Ueber die Typologie des Eichenblattes
und ihre Anwendung in der Palaobotanik.

Von O. Schwarz.

(Mit Tafel XIV, XV.)

Die Anzahl der von Europa und der benachbarten Arktis beschrie-
benen Quercus-Arten aus der oberen Kreide und dem Tertidr ist be-
trachtlich. M it ithnen verknipft sind die Namen berihmter Paldonto-
logen, wie Unger, Heer, Saporta, A. Braun, Goeppert,
Hosiusund von der Marek, von Ettingshausen, und nur
einige der namhaftesten zu erwédhnen, und es erscheint anspruchsvoll,
deren Bestimmungen zu kritisieren. Wenn aber die Kritik eine Folge
der Aufdeckung bisher nicht beachteter Saohverhéltnisse ist und da-
mit aufzeigt, dall jene Autoren irren muflten, weil ihnen weder aus-
reichendes Vergleichsmaterial, noch ein wirklich natlrliches System
der rezenten Vertreter der Gattung zur Verfugung standen, daher also
die oft groben Irrtimer nicht in der persdnlichen Sphéare, sondern in
den Méangeln der noch unentwickelten Arbeitsmethoden und der durch
die Zeituanstande bedingten noch unvollkommenen Kenntnis dieser
schwierigsten aller Kupuliferen-Gattungen begrindet waren, kann
diese Kritik nur forderlich sein.

Da alle Versuche, fossiles Pflanzenmaterial zu bestimmen, eine
grindliche Kenntnis der zur Bestimmung benutzten morphologischen
Details bei den vermuteten rezenten Verwandten unabweislioh voraus-
setzen, ist der Monograph einer rezenten Pflanzengruppe am ehesten
berufen, die kritische Sichtung der fossilen Funde vorzunehmen. Lei-
der aber gibt es bis jetzt kaum weitere derartig wertvolle Revisionen,
wie sie P ax (24) in der Gattung Acer durchgefiuhrt hat, und der wohl
meistens in &auBeren Umstanden beruhenden Griunde dazu sind viele.
Ich selbst, bei meiner demnéachst erscheinenden ,Monographie der
Eichen Europas und des Mediterrangebietes”, mufBte aus Mangel an
Zeit und Mitteln mich damit begniigen, an einem Querschnitt die Ent-
wicklung der fossil belegten Untergattungen, Sektionen usw. zu um-
reiRen, ohne in eine kritische Revision der Einzelfunde einzutreten.
Beim Studium der wichtigsten in Frage kommenden Literatur, ein-
schlielich des Vergleichs der Originalabbildungen und einer orien-
tierenden Prifung des Materials der Sammlungen der geologischen
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Landesanstaltl) und des naturwissenschaftlichen Museums in Berlin,
eine Arbeit, die ohne ein gewisses Mall von — wenn auch vorsich-
tiger — Kritik nur fragwurdige Resultate gezeitigt hatte, schélten sich
aber immerhin allerlei Gesichtspunkte heraus, die beachtlich genug
sind, in einer gesonderen Publikation aufgezeigt zu werden, um sie
nicht verlorengehen zu lassen.

Indem genau wie bei den AufSammlungen fossilen Materials auch
die Bearbeitung rezenter Eichen in ansehnlichem Umfange sich der
Blatter bedienen muf3, kdnnte es scheinen, als sei die Bevorzung der
Blattverhaltnisse eine Folge des Materialzustandes und damit nur eine
methodisch-praktische Forderung. Fir die Gattung Quercus ist diese
Meinung jedoch unzutreffend, insofern auch der jeweilige Zustand der
Blattdifferenzierung Tendenzen ausdruckt, die mit Erfolg nicht nur
zur natlrlichen Umgrenzung der Arten, sondern auch der Sektionen,
seihst der Untergattungen, sich verwenden lassen. Damit aber gewinnt
das Blatt mit der Fulle seiner Ausdrucksformen eine ebenso wichtige
Bedeutung wie die generativen Organe, und die Kenntnis seiner Diffe-
rentiationsstufen wird zur unumgénglichen Voraussetzung eines natir-
lichen Systems der Gattung (35).

Brenner (1) hat den Versuch unternommen, den phylogene-
tischen Zusammenhang dieser Stufen des Eichenblattes aufzudecken;
er kommt schlieBlich auf einen ganzrandigen Ausgangstyp, von dem
sich alle Ubrigen Formen der Gattung ahleiten sollen. Die gleiche Auf-
fassung herrscht mehr oder weniger deutlich auch bei den Paldontolo-
gen, und auch die phylogenetisch orientierte botanische Systematik
neigt ihr zu. Sicherlich kommen zahlreiche Eichen vor, die Ganz-
randigkeit des Blattes mit anderen, offensichtlich primitiven, Merk-
malen verbinden; da aber viele Pflanzenarten ,Spezialisationskreuzun-
<ren* aufweisen, d. h. in einer Hinsicht auf primitiver Stufe stehen-
geblieben, in anderer dagegen fortgeschritten sind, kann die Urspring-
lichkeit der einen Bildung nicht als Beweis derjenigen anderer gelten.

Gerade bei Quercus stellen sich der Ableitung der reicher geglie-
derten Blatter vom ungegliederten, d. h. ganzrandigen Blatte unuber-
windliche Schwierigkeiten entgegen. Da beim ganzrandigen Blatte
(Abb. 2, Fig. 4b) die Seitenrippen2 vor dem Blattrande stets nach

J) Fur die auBerordentliche Hilfsbereitschaft und das groBe Entgegenkommen,
das mir bei dieser Gelegenheit Herr Prof. Dr. W. Goth an bewies, bin ich ihm
zu groBtem Danke verpflichtet, ebenso seinem Assistenten, Herrn Dr. Hartung.

2) Die hier angewendete Terminologie ist folgende:

Mittelrippe — costa mediana — das Stelenbiundel, das vom Blattstiel zur
Blattspitze durchgeht.
Seitenrippen — costae (laterales) — von der Mittelrippe zum Blaltrande ver-

laufende Sekundarnerven.

Tertiarnerven — nervi tertiarii — Abzweigungen der Seitenrippen, fast
immer in Sekundarzahnen endigend.

Sinual- oder Interkalarnerven — nervi sinuales oder intercalares
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rler Spitze zu umgebogen sind, wird jede einzelne von ihnen etwas
S-formig gekrimmt, und nicht eine bertuhrt den Rand; nur die Mittel-
rippe erreicht diesen in der Blattspitze. Das Hauptnervensystem eines
solchen Blattes ist also ganz einseitig auf die Spitzenrichtung ein-
gestellt. DaR aber ein solches Blatt uUberhaupt Seitenrippen von
urspringlich anderer Richtung besitzt als die der Hauptrippe, zeigt,
dal ein einfacherer Zustand, in dem M ittelrippe und Seitenrippen sich
gleichsinnig, aber unter Beibehaltung der einmal eingeschlagenen Rich-
tung, entwickeln, als Voraussetzung dieses spezialisierten Blattyps
existiert haben bzw. noch existieren mul3. Dieser Zustand wéare ein
solcher, bei dem die Seitenrippen in ganz derselben Weise wie die
Mittelrippe im Blatlrande enden. Da die Seitenrippen nichts anders
sind, als aus dem medianen Stelenbindel nach der Seite abbiegende
Einzelstelen, ist jede einzelne von ihnen — abgesehen von der Rich-
tung — durchaus homolog der schlielich in der Blattspitze endigenden
Stele. Das priméar ganzrandige Blatt dirfte entweder keine Mittelrippe
oder aber keine Blattspitze besitzen, beides Voraussetzungen, die fur
das Quercusblatt ausscheiden. Bei diesem, das ohne Mittelrippe nicht
vorstellbar ist, missen also im einfachsten Falle die Seitenrippen eben-
falls derart im Blattrande geendigt haben, dall hier Bildungen entstan-
den, deren Bau ganz dem der Blattspitze entspricht, d. h., das urspring-
liche Eichenblatt muRB Randzahne besitzen, die, von ihrer Stellung ab-
gesehen, der Blattspitze homolog sind. Ein solches, sowohl in der
Langsrichtung wie der Querrichtung gleichsinnig organisiertes Blatt
miuRRte demnach eine % elliptische Form besitzen und am Rande
gleichm&aRig gezahnt sein.

Erst die einseitige Forderung des Blattspitzenwachstums wirde die
Seitenrippen, indem sie schlielich dem Zuge der Hauptstele erliegen,
in die Spitzenrichtung einbeziehen und damit iber Zwischenstufen, bei
denen die Randz&hne, im allgemeinen von der Blattspitze zur Basis
fortschreitend, immer flacher werden, endlich ein ganzrandiges Blatt
erzeugen, das im Wesentlichen nichts anderes ist, als eine stark ver-
groRBerte Blattspitze. Umgekehrt wirde die F&érderung der Seiten-
rippen eine Verldngerung der Zadhne, Vertiefung der Zwischenbuchten,
schlieBlich einen % fiederschnittigen Blattyp hervorbringen. Die An-
nahme des ganzrandigen Blattes als Ausgangsform muf3te zur Hypo-
these greifen, daR die bereits in das Wachstum der Spitzenregion ein-
bezogenen Seitenrippen pldtzlich wieder auf ihre urspringliche Rich-
tung ,sich besonnen®“, d. h., zu den zwei Richtungen der zu Seiten-
rippen werdenden Stelen, die die hier vertretene Auffassung ergibt,

solche von der Mittelrippe ausgehende Nerven, die im Raume zwischen den
echten Seitenrippen nach den Randbuchten verlaufen und, auch bei ganz-
randigen Blattern, stets schwécher und kirzer als die Seitenrippen sind.

Zwischennerven — nervuli (interferentes) —, die das Flachennetz zwischen
den Seitenrippen bildenden, niemals frei endigenden + feinen und kurzen
Nerven.
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zur urspringlichen Richtung im medianen Bindel und der Seiten-
richtung, wiurden zwei weitere erforderlich — erneute Spitzenrichtung
und nochmalige Seitenrichtung.

Der hier postulierte Ausgangstyp des Eichenblattes unterliegt also
einer doppelten Zugspannung, der der Langsrichtung und der der
Querrichtung. Daraus ergibt sich fur die Seitenrippen ohne weiteres
eine Schragstellung als Resultante. Weil aber die vorwérts gerichtete
Zugspannung besonders am Blattrande wirksam sein mul3, infolge des
Langenwachstums des Blattes, missen die Randzadhne in der Richtung
der Blattspitze sich umbiegen, so daR das urspringliche Eichenblatt
einen aus lauter aneinandergereihten S-Bdgen gebildeten Rand besitzen
mufl (Abb. 2, fig. la). Seine Zwischennerven mussen einfach und
unverzweigt sein, und ihr Verhéaltnis zu den Seitenrippen muf} das
gleiche sein, wie das der der letzteren zur Mittelrippe; diejenigen
Zwischennerven, die auf die Blattflaiche ausgehen, mussen sich so mit-
einander treffen, daB ein leitersprossenédhnliches System entsteht,
wahrend sie im Raume des Blattzahnes oder der Blattspitze unter
Schlingenbildung in die Richtung der Seitenrippe bzw. Mittelrippe
einbezogen werden. Da aber, um mit einem so einfachen Fiedersystem
der Nerven die Blattflache gleichm&fRig zu versorgen, die Seitenrippen
und Zwischennerven relativ eng gestellt sein missen, muf3 der Aus-
gangstyp eine relativ hohe Seitenrippenzahl besessen haben. Dal fur
einen Blattyp, dessen priméares Stelenbindel nicht im Fiederrhythmus,
sondern z. B, im palmaten, sich aufteilt, andere Urformen vorauszu-
setzen sind, ist einleuchtend, so dalR es kaum maoglich ist, das Dikotylen-
blatt auf einen einzigen Ausgangstyp zuriuckzufiuhren.

Tatsachlich lassen sich hei den rezenten Vertretern nicht nur des
Kupuliferenstammes insgesamt, sondern auch der Gattung Quercus im
engsten Sinne, noch alle Entwicklungsstufen von den primitiven bis zu
den ganz abgeleiteten Blattformen aufzeigen. Die urspriungliche Stufe
deckt sich fast vollkommen mit dem Casfaneahlatt. wird daher im
folgenden kurz als Castaneatyp bezeichnet. Das Zwischennervensystem
der rezenten Castancaarten ist allerdings kn allgemeinen progressiv wei-
ter entwickelt, dagegen treffen bei Querus pontica K. Koch, einer Art
der Bergwdlder Lazistans und des westlichen Kaukasiens, alle Vor-
aussetzungen zu, um deren Blatt als Grundplan der Ubrigen in den
Gattungen vertretenen Typen zu betrachten, womit natiurlich keine
unmittelbare phylogenetische Beziehung behauptet werden soll.

Das Blatt der Q. pontica (Abb. 1) sieht einem breiten Castanea-
blatt verbliffend &hnlich. Seine Spitze (Abb. 2, Fig. 1a) ist gewdhn-
lich noch ganz einfach, da weder die obersten Seitenrippen, noch die
Mittelrippe Zwischennerven abzweigen. Bei sehr groRen Blattern -
diese kdnnen Uber 20 cm lang werden — koénnen jedoch bereits Blatt-
spitzen mit solchen Sekundéarnerven Vorkommen, denen kein Zahn ent-
spricht (Abb. 2. Fig. Ib); diese sind in Richtung der Blattspitze um-
gebogen. Es laRt sich bei ihnen sonst kein Unterschied, weder gegen-
Uber den obersten Seitennerven, noch gegentber den Zwischennerven,
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feststellen, ein Beweis dafur, dal alle Nervenarten dieses Blattes
urspriunglich homologe Einzelstelen resp. Stelenbindel sind. Die pri-
méaren Randzédhne, deren das Blatt im Durchschnitt 16—25 besitzt,
sind ganzlich der Blattspitze gleich gebaut (Abb. 2, Fig. 2); auch hier
sind die im Zahnraume abgezweigten Zwischennerven unter Schlingen-
bildung nach vom umgebogen, dagegen die der Blattflache unter sich
parallel als Leitersystem entwickelt. Bei grolBen Blattern gehen auch
Tertiarnerven nach dem Blattrande aus, dabei — eine fur die Gattung
wichtige Erscheinung — deutlich .gegeniuber dem Hauptzahn verklei-
nerte und eingerickte Sekundarzdhne erzeugend, von ganz gleichem
Bau wie der zugeordnete Priméarzahn (Abb. 1, Fig. 2 u. 3). Auch das
Zwischennervensystem zweiter Ordnung, zwischen Tertidrnerv und
Seitenrippe, ist ganz entsprechend ausgebildet.

Bei der zum reicher gegliederten Blatte fortschreitenden Reihe
zeigt sich zuerst ein Auseinanderricken der Seitenrippen unter gleich-
zeitiger Abstumpfung, oft regelrechter Abrundung der Zadhne (Abb. 2,
Fig. 3a). Damit kann das leiterformige Zwischennetz den erhdhten
Ansprichen der Blattflache nicht mehr genigen, Anastomosen der
Zwischennerven, bereits gelegentlich bei Q. pontica an grolRen Blat-
tern, aber stets unvollkommen, eintretend, werden die Regel. Eine
noch starkere FoOrderung des Wachstums der Seitenrippen fihrt zu
Vertiefungen der Buchten und zur Streckung der anastomosierten
Teilstrecken des Zwiischennervennetzes — Sinualnerven werden deut-
lich (Abb. 2, Fig. 4a); der echte Quercustyp wird sichtbar. Mt fort-
schreitender Streckung der Seitenlappen nimmt fast regelmaRig die
Zahl der Seitenrippen ab, wahrscheinlich, weil die Fdrderung des
Breitenwachstums nicht durch eine mengenméRige Steigerung der Auf-
haustoffe des Blattes verursacht ist, diese sich daher auf ein kompli-
zierteres Bauwerk verteilen missen. Auch bringt diese Foérderung der
Seitenlappen immer reichlicher Raum zur Entwicklung von Tertiar-
nerven m it sich, weshalb die am tiefsten eingeschnittenen Blatter am
haufigsten Sekundarzdhne ausbilden; ihr Zwischennervensystem zweiter
Ordnung kompliziert sich gleichsinnig dem erster Ordnung.

Die Reduktionsreihe vom Castaneatyp zum ganzrandigen Blatte
beginnt meistens mit der VergroBerung der Blattspitze, womit immer
mehr Seitenrippen in die Spitzenrichtung einbezogen werden (Abb. 2,
Fig. 3b); die Randzédhne werden flacher, ihre S-Form streckt sich,
schlieBlich verschwinden sie. Sind alle Seitenrippen der Spitzenrich-
tung unterlegen, wird das Blatt schlieBlich zu einer einzigen Blatt-
spitze, — der ganzrandige Perseatyp ist erreicht (Abb. 2, Fig. 4b).
Da dieser Vorgang ebenfalls hdufig von einem Auseinanderricken der
Seitenrippen hei gleichzeitiger Abnahme ihrer Zahl begleitet ist,
kompliziert sich das Zwischennervensystem in gleicher Weise wie beim
Quercustyp, indem auch Interkalamerven, dort Sinualnerven genannt,
entstehen kénnen. Es scheinen auch Féalle vorzukommen, wo die Rand-
spannung zuerst an der Blattbasis wirksam wird, so dal die Reduktion
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der Randzadhne von unten nach oben fortschreitet. Als seltene Aus-
nahme — offenbar infolge einer, oft erblichen, Steuerungsstorung des
dynamischen Gleichgewichts — kdnnen die Seitenrippen unabhangig
voneinander ihren Richtungsimpuls &ndern, so daR regellos ganz-
randige Partien mit gelappten abwechseln. Derartige schon seit langem
als monstros bezeichnet« ,Verlustmutationen® kommen gelegentlich
sogar bei dem extremen Quercustyp vor, so bei Q. Robur L.; ihre ge-
ringe Lebensfahigkeit scheint darauf hinzuweisen, daR diese extrem
gegliederten Bléatter bereits an der Grenze ihrer formalen Leistungs-
fahigkeit stehen und bei geringer Stérung ihres enzymatischen Gleich-
gewichtes ganz aus der Form geraten.

Es wirde zuweit fihren, die wichtige Frage, ob das primitive
Quercushl\aU immergrin oder sommergrin war, ebenso ausfurlich zu
erdértern. Man ist im allgemeinen der Ansicht, dal die Gattung
urspringlich immergrines Laub besessen habe, weil ein Teil unserer
heimischen Eichen das Laub den Winter Uber im vertrockneten Zu-
stande festhalt. Indes stehen im Gewdachshaus gezogene sommergrine
Eichen niemals ganz kahl, sondern treiben in bestimmten Abstdnden
wieder aus, wahrend die &ltesten Blatter allméahlich absterben und ab-
fallen. Auch ist die Progressionsreihe Castaneatyp-Quercustyp miit
einem derhlederigen immergrinen Blatt kaum in Einklang zu bringen;
infolgedessen sehen wir bei den lebenden immergrinen Eichen nur die
Reduktionsreihe Castaneatyp-Perseatyp. Weil andererseits der primi-
tive Castaneatyp in jeder Hinsicht der Ausdruck einer unbeschwerten
Wasserversorgung ist — nicht etwa einer Ubermé&Rigen , ist es
wahrscheinlich, daR das primitive Eichenblatt weder eigentlich
sommergrin noch immergrin war, vielmehr je nach Klimaverhéalt-
nissen und damit dem Vegetationsrhythmus seine Dauer &anderte,
schwerlich aber die eines Jahres uberschritt. Da die meisten der
heutigen sommergrinen Eichen in Wirklichkeit gar nicht so eng an
den Herbstlaubfall gebunden sind, haben sie das urspringliche Ver-
halten relativ gut bewahrt. Die streng einjahrigen, also wintergrinen,
sind ebenso spezialisiert wie die immergrinen, und ebenso sind die
streng sommergrinen Eichen abgeleitet. Die Erwerbung dieser Spezia-
lisierungen hat gewisse Formeneigenheiten auch des Castaneatyps zu-
standegebracht, z. B. die Domenspitzenzdhnung der immergrinen,
xerotisch erstarrten Blatter bei Q. Hex L., Q. coccifera L.

Das Artbild der Eichen kommt nun dadurch zustande — wir be-
ricksichtigen nur das Blatt — daR diese mehr oder weniger weit vom
Ausgangspunkt sich entfernten und die erreichte Stufe erblich fixier-
ten. Weitere Arteigenschaften k6énnen sich ausdricken in BlattgroR3e,
-farbe, -behaarung, Lange des Stieles und dessen Form, und eventuel-
len Bildungen kutikularer Natur, wie Wachsausscheidungen, Epider-
misverdickungen usw. Da innerhalb der einzelnen Untergattungen
fruchtbare Bastardkombinationen zwischen fast allen Arten mdglich
erscheinen, wobei selbst so extreme Formen wie Castancatyp und kom-
pliziertester Quercustyp vereinigt werden kénnen — der Botanische

Fedde, Repertorium, Beih. LXXXVI



66 0. Schwarz

Garten Berlin-Dahlem besitzt eine ganze Serie der Kombination
Q. pontica X Robur — ist es oft sehr schwer, scharfe Artgrenzen zu
ziehen. Die Bastardierung in der Gattung Quercus ist kaum weniger
bedeutend als die in der darob so unbeliebten Gattung Salix.

Es ist mir kein einziger Fall bekannt, wo fossile Eichenblatter
Uber andere Eigenschaften als GroRe, UmriR, Randbildung, Nervatur,
Textur und Stiellange etwas ausgesagt hatten. Gerade die Behaarung,
deren Typen bei den rezenten Arten taxonomisch sehr wichtig sind,
entzieht sich bei ihnen der Feststellung, so daR wir uns fast génzlich
auf formale Eigenschaften beschréankt sehen. Die hier erdrterte Ab-
leitung des Quercustyps umreilt jedoch die Brauchbarkeit dieser Merk-
male, indem sie zwar gelegentlich die Unzulanglichkeit aller Bestim-
mungsversuche Uberhaupt erweist, andererseits aber auch da noch
Sicherheit geben kann, wo andere Kriterien versagen.

Wie der Begriff Castaneatyp schon ausdrickt, ist es z. B. kaum
immer moglich, fossile Blatter dieses Typs mit GewilRheit einer Gat-
tung zuzuweisen. Bei den Kupuliferen ist er fast in samtlichen Gattun-
gen noch vertreten, aber auch bei Carpinus, Ulmus, Planera, Sorbus,
Rhamnus, Acer, um nur einige zu nennen, begegnet man ihm noch in
so anndherndem Zustande, dall die entsprechenden Blatter im fossilen
Zustande zuweilen Zweifel erwecken kénnten. Praktisch liegt jedoch
die Entscheidung meist nur zwischen Castanea und Quercus, und es
mull offen zugegeben werden, dall hier eine sichere Bestimmung oft
genug einfach unmadglich ist. Nur selten kdbnnen &uBere Umstande hier
helfen; es sei beispielsweise auf die von Heer (16) abgebildete
Castanea Kubinyi, einen nur mit zwei kompletten Zadhnen versehenen
Blattfetzen hingewiesen, deren von Heer auf Pilzschdden zurick-
gefuhrte Blattflecken mit gré3ter Wahrscheinlichkeit Gallen, der nur
auf Eichen bekannten Gattung Neuroterus sind, so daR diese ,Kasta-
nie“ vermutlich eine Eiche war. Man kdénnte allenfalls den Versuch
machen, variationsstatistisch vorzugehen, wenn reichliches Material
einer Fundstelle vorliegt, da die (Inercusblatter meist zur Breite, die
Castaneaiblatter mehr zur Lanzettform tendieren; aber auch rezente
Eichen, z. B. Q. Brantii Lindl., Q. Afares Pomel, Q. castaneifolia C.A.M.
besitzen lanzettliche Cosfaneublatter, Bereits von Ettingshau-
sen (2) zog eine ganze Anzahl als Fagus und Quercus beschriebener
Blatter zu Castanea atavia Ung., aus dem verstandlichen Grunde, weil
durchgreifende Unterschiede einfach nicht existieren. Aber diese
Unge reche Art ist selbst hdchst zweifelhaft, da seine abgebildeten
Originale (28) wenigstens teilweise, besonders das kleinste Blatt, wegen
der breitaufgesetzten gotisch geschweiften Spitze deutlich zum Persea-
typ neigen, was bei Castanea schwerlich vorkommt, dagegen haufig bei
Quercus, besonders der Sektion Gallifera. Beim Castaneatyp fehlen
also vorlaufig allgemeine Kriterien zur Bestimmung der Gattungszuge-
horigkeit, und die Paldobotanik muf3 sich wohl oft mit einem nescio
begnigen.

Nicht besser steht es mit den fossilen ,Eichen“ vom Perseatyp.
Waéahrend im vorigen Falle die Unterscheidung meist nur zwischen
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Kupuliferengattungen schwankt, sind Blatter vom Perseatyp weiter
verbreitet. Wir treffen sie noch hei Laurazeen, Mynikazeen, bei
Ficus, Myrthazeen, Rubiazeen und zahlreichen anderen tropischen
und subtropischen Familien. Selbst die einzelnen Fiederblattchen
von Leguminosen oder Sapindazeen sind oft nach diesem Typ
gebaut, und nicht immer ist den fossilen Abdricken die Fie-
derblattchennatur anzusehen; so vermutete bereits Unger (29)
selbst eine solche bei seiner Q. urophylla, und mir scheint das sogar
GewiRheit, da derartig regelméafig gekrimmte Blatter der Gattung
fremd sind. Die uUbergroBe Mehrzahl solcher ,Eichen® vom Perseatyp
ist also nicht einmal in ihrer Familienzugehdrigkeit sicherzustellen,
weshalb ich Arten wie Q. clama. Q. Heerii, Q. neriifolia Heer (6),
Q. rlaena, Q. elliptica, Q. Palaeophellos Sap. (25), Q. microphylla,
Q. similis, Q. ovalis, Q. integrifolia Goepp. (4), um aufs Geratewohl
einige aus der Fulle herauszugreifen, sehr (skeptisch gegenuberstehe.

Nur in solchen Fallen, wo das Material der Fundstelle genigend
Ubergangsformen zum Castaneatyp oder primitiven Quercustyp bietet,
Ubergangsformen, die oft genug, ebenso wie die Endtypen, als ver-
schiedene ,Arten“ beschrieben wurden, kann die Zugehdrigkeit des
Perscatyps zur Gattung Quercus begrindet werden. Einen besonders
bezeichnenden Fall dieser Art bilden die von Unger (33) aufgestell-
ten ,,7Zex"-Arten 7. sphenophylla, I. cyclophylla und |. neogena, die
so vollkommen jene Reihe von einem spezialisierten Castaneatyp zum
Perseatyp zeigen, wie sie ganz identisch die rezente Q. coccifera L. des
Mittelmeergebietes widerspiegelt, dal kein Zweifel an ihrer Identitat
mit dieser Art aufkommen kann; selbst Einzelheiten, wie die Ver-
senkung der Nerven in das Mesophyll, ergeben sich aus Ungers Ab-
bildung, da sie das Ademetz nur entsprechend unvollkommen wider-
gibt. Im gleichen ,Sylloge“ (34) bildet U n ger mehrere Eichen von
Radoboj ab, wo auch die eben genannten ,7ZeV‘-Arten gefunden wur-
den, Q nimrodis, Q. mediterranen, Q. Cyri, Q. myrtilloid.es; diese um-
fassen ebenfalls verschiedene Stufen von einem spezialisierten Castanea-
typ bis zum Perseatyp, wie sie ganz identisch bei der ebenfalls medi-
terranen Q. llex L. Vorkommen. Da Q. llex L. im groBten Teile ihres
heutigen Areales mit. Q. coccifera L. gemeinsam auftritt, liegt es nahe,
diese vier Ungers eben Eichen mit ihr zu identifizieren, weil nicht
nur formale, sondern auch pflanzengeographische Grinde dafur
sprechen.

Die erste Stufe auf dem Wege zum extremen Quercustyp geht von
einer Rundung der Randzadhne aus, wodurch der Blattrand eine regel-
maRige, in sich bogig gekrimmte Wellenlinie bildet. Erscheinen an
einem solchen Blatte Sekundarzahne, so missen sie in GroéBe und Stel-
lung gegeniuber den Primarzdhnen zuricktreten. Daher schalten ohne
weiteres alle jene fossilen ,Eichen® aus der Gattung aus, deren Primar-
und Sekundarzdhne resp. -lappen weder in GrdéRe noch Stellung von-
einander verschieden sind, die also einen ganz regelmé&afRig gebildeten
Blattrand haben, obgleich dieser aus Primar- und Sekundarbégen —
oft sogar TertiArb6gen — zusammengesetzt istt. Um nur einige des-

5*
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halb aus Quercus zu eliminierende Fossilien zu zitieren, seien genannt
Q. Orionis Heer (7), Q. Chamissonii (10), Q. ptatania (11), Q. Lahor-
pii (12), Q. Olafseni (13), Q. Lyellii (14), Q. Steenstrupiana (15), alles
Arten Heers, Q. euryphylla, Q. westfalica, Q. castanoides, Q. spheno-
basis Hos. et v. d. Marek (17), Q. Loozi, Q. diplodon, Q. odontophylla
Sap et Mar. (26), Q. ovata, Q. serraefolia, Q. attenuata, Q. acuminata,
Q. venosa Goepp. (5), Q. lonchitis Laur. (18), Q. Gmelini A. Br. (30)
usw.; die Liste lieBe sich noch betrachtlich verlangern. Viele dieser
vermeintlichen Eichen zeigen so eigentimliche Nervaturverhéltnisse,
dalR sie Uberhaupt keine Beziehung zum echten Castaneatyp besitzen.
Entweder werden bei ihnen die Sekundéarzahne von Abzweigungen der
Zwischennerven versorgt, wie bei Q. Steenstrupiana Heer (9), oder die
Randzadhnung ist einem Blatt mit bogiger Schlingenbildung der Seiten-
rippen aufgesetzt, also dem Perseatyp, so bei Q. diplodon (27), oder
einzelne Z&hne, ohne Riucksicht auf ihren primaren oder sekundéaren
Charakter, sind regellos vergréRBert (31); in letzterem Falle vermutete
bereits Unger (32) Verwandtschaft mit Nyssa.

Bei Quercus ist mit zunehmender Fo6rderung der Seitenlappen
auch ein vermehrtes Auftreten von Sekundarzdhnen verbunden. Dar-
um erscheinen sehr tief gelappte fossile ,Eichen” verdachtig, wenn ihre
Abschnitte ganzrandig sind. Indes schlieBen sich auch bei rezenten
Eichen gelegentlich an den reichgegliederten Quercustyp Reduktions-
formen an, die durch Unterdriickung der Sekundéarzahne eine erneute
Vereinfachung anstreben. Da aber diese Reduktion einen auffalligen
Symmetrieverlust m it sich bringt, weil die Ausgangsformen bereits be-
trachtlich unsymmetrische Blattformen besitzen, was nur notdurftig
durch die reichliche und regelméaRige Anordnung der Sekundarzdhne
verdeckt wird, mit deren Verlust aber offen zutagetritt, die fossilen
sEichen“ dieser tiefen, aber ganzrandigen Lappung jedoch streng sym-
metrisch gebaut sind, wie es bei keiner rezenten Art der Fall ist,
missen diese ebenfalls aus der Gattung verwiesen werden. Hierher ge-
héren z. B. Q. subfalcata Friedr. (3), Q. cruciata, Q. Buchii, Q. ilicoi-
des Heer (8), Q. subfalcata Laur. (19). Auf diese und einige zweifel-
hafte Funde vom Perseatyp grundete sich die Annahme, dall im euro-
paischen Tertidr amerikanische Eichen existiert hatten. Ihre Elimi-
nierung fuhrt dazu, daR der betrdchtliche Gegensatz zwischen den
Eichen der Alten und der Neuen Welt, wie er uns heute entgegentritt,
auch in der Vergangenheit bestanden haben muR.

Nur kurz sei darauf eingegangen, daR es mir moglich erscheint,
auch die Rolle der Bastardierung bei fossilen Funden aufzudecken.
Laurent und Marty (20) bilden eine Reihe pliozdner Eichen-
blatter von Reuver ah, die sie als Q. roburoides Ber. zusammenfassen
und nach Vergleich einiger Blatter rezenter Arten als ndchstverwandt
m it der ostasiatischen Q. mongolica Fisch, erklaren. Dieses Verfahren
ist deshalb zu Fehlschlissen verurteilt, weil zur Beurteilung eines so
reichen Fundes nicht einzelne Blatter, sondern die ganze Formen-
breite der zum Vergleich herangezogenen rezenten Arten in Betracht
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zu ziehen ist. Geht man mit deren Kenntnis an die Abbildungen der

beiden Autoren heran, so schéalen sich zwei grundverschiedene Typen
heraus, einer (21), der sich géanzlich mit der heute sidwestmediterra-
nen Q. canariensis W. (= Q. Mirbeckii Dur.) deckt und durch die
hohe Zahl der eng gestellten Seitenrippen, 12— 15, und den Mangel
an Sinualnerven, dazu ziemliche BlattgréRe, auszeichnet, und einer,
der kleinere Blatter mit groben runden, wenigen Lappen, wenig stark
divergierende Seitenrippen und gut entwickelte Sinualnerven auf-
weist (22), daher nicht von manchen Formen unserer allbekannten
Stieleiche, Q. Robur L., unterschieden werden kann. Ein dritter Typ
dhnelt unserer Steineiche, Q. petraea (Matt.) Liebl. (= Q. sessili-
flora Sal.). kdnnte aber ebensogut zu den Zwischenformen zwischen
den beiden eben genannten Arten geho6ren, die die beiden Autoren
reichlich abbilden, und die in Reuver offensichtlich sehr héaufig
waren (23). Anscheinend liegen in Reuver die Dokumente von Ver-
héltnissen vor, wie sie heute im ndrdlichsten Verbreitungsgebiet der
Q. canariensis W., in Katalonien, ganz ahnlich herrschen, wo diese Art
in reiner Form bereits so selten ist, dall ihre Bastarde mit Q. hobur L.,
die hier ihre Sudgrenze erreicht, und mehreren anderen, in Reuver
nicht vertretenen, Arten bereits Uberwiegen. Offensichtlich lag Reu-
ver zur Zeit, als seine pliozdnen Ablagerungen entstanden, an der da-
maligen Nordgrenze des Areals der Q. canariensis W daher
Bereitwilligkeit zur Kreuzung mit der Kklimatisch
Q. Robur L.

Es scheiden also bei dem hier eingeschlagenen Verfahren einer
Typologie des Eichenblattes sehr zahlreiche fossile Funde Europas und
der angrenzenden Arktis aus der Gattung aus, nach nur provisorischer
Schatzung uber 50% aller bisher als Eichen beschriebenen Arten, sei
es, dall ilire Gattungszugehdrigkeit problematisch bleiben muf}, wie
bei vielen Blattern vom Castanea- und Perseatyp, sei es, weil es er-
weisbar ist. daB sie nicht zur Gattung gehéren. Anderseits sind viele
JArten” nur Einzelblatter polymorpher oder heterophyller Typen und
sollten daher zu wenigen Arten zusammengezogen werden. Eine Revi-
sion im Einzelnen wiirde allerdings &ul3erst zeitraubend sein, nicht
zuletzt deshalb, weil die verschiedenen Autoren unter gleichem Namen
oft ganz verschiedene, nur oberflachlich sich &hnelnde Typen au.-
fuhren.

Das Bild, das sich bisher nach dieser mehr allgemeinen und quer-
schnittartigen Revision bietet, weicht nicht unbetrachtlich von der bis-
herigen Vorstellung ab. Amerikanische Kupuliferen waren friher m
Europa ebensowenig einheimisch wie heute, sind auch in Grdnland
nicht sicher nachweisbar. Immergrine, tropische Arten, etwa solche
der Gattung Pasania oder Castanopsis (35), sind nur wenige aufgetre-
ten, z B. Q. jurcinervis RoBm.; zu mittelamerikanischen rezenten
Eichen stehen sie nicht in ndherer Beziehung, und ihre Rolle war nie-
mals so bedeutend, wie sie noch jetzt in Siddostasien ist. Es wird da-
m it die relative Selbstandigkeit der européischen Tertiarflora erneut
unterstrichen, trotz gewil enger Beziehungen zu der Ostasiens. Schon

ihre
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in der Kreide Grdnlands und Spitzbergens treten die ersten laub-
werfenden Eichen auf, zuerst noch vom Castaneatyp, bald aber mit
deutlichen Ubergangen zum primitiven Quercustyp. Einige xerotische,
immergrine Arten erscheinen im Eoz&dn Europas. Dicht auf folgen
diesen laubwerfende Arten, wie die ersten der Arktis auch vom
Castaneatyp, die einigen rezenten Ostasiaten und der Q. pontica
K. Koch zum mindesten sehr nahestehen. Allmahlich tritt dieser Typ
immer mehr zurick, der Quercustyp differenziert -sich immer starker,
und schlieBlich, im Pliozéan, ist er in ganz moderner Form entwickelt.
Es sei hinzugefligt, dalR das fossile Material anscheinend nicht erlaubt,
direkt zusammenhéngende phylogenetische Reihen aufzustellen, son-
dern nur solche entweder ganz ausgestorbene oder noch jetzt lebende
Arten zu enthalten scheint, die eine gegenseitige Ableitung nicht er-
lauben. Bildlich gesprochen ricken damit alle, rezente wie fossile,
Arten auf die &auBersten Verzweigungen des Stammbaums und lassen
diesen nach wie vor nur hypothetisch erscheinen.
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Abbildung 1
Fig. 1 Blatt der Quercus pontica K. Kodi
Fig. 2 u. 3. Teilausschnitte aus Blattern der gleichen Art mit lertiarnerven
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Fig. 2

Fig. 3

Fig. 4

Abbildung 2. Progression vom Castaneatyp,
i. 1-2 zum Quercustyp, f. 3a, 4a und Reduktion zum Perseatyp f. 3b, 4b,
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