduselt),
der Blattgro3e, der Stiellinge (Verhdltnis Stiel/Léinge) und des Nervaturmusters zu verglei-
chen, wofiir Tabelle Abb. 4 die gemessenen Daten und die berechneten Verhéltnisse
angibts),

Bei den Verhiltniszahlen Breite : Linge bedeutet 1,0 (= so breit wie lang), <1,0 (= ldnger als

breit),>1,0 (= breiter als lang); das heil3t, daB fast alle Blétter breiter als lang sind. Natiirlich

scheint damit zunichst der sehr unterschiedliche Phianotypus verschleiert, denn Formen mit
der Rundblittrigkeit des typischen Espenlaubes und andererseits mit spitzblattriger Pappel-
artigkeit sind Extreme, ebenso wie die kleine spitze Zdhnung oder die gewellte gro3e

Ziahnung.

Es stehen sich also eine ganze Reihe gegensitzlicher Merkmalspaare gegeniiber, die in ver-

schiedenen Kombinationen so entgegengesetzte Blatt-Phdnotypen ergeben, daB sie

zunichst fiir Bldtter verschiedener Arten der Gattung Populus und keinesfalls vom gleichen

Baumindividuum zu stammen scheinen. Solche Gegensatzpaare sind:

a) die Normalbldtter wie 1a, 1b, 2Ab, 2Bb
b) die spitzen pappelartigen Blitter 2Ba, 3a, 3’a, 3b, 3’b.

Beriicksichtigt man auch noch die absolute Grof3e der Blétter, dann werden die Exemplare

Nr. 2 (kleinstes Beispiel des Typs 1a) und Nr. 25 (groBtes Beispiel des Typs 3b, rund 20 mal so

groB wie Nr. 2!) sowohl nach Gr63e wie nach Blattform zu stirksten Gegensitzen, da sich ja

auch die Form der Basis bei beiden Gegensatzgruppen unterscheidet: Die Normalblatter
besitzen eine waagrecht gerade bis leicht konvexe Basislinie; je pappeldhnlicher die Blatter
werden, um so mehr nimmt die Basislinie konkave Form an. Insofern nehmen die Typen 2Aa
und 3A eine Sonderstellung ein. Sie zeigen mit konkaver Basis und feiner Zahnung bereits
starke Anndherung an die Pappelartigkeit, vor allem durch die Verlagerung der grofiten
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Breite in das untere Blattviertel, im Gegensatz zu den Normalblittern, bei denen die grofte
Breite ungefihr in der Mitte liegt. Die Spitze fehlt vollstindig.

Blatt- | Blatt- . . . Breite | Stiel
NI Typ Breite Lange Stiel La—mge Tnge
*Stiel = 1,16 der Lénge;
langster Stiel im Verh.
1 la 2,3 1,8 2,1 1,28 1,16* zur Linge
2 la 1,8 1,8 1,2¥* | 1,0 0,7 **kiirzester Stiel
3 la 2,4 24 2,3 1,0 0,95
4 la 32 2,6 2.4 0,88 0,92
5 1b 3,6 3,7 3,2 0,97 0,86
6 1b 3,5 33 2,5 1,06 0,75
7 1b 3,6 33 3,0 1,09 0,91
_8 1b 3,8 34 3,2 1,12 0,94
9 1b 3,3 3,0 2,1 1,1 0,7

!

10 2Aa 45 4,1 29 | 11 0,71
11 2Aa 3,7 34 | 21 1,00 | 0,62
12 2Ab 2,9 24 | 20 | 1,20 | 0,83
13 2Ab 2,9 2,6 17 | 1,11 | 0,65
14 2Ab 3,7 2,9 1,9 | 1,27 | 066
15 2Ba 5,5 5,1 1,6 | 1,08 | 0,31
16 2Bb 3,9 30 | 34 | 13 1,13
17 2Bb 42 34 | 34 | 123 | 1,0

18 3b 11,0 98 | 29 | 1,12 | 029
19 3b 11,7 9,0 | 3, 1,3 0,34

|

20 Pa 6,2 6,3 1,6 0,98 0,25* | *kiirzester Stiel im
21 3b 144 | 11,6 3,6 1,24 | 031 Verh. zur Linge
22 3a 5,4 5,4 2,4 1,0 0,44

23 3A 5.8 4,7 2,6 1,23 | 0,55

24 3b 136 | 12,1 3,6 1,12 | 03

25 3b 155 | 12,0 3,9% | 129 | 0,33 | **uingster Stiel

Abb. 4 Tabelle der MaBverhiltnisse der heterophyllen Bliter von Populus tremula.

Die von den Extremwerten 1,2 cm bis 3,7 cm variierende Stielldnge zeigt nach fiinf Gruppen
geordnet zu den Mittelwerten

1,3 1
1,65 3
2,25 cm 10 Exemplare
3,15 8
3,65 3

Da jedoch weniger die absoluten Werte, sondern das jeweilige Verhiltnis der Stielldnge zur
Blattlinge die Varianz aufzeigt, ist es anschaulicher, das Verhiltnis Stiel : Linge als Zahl
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anzugeben. Mit einem Blick sind auf diese Weise die Extremwerte erkennbar, also die
Exemplare mit den jeweils kiirzesten Stielen, bei denen die Verhéltniszahl am kleinsten ist,
das heiBt die Bldtter Nr. 20, 18, 24, also Blitter der obersten Langtriebe; wogegen die grof3ten
Verhiltniszahlen, das hei3t also die relativ 1dngsten Stiele die Exemplare Nr. 1, 3,16, 17 besit-
zen, die den Typen la (kleine Normalblédtter) und 2Bb (groBe Normalblitter) entsprechen.
Das ist nicht verwunderlich, denn gerade die langen Stiele und die fast kreisrunden Bldtter
erzeugen vereint den fiir die Espe typischen Effekt bei jedem leisen Windhauch sich zu
bewegen, eben ,,wie Espenlaub zu zittern.”

Abb. 5 Populus tremula.
4. Die Typologie der Nervatur ; Normalblatt des Typs 2Ab.

Bei der gegebenen auffilligen Varianz der Blattformen kommt der Frage, inwieweit die Ner-
vatur unbeeinflullit davon artspezifische Eigentiimlichkeiten besitzt, die zur Bestimmung
herangezogen werden konnen, besondere Bedeutung zu. Der Vergleich der Aderungs-
muster zeigt, da} es sich bei allen Exemplaren um handnervige Blétter handelt, die in Fort-
setzung des Stiels eine starke Hauptader P besitzen, mit der symetrischen vom Stielgrund
zwei weitere Primdraderpaare PN und Pjausgehen, wobei erstere schwach ausgeprigt fast
waagrecht verlaufen. Wegen ihrer wechselnden Zahl und schwachen Auspridgung nach Art
von Tertidrnerven bleibt eine Reihe von der Hauptader ausgehenden S-Ader zunichst unbe-
ricksichtigt; dagegen gehoren die ab der halben oder dreiviertel Hohe angesetzten starkeren
paarweise Sekunddradern Sp+1 und Sp+2, teils gegenstédndig, teil leicht versetzt, zum Grund-
muster der pappeldhnlichen Blitter. Der Abstand der Ansatzpunkte zwischen Sp+1 und Sp+2
ist kleiner als der zwischen Pjund Sh*!l. Der eventuell folgende Abstand SP+2 — §n+3 ent-
spricht ungefahr dem Abstand Sp+1 - Sp+2.
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Ein besonderes Chrakteristikum ist ferner, da die gegen den Rand zu verlaufenden feiner
werdenden Adern in kurzem Abstand vor dem Rand sich spalten, wobei die Adernspitzen
jeweils in die nédchstliegenden Zdhne miinden.

Was die Ansatzwinkel der P1-Adern an der Mittelader P betrifft, fallt auf, daB diese bei den
typischen Espenbléttern kleiner sind (30°-40°), die Adern also steiler verlaufen; je ,,pappel-
dhnlicher” die Blatter sind, um so groBBer werden die Winkel (45°-65°), dhnlich wie bei den
fossilen Pappelbldttern. Ein Maximum ist bei der rezenten Art Populus nigra (it.) mit 65°
anzumerken. Wie Vergleiche mit Herbarbeispielen anderer rezenter Arten (Originale im
Herbar des Naturwissenschaftlichen Vereins Landshut im Stadtmuseum Landshut) zeigen,
liegen hier Anhaltspunkte vor, die bei systematischer Untersuchung fiir die Kldrung ver-
wandtschaftlicher Zusammenhdnge Aufschliisse erwarten lassen. Dabei ist wahrscheinlich
primér die Entwicklung des Adernsystems zu betrachten, da dieses in der Hauptsache die
Form der Blattspreite bestimmt.

Abb. 6 Populus tremula. Pappelartiges Blatt des Typs 3’a.

Ein besonderes Kennzeichen des Espenblattes ist der Verlauf der tertidren Nebenadern T
(P1y) 111 ff., die von Py, Sp41 ff. durchwegs in mehr oder weniger rechten Winkeln ausgehend
sich mit den jeweils von der gegeniiberliegenden S-Ader ausgehenden Gegenadern treffen
und beide zusammen einen zum Blattrand hin gesehen leicht konvexen Bogen beschreiben.
Héiufig spalten sich die Sekundéradern dabei in der gemeinsamen Mittelzone quartdr und
bilden charakteristische an Quadrate und Polygone erinnernde kleine Fldchen, die das
gesamte Blatt mosaikartig gesprengelt erscheinen lassen.
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Damit ist ein jeweils nur kleine Abweichung aufweisendes stets gleichartiges Adernsystem
gegeben, das phylogenetisch dlter verankert sein diirfte als die bei den Pappelartigen leicht
zu storende Auspriagung der durch die anderen Faktoren bedingten Blattgestalt.

Das Beispiel der Espe zeigt somit {iberzeugend, dall das Aderungssystem der einzelnen Gat-
tungen und ihrer Arten sehr wohl Bestimmungsmerkmale liefert, die vermutlich einen
héheren Grad an Zuverléssigkeit besitzen als die Blattgestalt, oder die jedenfalls bei starker
Variabilitdt der letzteren mit entscheidende Anhaltspunkte zur Bestimmung beitragen
kdnnen.

5. Zur Deutung der phylogenetischen Heterophyllie

Das beachtenswerte Phinomen ist in groBerem Zusammenhang auch von entwicklungsge-
schichtlichem Interesse, sowohl ontogenetisch wie vermutlich auch phylogenetisch.
Obgleich die Espe erst im Quartdr nachgewiesen und zunéchst nur bis in die Dryas-Allerdd-
zeit (Pridboreal-Boreal 10000 - 9000 v. Chr.) zuriickzuverfolgen ist?), liegt der Vergleich mit
den fossilen Pappelfunden des Tertidrs nahe, worauf bereits H. POTONIE hingewiesen hat.
Demnach stehen die Populus-Arten des Miozins rezenten Formen wie P. alba, P. tremula, P.
euphratica, P. nigranahe® . Dabei dringt sich zunichst eine gewisse Ahnlichkeit mit Populus
latior A. BRAUN von Ohningen auf®, wobei beziiglich der Blattlinge und der Zdhnung
weitere Exemplare etwas variieren. Zum Beispiel zeigt das Blatt aus dem Fischbachton von
Frechen bei Koln (Abb. 5 F)19, das Kramer als Populus latior A. BR. bestimmt, eine etwas
gelingtere Blattgestalt und Kleinzidhnigkeit, die unseren Espentypen 2Ba (Nr. 15) und 3a
(Nr. 22) dhnelt, jedoch mit dem Unterschied, daB3 letztere eine konkave Basis besitzen,
wihrend jenes eine konvexe Basis aufweist. Letzteres gilt auch fiir das Blatt von Kreuzau
(Abb.5K) ", das in seinem ganzen Habitus ohnehin stark einem Espen-Normalblatt dhnelt.
FERGUSON 148t sich zu Recht nicht auf eine engere Artbestimmung ein und weist es einer
Gruppe ,Populus Section Leuce Duby” zu, der seiner Ansicht nach Populus attenuata
A. BRAUN, Populus grossidentata HEER und Populus crenata UNGER als Synonyme
angeho6ren. Mit Interesse zu bemerken ist, das SZAFER '2) die Art Populus crenata UNGER als
der rezenten Espe (P. tremula) dhnlich bezeichnet. Zu erwdhnen ist auch, daf die Breiten/
Lingen-Verhiltniszahlen der hier verglichenen Blitter sich ebenfalls dhnlich verhalten:
Fischbachton (1,0); Kreuzau (1,09); Nr. 15 (1,08); Nr. 22 (1,0).

Demgegeniiber besitzt das Pappelblatt von Derching (Abb. 5, D1)1® die durchschnittliche
Verhiltniszahl 1,13 und vor allem eine konkave Basis, was es ebenfalls mit den genannten
Typen unserer Espe vergleichbar macht. Ein Vergleich eines Fossilfundes von Spisske
Podhradie mit der Espe ,Populus cf. tremula L.” ist auch bei KNOBLOCH vermerkt'4).

DaB der Vergleich der Blattgestalt freilich zunédchst nur Verwandtschaftsbeziehungen wahr-
scheinlich macht, deren genauere genetische und chronologische Zusammenhinge bei dem
wenigen aus riesigen Zeitrdumen stammenden Vergleichsmaterial nicht erfaBbar sind, ist
mit Vorsicht zu betonen, obgleich auch in den Aderungssystemen insofern eine Ahnlichkeit
besteht, daB3 die symmetrischen P; Nerven ziemlich steil im Winkel von ca. 40° abgehen,
wihrend die Seitennerven gegen die Blattspitze zu grofBeren Winkeln tendieren. Ein Unter-
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P.nigra—it.

Abb. 7 Fossile Pappelblitter von Kreuzau, Frechen und Derching; Populus nigra (italica) rezent.
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schied besteht allerdings darin, daB die bei unseren Espenblittern durchwegs schwach aus-
gebildeten ersten Seitennerven S; ff. bei den fossilen Bldttern als ein gut ausgebildetes
Nervenpaar.S; erscheinen, dhnlich wie bei den rezenten Normalblittern.

Trotz dieser notwendigen Einschrankungen istjedoch die Vermutung zu prizisieren, dal die
bei der Ontogenese ,infolge der zeitlichen Anderung vom duBeren oder inneren Bedingun-
gen (innerhalb der Blattfolge an verschieden alten SproBabschnitten) induzierte Hetero-
phyllie”1® im Grunde auf einer Wiederverwirklichung im Erbgut enthaltener phylogene-
tisch dlterer Reproduktionsmuster bei komplizierten Wachstumsvorgéngen beruht, die man
mit ,Riickfall” bezeichnen konnte. In dhnlichem Sinne deutet F. KIRCHHEIMER seine
Beobachtung von gelegentlich auftretenden Triufelspitzenbldttern an den Gattungen Jug-
lans, Salix, Betula, Carpinus, Fraxinus, Acer, Tilia und Vitis als Regenerationsatavismen
und ,Reminiszenz an die blattokologischen Formen der Tertidrzeit.” ,Die Trdufelspitzen
waren fast immer an Stockausschldgen, an stark zuriickgeschnittenen oder durch Frost
beschidigten Zweigen zu finden”16). Als eine Ursache werden hier also duere Reize gese-
hen, als eine andere mogliche Verursachung von Blattverdnderungen auch Virenerkrankun-
gen vermutet'”) und darauf hingewiesen, daB ,many of these effects would be the result of
interactions between genetically controlled growth systems”'®). Hier sind vermutlich
Zusammenhéinge aufzukldren, wie sie die biochemische Genetik am Beispiel der Histone als
Repressoren genetischer Aktivitdt diskutiert'®). Biochemische Untersuchungen haben hier
zu erweisen, dal die Wachstumsvorginge in den rasch aufschieBenden Langtrieben unter
anderen, chemisch beeinfluBten, vermutlich ,repressiven” Bedingungen geschehen als in
den iibrigen Zweigen, so dal phylogenetisch dltere Ausprigungen zustandekommen. Bei
der Espe bedeutet das eben einen ,Riickfall in die Pappelvergangenheit.” Ahnlich gibt es ja
bei Pappeln, insbesondere Populus euphratica, eine Art Riickfall in die Weidenvergangen-
heit: ,Diese Arten zeichnen sich durch eine interessante Heterophyllie aus; Blitter von
Langtrieben und SchéBlingen sind weidenartig, langlanzettlich, wihrend die der Kurztriebe
denen der librigen Pappeln gleichen und eine rundlich-ovale Form mit grob gezdhnten Rédn-
dern besitzen. In diesen Merkmalen stimmen sie mit der tertidiren Art Populus mutabilis
iiberein”20),

Heterophyllie in einer Tertiiirflora?

Ein die Problematik der Artabgrenzung innerhalb der Gattung Populus unmittelbar illustrie-
rendes Beispiel bieten zahlreiche Abdriicke von Pappelbléttern aus der Sandgrube Burten-
bach bei Wettenhausen, Ldkr. Giinzburg?!. Eine Auswahl von rund dreiBig Blittern, die
herkdmmlicherweise den hypothetischen Artengruppen P. latior, P. balsamoides und
P. mutabilis zuzuordnen sind, zeigt beziiglich der Blattformen in Basis, Spitze und Zahnung
sowie beziiglich der Nervatur eine Variabilitdt in der Kombination von pappelartigen und
espenartigen Kriterien wie sie durchaus mit dem hier vorgestellten Espenbeispiel zu ver-
gleichen sind. Von den auch hinsichtlich der Gr6Be sehr variablen Bléttern zeigt Abb. 8
einige Exemplare: a mit espendhnlicher Basis, b mit welliger Zdhnung, ¢ mit kleinspitziger
Zihnung, d Blatt mit Trdufelspitze, e Blatt ohne Spitze, kleinzahnig.
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Abb. 8 Einzelbldtter der Gattung Populus aus der Tertidrflora Burtenbach, Ldkr. Giinzburg.
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Zunichst scheint es also, daB3 bereits zur Zeit der Flora von Burtenbach ein Genvorrat mit
dhnlichen Reproduktionsprogrammen fiir verschiedene Merkmalsauspragungen bestand
wie sie im genetischen Erbe der Espe noch heute latent mitgetragen und nur unter besonde-
ren Umstdnden verwirklicht werden. Es ergeben sich damit eine Reihe von Fragen, deren
wichtigste freilich ist, ob die Variabilitdt ebenfalls als Heterophyllie eines oder (wievieler?)
mehrerer Artindividuen anzusprechen ist, oder ob das gemeinsam vererbte genetische
Material ontogenetisch jeweils wegen verschiedener Einwirkungen zu verschiedenen Aus-
pragungen fiihrte. Moglicherweise sind hier Ansétze zu einer biochemisch experimentellen
Erforschung der Wirkungszusammenhéinge fiir Repression oder Aktualisierung latent vor-
handener Reproduktionsprogramme in rezenten Salicaceen gegeben, was letzten Endes zu
einer revidierten Auffassung des Artenbegriffs und zum Verstindnis von , Artauspragun-
gen” fiilhren konnte.

Daneben steht aber auch die Frage, inwieweit wir es bei den Relikten des Tertidrs mit aus-
geformten Belegen aus dem ,,Genpool” von Populationen zu tun haben, in denen in langen
Zeitrdumen sich durch verschiedene genetische Prozesse erst die Typenbildung vollzog.

So kénnte die Erforschung der Ursachen der Heterophyllie mit ein Beispiel fiir die Erhellung
der im molekularen Bereich ablaufenden Prozesse phylo- und ontogenetischen Wachstums
bedeuten. Dies kann nicht durch Experimente geschehen, die nur mit der Verﬁnderung
auBerer Faktoren arbeiten, um ,,die Metamorphose zu beeinflussen und in abweichende
Bahnen zu lenken”, da sich ,auf solche Weise die normalen Bedingungen ihres normalen
Ablaufs studieren lassen”22. Nach dem oben Dargelegten sind es mit der Phylogenese
zusammenhingende biochemische Vorginge, die mit einen weiteren Schliissel zum Ver-
stindnis jenes ungeheuer vielfdltigen nach Selbstordnung strebenden Geschehens der
Evolution des Lebens werden bieten konnen.

Heterophyllie Verschiedenartigkeit der Blattformen an einundderselben Pflanze, verursacht
durch duBere Einwirkungen wie Untergetauchtsein (Wasserblatter : Luftblétter), Schnitt,
Frost oder besondere Wachstumsschiibe, die bestimmte biochemische, genetisch gesteuerte
Prozesse auslosen.

Obere SiiBwassermolasse (OSM)

Die im Obermiozidn und Altpliozdn abgelagerten Schotter (Kiese und Sande mit Tonmergel-
linsen), die das tertiédre Hiigelland bilden.

Abbildungsnachweis:

Samtliche Fotos und Zeichnungen vom Verfasser; Abb. 5 K (nach FERGUSON), F (nach KRAMER), D1-2
(nach Originalen der Bayerischen Staatssammlung fiir Paldontologie und historische Geologie Miinchen);
alle rezenten Beispiele nach Originalen im Herbar des Verf.
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Abb. 9 Ubersicht der Epochen des Erdmittelalters und der Erdneuzeit
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