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Die Behauptung des Deszendenzprinzips ais Weltanschau-
ung in der Naturwissenschaft und die bedeutende Vermehrung der auf
den verschiedenen Gebieten det Botanik festgestellten Tatsachen ver-
anlaGt in der letzten Zeit die Forscher u. a. zum Behandeln einer Reihe
von Problemen, die mit der geschichtlichen Entwicklung der
Landvegetation verbunden sind, bzw. zur Klarung der verschiedenen
Phasen, die von dieser Vegetation vom Zeitpunkt ihrer Entstehung bis
zu ihrer endgiiltigen Niederlassung in ihren derzeitigen Wohnorten
passiert worden sind. Von hervorragender Bedeutung innerhalb dieses
Fragenkomplexes ist die Frage nach der Feststellung des Charakters
der altesten Landvegetation und der Verhaltnisse, unter denen
diese Vegetation eine Existenzmoglichkeit erreicht hat. Weiterhin ist
es interessant das Wesen aller struktur-physiologischen Ande-
rungen festzustellen, deren Auftreten und Behaupten es der Lebens-
form ermoglicht hat, sich an die mannigfaltigen Existenzbedingungen
anzupasstn. Die Klarung dieses dem Volumen nach umfangreichen
und dem Inhalt nach mannigfaltigen Problems ist eine auGerst schwierige
Aufgabe, da die ais Belege in Frage kommenden Tatsachen, trotz ihrer
scheinbar groBen Zahl in Wirklichkeit vereinzelt nicht ausreichend und
nicht systematisiert sind. AuGerdem gehoren diese Tatsachen zu den
Bereichen der verschiedensten Disziplinen. Trotz des Umstandes z. B.,
daG die adaptive Evolution der Landvegetation ihrem Wesen nach
eine 6kologische Frage darstellt, unterliegt es keinem Zweifel, daG
diese Evolution im GroGen und Ganzen in engsten Parallelismus mit
der Phylogenie der Pflanzen gestellt werden muGte. Es ist aber
andererseits nicht zu verkennen, daG trotzdem in der Zusammensetzung
der rezenten Land-Vegetation verschiedener Gegenden alle die Typen
erhalten blieben, die ais einzelne Etappen der okologischen Evolution
der Pflanzenform gelten konnen. Diese Evolution kann nur richtig
erlautert werden durch ein detailliertes Eingehen auf das Wesen der in
fruheren geologischen Perioden existierenden Vegetationen. So kommen
in Frage die Daten, die die Phytopalaeontologie liefern kann;
gleichzeitig ist die Losung des Problems, wenn auch indirekt, abhangig
von der geschichtlichen Geologie, von der Stratigraphie der Erdschich-
ten, von der Dynamik der Erdoberflache und der Palaeogeographie des
Festlandes uberhaupt. Das Vorhandensein groGer Liicken innerhalb
der genannten Disziplinen, sowie einiger Widerspriiche tatsachlicher
Natur hat schlieGlich notwendigerweise das Aufstellen von Hypothesen
allgemeiner Natur hervorgerufen, die ihrerseits versucht haben, ein
harmonisches und wahrscheinliches Schema der okologischen Evolution
der Landvegetation zu liefern und diejenigen Grundsatze zu erklaren,
die die geographische Verteilung dieser Vegetation bedingen.
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Der Parallelismus zwischen der okologischen Cyolution
und der Phylogenie der Pflanzen.

Von der sehr gewagten Voraussetzung ausgehend, daG vielleicht
die phytopalaeontologischen Daten eines Tages bis zu einem solchen
Grade zunehmen konnten, der eine erschopfende Vorstellung von der
Zusammensetzung der Vegetation wahrend der yerschiedenen geo-
logischen Perioden ermoglichen konnte, sollte man annehmen, daG
durch diese Daten, namlich durch die Morphologie und die ana-
tomischen Eigentiamlichkeiten der fossilen Formen die ganze
Phylogenie des Pflanzenreiches zu rekonstruieren ware. Diese Daten
konnte man jedoch nie ais eine ausreichende Quelle zur Aufklarung
der okologischen Evolution der Landvegetation ansehen,
wenn in der gegenwartigen Vegetation keine Bruchstiicke dieser
Evolution vorhanden waren, und wenn man zur Klarung der letzteren
die Existenz einer Analogie nicht angenommen hatte, namlich zwischen
den strukturellen und physiologischen Eigentiimlichkeiten der gegen-
wartigen Pflanzen einerseits und denen der Pflanzen friiherer geologischer
Epochen andererseits.

Der groGe Gegensatz, der zwischen der machtig entwickelten und
mannigfaltigen Vegetation der Tropen und der in der Zahl armen, in
ihrer Entwicklung anscheinend gehemmten polaren Vegetation besteht,
bedingt die Annahme, daG die Warme der wesentlichste auGere
Faktor der okologischen Evolution der Landvegetation ist.
Schon die Tatsache aber, daG auch in den dem Aeguator entlegensten
Erdteilen Pflanzen vorkommen, sofern sie freien Boden vorfinden, und
der Umstand, daG der Nordpol der Kalte in einem Waldgebiet liegt,
deuten daraufhin, daG es auf der Erde keine Stelle gibt, wo die
Vegetation infolge Warmemangels nicht existieren konnte. Im Gegen-
satz dazu sind viele Wiistengebiete bekannt, wo ofters auf groGeren
R&umen entweder jegliche Vegetation fehlt oder derart sparlich ist,
daG die Physiognomie des Gelandes lediglich durch die Bodenfarbung
bedingt wird. In diesem Fali ist nicht daran zu zweifeln, daG die
Physiognomie der Vegetation und die Dichte der Pflanzendecke aus-
schlieGlich durch die Wassermenge und durch die Zuganglichkeit
des Wassers fur die Pflanzen bedingt werden. Wenn wir be-
denken, daG die Temperatur sogar in den kaltesten Gebieten nicht ais
ein das Pflanzenleben einschrankender Faktor gelten kann, miissen wir
zugeben, daG auch in diesem Falle die Kontrolle der Vegetation von
den Eigentiamlichkeiten des Wasserhaushaltes direkt und nur indirekt
von der den Zustand des Wassers bestimmenden Temperatur abhangig
ist. Es ist dabei zu bedenken wie auch Berry daraufhinweist, daG bei
einer Temperatur iiber o 0C das Wasser fliissig, unter o 0 C aber
fest istl). Wir kennen tatsachlich keine polare oder Gebirgsgegend,
die jeglicher Vegetation entbehre, sobald das Wasser, wenn auch auf
kurze Zeit, im fliissigen Zustand auftritt. Die iippige Vegetation der
polaren Meere, wo, wie bekannt ist, die Algen am machtigsten ent-

) E. W. Berry: The Past Climate of theNorth Polar Region, — Smithsonian
Miscell. Collection, Vol. 82, no. 61 (1930) p. 29.
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wickelt sind, kann gleichfalls ais schlagender Beweis fur diese Be-
hauptung herangezogen werden.

Da die Aufrechterhaltung der Wasserbilanz der Pflanzen
ausschlieClich im Zusammenhang steht mit der Morphologie und den
struktur-physiologischen Eigenschaften der vegetativen Organe oder
genauer gesagt, mit denen des Wurzelsystems, der Leitungsbahnen
und der Transpirationsorganel), kann man behaupten, daG diese Eigen-
tiimlichkeiten von groGter Bedeutung fur die Pflanzenokologie sind,
und daG die okologische Evolution der Landvegetation ausschlieClich
durch solche morphologischen und strukturellen Elemente des Pflanzen-
ktirpers bedingt wird, die von groGter Bedeutung fur die Konsolidierung
des Wasserhaushaltes sind. Zu diesen Elementen gehéren u. a. die
oberirdischen Transpirationsorgane, die der Entwasserung direkt aus-
gesetzt sind, sowie die Gewebe des Pflanzenkorpers, dereri Funktion
in der Leitung des Wassers besteht. Es ist also augenscheinlich, daG
die okologische Evolution der Landvegetation im engen Zusammen-
hang steht mit der Aufrechterhaltung einer struktur-physiologischen
Korrelation zwischen der Transpirationsflacheundder Leitungskapazitat
der GefaGe, weshalb man mit Recht annehmen kann, daG die Ent-
wicklung der Transpirationsorgane und des Leitungssystems, die die
allmahliche Loslésung des Pflanzenorganismus vom Wassermedium
ais urspriinglichen Lebenssubstrat erlauben, parallel und bei dem Vor-
handensein einer yolligen Wechselwirkung vor sich gegangen ist.

Wenn man von einer beschrankten Anzahl Erdalgen, von den
Flechten und Moosen, die meistens Erdpflanzen sind, absieht, kann
man sagen, daG die Vegetationsdecke der Erde durch Pleridophyta,
Gymnospermae, Dicotyledonae und Munocotyledonae bedingt wird, in-
dem die letzteren zwei Gruppen das inbezug auf die Zahl der Arten
dominierende Element in fast allen Erdteilen darstellen. Eine Aus-
nahme bilden nur einige subpolare Lander, in deren Pflanzendecke
die niederen Kryptogamen dominierend sind. Ais Beispiel in
dieser Hinsicht kann die Vegetation der subantarktischen Insel
Sudgeorgien dienen, die sich nach Scottsberg? aus folgenden
Arten zusammensetzt:

hichenes 26 Arten j  Pleridophyta 4 Arten
Mu.sri 52 Arten | Anyiospermae 15 Arten
Hepaticae 11 Arten

89 Arten 19 Arten

Dieser Fali, bei dem die niederen Sporenpflanzen mehr also 80%
der Arten der Vegetationsdecke eines Gebietes mit extrem feuchtem
Klima ausmachen, sowie der Umstand, daG die Erdalgen, die Moose
und zum groGen Teil die Flechten iiberhaupt an solche Orte gebunden
sind, die durch das Auftreten einer hohen und konstanten Boden- und
Luft-Feuchtigkeit charakterisiert sind, oder daG ihr periodisches

) B. Huber: Die Beurteilung des Wasserhaushaltes der Pflanzen. — Jahrb. f.
Wiss. Botanik, 64 <1924) p. 1-120.

2 C. Scottsberg = The Geographical Distribution of Vegetation in South
Georgia. — The Geographical Journal <1902) p. 1—5.
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Gedeihen durch die feuchte Jahreszeit bedingt wird, zeigen, dafi
zwischen der Phylogenie und der okologischen Evolution der Land-
vegetation ein bedeutender Parallelismus existiert. Dieser Parallelis-
mus lafit sich folgendermafien ausdriicken: je niedriger die Stellung
einer systematischen Gruppe in der phylogenetischen JLeiter
des Pflanzenreiches ist, umso starker ausgedriickt ist ihre
Gebundenheit an den mit dem Wassermedium mehr oder
weniger ver\vandten Standort. Fur die niederen Pflanzengruppen
erlangt diese Behauptung die Bedeutung eines allgemeingiiltigen Prin-
zips, wenn man bedenkt, dafi nur ein kleiner Teil der Algen unter
extremen Verhaltnissen auf dem Festlande leben kann, und daB Moose,
wenn sie auch meistens keine Wasserpflanzen sind, geographisch haupt-
sachlich in den Gebieten mit feuchtem Klima lokalisiert sind. Da das
feuchte Klima in den kalten Regionen am deutlichsten zum Ausdruck
kommt, erreicht die Mannigfaltigkeit der Moose gerade in diesen Re-
gionen ihr Maximum:). Wie im weiteren noch erlautert werden soli,
kann das Prinzip der Existenz eines Parallelismus zwischen der Phylo-
genie und der okologischen Evolution der Landvegetation, betont durch
die geographische Verbreitung der niederen Sporenpflanzen, auch auf
samtliche hohere Pflanzengruppen ausgedehnt werden.

Da mit der Bezeichnung okologische Evolution diejenige
Evolution gemeint ist, die von den Pflanzenarten in bezug auf den
Standort durchgemacht wird, erscheint eine genetische Klassifikation
der verschiedenen Standorte sehr notwendig. Bei dieser Klassifikation
wollen wir einen primaren Standort abgrenzen, bei dem die Land-
vegetation zum ersten Mai die Fahigkeit erlangt hat, auf dem Festlande
zu leben, und dann eine Reihe von sekundaren Habitats, die sich die
Pflanzen auf dem Wege der okologischen Evolution spiiter angeeignet
haben. Indem wir die Existenz eines Parallelismus zwischen der
okologischen Evolution und der Phylogenie des Pflanzen-
reiches voraussetzen, miissen wir ais Ur- oder primaren Standort ohne
weiteres diejenigen Ansiedlungsbedingungen bezeichnen, unter denen
die Existenz solcher primitivsten Pflanzengruppen moglich ist, die die
niedrigste Stufe in der Entwicklung der Pflanzenform iiberhaupt dar-
stellen. Ais ein solcher Urstandort ist zweifelsohne das W asser-
medium anzusehen, das ein konstantes Lebenssubstrat der meisten
Algen darstellt. Das Vorhandensein von Festlandformen unter den
Algen und der Charakter der den Moosen eigenen Ansiedlungsorte
zeigen jedoch, sofern diese Formen vom Standpunkte der Evolution
ais primar gelten konnen, dafi die Aneignung der Existenzbedingungen
auBerhalb des Wassermediums durch die Pflanzenform einer Zeit zuge-
schrieben werden soli, zu der die genannten Pflanzengruppen
aufgetreten sind, wobei die Verhaltnisse, unter denen diese Gruppen
auf dem Festlande am vorteilhaftesten leben konnen, auch die Eigen-
tiimlichkeiten desjenigen Standortes bedingen, der in bezug auf die
Landvegetation ais primitivster gelten soli. Da aber andererseits die
okologische Evolution dieser beiden primitiven Pflanzengruppen relativ
sehr friih abgeschlossen worden ist, und da das Problem der okolo-

) D. SzymKkiew icz: Btudes cfimatologiques: Les mousses conirne 1'indice de
T'humidite de l'air. — Acta Soc. Bot. Pofoniae, vol. IV no 2 <1927) p. 125—140.
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gischen Evolution sich hauptsachlich auf die hoheren Pflanzengruppen
bezieht, die das dominierende Element der Landvegetation darstellen,
so ware es von viel gréfierem Interesse, das Ursprungs- oder Ausgangs-
medium gerade dieser Pfianzengruppen festzustellen. Es wurde bereits
darauf hingewiesen, daC es unmoglich ist, AufschluC iiber das Wesen
des urspriinglichen Standortes und die okologische Evolution der Land-
vegetation nach ihrer Ansiedlung auf dem Bodensubstrat nur auf Grund
der phytopalaeontologischen Daten zu gewinnen. \Wenn wir aber die
anatomisch-morphologischen Eigenschaften der Pflanzen, die unserer
Vermutung nach in den altesten geologischen Perioden ais Festland-
formen existiert haben, mit den Eigenschaften ihrer rezenten Ver-
wandten vergleichen, und wenn wir dann auch ais einen positiven Grund
dieBetrachtung aufstellen wollen, daG die Struktur der jetzt existierenden
Pflanzen ein Erfolg der Einwirkung des Standortes darstellt, so konnten
wir ohne Schwierigkeiten feststellen ebensogut die Natur des primitiv-
sten oder urmoglichsten Standortes, wie auch alle die aufeinander
folgenden Zustande der okologischen Evolution, die heute noch unter
der Form der verschiedenen, der rezenten Vegetation eigenen Standorte
erhalten sind. Es folgt daraus, daC nur bei einem Vergleich der in
den verschiedenen Standortsvorkommen z. Zt. vorhandenen Pflanzen-
typen wir in einer zweckmafiigen Weise die anatomisch-morpholo-
gische und die physiologische Entwicklung der Pflanzenform im Laufe
der geologischen Geschichte feststellen konnten, zumal es sicher ist,
daC der Standort der primitivsten Landpflanzen mehr oder weniger
identisch mit dem Standort der rezenten Formen ist, mit denen diese
Pflanzen die groBte Ahnlichkeit in bezug auf ihre strukturellen und
physiologischen Eigentumlichkeiten aufweisen.

1 Die Entwicklung des Lcitungssystems und der Blattorgnne
im Laufe der geologischen Geschichte.

i. Die Devonflora. — a) Psilophytales.

Obwohl die Annahme sehr wahrscheinlich ist, daB das Auftreten
der primitiven Cormophyla wahrend der friihesten Perioden des
Palaeozoikums vor sich gegangen ist, so wurden doch Beweise fiir
die Existenz solcher Pflanzen zum ersten Mai mit Sicherheit erst im
Silur gefunden. Nach Seward ist allerdings anzunehmen, daB bereits
vor dem Ende der Silurzeit und vielleicht noch fruher die Kontinente
bereits durch die primitivsten Pioniere der Landvegetation besetzt
wurden; er ist der Ansicht, daB die Pflanzenabdrucke aus dem Kam-
brium und Ordovicien sehr wenige positive Angaben aufweisen, urn mit
Sicherheit die Natur und das Wesen der primitivsten Landvegetation
erlautern zu konnenl). Die silurischen Pflanzenreste, die in hohem
MaBe mit den Pflanzen, die im Anfang der Devonszeit existiert haben,
identisch sind, liefern alsoinfolge ihres fragmentaren Charakters wenige
sichere Angaben iiber den Fortschritt, der in bezug auf die morpho-

> A. C. Seward: Plant Life througli the Ages. — Cambridge <1931) p. 100.
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logische und strukturelle Evolution der Landpfianzen in dieser Periode
erreicht wurde. Aus diesem Grunde kann das Studium der Eigentum-
lichkeiten der primitivsten Cormophyta erst mit der Devonzeit beginnen.
Die fossilen Formen jedoch, die in den letzten Jahren in den zu dieser
geologischen Formation gehdrenden Schichten entdeckt wurden, sind,
wie es scheint, aufierst wichtig fur die Klarung der Eigentiimlichkeiten
der Pflanzen, die ais primitivste Vertreter der Xylophyta gelten kénnen,
sowie der Landpfianzen iiberhaupt?).

Sehr wahrscheinlich erscheint die Annahme, dafi der tlbergang
einiger Wasserpflanzen zum Leben auf dem festen Boden erst nach der
Ausbildung der Leitungselemente moglich war, die durch die Umwand-
lung eines Teiles der Zellen des Grundgewebes des Thallus in Zellen
mit Leitungsfunktion vor sich gegangen ist. Obwohl z. Zt. die direkte
Ableitung der Xylophiten von einigen Algengruppen ais am wahr-
scheinlichsten gilt, war es bis jetzt nicht moglich den Weg festzustellen,
den die primitiven Wasserpflanzen bei dem Ubergang zum Leben auf
dem festen Boden zuruckgelegt haben?. Ebensowenig festgestellt sind
diejenigen fossilen Formen, deren Thalluszellen zum ersten Mai teil-
weise zu Leitungselementen umgewandelt wurden. Eine dieser Formen
ist vermutlich die Pflanze, die im Devon Deutschlands gefunden wurde
und bereits von Goeppert ais Haliserites Dechenianus beschrieben
wurde. Threm Habitus nach erinnert diese Pfianze an den Thallus einer
dichotom verzweigten Alge; nach Zimmermann aber besitzt sie echte
Leitungselemente, die in einem zentral angeordnetan, nichtdifferen-
zierten Bundel ais eine Gruppe von Tracheiden vorhanden sind®). Das
Vorhandensein von Leitungselementen weist hier deutlich auf die Zu-
gehorigkeit von Hatiserites zu den Xylophyten hin; die allgemeine
Morphologie und die sich an den Spitzen der dichtomen Verzweigungen
entwickelnden Sporangien weisen deutlich daraufhin, daG diese fossile
Form mit den Vertretern der Gruppe Psilophytales verwandt ist.

Nach den Entdeckungen uber die Devonflora, die von Kidston
und Lang in Schottland und von Krausel und Weyland in Deutsch-
land gemacht wurden, gilt diese Gruppe ais primitivste unter den Farn-
pflanzen und unter den Xylophyten iiberhaupt4. Die auBere Ahnlich-
keit zwischen Hatiserites und den Thallophyta, bezw. zwischen dem
ersteren und den Algen kann ais ein Hinweis fiir den Wasserhabitat
dieser Pflanzen gelten, wobei gleichzeitig die Schlufifolgerung gezogen
werden konnte, dafl die Differenzierung des Leitungssystems in seiner
primitivsten Form im Wassermedium und auch vor der Entwicklung
der Blattfortsatze vor sich gegangen ist. Ais einzige Fortsatze konnen

) W. Gothan: Die alteste Latidflora. — Sitzungsber. d. Ges. f. naturforsdi.
Freunde, 12. V. <1931) p. 155.

2>H. Bankroft: The Arborescent Habit in Angicspermae. — New Phyto-
logist Vol. XXI1X <1930) P. 4-6.

® W. Zimmermann: DiePhylogenie der Pflanzen.—Jena<1930)p.ll1I,Ahb.44.

4 K. Kidston and W. H. Lang: On Oldred Sandstone Plants showing Struc-
ture, from the Rhynie Cliert Bed, Aberdeenshire, 1. Rhyma. — Trans. R. Soc. Edinb.
51, Il <1917)- 1. and 1Il. Rhynia, Hornea, Asteroxylon, ibid. 52, 11l <1920)/
R. Krausel und H. Weyland: Beitr. zur Kenntnis der Devonflora. — Abhandl. d.
Senck. naturforsdi. Ges. 40, Il <1926). —: Ober Pflanzenreste aus dem Devon
Deutschlands. — Sendtenbergiana 12 <1930).
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in diesem Fali nur die Sporangien gelten, die sich an den Spitzen der
dichotomen Verzweigungen ausbilden.  Ahnliche Verzweigungen
weisen auch manche anderen PsUophytales des Devons auf. Ein Teil
dieser Formen, wie iibrigens auch Haliserites, waren wahrscheinlich
Wasserpflanzen.  Auf Grund der Ablagerungs-Materialien, in denen
die entsprechenden Pflanzenreste konserviert sind, kann raan annehmen,
daG die PsUophytales groGtenteils Sumpfpflanzen warenl), weshalb
man auch vermuten kann, daG sich wenigstens ein Teil ihrer vegetativen
Organe iiber dem Wasser entwickelt hat.

Besonders wichtig fur die Phylogenie, aber auch fur die Erklarung
der Okologie der primitiven Landpflanzen, sind die devonischen Psilo-
phytales, die von Kidston und Lang mit den Gattungsnamen Rhynia
und Hornea belegt wurden. Im Vergleich zu Haliserites weisen diese
beiden, ihrem auGeren Aussehen nach ahnlichen fossilen Typen, die
im mittleren, aber vielleicht auch noch im unteren Devon gelebt haben,
im allgemeinen einen unbedeutenden Fortschritt in ihrer Entwicklung
auf. Sie stellten wahrscheinlich immergriine Halbstraucher oder
Chamaephyten dar mit einem bis 50 cm langen Stengel, und standen
vermutlich den Thallophyta sehr nahe, da sie keine Wurzel hatten und
eine dichotome Verzweigung des Stengels aufwiesen; letzterer hatte
keine Fortsatze auGer den sich terminal entwickelnden Sporangien.
Diese PsUophytales sind allerdings sehr interessant vom Standpunkte
der okologischen Evolution. Der Stengelteil ist zusammengesetzt nur
aus epidermalem Gewebe und Grundparenchym, in dessen Mitte eine
einzige Protostele differenziert ist, und weist im allgemeinen eine auGerst
primitive Organisation auf. Die Xyleinzone des Protostelebiindels ist
hier nur aus Leitungstracheiden zusammengesetzt, die bei E. Gwynne-
Yanghani von einem und demselben Typ sind, wahrend sie bei R. major
zu Protoxylem und Metaxylem differenziert sind. Diese Pflanzen
weisen weder ein sekundares Waclistum des Stengels noch irgend-
welche Elemente der Rinde auf auGer der einreihigen Epidermis.
Ihr Stengelsystem, das eine unbedeutende Dicke hat und wahr-
scheinlich einen unbedeutenden mechanischen Widerstand be-
saG, besorgte auch die samtlichen mechanischen und vegetativen Funk-
tionen. Ais eine sehr charakteristischeEigentiimlichkeit der devonischen
Rhyniaceae ist zu nennen also neben dem primitiven und sehr schwach
entwickelten Leitungssystem noch das ganzliche Fehlen der Blattfort-
satze, deren Funktion hier von der Stengelobei flache ausgefuhrt wurde.
Gerade diese Struktur-Eigenschaften der Rhyniaceae rechtfertigen die
Behauptung, daG die Blattfoitsatze des Stengels im allgemeinen sekun-
dare Gebilde darstellen, deren Auftreten mit den spateren Phasen
der okologischen Evolution der Landvegetation verknupft ist. Die
nachstfolgenden Phasen dieser Evolution sind weiter von den anderen
und parallel mit den Rhyniaccnn existierenden devonischen PsUophytales
dargestellt, zu denen vor allen Dingen auch die Vertreter der fossilen
Familien Pseudosporochnareac und Axtero.rylar.eac gehoren.

Tatsachlich wird ein Anfang in der Differenzierung der Blatt-
struktur eigentlich schon bei den Rhyniaceac beobachtet, bei denen ein

) Berry: loc. cit., p. 4.
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Teil der distalen Partien des dichotom verzweigten Stengels keine
Sporangienbildungen aufweisen, weshalb sie von Sporangiophoren zu
sterilen PhyUodien mit vegetativer Funktion umgewandelt wer-
den. Das Vorhandensein solcher steriler Sporangiophoren kann man
sowohl bei den Rhynia ais auch bei den Hornea beobachten. In einer
fortgeschrittenen Form jedoch kann man diesen ProzeG der Trans-
formation der reproduktiven Fortsatze des Stengels zu vegetativen Fort-
satzen bei einem anderen Devonvertreter derselben Gruppe, namlich
bei Hos/imella beobachten. Hier sind die distalen Partien des Stengels
zu langen Phyllodien und kurzeh Sporangiphoren bereits deutlich
difterenziert. Deutlichere Hinweise aut die Herkunft der Blattstruktur,
deren morphologisches Wesen sozusagen ein steriles Sporangiophor
darstellt, finden wir bei manchen anderen devonischen Psilophytales,
aber auch bei den rezenten Vertretern der Familie der Psilotaceae. In
dieser Hinsicht besonders interessant ist die fossile Art ans dem mitt-
leren Devons, die unter die Namen von Pseudosporochnus Krejcii ge-
nannt istl). Sie erreicht die Dimensionen eines 3 m und dariiber hohen
Baumes und erinnert sehr ihrem auGeren Habitus nacli an die Rhynia-
ceae, nur mit dem Unterschied, daG die distalen Teile des Stengels, d.h.
die diinnsten Verzweigungen der Spitze ziemlich deutlich in sporophile
oder fruchttragende und phylloide oder vegetative Fortsatze differenziert
sind, indem in den meisteu Fallen die letzteren ebenso wie der Stengel
dichotom verzweigt sind, Diese dichotome Verzweigung der phylloiden
Fortsatze der Pseuclosporoctmus, wie sie auch bei manchen der Blatt-
fortsatze der rezenten Psilotaceae (Psilotum trignetrum, Tmesipteris
Vieillardii) erhalten ist, berechtigt zur Annahme einer vollen Homologie
zwischen der Blattstruktur der Psilophytales und der Stengelspitze,
bezw. dem sporophyllen Fortsatz eines nicht differenzierten Stengels.

Es ist also klar, daG der Blattfortsatz seinem Ursprung nach eine
sekundare und anfanglich zufallige Bildung darstellt, wobei sein Auf-
treten das Ubertragen auf die dichotom verzweigten distalen Teile
einiger wichtiger physiologischer Funktionen herbeigefiihrt hat, die
urspriinglich durch den Stengel ausgefuhrt wurden, sodaG diese Teile
des Stengels allmahlich zu einem neuen Typ von Organen ausgebildet
wurden. Es unterliegt keinem Zweifel, daG diese Beschrankung der
Assimilation und der Transpiration auf die Stengelspitzen eine Folge
der Anderung des Standortes und der Ansiedlung der Pflanzenform auf
dem Festlande ist. Gleichzeitig aber kann man auch das Erscheinen
einer Reihe anderer struktureller Modifikationen im Pflanzenorganismus
vermuten, und an erster Stelle eine Erhéhung des mechanischen
Widerstandes des Pflanzenkorpers, sowie eine Ausbildung und Ver-
dickung des auGeren Schutzmantels. Es leuchtet ein, daG diese Eigen-
schaften die Existenz der Pflanzen auGerhalb des Wassermediums er-
maglicht haben. Das Auftreten der kortikalen Bildungen, die die positive
Qualitat eines Schutzmittels und die negative Qualitat eines Isolators
besitzen, ist also ais ein sehr wichtiges Moment anzusehen, durch das
einige vegetative Funktionen der Pflanze nur auf den jiingsten Spitzen-
teilen des Stengelsystems lokalisiert wurden, die letztere anfanglich

') H. Potonie et C. Bernard: Flore devonienne de 1l'etage de Barrande. —
Leipzig <1904).
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ausschliefilich die Funktion eines Sporangiophors hatten. Die Entwick-
lung der Blattstruktur durch die allmahliche Umbildung der sporangien-
tragenden Fortsatze der Phyllodien kann jedoch auch bei vielen anderen
rezenten und fossilen Pflanzengruppen verfolgt werden. Es sei vor
allem auf die Morphologie der Blattfortsatze der Vertreter zweier rezen-
ter Gattungen hingewiesen, die die Familie Psilotaceae bilden. Bei
den Arten der Gattung Psilotmn treten die Blattfortsatze in Form
kleiner griiner Schuppen auf, die oft dichotom verzweigt und physio-
logisch anscheinend bedeutungslos sind. An der Basis dieser Blatt-
fortsatze oder, falls sie dichotom verzweigt sind, zwischen ihnen befindet
sich das Sporangium, das anscheinend einen stark verkurzten, selbstan-
digen Fortsatz darstellt. Das Entstehen dieser ganzen Struktur aus
einer Gruppe dichotom verzweigter Stengelfortsatze bereitet keine
Schwierigkeiten, da zur Erklarung der Herkunft der sporentragenden
Knoten im Stengel von Psilotmn schon die Annahme einer Verkiirzung
einer seitlichen Verzweigung und eines Zusammentreffens ihrer Fort-
satze geniigt.

Auch bei Ttnesipteris ist der Zusammenhang zwischen den
Blattfortsatzen, die dichotom verzweigte Thaelomteile darstellen, und
dem Stengel deutlich sichtbar. Auch die Lage dieser Fortsatze, die sich
in einer Flache mit dem Stengel entwickeln, deutet auf die engere mor-
phologische Ahnlichkeit hin, die zwischen dem dichotom verzweigten
Thallus der Algen und dem Stengelsystem des Psilotaceae besteht. Es
ist also klar, daB, wie neulich von Browne angenommen wurde, die
Blattorgane der Psilotaceae ais Modifikationen der thalloiden Achsen
entstanden sind; es folgt daraus, daO wir die Existenz einer vollstan-
digen Homologie zwischen diesen beiden Typen von Organen sowie
auch zwischen ihnen und den Sporangiophoren vermuten konnen).

Die Homologie zwischen Stengel und Blattfortsatzen kann weiter
in einer ganzen Reihe anderer Pflanzengruppen verfolgt werden, z. B.
an erster Stelle bei einigen fossilen Articulatae, zu denen die palaeo-
zoischen Arten Hyenia elegans und Pseudobornia arsina gehoren. Die
endstandig entwickelten und dichotom verzweigten Phyllodien ent-
sprechen ihrer Form und ihrer Anordnung nach yollkommen den sporo-
phyllen Fortsatzen; ihrer inneren Struktur nach entsprechen sie dem
Stengel*). Bei den hoheren Farnpflanzen aus der Gruppe der Filicales
kann die Blattstruktur, obwohl sie stark morphoplastisch und nicht un-
erheblich entwickelt ist, kaum anders ais eine kompliziertere
Modifikation und eine Zusammensetzung der Stengel-Partien angesehen
werdend  Die bei vielen fossilen Filicales beobachtete dichotome
Verzweigung der Rachis, die dichotome Nervatur der Wedel, obwohl
die letzteren haufig eine recht komplizierte Form aufweisen, sowie die
Anordnung der Blattverzweigungen deuten zweifelsohne daraufhin, dafi
das Blattorgan dieser Pflanzen im Ganzen ein kompliziertes und aus
vielen distalen, untereinander verwachsenen Stengelfortsatzen zusam-
mengesetztes Gebilde darstellt. Die Vertreter der Fam. Ophioglossaceae

*J. Browne: The Neoggeruthiae and Tingicte. — The New Phytologist,
vol. XXXII, 5 <1933), p. 355.

2> Zimmermann: I c., p. 196—197.

s) Zimmermann: 1 c., p. 196—197.

Fedde. Rep. Beih. XC1V. 2
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sind ein vorziigliches Beispiel zur Veranschaulichung der zwischen den
phylloiden und den sporophyllen Fortsatzen bestehenden Homologie
einerseits und der parallelen Beziehung dieser Gebilde zum Stengel der
Pflanze andererseits. Identisch sind die Beziehungen zwischen Stengel
und Blattfortsatzen auch bei den fossilen Gymnospermen aus der Gruppe
der Pteridospermae, bei denen, wie iibrigens auch bei den Filicales, das
kompliziert gefiederte Blatt eine primitive Eigentiimlichkeit darstellt, die
sich durch die Modifikation und die Zusammensetzung eines dichotom
entwickelten Zweigsystems direkt ableiten laGt).

Der enge Zusammenhang, der zwischen dem sporophyllen Fortsatz
und den Blattorganen besteht, kann, wenn auch auf dem Wege der
Anomalien, auch bei gewissen rezenten Gymnospermae beobachtet wer-
den, wie dies z. B. bei Ginkgo biloba der Fali ist. Auf Grund einer
Reihe anomaler Gebilde®) laGt sich hier ohne Schwierigkeiten eine
Homologie feststellen zwischen dein auGerlich und strukturell eigen-
artigen Blattorgan und einer Makrosporangiengruppe oder dem Makro»
sporophyll selbst. Diese anomalen Gebilde, die das Wesen des weib-
lichen Fruchtorgans bei den Ginkgoales umreiGen, deuten daraufhin,
daG es ein mit einem vegetativen Blatte vollkommen identisches Ge~
bilde ist# gleichzeitig aber auch auf eine groGe Aehnlichkeit zwischen
der Herkunft der phylloiden Struktur bei den Famen und der der
Gymnospermae der genannten Gruppe. Die erhohte Makrosporangien-
zahl, die auf dem gemeinsamen Zweige zuweilen bis 7 betragt*), weist
deutlich daraufhin, daG das vegetative Blatt von Ginkgo biloba, das
einer solchen Makrospangiengruppe vollig homolog ist, auch hier ais
ein Ergebnis der Fusion einiger dichotom gespaltener Distalgebilde des
Stengels anzusehen ist. Dies wird weiter durch die dichotome Ner-
vatur der Blattorgane und durch die bei den Jugendblattern dieser
Art beobachtete tiefe dichotome Spaltung bestatigt. Es sei schlieGlich
noch auf den Umstand verwiesen, daG ihrer mehrmaligen Dichotomie
nach die Blatter einiger mesozoischer Ginkgoalest) (z. B. von Baiera
Miinsteriana und Ginkgo sibirica) vollkommen an die dichotomische
Verzweigung erinnern, die den distalen Stengelpartien der niederen
Pteridophyta, insbesondere den Psilophytales, eigen ist.

Aus den Daten, die den morphologischen Eigentumlichkeiten der
devonischen Psilophytales entnommen werden konnen, geht also her-
vor, daG die Blattstruktur ursprunglich an den Spitzen des Stengels
entstanden ist und zunachst ein den sporophyllen Fortsatzen identisches
Gebilde darstellted.

*)~sTward, 1 c, p. 137-138. i

2) M. Sakisaga: Onthesecd bearing leavesof Glnkgo. —Jap Journ.of Botany
Vol. 4 <1929) p. 219. — M. Miyoshi: Merkwurdige Ginkgo biloba in Japan. —
Mitt. d. deutsch. Dendrol. Gesellsdi. no. 43 <1931), p. 21—22.

s> . H. Sdiaffner: Ginkgo a flowerless seed Plant. — Amer. Journ. of Bo-
tany, Vol. XIV, 3 <1927), p. 126-128.

4 R. Pilger: Ginkgoaceae in Engler u. Prantl: Naturlidie Pflanzenfam.
2. Aufl., Bd. 13, <1926), p. 103-104.

B H. Potonie: Die Entwicklung der Pflanzenwelt. — Weltall und Mensdiheit
<1906), p. 341.

6) Einen Beweis in diesem Sinne erblicken wir audi in dem Umstand, dal) der
untere Teil des Stengels und der rhizomatisdie Teil der rezenten Psilotaceae keine
den Blattfortsatzen homologen Gebilde aufweisen.
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Wahrscheinlich waren anfanglich die auf diese Weise differen-
zierten Phyllodien Fortsatze ohne jede physiologische Bedeutung,
wie dies z. B. bei den Arten der Gattung Psilotum der Fali ist; und erst
nach der Befestigung einiger anderer Eigentiimlichkeiten vegetativen
Charakters, z. B. nach dem Auftreten der Rinde bei den hoheren Psilo-
phytales, erlangte der Blattfortsatz allmahlich die Bedeutung eines
wichtigen vegetativen Organs. Es muB jedoch hervorgehoben werden,
daG sowohl bei den fossilen Psilophytales ais auch bei den rezenten
Psilotaceae die Blattorgane, falls sie iiberhaupt bereits vorhanden sind,
keine bedeutende Grofie erreichen und in allen Fallen eine relativ ein-
fache innere Organisation aufweisen, die mit derjenigen des Stengels
zuweilen vollkommen identisch ist. Bei dem rezenten Psilotum trigue-
trum z. B. weisen die Blattfortsatze kein Leitungsgewebe aut, wie dies
iibrigens auch bei den Arten der Devonfamilie Asteroxylaceae der Fali
ist, wo die Blattorgane ais kurze und fleischige, spiral angeordnete
Fortsatze entwickelt sind, die an die Blatter der derzeitigen Lycopodia-
ceae erinnern. Sie bilden sozusagen die Gruppe der hoheren Psilo-
phytales und kdnnen ais ein Bindeglied gelten zwischen der genannten
Pteridophytengruppe und den Lycopodiales, wo die Blattstruktur schon
vollkommen befestigt ist, namlich durch das Auftreten der ais Mittel-
nerv entwickelten fibrovasalen Elemente. Ein solches Gebilde kommt
allerdings auch bei einigen Vertretern der Psilotaceae vor und z B. auch
bei den Blattern der Arten von Tmesipteris.

Die auf diese Weise entwickelten Blattorgane, deren Grbfte un-
ansehnlich und deren innere Organisation einfach war. besafien naturlich
nur eine sehr beschrankte physiologische Bedeutung. Die Absonderung
der jiingsten Stengelspitzen zu einem besonderen Typ von vegetativen
Organen ging bei den hoheren Psilophytales, wie dies schon erwahnt
wurde, vor sich gleiclizeitig mit der Erweiterung der vegetativen Masse,
die die Dimensionen des Stengels erhdhte. Aber diese Absonderung ist
auch ais ein Resultat der auftretenden kortikalen Gebilde aufzufassen,
die die Assimilations- und die Transpirationstiitigkeit des Stengels
weiter unmoglich gemacht haben. Das Auftreten der sekundaren
Rinde im Zusammenhang mit dem tlbergange des Pflanzenorganismus
zum Leben auf festem Boden ist sehr leicht erklarlich; indem sie jedoch
einerseits ais Schutz und mechanische Stiitze dienen, sind die kortikalen
Gebilde gleichzeitig auch ais ein Isolator zu betrachten, der den Kontakt
zwischen den lebenden Geweben des Stengels und der AuGenwelt unter-
bricht. Die Differenzierung der oberen Stengelfortsatze ais spezielle
Organe zur Vollziehung einer Funktion, die bisher durch die ganze
Oberflache des Stengels besorgt wurde, wird gleichfalls ohne weiteres
erklarlich; das Auftreten der Blatter, die urspriinglich eine einfache
Modifikation der Stengelspitze darstellen, kann also ais ein direktes Er-
gebnis des Auftretens der kortikalen Gebilde angesehen werden. Die
Weiterentwicklung und Komplizierung des Blattorgans ist jedoch aus-
schlieGlich von der Entwicklung und der Vervollkommnung der Lei-
tungsgewebe abhangig.

Bei den niederen Psilophytales aus der Devonzeit, die sich durch
ihre unbedeutenden Dimensionen unterscheiden, sowie bei den jiingsten
Entwicklungsstadien der Psilotaceae und der iibrigen Psilophytales, ist

2.
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das Leitungssystem infolge des beschrankten Umfanges der zu be-
dienenden Masse und Oberfiache sehr schwach entwickelt und besteht
in allen Fallen aus einer zentral gelegenen und ganz einfach gebildeten
Protostelel). Eine bedeutendere Komplikation im anatomischen Bau
des Stengels und des Leitungssystems ist bereits bei Pseudospurockrms
Kreijsii festzustellen, d. h. bei der devonischen Art, bei der die ais
Spitzenphy llodien entwickelten Blattfortsatze zum ersten Mai vor-
kommen. Infolge der schlechten Aufbewahrung des Materials war es
allerdings nicht maoglich, die Einzelheiten des anatomischen Baues die-
ser Art festzustellen, wie dies bei einigen Arten der Asteroxglaceae ge-
schehen ist, wo neben den dicht angeordneten spiralen Blattfortsatzen
und neben dem gut differenzierten kortikalen Gebilde das Innere des
Stengels ein seiner Masse und Flache nach erweitertes Leitungsgewebe
des aktinostelischen Typs enthalt.

Es unterliegt keinem Zweifel, dafi die Erweiterung der Leitungs-
masse und die Zunahme ihrer Oberfiache, die bei den Asterozylaceae
durch Komplikation der Form der urspriinglichen Protostele zustande
kommt, sich aus dem Bediirfnis herleitet, eine physiologisch wirksame
Korrelation zwischen den Leitungselementen und der von ihnen be-
dienten vegetativen Masse zu erhalten, derern Oberfiache infolge des
Wachstumsprozesses allmahlich und ununterbrochen zunimmt. Es ist
also klar, dafi die Erweiterung und die Komplizierung des Leitungs-
systems vom Anfang an eine Funktion des Wachstums der vegetativen
Masse ist®). Die Existenz einer Korrelation zwischen der Masse und
der Oberfiache der Pflanze einerseits und den Leitungselementen an-
dererseits ist bei den verschiedenen Entwicklungsstadien der rezenten
Psilotaceae deutlich beobachtet worden; die zunachst auftretende
Protostele, die dem unteren Stengelteil eigen ist, modifiziert sich hier
an hoheren Stengelteilen, d. h. parallel mit ihnen erstzu einer Aktinostele
und spater zu einer Plektostele§. Indem es seine Entwicklung uberhaupt
mit einer sehr primitiven Struktur beginnt, wie dies bei Tmesipteris der
Fali ist, wo wir eine einzigeTracheide haben#, kann das Leitungssystem,
sogar bei den niedLgsten Xylophyta, mit der Zunahme der Masse des
Stengels und seiner Oberfiache den Zustand einer bedeutenden Kom-
pliziertheit erreichen.

Vom strukturell physiologischen Standpunkte jedoch kennzeichnet
sich das Leitungssystem der Psilophyfales durch eine sehr stark
betonte Primitivitat. Letztere auGert sich sowohl in bezug auf die
Leitungskapazitat ais auch auf die mechanische Kapazitat. Das Lei-
tungssystem dieser Pflanzen war wahrscheinlich aus sehr kurzen und
relativ engen Tracheiden mit spiral oder treppenartig verdickten Wan-
den zusammengesetzt und war weder fur den schnellen Transport des
Wassers noch fiir die Yerleihung eines mechanischen Widerstandes

) F. O. Bower: Size and Form in Plants, London <1930), p. 13—23.
Bower: 1c.
s>C. W. Wardlaw: Trans. R. Soc. Edinb. Vol. LIl <1925), p. 511. -
B. Sahni: On Tmesipteris Vieillardli Dang., an erect. terrestrial species from
New Caledonia. — Philos. Trans. Roy. Soc. London, vol. 213 <1925), p. 143.
4 ). E. Holloway: The Prothallus and young Plant of Tmesipteris.
Trans. N. Z. Inst., vol. 50 <1918), fig. 79—83.
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an den Pflanzenkorper besonders geeignet. Sogar in den Fallen, in denen
der Stengel sekundares Holz aufwies, wurde dieser Widerstand lediglich
durch die mechanischen Gewebe der Rinde ausgeiibt. Zum SchluG
konnten wir sagen, daG der primitive Charakter der Leitungselemente
bei den Psilophytales von besonderer Bedeutung zur Kenntnis der Bio-
logie und des Habitats dieser Pteridophytengruppe ist. Unter Beruck-
sichtigung der bereits festgestellten Korrelation zwischen der Intensitat
der Wasserzirkulation und der Assimilationsproduktivitat in dem Sinne,
daG je intensiver die Transpiration und der Wasserverbrauch, desto
intensiver die Assimilationsproduktivitat istl), kann man zu der Fest-
stellung gelangen, daG die Psilophytales Pflanzen waren, die ihre Assi-
milate sehr langsam aufgespeichert haben, also Pflanzen, deren vege-
tativeMasse sehr langsam zunahm. Die Art, in der die Wasserbewegung
durch die Wasserleitungen des Stengels vor sich geht, stellt andererseits
den wesentlichsten inneren Faktor dar, der die Wasserbilanz der
Pflanze bestimmt. Infolge derlangsamen Bewegung des Wasserstromes
ist die Wassermenge relativ gering, die die Transpirationsorgane ver-
brauchen konnen, ohne ein ungiinstiges Defizit eintreten zu lassen, wes-
halb in diesem Falle die Existenz der Pflanzenform auGerhalb der
standigfeuchten Standorte vollkommen ausgeschlossen ist.

Die auf diese Weise erlauterten struktur-physiologlschen Eigen-
schaften der Psilophytales kennzeichnen sie ais sehr empfindlich gegen-
iiber den Standortsbedingungen. Es wurde schon erwahnt, daG der
Charakter der Ablagerungs-Materialien, in denen die fossilen Reste
konserviert sind, mit geniigender Sicherheit darauf hinweist, daG die
devonischen Psilophytales Pflanzen der feuchten und Sumpfgegenden
darstellten. Unter Beriicksichtigung der geographischen Verbreitung
der rezenten Verwandten dieser primitiv beschaffenen Pteridophyten-
gruppe der Psilotaceae, aber auch der Verhaltnisse, unter denen sie
erhalten sind, kommen wir zu der SchluGfolgerung, daG die Existenz
dieser Pflanzen nur unter den Bedingungen eines auGerst gemaGigten
ozeanischen Klimas moglich war. In der Tat sind die rezenten Arten
der Psilotaceae fast ausschlieGlich den Kusten der sudlichen Halbkugel?
eigen und zwar stets ais Bewohner der feuchten Walder und der
wasserreichen Gegenden, wo die Atmosphare stets mit geniigend
Wasserdampfen gesattigt ist§. Wenn wir uns auch hier von der
Existenz eines Parallelismus zwischen den struktur-physiologischen
Eigenschaften der rezenten Psilotaceae und denen der devonischen
Psilophytales leiten lassen, kommen wir zu der SchluGfolgerung, daG
auch die Standortsverhaltnisse dieser heiden Gruppen in hohem MaGe
gleich sein diirften.

) W.S. 11j In: Der EinfluB des Wassermaneels auf die Kohlensaure-Assinif-
lation. — Flora. Bd. 116 (1923), p. 376.

2>B. Pritzel: Psilotaceae: in Engler und Prantl: Die naturl. Pflanzenfam.
1. Aufl,, 1. Teil, 4. Abt. <1902).

s> L. Cockayne: Vegetation in New Zealand. Veg. derErde. XIV., 2. Aufl.
Leipzig (1928), p. 201.
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b) Pteridophy ta und Pteridospermae.

Ein wichtiges Argument zur Aufrechterhaltung der Auftassung,
daG sich die Landvegetation vor dem Beginn des Devons abzusondern
begann, ist u. a. der Umstand, daG die systematische Differenzierung
dieser Vegetation wahrend der in Frage kommenden geologischen
Periode bedeutende Fortschritte gemacht hat; zu dieser Zeit und ins-
besondere gegen Mitte und Ende der Periode haben schon fast samt-
liche bisher bekannten Farngruppen und ein Tell derniederen Gymno-
spermae existiert. AuGer Psilophyfales treten gegen Mitte des Devons
auch die Gruppen Lycopodiales, Articulatae und Pteridospermae auf;
einige davon erreichen bereits wahrend derselben geologischen Periode
eine bedeutende morphologische und systematische Mannigfaltigkeit.
Die Lycopodiales, die durch eine ganze Reihe morphologischer und
struktureller Merkmale mit den niedrigsten Sporenpflanzen fast un-
mittelbar verbunden sind, namlich mit den Psilophytales, waren zu jener
Zeit durch ihre niedrigsten Formen vertreten, die ais Protolepidodcndrem,
Cyclostigma, Archaeosigillaria u. a. Protolepidodendraceae bezeichnet
werden. Im Gegensatz zu den Psilophylales, die entweder immergrune
Chamaephyten oder niedrige Baume (Pseudosporochmts) darstellten,
besaGen die meisten devonischen Lycopodiales, ahnlich den spater
existierenden Lycopodiales, die Dimensionen echter Baume mit einem
Stamme, der eine bedeutende Hohe (bis 30 m) und eine bedeutende
Dicke (bis 2 m Durchmesser) erreichte. Die anatomische Struktur des
Stengels bei diesen Vorgangern der karbonischen Lepidodendraceae ist
fast unbekannt; einige auGere Merkmale begrunden jedoch die An-
nahme, daG zwischen den devonischen Lycododiales und denen des
Karbons eine bedeutende Aehnlichkeit existiert haben diirfte.

Ais eine charakteristische Eigentumlichkeit dieser Gruppe tritt
vor allen Dingen die besonders starke Entwicklung der Rinde hervor,
die bei manchen Arten 88% des Stengeldurchmessers ausmachte,
wahrend bei den rezenten Holzarten die Rinde im Mittel nur etwa
13;5 % betragtl). Diese Rinde besteht ausschlieGlich aus verholzten
Elementen und besitzt die Fahigkeit, ihre Dicke durch sekundares
Wachstum zu vergréGern; sie war augenscheinlich das einzige mecha-
nische Element des Stengels. Indem sie die ganze mechanische Funk-
tion des Stengels ubernahm, erlangte hier die Rinde infolge ihres
auGerordentlich starken Dickenwachstums die Bedeutung eines starken
Isolators, der den Kontakt zwischen den lebenden Geweben und der
Umwelt unterbrach, so daG die Gewebe des peripheren Teiles des
Stengels ihre Funktion ais assimilierende und transpirierende Elemente
restlos einbiiGten. Diese Funktion, die urspriinglich durch die Ober-
fiache des Stengels besorgt wurde, lokalisiert sich also vollkommen in
den Blattfortsatzen, die sich bei den Lycopodiales ais assimilierende
und transpirierende Organe allein behaupten.

Im Gegensatze zu der starken Entwicklung, die die Rinde bei den
Lepidodendraceae erreichte, bildet das Xylem dieser fossilen Pflanzen,
das in den meisten Fallen nur aus Tracheiden mit leiterartig verdickten

® Zimmcrmann, 1 c., p. 134.
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Wanden gebildet ist«), nur einen sehr unbedeutenden Teil des Stengel-
durchmessers; die Funktion des Xylems war, wie dies aus den Struk-
tureigentiimlichkeiten seiner Trachetden ersichtlich ist, nur in einer
Richtung beschrankt; es hatte namlich die Rolle eines wasserleitenden
Elementes zu spielen. Es ist also klar, daC die mechanischen Elemente
der baumartigen Lepidodendraceae eine periphere Anordnung aufwiesen,
weshalb der Stengel ais Stutzelement einen sehr einseitigen Wert besaG,
und, wie BOwer8) meint, nur an das Halten einer oben liegenden Last
angepaGt war; dagegen war seine Fahigkeit gegen die Knick-
wirkung der Luftstrémungen sehr beschrankt. Diese Struktur-Eigen-
schaften raubten dem Stengel der Lepidodendraceae die Biegsamkeit
des Stengels der rezenten Baume, bei denen die mechanischen Elemente
eine zentral liegende Saule bilden, und deuten daraufhin, daG die baum-
artigen Lycopodiales des Palaeozoicums Bewohner von Gegenden mit
einem ruhigen Luftmedium waren.

Die primare Struktur des Stengels der Lepidodendraceae war ent-
weder protostel oder syphonostel; das sekundare Wachstum jedoch,
das den spater existierenden Arten eigen ist, ist bei den devonischen
Vertretern dieser Gruppe nicht festgestellt worden; das Leitungsgewebe,
bezw. das Xylem, das nur aus Tracheiden mit primitivem Aufbau zu-
zusammengesetzt war, bildete in seiner Gesamtheit eine sehr unbedeu-
tende Masse, weshalb es nur imstande war, eine sehr beschrankte
Blattftache zu bedienen. Tatsachlich wiesen die Blattfortsatze der
palaozoischen Lycopodiales, wenn sie sich auch ais selbstandige vege-
tative Organe endgiiltig differenziert haben, in den meisten Fallen nur
unbedeutende Dimensionen auf; auGerdem kennzeichneten sie sich
durch eine deutlich ausgepraete Primitivitat ihrer Organisation. Die
Blatter der devonischen Lepidodendraceae ahnelten stark den diesbe-
ziiglichen Fortsatzen der hoheren Psilophyfales aus der Familie Astero-
xylaceae\ sie stellten lanzettformige oder schmal lineare Fortsatze dar,
die oft eine dichotom verzweigte Spitze aufwiesen und langs des
Stengels spiral angeordnet waren, und besaften nur einen Mittelnerv.
Die schwach entwickelte Nervatur und die sehr geringe Flache des
Blattfortsatzes deuten darauf hin, daft die mesophilen Gewebe der
letzteren immer der grofiten Entwasserungsgefahr ausgesetzt waren$);
sie stellen primare Eigentiimlichkeiten dar und sind zusammen ais eine
Korrelationserscheinung des primitiveren Aufbaus des Xvlems und
seiner beschrankten physiologischen Wirksamkeit ais Leitungselement
anzusehen.

Im Zusammenhang mit der Morphologie des Blattfortsatzes der
devonischen Lycopodiales ist schliefilich noch festzustelten, daG hier
zum ersten Mai, wahrscheinlich infolge der sehr fortgeschrittenen Ent-
wicklung der kortikalen Gebilde, die oberirdische vegetative Masse der?2

> E. Ch. Jeffrey: The Anaiomy of woody Plants. — 3. ed. Chicago <1926),
p. 259-260.

2) Bower: I c., p. 45.

s> B. Stefanoff: Versudi zur Darstellung einer parallclen Klassifikation der
Klimate und der Vegetationstypen — Recueil de I'Acad. bulgare des Sciences.
Bd. XXV <1930), p. 54,- D. Today: Significance of Reduction in Leaf-Size. —
Journ. of Ecology. Vol. XX, 2 <1931), p. 299 und auch die Unrcrsuchungen von
yapp <Ann. of Botany 26 <1912), p. 815 —870.
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Pfianze endgultig zu einem ausdauernden Stengelsystem und
kurzdauernden Blattsystem differenziert wird, welch letzteres nach
Beendigung seiner physiologischen Funktion von dem Stengel besei-
tigt wird. Die Beseitigung der Blattfortsatze bei den baumartigen Ly-
copodiales geht durch eine Art unvollkommener Artikulation vor sich,
wie dies bei vielen rezenten Pteridophyta und bei manchen Gymnosper-
mac der Fali ist.

Mit Riicksicht auf die angefiihrten morphologischen und struktu-
rellen Eigentiimlichkeiten der devonischen Lycopodiales und mit Riick-
sicht auf die wahrscheinliche Existenz einer bedeutenden Analogie in
der Verbreitung der zu dicser Gruppe gehdrenden fossilen und rezenten
Arten konnen wir ahnlich den Psilophytales auch die Lepidodendraceae
ais Formen ansehen mit bestandiger, aber wenig intensiver vegetativer
Entwicklung und sehr langsamer Zunahme der vegetativen Masse einer-
seits, andererseits aber ais Bewohner eines extrem feuchten Klimas, das
den Wasserverbrauch der Pflanzen auf ein niedrigeres Niveau ein-
schrankt. Sowohl die Psilophytales ais auch die Lepidodendraceae sind
infolge der Struktureigenschaften ihres Leitungssystems iiberhaupt ais
Formen anzusehen, die denjenigen Standorten eigen sind, die den
primitivsten Habitat der Landvegetation kennzeichnen. Zu dieser
SchluCfolgerung kommt man auch mit Riicksicht auf den Umstand,
daB das Wurzelsystem der Lepidodendraceae stets flach entwickelt war
und unmittelbar unter der Oberfiache lag.

Das bisher Gesagte gilt zweifelsohne auch fur die Artficulatae, die
im Devon durch llyeniales, Pseudoborniales und andere Gruppen ver-
treten sind, derenn morphologische und anatomische Beschaffenheit
zwar nicht geniigend aufgeklart ist, jedoch annehmen laCt, dafi diese
den Psilophytales nahe verwandten Xylophyten sich in okologischer
Hinsicht wenig von den Arten der genannten Gruppe unterscheiden.
Ein beschranktes Interesse fur die allgemeinen Richtlinien der struk-
turellen und der o6kologischen Evolution der devonischen Flora
bieten auch die Formen der Ordnung Sphaenophyllales, die von Gothan
ais Lianen angesehen werdenl).

Der bedeutendste Fortschritt in bezug auf die strukturelle und
physiologische Evolution der Devonflora ist jedoch bei den fossilen
Arten festzustellen, die ihrem Habitus und ihren Blattorganen nach den
Farnpftanzen der Gruppe Filicales ahneln und z. T, zu der genannten
Gruppe, z. T. zu der Kategorie derjenigen Archigymnospermae gehdren,
die in der letzten Zeit mit der Sammelbezeichnung Pteridospermae be-
legt werden?. Einige Struktureigentiimlichkeiten in bezug auf die Be-
schaffenheit des Zentralzylinders und der Rinde, aber auch der
unbedeutende Durchmesser des Stengels, welcher der relativ stark ent-
wickelten Rosettenkrone wenig entspricht, begriinden die Annahme,
daft mindestens ein bedeutender Teil dieser Phanerophyten Lianen
waren.

Unter Zugrundelegung einiger wesentlicher Eigentiimlichkeiten
morphologischer und struktureller Natur kann man einen bedeutenden2

Y W. Gothan: Palaeobiologische Betraditungen liber die fossile Pflanzenwelt.
— Forsch. d. Geologie u. Palaeontologie, Heft 8 <1924), p. 134 ff.
2 Seward: Plant Life etc., p. 144 ff.
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Unterschied zwischen den palaeozoischen Pteropsida und den bisher
behandelten Farngruppen feststellen. Im Gegensatz zu den baum-
artigen Lepidodendraceae ist hier das Verhaltnis zwischen der Breite
der kortikalen Gebilde und dem Durchmesser des Zentralzylinders zu
gunsten des letzteren bedeutend yerandert, wodurch die Pteridospermae
in dieser Hinsicht eher an die Phanerogamae ais an die niederen Farn-
pflanzen erinnern. Wahrscheinlich im Zusammenhang mit der teil-
weisen Erweiterung, die die Masse des Leitungsgewebes erfahrt, be-
findet sich andererseits die Entwicklung des Blattfortsatzes, der bei den
Pteridospermae eine bedeutende anatomische und aufiere Kompliziert-
heit erlangt; er unterscheidet sich wesentlich von den der Grofie nach
schwach entwickelten Blattorganen der Lyeopsida und Articulatae und
ahnelt vollkommen den verschiedenen Blatttypen, die der Gruppe der
Filicales eigen sind. Aber auch hier, wie bei den friiher behandelten
Farngruppen, kann man stets eine vollkommene Ahnlichkeit zwischen
den morphologisch mehr komplizierten Sporophyllen und den Blatt-
fortsatzen feststellen, was auf die Existenz einer vollkommenen Homo-
logie zwischen diesen beiden Typen von Stengelfortsatzen hinweist.
Letztere unterscheiden sich nur durch die Funktion, die sie leisten,
und stellen eigentlich nur eine schwachere oder starkere Modifikation
dar von vielen untereinander gruppierten Fortsatzen eines dichotomisch
verzweigten Stengels. Zur Begriindung dieser Deutung des morpho-
logischen Wesens der komplizierten Blattfortsatze, die vom morpho-
logischen Standpunkt mit dem Stengel der rezenten Psilotaceae aus der
Gattung Tmesipteris vollkommen identisch sind, kann nicht nur die
dichotomische Verzweigung der Rachis, sondern auch einiges aus der
Phytopalaeontologie herangezogen werden. Bei den fossilen Resten
aus der Devonzeit, z. B. bei denen, die mit der Bezeichnung Cladoxylon
belegt werden und die manchmal ais Ideridospermae angesehen werden,
kann man auch vermuten, daC das, was man otters fur ein gefiedertes
Blatt halt, eigentlich nur ein System von Stengelyerzweigungen darstellt,
die z. T. zu phylloiden Fortsatzen modifiziert sindl). Auch hier kann
die groCe Ahnlichkeit zwischen den diinnsten phylloiden Gebilden des
Stengels und den sporophyllen Fortsatzen, wie sie auch bei einigen de-
yonischen Psilophytales und Articulatae beobachtet werden, ais Beweis
fur die Auffassung herangezogen werden, daC diese Blattstruktur, wenn
sie auch auBerlich die den gefiederten Farnblattern eigene Kompliziert-
heit erreicht hat, nur eine Modifikation eines ganzen Systems von dicho-
tomisch verzweigten Stengelfortsatzen darstelit.

Die hier yorgeschlagene Deutung des morphologischen Wesens
der den yerschiedenen Farnpflanzen der Gruppe Filicales und den
palaozoischen Pteridospermae eigenen Blattorgane hat einen recht be-
deutenden Wert bei der Feststellung der Herkunft des gefiederten
Blattes, das anscheinend vollkommen selbstandig abgesondert und
parallel dem nicht yerzweigten Blattfortsatz der Farnpflanzen der Gruppe
Lyeopsida existiert hat. Man kann also behaupten, daC das vielen Farn-
und Gymnospermen=Gruppen, aber auch zahlreichen Angiospermen-
Pflanzen eigene gefiederte Blatt ahnlich dem einfachen nichtyerzweigten

'>Seward, loc. cit., p. 137.
Fedde. Rep. Beih. XCIV. 3



18

Blatt in gleichem MaBe eine primitive Erscheinung darstellt, die in einer
besonderen und selbstandigen Weise die physiologische Korrelation
zwischen der GréBe der Transpirationsflache und der Leitungskapazitat
des Xylems verbiirgt. Es unterliegt keinem Zweifel, daB die physio-
logische Wirksamkeit des' Xylemge\vebes ais Wasserleitungselement
auch bei den Vertretern der palaozoischen Pteridospermae sehr be-
schrjinkt gewesen ist. Diese Annahme wird bestatigt sowohl durch die
Natur der Wasserleitungen, die in dieser Gruppe ausschlieBlich aus
Tracheiden bestehen, ais auch durch die Struktur des Zentralzylinders
iiberhaupt, der in manchen Fallen mit dem der Farne, in anderen
Fallen aber mit dem Zentralzylinder der niederen Gymnospermen der
Gruppen der Cycadales und Corclaifales identisch ist. Auch in diesem
Falle sind die besondere Struktur des Zentralzylinders und die sehr be-
schrankte Entwicklung des sekundaren Xylems nur die Ursache nicht
nur der beschrankten GroBe der Transpirationsflache, die bei den
Pteridospermae durch die Entwicklung der komplizierten, aber stark
ausgeschnittenen Phyllodien erreicht wird, sondern auch der be-
sonderen Morphologie der letzteren, die, soweit es sich nach den fossilen
Resten urteilen lafit, samtliche Merkmalc der sog. xeromorphen Blatter
besaBen. Die Blatter der Pteridospermae waren also ihrer Gr6Be und
Form nach mit denen der gegenwartigen Farne der Gruppe der Filimles
identiseh und besaBen samtliche strukturellen Eigentumlichkeiten, die
den Pflanzentypen eigen sind, derenn Xylem aus irgendeinem Grunde
eine beschranktere Leitungskapazitat aufweist. Dazu gehoren vor
allen Dingen auch die fossilen und die rezenten Arten der Gruppen der
Cycadales, Cordaitales u. Coniferales, dereh Blattorgane trotz der groBen
Variationen in bezug auf Form und GroBe stets der xeromorphen Blatt-
struktur eigene Besonderheiten aufweisen. In diesem Sinne ist es er-
forderlich weiter hervorzuheben, daB trotz der bedeutenden Gesamt-
flache, die die komplizierten und sehr groBen Blatter der Ptcrido-
spermae besaBen, diese Flache vom Standpunkt der physiologischen
Wirksamkeit und unter Beriicksichtigung lediglich der Summe der
Flachen der einzelnen Blatter ais relativ gering zu bezeichnen ist,
zumal hier vom physiologischen Standpunkte die einzelnen Teile des
zusammengesetzten farnartigen Blattes mit den einfachen Blattern der
Coniferales vollkommen idendifiziert werden kénnen. Die Ahnlichkeit
ist jedoch nicht nur in der auBeren Form vorhanden; sie laBt sich
vielmehr auch bei gewissen Eigentumlichkeiten struktureller Natur fest-
stellen)), z. B. bezuglich der Konsistenz der Blattstruktur, der Anordnung
der Spaltéffnungen, die wie bei den Blattern der Coniferales in besondere
Krypten eingeschlossen sind; femer in bezug auf die schwache Ent-
wicklung der Leitungselemente; letztere bilden den einzigen Nerv der
einzelnen Blattchen, der zuweilen (z. B. bei den Pteridospermen-Gattung
Anemophyton) sogar vollkommen fehlen kann. Alle diese Merkmale
deuten daraufhin, daB die Blattorgane der Pteridospermae ihrer Struktur
und Physiologie nach mit den xeromorph beschaffenen, den meisten
Gymnospermae eigenen Blattern vollkommen identisch sind, trotzdem
sie ihrem Habitus nach manchmal an die mesomorphen Blatter der
leptosporangiaten Farne erinnern. Der hervorgehobene strukturphysio-

*> Zimmermann, loc. cit., p. 247.
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logische Parallelismus zwischen den Blattorganen der rezenten Gym*
nospermae und der devonischen Pteridospermae kann wohl ais eine
sichere Grundlage dienen zur P'eststellung eines Parallelismus auch in
bezug auf die Bedingungen, unter denen die Existenz einer solchen

Pflanzengruppe maglich ist.
*

Einige fragmentar erhaltene und aus dem Devon stammende Ma-
terialien berechtigen schlieGlich gewissermaGen zu der Vermutung, daG
wahrend dieser geologischen Periode auch manche andere gymnosperme
Gruppen existiert haben, wobei in bezug auf die Struktureigentumlich-
keiten des Xylems einige dieser Fossilien in eine gewisse Nahe sogar
mit den Coniferales gebracht werden konntenl). Man konnte jedoch
annehmen, daG schon mit der Absonderung der Pteridospermae die de-
vonische Flora den Zustand eines bedeutenden Fortschrittes erreicht
hat, sowohl in bezug auf ihre gesamte Entwicklung, ais auch in bezug
auf ihren Uebergang zum Leben auf festem Boden.

Aus den bisher geschilderten, lediglich im Zusammenhang mit der
okologischen Evolution analysierten struktur-physiologischen Eigen-
tiimlichkeiten der devonischen Pflanzengruppen ersieht man, daG die
Vegetation dieser geologischen Zeit auf selbstandigen Wcgen zwei Ent-
wicklungsstufen erreicht hat, die auch bis zur Gegenwart in einigen der
groGen systematischen Gruppen erhalten sind. Namlich durch die
wahrend der Devonperiode lebende Asteropteris, die den primitivsten
Schritt in der Absonderung der Filicalcs darstellt, haben die GefaG-
kryptogamen mit dem Auftreten desplektostelischen Fibrovasalsystems
den Entwicklungszustand realisiert, den diese Gruppe wahrend ihrer
geschichtlichen Evolution uberhaupt erreicht hat. Indem sie also
ihre Entwicklung bereits in der Devonzeit begannen, haben die Filimles
in bezug auf die struktur-physiologischen Eigentiimlichkeiten ihres
Leitungssystems die bedeutendste und auGerste Vollkommenheit er-
reicht, die bei den Pteridophyten uberhaupt festzustellen ist, entweder
durch Zunahme der Masse und der physiologischen Wirksamkeit der
Xylemflache, wie dies hier durch den Zerfall der primaren Syphonostele
zustande kommt,oder infolge derVervollkommnung derKommunikation
zwischen den einzelnen Tracheiden? erreicht das Xylem der Filimles
einen besonderen Fortschritt in bezug auf seine direkte physiologische
Funktion. Indem es die Zunahme der Wasserzirkulation in der Pflanze
férdert, ermoglicht dieses relativ vervollkommnete Leitungssystem
ein teilweises Entfernen der Fiticales von ihrem urspriinglichen Standort
und ihre Anpassung an eine solche Umwelt, bei der die Wasseraus-
scheidung der transtririerenden Organe eine bedeutende Zunahme er-
fahrt. Die bedeutende Zunahme der BlattgréGe bei vielen Filimles, die
sehr verbreitete mesomorphe Struktur der Blatter und die relativ
starkere Entwicklung der Blattnervatur sind tatsachlich Merk-
male, die auf eine bedeutende Vervollkommnung des Xylems in bezug
auf seine Funktion ais Wasserleitungselement hinweisen. Indem sie
ihre machtige und bis zur heutigen Zeit erhaltene Mannigfaltigkeit wah-

> Seward, loc. cit. p. 136—137.
-) jeffrey: The Anatomy of woody Plants, 3 ed. Chicago <1926> p. 42—93.
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rend der spateren geologischen Perioden erreichen, stellen die echten
Farne unter allen Pteridophyta tatsachlich die Gruppe dar, die sich von
dem Einflufi des urspriinglichen Standortes in starkstem Grade los-
geldst hat. Ausschliefilish aber im Zusammenhange mit dem Charakter
des Leitungssystems ist dagegen jede Moglichkeit eines sekundaren
Wachstums des Stengels, sowie der Zunahme seiner mechanischen
Stabilitat beseitigtl). Dies ist auch die Ursache, weshalb die echten
Farne, zu denen mehr ais 5000 Arten gehoren und die an der Bildung der
Pflanzendecke in bedeutendem Mafie beteiligt sind, meistens kraut-
artige Gewachse darstellen, wobei die wenigen baumartigen
Formen ein beschranktes Dickenwachstum und eine beschrankte
Hohe des Stammes aufweisen.

Die zweite Etappe in der Entwicklung der Landvegetation, die in
der Devonzeit existiert hat, wird durch die Pteridospermae gekenn-
zeichnet, die sozusagen das laboratorium darstellen, in dem diePflanzen-
form auf dem Wege des blinden Tastens die Wege und die Mittel ihrer
weiteren Entwicklung entdeckt hat. Trotzdem die Pteridospermae
einen bedeutenden Fortschritt auf dem Wege zum Leben auf testem
Boden erreicht haben, und zwar hauptsachlich durch die Vervollkomm-
nung der Schutzeinrichtungen des reproduktiven Systems, haben sich
doch bei dieser Gruppe in ihren vegetativen Organen die primitiven
Eigentiimlichkeiten fast restlos erhalten, durch die sich die palaozoischen
Lycopsida kennzeichnen. Infolgedessen zeichnet sich auch das Xylem
dieser Pflanzen ais Leitungs- und mechanischer Faktor iiberhaupt durch
eine beschrankte physiologische Wirksamkeit aus. Dies wird durch
die geringe Weite der Tracheiden, aber auch durch die sehr beschrankte
Groéfie des Zentralzylinders bestatigt. Diese Merkmale betonen deut-
lich das Fehlen breiterer Méglichkeiten fur die diesbeziiglichen Pflanzen,
die Standortsbedingungen uneingeschrankt zu wahlen.

Die inFrage kommendenEigentiimlichkeiten desLeitungssystems,
aber auch die typisch xeromorphe Organisation der Blattorgane, wenn
man sie mit den gleichartigen Eigentiimlichkeiten einiger rezenter
Pflanzenformen vergleicht, bestatigen die Annahme, dafi auch die
Pteridospermae, wie auch alle iibrigen devonischen Pfianzengruppen,
Bewohner eines primitiven Standortes waren, der den Wasser-
verbrauch und die Assimilations-Tatigkeit der Pfianze in hdchstem
Mafie einschrankte. Die Pteridospermae waren infolgedessen, ahnlich
den meisten rezenten Gymnospermen langsam wachsende Pflanzen;
durch das Auftreten eines eustelischen Fibrovasalsystems aber, das
bei einigen Formen dieser Gruppe festzustellen ist, be-
hauptet sich hier sozusagen zum ersten Mai eine Struktur, die die end-
giiltige Befestigung der baumartigen Form und die unein-
geschrankte Zunahme der vegetativen Masse erlaubt. Mit
anderen Worten; bei den Pteridospermae wird durch das eustelische
System und durch die erworbene Moglichkeit eines uneingeschrankten
sekundaren Wachstums in die Funktion des Xylems auch die der me-
chanischen Stabilitat eingeschaltet, die bei den meistverbrei-
teten Gymnospermae der Gegenwart, namlich bei den Coniferales,
ihren Hohepunkt erreicht.

*> Bower, loc. cit., p. 141.
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Die Devonflora besaG keine strukturellen Einrichtungen gegen die
Diirre und war typisch hygrophy tisch, weshalb man natiirlich an-
nehmen kann, daG ihre geographische Verbreitung nur auf diejenigen
Teile des Erdballs beschrankt gewesen sein diirfte, die ein feuchtes
Klima aufwiesen. Man kann daher, unter Beriicksichtigung des Um-
standes, daG auch jetzt mit die groGte Feuchtigkeit des Klimas die
Gebiete aufweisen, die vom Aeguator mehr entfernt sindl), mit einer
gewissen Sicherheit annehmen, dafi die Devonflora in den warmeren
Erdteilen nur sehr geringe Entwicklungsmaglichkeiten gefunden hat,
da dort ein typisch und dauerhaft feuchtes Klima kaum denkbar istz).

Il. Die karbon- und Permflora.

Der Besprechung der Eigentiimlichkeiten der oberpalaozoischen
Flora, d. h. der Flora, die wahrend der Karbon- und Permzeit existiert
hat, ist vorauszuschicken, daG in bezug auf die gesamte Phylogenie des
Pflanzenreiches die Flora der genannten geologischen Perioden vom
struktur-morphologischen Standpunkte aus nur einen sehr unbedeuten-
den Fortschritt darstellt im Vergleich zu der Entwicklungsstufe, die sie
wahrend der Devonzeit erreicht hat. Man kann daher annehmen, daG
auch die 6kologische Entwicklung der oberpalaozoischen Flora keinen
Fortschritt aufzuweisen hatte.

Aus den phytopalaeontologischen Dokumenten ersieht man, daG
die Bestandteile der Vegetation der oberpalaozoischen Periode folgende
Gruppen der gefaGkryptogamen Pflanzen waren: Lycopsida,, Articulatae
(Equiaetal.es und Sphaenophyllalcs) und Eilicales eusporangiatae und
von den Gymnospermae die Gruppen Pteridospermae, Cycadophyta,
Ginkgoales und Coniferales.

Die Gruppen Lycopsida und Articulatae waren aus einer groGen
Formenzahl zusammengesetzt und bildeten wahrend des Karbons und
zu Anfang der Permperiode die Hauptmasse der Landvegetation; zu
dieser Zeit erreichten sie sozusagen den Hohepunkt ihrer Entwicklung.
In bezug auf ihre struktur-physiologische Entwicklung aber konnten sie
einen bedeutenderen Fortschritt ais den gegen das Ende der Devon-
periode erreichten nicht verzeichnen. Fur die iibrigen palaozoischen
Gruppen gilt gerade das Gegenteil, namlich einerseits fiir die héheren
Farne (Filicales), mit deren Auftreten die GefaGkryptogamen die
in dem Rahmen dieser Gruppe auGerste Vervollkommnung, bezw.
die Anpassungan die Bedingungen der sekundarenStandortsbedingungen
erreichen, andererseits fiir die Gymnospermae der Gruppen der Cor=
daitales, Ginlcgoales und Coniferales, bei denen sich der baumartige
Habitus endgiiltig behauptet hat.

Es sei vor allen Dingen darauf liingewiesen, daG die palaozoischen
Filicales in bezug auf ihre strukturellen Eigentiimlichkeiten eine primi-
tivere Stellung einnahmen ais die Farne der Gruppe der Filicales

>Szymkiewicz: Etudes climatologiques. Ill. — Acta Soc. Bot. Poloniae
vol. \, 304 <1923) p. 250.

2) B. Stefanoff: Versuch zur DarstellungeinerparallelenKfassificationder Kii-
mate und der Vefietationstypen. — Rec. Acad. Bulg. Sci. vol. XXV 1 (1930) p. 13 u. 86.
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leptosporangiatae, deren Auftreten und weitere Entwicklung mit den
spateren Perioden der geologischen Geschichte verknupft ist. Die
primitivsten Eigentiimlichkeiten strukturellen Charakters weist unter
den Filicales eusporangiatae die palaozoische Familie der Coenopteri-
daceae (Coenopteridales) auf, die, wie dies die Untersuchungen von
Tansley, Bertand, Kidston und Gwynne-Vaughan gezeigt
haben, eine aufierst wichtige Uebergangsgruppe darstellt, die die Psilo-
phytales des Devons fast unmittelbar mit den rezenten Filicales lepto-
sporangiatae verbindet,aber vielleichtauch mit den parallel existierenden
Pteridospermael).

Der Zusammenhang zwischen den Vertretern der Coenopterularme
und einigen hoheren Psilophytales (z. B. Pseudosporochmis) kommt zum
Ausdruck sowohl bei der unyollstandigen strukturellen und morpho-
logischen Zerteilung der Blattfoi tsatze ais auch bei den Eigentiimlich-
keiten, die die Beschaffenheit des Zentralzylinders kennzeichnen. In
vielen Fallen ist hier, wie auch bei den erwahnten Psilophytales, die
Differenzierung der Blattstruktur aus dem Stengel noch nicht ganzlich
vollendet, obwohl ein Beginn der Absonderung der Rhachis und die
starkere Modifizierung ihrer seitlichen Fortsatze in typische blattartige
Gebilde beobachtet werden kann. In bezug auf die Evolution der
Blattorgane, abgesehen von der Zunahme der Zahl der letzteren, stellen
die Coenopteridaceae keinen bedeutenderen Fortschritt im Vergleicb zu
dem von den hoheren Psilophytales erreichten dar. Das Gesagte gilt
restlos auch fiir die strukturellen Eigentiimlichkeiten der Blatter, aber
auch fiir die Leitungselemente des Stengels, die zu einem aktinoste-
lischen Zentralzylinder zusammengefafit sind; letzterer bildet meistens
eine nichtgegliederte, nur aus Tracheiden mit Leitungsfunktion zu-
sammengesetzte Masse. Infolge des Fehlens von Kambiumgewebe
weist das Xylem dieser Farnpflanzen wie auch das der Psilophytales
kein sekundares Wachstum auf.

Ein etwas bedeutenderer Fortschritt in bezug auf die Ent-
wicklung des Leitungssystems, der eine groftere Aus-
dehnung der vegetativen Flache erlaubt, kommt weiter zustande durch
den Zerfall des primitiven protostelischen oder syphonostelischen
Zylinders. Dies kann man nur bei den zu den Filicales eusporangiatae ge-
hérenden Gruppen beobachten.namlich bei den Ophioglosmles, Marattiales
und bei der Uebergangsgruppe Osmnndales. Diese Gruppen, die sich
bis in die Gegenwart mit einer sehr beschrankten Artenanzahl erhalten
haben, haben ihre Entwicklung gleichfalls wahrend der Karbon- und
Permzeit begonnen. Das Auftreten des plektostelischen (dyktio-
stelischen),meristeiischenunddespolyzyklischenfjPsawmitsl,fibrobasalen
Systems bei diesen Pflanzen, welche die Leitungsgewebe in einem be-
deutenden MaBe ausdehnen, ist ais eines der wichtigsten Merkmale der
Filicales anzusehen; gleichzeitig stellt es einen bedeutenden Fortschritt
auf dem Wege der 6kologischen Evolution dar, der férdernd wirkt, so-
wohl auf die Ausdehnung der Blattflache und das Zustandekommen
einer relativ komplizierten Beschaffenheit der Blattorgane ais auch auf
den Uebergang dieser Farngruppe zu den ungiinstigen Standorts-
bedingungen. Gerade diese Eigentiimlichkeiten strukturellen Charakters,

J) Zimmermann, loc. cit., p. 186—187.
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die im Laufe der Zeit z. T. vervollkommnet wurden, ermoglichten es
einem Teil der Filicales eusporangiatac ihre Existenz bis zur Gegen-
wart zu erhalten.

Es ist klar, dafi mit dem Auftreten dieserGruppe eine Entwicklung
beginnt, deren endgiiltige Form bei den Fiticalrs Icptosporangiatac fest-
zustellen ist und die alle die Moglichkeiten strukturell-physiologischer
Natur erschopft, die die an und fur sich sehr primitive Architektonik
der gefafikryptogamen Pflanzen zulafit. Wir baben bereits Gelegenheit
gehabt, daraufhinzuweisen, dafi erst bei den niedrigsten zu'der Gruppe
der Pteridospcrmae gehdérenden Gymnospermne die Entwicklung der
Landvegetation die Richtung einschlagt, die zur endgiiltigen Rehauptung
des gegenwartigen baumartigen Typs fiihrt, der ais eine mechanische
Struktur am vorteilhaftesten bei den Coniferales zum Ausdruck kommt.

Die phytopalaeontologischen Daten deuten daraufhin, dafi der
Anfang der Samenpflanzen, abgesondert in der Forin der erwahnten
Pteridospenuae, sich bereits vom mittleren und oberen Devon ableiten
lafit, und dafi ihre Abstammung wie die der Farne durch die fossilen
Formen vom Cladoxyton-Typ mit der Gruppe Psilophytales direkt ver-
bunden wirdl). Die morphologischen und strukturellen Eigentiimlich-
keiten der Gruppe Pteridospermae sind hauptsachlich an den Familien
der Medullosnreae und Lyginodendracccw studiert worden, die durch
ihren Habitus und ihre vegetative Gliederung wie erwahnt eine grofie
Aehnlichkeit mit den Fihrales aufweisen, aber ihre anatomische Be-
schaffenheit zeigt eine bedeutende Ahnlichkeit mit einigen fossilen und
rezenten Gynmospennac. Die Beschaffenheit des Zentralzylinders ist
aber bei den Vertretern dieser beiden Familien ganz verschieden. Bei
den Arten der Familie der Mcdidlosaccae, die, wie auch die Lyginoden-
draceae, hauptsachlich wahrend der Karbon- und Permzeit gelebt haben,
gehort das Leitungssystem zum stelaien Typ, da es aus einer bedeu-
tenden Anzahl grofier und kleiner konzentrischer Biindel zusammen-
gesetzt ist und darin sowohl an die FUicales leptosporangiatac ais auch
an die rezenten gymnospermen Pflanzen der Gruppe der Cycadophyta
erinnert. Auf Grund dieses Merkmals gilt u. a. die letztere Gruppe ais
phylogenetische Verwandte der Mcdidlosnceae?). Abgesehen von dem
sekundaren Wachstum des die einzelnen Biindel bildenden Xyiems und
von der partiellen Zunahme der Eeitungsmasse, bewahren also die
Medidlosaceae durch ihre anatomische Beschaftenheit den Zustand des
Fortschrittes, den die hdheren Farnpflanzen erreicht haben. Vom
Standpunkt der okologischen Evolution konnen also diese Pteridosper-
mae ais Pflanzen gelten, die mit den palaozoischen Fitirales vollig
identisch sind.

Eine ganz andere Beschaflenheil weist der Zentralzylinder der
ljygrnodendrame auf, bei dem das Leitungssystem des Stengels, indem
es zunachst in der Form einer Emtelc mit collateral entwickeltenBiindeln
auftritt, nachher infolge des sekundaren Wachstums die Struktur erlangt,
die den meisten gegenwartigen Baumarten eigen ist.

*> A. C. Seward: Studies in fossil Plants Il <1917),- D. H. Scott, Studies
in fossil Botany, 2. ed., London <1923>.
N Jeffrey: L c,, p. 295; Seward <1931>, p. 221.
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Obgleich nun die Lyyinodendraceae durch die Entwicklung und
das Wachstum des Xylems an den Stengel der hoheren Pflanzen er-
innem, unterscheiden sie sich doch durch die strukturellen Eigen-
tiimlichkeiten und die physiologische Wirksamkeit der Wasserleitungen
nur wenig von den iibrigen Archigymnospermae. Andererseits ist aber
festzustellen,da(.s infolgeder gleichmafiigen Entwicklung des sekundaren
Xylems hier keine Jahresringe beobachtet werden kénnen, was darauf
hinweist, dafl die Elemente des Xylems, namlich die Tracheiden, die
sich im Laufe des Jahres entwickeln, von ein und derselben Natur
sind; diese Tracheiden sind relativ eng, und wie bei fast allen
palaozoischen Gymnospermae mit Hoftiipfeln nur an den radialen
Wanden versehen. Die homogene Struktur der Tracheiden des ganzen
Xylems deutet darauf hin, dafl auch in diesem Falle die Tracheiden
lediglich die Bedeutung von Leitungselementen besaflen, wahrend die
mechanische Funktion wie auch bei den palaozoischen Lejhdoden-
draceae, von der sekundaren Rinde besorgt wurde, die auch bei der ge-
nannten Pfianzengruppe einen bedeutenden Teil des Durchmessers des
Stengels ausmacht.

Die strukturellen und die morphologischen Eigentumlichkeiten der
Blattorgane der Pteridospermae stehen, wie bereits erwahnt, in voller
Korrelation zu den Eigentumlichkeiten des Leitungsgewebes. Indem
sie aufterlich an die Blatter der Filicales stark erinnern, erschopfen diese
Organe bei der Pteridospermae samtliche Variations- und Abanderungs-
moglichkeiten, die der in Frage kommenden Farngruppe eigen sind)).
Eine vollkommene Ahnlichkeit zeigt sich nur in der inneren Blatt-
struktur, vor allem in der Nervatur, die sich in beiden Fallen auf die
dichotomische Verzweigung zuriickfuhren lafit. Die Anzahl der Nerven
ist relativ beschrankt, auflerdem fehlt hier vollkommen die tertiare Ner-
vatur, die hauptsachlich den Blattem der héheren Pflanzen eigen ist.
Dieses Merkmal steht im Zusammenhang mit der beschrankten Blatt-
flache, die auch hier durch das Hervortreten des gefiederten Blattes sehr
stark riickgebildet ist, und stellt ahnlich der auBerlich heryortretenden
Xeromorphie, wie auch bei allen niederen Gefafi-Pflanzen, die ein
tracheidales Wasserleitungssystem besitzen, eine architektonische
Eigentiimlichkeit primitiver Art dar, die mit der schwachen
Leitungskapazitat des Xylems in engstem Zusammenhang steht.

Die phytopalaontologischen Daten zeigen, dafl die 6kologische
Entwicklung der mit dem Auftreten der Gymnospermae stark fort-
geschrittenen Landvegetation sich bereits im Laufe des Karbons in
einem ziemlich schnellen Tempo vol!zogen hat. Eine Bestatigung dafiir
finden wir darin, dafl friihestens gegen das Ende des Karbons und
massenhaft wahrend der Permzeit neben den Pteridospermae bereits
ziemlich mannigfaltige und wesentliche Gruppen der Gymnospermae
existiert haben; namlich Cordaital.es, Ginl;goales und Goniferale$, nach
einigen Autoren aber auch die Oycadophytag).

In bezug auf die morphologischen und die strukturellen Eigen-
tumlichkeiten unterscheiden sich die ais Oycadophyta und Ginkgoales

» Seward, (1931), p. 215-216.
H. Bossler: A Cycadophyte frorn the north-american Coal Measures —
Amer. Journ. of. Sci. 42 <1916).
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geltenden palaozoischen Formen fast gar nicht von den Pteridospei mae,
weshalb ihre Trennung von dieser Gruppe recht schwierig ist. Eine
sehr starke Annaherung an die gegenwartigen Coniferales zeigen aller-
dings die Cordaitales, die hauptsachlich wahrend der Karbon- und Perm-
periode ais selbstandige Gruppe hervortreten.

Wie auch Zimmermann (loc. cit, p. 283) meint, haben die
Cordaitales ahnlich den iibrigen Gyinnospermae aus dem Palaozoikum
tatsachlich eine Kombination von Merkmalcn aufgewiesen z. T. primi-
tiven Charakters, z. T, aber auch solche, die auf eine fortgeschrittenere
Entwicklung hindeuten. Besonders in der Ausbildung der vegetativen
Organe zeigen die Cordaitales tatsachlich Merkmale, die sich in
ihrer Vervollkommnung dencn der gegenwartigen Coniferales nahern.
Dies gilt vor allen Dingen fiir die strukturellen Eigentumlichkeiten des
Xylems, das, wenn man von dem sehr stark entwickelten Mark absieht,
an das der gegenwartigen Yertreter der Araucariaceac erinnert. Die
zahlreichen, auf den radialen Wanden der Tracheiden dicht angeordneten
Hoftiipfel dienen anscheinend der Forderung der Wasserzirkulation.
Im Zusammenhang damit haben auch die Blattorgane der Cordaitales
eine gewisse Fahigkeit erworben, ihre Oberflache und ihre Grofie aus-
zudehnen, indem sie zuweilen eine Lange von | m erreichen.

Ihrer aufieren Gesamtform, und z. T. auch ihrer Struktur nach,
erinnern die Blatter der Cordaitales ziemlich stark an die einiger
monokotyler Pfianzen, in bezug auf ihre physioiogischen Eigentumlich-
keiten jedoch bewahren sie vollkommen die Eigenheiten, die das primi-
tive und xeromorph gebaute, den palaozoischen Pfianzen iiberhaupt
eigene Blatt charakterisieren. Die schwache assimilatorische Tatigkeit,
die wie immer von der Intensitat der Wasserzirkulation bedingt wird,
hat auch in diesem Falle eine ziemlich langsame Akumulation der Re-
servestoffe zur Folge. Das ersieht man aus der schwhchen Entwicklung
der Reservestoffgewebe, die auch bel diesen Pfianzen nur aus ein-
reihigen Mark- oder Holzstrahlen bestehen. Eben diese Eigentiimlich-
lichkeiten deuten daraufhin, dafi auch die Cordaitales, ahnlich den
iibrigen Gym?wspei'mae, Pfianzen mit einer relativ langsamen Zunahme
der vegetativen Masse und mit einem langsamen Wachstum waren.

Mit der Entwicklung der Cordaitales und hauptsachlich der Coni-
ferales, die spater, namlich wahrend des Mesozoikums, ihren Hohepunkt
erreichte, erwarb die palaozoischc Flora ais wichtigeren Fortschritt die
Stabilisierung der Baumform, wie sie sich unverandert bei samt-
lichen héheren Samenpfianzen erhalten hat.

Das Auftreten der eustelischen Struktur, die die unein-
geschrankte Zunahme der Holzmasse durch das sekundare Wachstum
erlaubt, ist also der Ausgangspunkt der weiteren Entwicklung
der gegenwartigen Vegetation. Immerhin besitzen die palao-
zoischen Cordaitales und Coniferales ein Xylem, das sich durch einige
anatomische Merkmale, aber auch durch seine Struktur von den meso-
zoischen und gegenwartigen Con-iferae wesentlich unterscheidet. Sehen
wir nun von der Behandlung aller der Eigentumlichkeiten ab, die mit der
anatomischen Beschaffenheit des Xylems und der Leitungselemente
selbst im Zusammenhang stehen und durch die sich die palaozoischen
Coniferales von den gegenwartigen Vertretern dieser Gruppe wesentlich

Fedde, Rep. Beih. XCI1V. 4
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unterscheiden, und gehen wir naher auf eine auBere morphologische
Eigentiimlichkeit cin, durch die das Xylem aller paiaozoischen
Baume von dem der gegenwartigen Baumarten abweicht und die
anscheinend im engsten Zusammenhang mit den auBeren Bedingungen
steht. Es handelt sich urn die sogenannten Jahresringe, die allen
Baumen unserer Zeit eigen sind, die Lander bewohnen mit einer mehr
oder weniger zum Ausdruck kommenden klimatischen Periodizitat.

Abgesehen von einigen Pteridospermae und Cordailales des Kar-
bons und z. T. des Devons, die in der Phytopalaeontologie mit der
Bezeichnung Ikido.rt/ton belegt werden, aber auch von einigen Arten
der Glossojneris-Floral), die wahrend der Karbonzeit auf der siidlichen
Halbkugel existierte, sind bisher andere Falle fossiler Holzer aus den
paiaozoischen Schichten nicht bekannt, bei denen eine zonale Differen-
zierung der Jahresringe vorhanden ware; letztere treten in ihrer typischen
Form erst bei den mesozoischen Holzarten auf.

Nach Unger und Gothan? sind fast alle Forscher der Gegenwart
geneigt anzunehmen, daB das Fehlen von Jahresringen bei den Baumen
des Palaozoikums und der unteren Trias ein Hinweis darauf ist, daB
wahrend der geologischen Zeit auf dem ganzen Erdball ein gleich-
maBiges Klima geherrscht haben soli, ahnlich dem der tropischen
Gebiete. Hier weisen auch jetzt die Holzgewachse nur schwach ent-
wickelte oder gar keine Jahresringe auf, wobei das Auftreten der Jahres-
ringe bei den Holzpflanzen spaterer geologischer Epochen auf die all-
mahliche Abkiihlung des Klimas und auf das Auftreten verschiedener
Klimagebiete zuruckgefiihrt wird. Gegen diese Annahme spricht jedoch
eine ganze Reihe von Tatsachen astronomischen und geomorphologischen
Charakters, z. B. die ungleichmaBige Lage der verschiedenen Erdteile
zur Sonnenerwarmung und die sehr ungleichmaBige Verteilung des
Festlandes und der Wasserbecken, die auf die Existenz klimatischer
Gebiete und klimatischer Zonen wahrend aller Zeiten der geologischen
Geschichte entschieden hinweisen. Wenn wir uns daher erlauben, die
ebenso verbreitete wie irrige Annahme, daB das Auftreten der Struktur-
eigenschaften der Pflanzen auf den EinfluB des Standortes zuriick-
zufiihren sei, durch die Auffassung zu ersetzen, daB die Struktur-
eigentiimlichkeiten einer Pflanzenform eben die Faktoren
sind, die die Moglichkeiten des Ertragens bestimmter Stand-
ortseigentlimlichkeiten bedingen, so konnen wir uns aus den bis-
herigen Betrachtungen uber die palaozoische Land-Flora davon iiber-
zeugen, dafi vom strukturphysiologischen Standpunkt letztere einen sehr
primitiven Typ darstellt, der nur bei solchen auBeren Bedingungen
existenzfahig ist, die sich von denen der primitivsten Standortsbedin-
gungen wenig unterscheiden. Diese Bedingungen, die eine Kombination
der hohen und konstanten Luftfeuchtigkeit mit der gemaBigten, aber
auch sehr konstanten Temperatur darstellen, sind wie vorher gesagt,
nur in den Gebieten mit kaltem Meeresklima realisiert. Es scheint, daB

Y Zimmermann <1930), p. 355—356.

2) D. F. Unger: Ober den Grund der Bildung der Jahreslagen dikotyler
Holzpflanzen, — Bot. Zeitung <1897)/ W. Gothan: Die Jahresringe bei den
Araucaritenstammen in Beziehung auf ihr geologisches Alter. — Naturw. Wodienschr.
Bd. 19 <N. F. Bd. 3) 1904, p. 916-917.
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dieses Klima das giinstigste Medium fur das Gedeihen der palaozoischen
Vegetation war, der jegliche Schutzeinrichtungen gegen Diirre fehlten.

Es ist also klar, dafi die palaozoische Flora infolge strukturell-
physiologisclier Ursachen nur eine sehr besclirankte Fahigkeit besafi,
die Standortsbedingungen zu wahlen und aufterhalb der Kiisten- und
feuchten Gegenden zu bestehen, wo infolge des Fehlens eines aus-
gesprochenen Jahreszeitwechsels keine Rede von der Existenz einiger
struktureller Erscheinungen scin kann. Infolgedessen kann man die
palaozoische Flora in bezug auf die Standortbedingungen mit der gegen-
wartigen hygrophytischenVcgetation vollig identifizieren, die sich durch
eine schwache Entwicklung der Jahresringe oder ihr vdlliges Fehlen
kennzeichnetl).

Die Klarung der Frage nach demGrunde des Fehlens der Jahresringe
bei den palaozoischen Baumen sollte man ausschliefilich unter Beriick-
sichtigung der struktur-physiologischen Entwicklung der Pflanzenform
vornehmen, indem man vor allem die Elemente anatomischen Charakters
feststellt, deren Auftreten sowohl die zonale Differenzierung des Holzes ais
auch das Hervortreten der rhytmischen Entwicklung derPflanzen ge-
forderthat. Diese rhytmische Entwicklung ist bekanntlich den Pfianzen
eigen, die unter den Bedingungen einer mehr oder weniger ausge-
sprochenen klimatischen Periodizitat leben.

Die jahrliche Zunahme des Holzes ist ein Ergebnis der Kambium-
tatigkeit; die strukturelle Differenzierung des Jahresringes resultiert
jedoch aus dem Charakter der Kambiumtatigkeit im Laufe der ganzen
Vegetationsperiode. Neben den vielen inneren und aufieren Faktoren,
die die Tatigkeit des Kambiumgewebes beeinflussen besitzcn einen be-
sonderenWert anscheinend einige Eigentiimlichkeiten der anatomischen
Beschaffenheit der Leitungselemente und des Xylems ais Ganzes, die
allmahlich im Laufe der okologischen Entwicklung erworben wurden
und die parallel mit der Differenzierung des Jahresringes oder gar friiher
aufgetreten sind. Dazu gehort vor allen Dingen die Entwicklung der
Kommunikationsporen, bezw. der Hoftiipfel aufden tangentialen Wan-
den der Wasserleitungen und aufterdem das Auftreten der Reserven-
elemente des Xylems, zunachst in der Form des sog. terminalen
Parenchyms.

Die Existenz von Hoftiipfeln auf den tangentialen Wanden der
Tracheiden wurde zuerst bei der devonischen Art Palaeopitys
Miilleri beobachtet?); wenn wir jedoch von diesem isolierten Objekt
absehen, miissen wir mit Jeffrey3 annehmen, daB solche Gebilde erst
bei den Oynmosp6Mnaa auftreten, die gegen die Mitte und das Ende des
Mesozoikums vorkamen Nach Strafiburger sind die tangentialen
Kommunikationsgebilde an den Wasserleitungen ais Mittel anzusehen
zur schnelleren und reichlicheren Wasserversorgung des Kambium-
gewebes bei Beginn der Vegetationsjahreszeit, d. h. im Zeitpunkte des
Erwachens und der Emeuerung der Kambiumtatigkeit. Man kann daher

1> E. Antews: Die jahresringe der Helzgewachse und die Bedeutung derselben
ais klimatischer Faktor. — Prdg. Rei Botanicae Bd. V <1917), p. 363.
2>R. Kldston and W. H. Lang: On Palaeopitys Miilleri. —Trans.Roy.

Soc. of Edinb. 53, U C1923).
s) jeffrey: The Anatomy of woody Plants <1926), p. 424.
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auf einen Zusammcnhang schlieGen zwischen der Entwicklung der
weiten und dtinnwandigen Friihjahrstracheiden und der reichlichen
Wasserversorgung des Kambiumgewebes, die in hohem MaGe von den
an den tangentialen Wanden der Wasserleitungen liegenden Hoftiipfeln
aufrechterhalten wird.

Der auf diese Weise erlauterte Zusammenhang zwischen der
Differenzierung des Jahresringes und der Entwicklung der tangentialen
Hoftiipfel gilt in gleichem Grade auch fiir die Entwicklung des Holz-
parenchyms, von dem Jeffrey (loc. cit., pas 41) annimmt, daG es zum
ersten Mai in der Form von terminalem Parenchym am Ende des Jahres-
ringes auftritt, und zwar nur bei den Arten, derenn Holz eine mehr oder
weniger ausgesprochene zonale Differenzierung aufweist. Die bisher be-
kannten Daten der Phytopalaontologie deuten daraufhin, daG das
Holzparenchym nicht nurdem sekundaren Holze samtlicher baumartigen
Pteridophyta fehlte, die im Palaozoikum existierten, sondern auch bei
den niederen und primitiveren Gymnospermac der Gruppen der Pterido-
spermae und Corclaitales, und nach den Untersuchungen von Gothan
und Holden wird das Vorhandensein von Reserveelementen von der
Art des Holzparenchyms zum ersten Mai bei den fossilen Pflanzen
beobachtet, die wahrend der Jurazeit existiert haben. Der Zusammen-
hang zwischen dem Aufspeichern von Reservestoffen in unmittelbarer
Nahe des Kambiumgewebes mit der Intensivierung seiner Tiitigkeit zu
Beginn der Vegetationsperiode ist nicht weniger offensichtlich ais die
physiologische Bedeutung, die den tangentialen Hoftiipfeln der Wasser-
leitungen zukommt.

Unter Beriicksichtigung des Umstandes, daG niemals und nirgends
ein idealgleichmaGiges Klima auf dem Festlande moglich gewesen sein
diirfte, am wenigsten aber in den kalteren Regionen, wo die palao-
zoische Vegetation entstanden ist, und unter Beachtung der
Tatsache, daG die struktur-physiologischen Unterschiede der Xylem-
Zonen, die im Laufe einer Vegetationsperiode zutage treten, vor allen
Dingen ein Ergebnis der jahrlichen Witterungs-Schwankungen sind,
kommt man zu der Annahme, daG die zonale Differenzierung des Holzes,
die im geringen Grade sogar bei manchen Vertretern der devonischen
Flora zum Ausdruck kommt, eine Eigentiimlichkeit darstellt, die sich
aus dem EinfluG der AuGenwelt herleiten laGt. Es unterliegt jedoch
keinem Zweifel, daG die Stabilisierung dieser Eigentiimlichkeit wahrend
der spateren geologischen Perioden, wie erwalint, im Zusammenhang
steht mit dem Auftreten der tangentialen Hoftiipfel und des Holz-, bezw.
des terminalen Parenchyms. Im Zusammenhange gerade mit diesen
struktur-physiologischen Eigenschaften des Xylems kann man ohne
weiteres erklaren, weshalb erst wahrend des Mesozoikums Arten auf-
treten, deren Holz deutlich ausgebildete Jahresringe aufweist. Das Auf-
treten der anatomischen Eigentiimlichkeiten, die im Zusammenhange
mit der zonalen Differenzierung des Holzes stehen, ist von nicht unter-
geordneter Bedeutung auch fiir die Schaffung eines mit dem schnellen
Wachstum des Stengelsystems zu Beginn der Vegetationszeit ver-
bundenen vegetativen Rhytmus. Diese den meisten gegenwartigen
Holzarten eigene Entwicklungsweise war anscheinend unmoglich bei
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einer schwacher hervortretenden Kambiumtatigkeit und bei einer
schwacheren Ernahrung der wachsenden Organe.

Alle diese untereinander verbundenen Eigentiimlichkeiten struk-
tureller und physiologischer Natur, die von den héheren Pflanzen-
gruppen allmahlich erworben wurden, haben die Mogiichkeiten des
Auftretens von ruhenden Knospen und periodischem Blattfall
in bedeutendem Mafie unterstiitzt; diese Mogiichkeiten sind z. T. bei
den Gymnospermae, aber typisch neu bei den Dicotylodonen verwirklicht.

Ais den grofiten Fortschritt der Landregetation, der mit dem Auf-
reten von Coniferales erreicht wurde, sollte man, wie schon erwahnt,
die zonale Differenzierung des Holzes ansehen, die ihrem Wesen nach
auch den ersten w'esentlichen Zeitpunkt darstellt bei der Differenzierung
der Tracheiden in bezug auf ihre Funktion und bei der Umwandlung
eines Teiles dieser urspriinglich wasserleitenden Elemente in solche, die
hauptsachlich oder ausschliefilich mechanische Funktion besorgen. Auf
diese Weise kommt nach einem einfachen, aber wirksamen Piane eine
mechanische Stabilitat zustande, die die uneingeschrankte Zunahme der
vegetativen Masse erlaubt. Das fur die Erhaltung einer wirksamen
Korrelation zwischen der Stabilitat der vegetativen Masse und der
Struktur des Pflanzenkorpers notwendige mechanische Prinzip scheint
gerade bei der Coniferales in einer idealen Weise angewandt zu sein.
Ja, man kann sagen, dafi die Entwicklung des mechanischen Elementes
des Holzes gerade bei den Coniferales ihren Hohepunkt erlangt, weshalb
es nicht verwundern darf, dafi zu dieser Gruppe, wie es ja auch in Wirk-
lichkeit ist, die Riesen des Pflanzenreichs ziihlen.

Vom Standpunkt der mechanischen Festigkeit und der Stabilitat
besitzt das Holz der Conifernc die idealste Struktur, die dem inneren
Bau des Pflanzenkdrpers iiberhaupt entspricht und die die Pflanzenform
mit dem Auftreten gerade dieser Gruppe erworben hat. In bezug auf
die Leistungsfunktion aber kann man in der Beschaffenheit des Holzes
der Coniferen kaum einen Fortschritt erblicken im Vergleich zu dem
der Pteridophyta und der niederen Gymnospermae. Dies gilt nicht nur
fur die palaozoischen und mesozoischen Coniferales, sondern auch fur
die gegenwartigen Vertreter dieser Gruppe, was darauf hindeutet, dafi
in bezug auf die Leitungsfunktion das Holz dieser Pflanzen sich zur
Zeit auf der gleichen Entwicklungsstufe befindet, auf der es auch im
Palaozoikum gestanden hat. Eine Bestatigung dafiir finden wir in den
struktur-physiologischen Eigentiimlichkeiten der Blattorgane. Ohne die
engere Verbindung mit dem Stengel und einige anatomischen Eigen-
schaften des letzteren eingebufit zu haben, weisen die Blatter der
Coniferem ihrer aufieren Morphologie und Struktur nach dieselbe Primi-
tivitat auf, die iiberhaupt die Blatter der palaozoischen Pflanzen
kenzeichneti).

Diese Primitivitat kommt zum Ausdruck in der geringen Grofie
der Blattflache und der Textur des Blattes, bei der Anordnung der
Spaltéffnungen und bei der starken Kutikula, abe: auch bei der schwach
entwickelten Nervatur und fiihrt im ganzen zur Ausbildung des sog.
xeromorphen Blattes Dieser Blatttyp stellt, wie gesagt, nicht nur

< Z immermann, loc. cit.,, p. 307.
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bei der Coniferales, sondern auch bei aiien iibrigen niederen oder
héheren Pflanzengruppen vom Standpunkt der Architektonik eine
Erscheinung primaren Charakters dar, die mit den struktur-physio-
logischen Eigentumlichkeiten des Leitungsgewebes in direktem Zu-
sammenhange steht?).

Es wurde bereits daraufhingewiesen, daG die Geschwindigkeit,
mit der die Wasserzirkulation, bezw. der Wasserverbrauch vor sich geht,
die Assimilationstatigkeit und die Geschwindigkeit der Aufspeicherung
von Reservestoffen direkt beeinfluGt, weshalb sie also auch auf die Zu-
nahrae der vegetativen Masse einen EinfluG ausiibt. Es darf daher nicht
verwundern, daG die Coniferales, die ein wenig vervollkommnetes und
aus Tracheiden zusammengesetztes Wasserleitungssystem besitzen,
sich im groGen und ganzen durch einen relativ geringen Jahreszuwachs
kennzeichnen und auch durch ein ziemlich langsames Wachstum.

Wenn man schlieGlich an die Behauptung denkt, die schon fruher
geauGert wurde, namlich daG die struktur-physiologischen Eigentumlich-
keiten der Pfianze die Elemente sind, die ihrc; Beziehung zu den ver-
schiedenen Standortsverhaltnissen bestimmen, so kann man sich leicht
davon uberzeugen, daG fur die Coniferales die Moglichkeiten der Aus-
wahl des Standortes sehr beschrankt sind, wie auch die Moglichkeiten
des Vorkommens dieser Pflanzengruppe sich von den hygrophytischen
Standortsbedingungen bedeutend entfernen. Auch hier wie in anderen
ahnlichen Fallen ist die sehr geringe Leitungskapazitat des Holzes stets
ein groGes Hindernis fur das Gleichgewicht des Wasserhaushaltes bei
einer intensiveren Wasserausscheidung?.

Indem wir bisher die fur die ersten Schritte der okologischen Ent-
wicklung der Landvegetationcharakteristischen Eigentumlichkeiten wah~
rend des Palaozoikums hervorgehoben haben, sehen wir, daG vom oko-
logischen Standpunkte diese Vegetation ais eine typisch hygrophyte
aufgefaGt werden muG. Die struktur-physiologischen Eigenschaften aller
aus diesem Zeitalter der Erdgeschichte gefundenen Pflanzen bestatigen
entschieden diese Behauptung.

In der Tat vermuten viele Forscher, daG in ihren klimatischen
Anforderungen die palaozoische Flora einen vollig tropischen Charakter
gehabt haben miisse. Bei einem Vergleiche der Eigentumlichkeiten
der palaozoischen Pflanzenarten mit denen der gegenwartigen Vege-
tation der tropischen Gebiete kann man allerdings eine Reihe wich-
tiger Unterschiede sowohl morphologischer ais auch struktureller
Natur feststellen, die auf das Vorhandensein von Unterschieden auch
okologischen Charakters schlieGen lassen. Hier konnte man z B. er-
wahnen, daG die jetzige Flora der tropischen Regenwalder in den meisten
Fallen aus stark umgewandelten Pflanzengruppen besteht, deren Blatt-
organe und strukturelle Eigentumlichkeiten des Xylems an eine sehr
intensive Wasserzirkulation und an eine intensive Vegetationstatigkeit
angepaGt sind. Die palaozoische Flora besitzt dagegen alle die
strukturellen und morphologischen Merkmale, die im allgemeinen xero-

>P. Groom: Remarks on the Ecology of Coniferae. — Ann. of Botany
Vol. XXW <1910), p. 241-269.

2>B. Stefanoff u. J. Stoitschckoff: Ober den Wasserbaushalt der Holz-
pflanzen. — Journ. of Ecology vol. XX, 1 <1932>.
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morph beschafifene Pflanzen kennzeichnen, wie sie hauptsachlich den
Erdteilen mit gemaGigterem und sogar kaltem, aber typisch feuchtem
Klima eigen sind, Vorwiegend unter solchen Existenzbedingungen
finden wir gewohnlich die relikten Pflanzen, die mit palaozoischen
Typen mehr oder weniger verwandt sind. Schliisse im selben Sinne
kann man auch auf Grund der Verbreitung ziehen, die die an der
Bildung der Pflanzendecke der Erde seit dem Palaozoikum und bis zur
Gegenwart teilnehmenden Gynmospcrniae aufweisen. Abgesehen von
einigen sekundar umgewandelten Gruppen konnen alle ubrigen Gym-
nospermen kaum ais tropische Pflanzen angesehen werden, da ihre
Verbreitung,die hauptsachlich von der groGeren und konstant erhaltenen
Feuchtigkeit der Luft abhangt, vorwiegend in den Gebieten liegt, die
sich durch ein gemaGigtes oder sogar kaltes Klima auszeichnen)).

3. Die Flora des unteren Mesozoikums.

Die Trias- und Jurafloren, die wir zusammen ais untere mesozoische
Flora bezeichnen konnten, sind vom bkologischen und vom struktur-
physiologischen Standpunkt relativ wenig interessant, da wahrend der
genannten geologischen Periode kaum solche Gruppen entdeckt wer-
den konnten, die einen groGeren Fortschritt verzeichnen ais den, der
gegen Ende des Palaozoikums erreicht wurde. Die allmahliche und
immer starkere Entwicklung der Gymnospcrmae und hauptsachlich der
Cycadopkyta, Ginkgoales und Conifernl.es einerseits und das schnelle
Verschwinden der palaozoischen Ptrridophytn, Pteridospcrmae und
Cordaitales oder ihre Umwandlung zu hoheren Pflanzentypen anderer-
seits stellt die wichtigste Erscheinung in der Entwicklung der Pflanzen-
welt zur Trias- und Jurazeit dar. Bereits seit Ende des Palaozoikums
(Zechstein) beginnen die bisher selwach entwickelten Gynnwspermae
ihre Ubermacht unter den Vertretern der Landvegetation zu entfalten,
ura im Laufe des ganzen Mesozoikums die wichtigste Rolle bei der Aus-
bildung der Pflanzendecke zu spielen. Die bis in die Gegenwart zahl-
reich erhaltenen Gymnospcrmae und insbesondere die Goniferales
lassen sich sehr leicht und erschépfend 6kologisch deuten, namlich auf
Grund der auGerst groGen strukturellen und morphologischen Ahn-
lichkeit, die zwischen den rezenten und fossilen Formen besteht. In-
folgedessen kann man lediglich unter Zugrundelegungder gegenwartigen
Coniferales ohne weiteres darauf hinweisen, daC auch die mesozoischen
Vertreter dieser Gruppe, die den wesentlichsten Teil der mesozoischen
Flora umfassen, eine Verbreitung aufwiesen, die mit den feuchten ur-
sprunglichen Standortsbedingungen eng verknupft war. Das Gesagte
gilt in noch starkerem Grade auch fur eine andere Pflanzengruppe,
namlich fiir die FUicales leptosponmyiatne. die vielleicht in kleineren
Mengen bereits wahrend des Palaozoikums existiert haben. Diese Farne,
die das letzte Entwicklungsstadium der Pteridophyta darstellen, ent-
wickeln sich schon stark zum Beginn des Mesozoikums, indem sie all-
mahlich ihre unmittelbarsten Vorganger ersetzen, zu denen zweifelsohne
die Fame der Gruppe der FUicales ensporangiatae gehéren. Sowohl

£ Nach M. J. Golenkin.'



32

die Gytrmospermae ais auch die auGerlich manchen rezenten tropischen
Farnen (z. B. Oleicheniacetie, Matoniaceae, Scfrzaeaceae) ahnlichen meso-
zoischen Filicales leptosporangiatae weisen fast immer die der palao-
zoischen Vegetation und den primitiven Hygrophyten uberhaupt eigene
xeromorphe Organisation auf.

AuGer der zonalen Differenzierung des Holzes und dem damit
verbundenen Vorhandensein einiger Eigentumlichkeiten anatomischer
Natur, die schon fruher von mir heryorgehoben wurden, steht im Zu-
sammenhange mit der Entwicklung der gymnospermen Baume und
insbesondere mit der der Comfcrales wahrscheinlich auch die Ent-
stehung einiger Eigentumlichkeiten morphologichen Charakters, deren
Fortentwicklung am engsten verbunden ist mit der weiteren 6kologischen
Entwicklung der Baumvegetation bei ihrem Ubergange zu auGerst
ungunstigen auGeren Bedingungen. Es scheint, daG sich hier z. B. zum
ersten Mai die ruhenden Knospen differenzierten, die einem
groGen Teil der in Gebieten mit klimatischer Periodizitat lebenden
Pflanzen eigen sind.

Man muGjedoch bedenken. daGvon allengegenwartigcn Coniferen-
Gruppen die Existenz wahrend der Trias- und Jurazeit nur fur die
Araucarinceae, Taxodiaciae und z. T. auch Gupressaceael) phytopalaonto-
logisch bewiesen ist, wo die ruhenden Knospen in den meisten Fallen
nur eine mehr oder weniger zum Ausdruck kommende Modifikation
verkurzter Zweige darstellen, ohne die morphologischen Merkmale eines
typischen Gebildes dieser Art aufzuweisen, wie wir sie z. B. bei den
Pinaceae und einigen Taxaceae kennen. Man konnte daher annehmen,
daC die Baume, die zur Trias- und Jurazeit lebten, erst das Anfangs-
stadium der Differenzierung dieser Knospen hinter sich hatten.

Eine andere mit der 6kologischen Evolution der Landvegetation
verkniipfte Frage, die sich mit Hilfe der Tatsachen der Phytopalaonto-
logie nicht losen laGt, ist die der Annahme ausdauernder Blattorgane
der Holzarten, die wahrend der fruheren geologischen Periode vorhanden
waren. Trotz der vielseitigen Behandlung des Blattabfallproblems und
der periodischen Entwicklung der Blattorgane und trotzdem man viel-
fach vermutet, daG diese in den Regionen mit starkerer oder schwacherer
klimatischer Periodizitat am typischsten hervortretende Erscheinung
ausschlieGlich oder fast ausschlieGlich durch die auGeren Bedingungen
zu erklaren ist, muG man zugeben, daG die beschrankte Blattdauer vor
allem auf die fehlende Mdglichkeit zuruckzufuhre.n ist, ihr Gewebe zu
erneuern, die dann ihr schnelleres oder langsameres funktionelles Altem
zur Folge hat.

Abgesehen von einigen Farnen und von dem besonderen Fali der
Blatter von Wehcitschia mirabilis werden die Blatter aller iibrigen
Pflanzen mit ausdauerndem oberirdischen Stengel nach einer gewissen
Tatigkeitsperiode allmahlich oder auf einmal beseitigt und durch neue
Blatter ersetzt. Das Auftreten der letzteren geschieht in verschiedener
Weise und nach verschiedenen Zeitabschnitten. Diese Erscheinung
besitzt einen allgemeinen Charakter und auCert sich sowohl bei der
Yegetation der gemaGigten Lander ais auch bei der tropischer Gebiete?),

> Seward <1931), p. 364—365.
> G. Yolkens: Laubfall und Lauberneuerung indenTropen. Berlin (1912).
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wo die relativ schwachere Entwicklung der Krone und die beschranktere
Zahl der Blatter, die meistens an den héchsten Enden der Verzweigungen
gruppiert zusammenstehen *), darauf hindeutet, daft die Blatter dieser
Pflanzen die ihnen eigene physiologische Funktion sehr energisch
vollziehen, weshalb sie schnell abgenutzt und bald ersetzt werden iniissen.
Wenn man also bedenkt, dab die Ausdauer der Blattorgane ausschlieft-
lich abhangt von der Intensitat ihrer physiologischen Tatigkeit und von
der Schnelligkeit, mit der ihr funktionelles Altern eintritt?), das wahr-
scheinlich die Funktion des stomataren Apparats, das Leitungssystem
und andere Gewebe beeinfluGt, oder aber sich in dem Anhaufen von
Abfallsekreten3 und in der Veranderung des kolloidalen Zustandes des
Protoplasmas aufsert4), kann man zu der Schluftfolgerung gelangen, daC
die groftte Ausdauer die Blatter der Pflanzen besitzen diirften, die dem
feuchtesten Klima eigen sind, wo infolge der langsamen Transpiration
und Assimilation diese Organe bedeutend langsamer abgenutzt werden.
Im Zusammenhang damit kann man behaupten, dafi sowohl die palao-
zoische ais auch die mesozoische Flora, die ausschliefilich oder fast aus-
schlielMich aus xeromorph beschaffenen, an hygrophytische Standorts-
bedingungen eng gebundenen Arten zusammengesetzt sind, der so-
genannten immergrunen Vegetation angehdrt haben, zu der auch die
rezente Vegetation in allen den Gebieten gehort, die unabhangig von
der geographischen Breite und von den Temperaturverhaltnissen ein
mehr oder weniger ausgesprochenes ozeanes Klima aufweisen.

IV. Die kreidefloru.

Die einen bedeutenden Abschnitt der geologischen Geschichte
darstellende Kreidezeit kennzeichnet sich durch einen wesentlichen
Fortschritt der Filieales leplosporanyiteUte und der Gymnoupermae, aber
auch durch das Auftreten, bezw. durch die Fortentwicklung der
Augiospermac. Je nach der Beteiligung der letzteren an der Ausbildung
der Pflanzendecke kann man sehr wesentliche Unterschiede zwischen
der unteren und oberen Kreide beobachten. Die Zusammensetzung der
Flora der unteren Kreide ist, wie auch die der Trias- und Jurazeit
hauptsachlich von Filieales leptosporanyiutae und Gymrwspermae (Cyca-
dophyta, Ginkgoales und Coniferales) abhangig, wobei unter den letzteren
die gegenwartigen Gruppen der Araimiriaceae, Taxodiaceae, Cupresmceae,
Pinaceae und wahrscheinlich auch die Tajmceue endgiiltig abgesondert
waren; wahrend der Kreidezeit zeigten sie in der Mannigfaltigkeit der
Arten und Gattungen einen viel grdfieren Reichtum ais in heutiger
Zeit (Seward, loc. cit 1931, p. 379). Nach einer langeren Ruheperiode
hat jedoch hier die Entwicklung der Landflora einen wesentlichen Fort-
schritt zu verzeichnen, namlich mit dem Auftreten der Anyiospermae.

*) G. Haberlandt: Eine botanische Tropenreise. — 2. Aufl. Leipzig <1910>,
p. 97- 98.

2> H. Dingler: Beitrag zur Kenntnis des Lebens der sommergrunen Laub-
blatter. — Mitl. d. d. dendr. Gesellsch., No. 32 <1922), p. 98.

s> K. Suessenguth: Ober physiologisches Altern und stammesgeschicht-
liches Alter bei Baumen. — Mitt. d. d. dendr. Gesellsch., Nr. 44, <1932), p. 263.

4> A. ). Smirnow, in Planta <1928), p. 687—766.
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Die Entdeckung von Fruchtgebilden, wie sie den Angiospermen
eigen sind, bei manchen Vertretern derwahrend der Trias-und Jurazeit
weit verbreiteten Gattung tSagenopteris (Pterid.ospermoe), die Kkiirzlich
ais Caytonialesl) benannt und umschrieben wurden, kann bereits ais
wichtiger Beweis gelten sowohl fur den genetischen Zusammenhang
zwischen den Pteridospcnnae und den Angiospermae ais auch fur das
urspriingliche Auftreten des Angiospermen-Typs lange vor Beginn der
Kreidezeit. Zu denselben Schlussen kommt man auch auf Grund der
friiher in den Juraschichten von Stonefield in England gefundenen runden
Bllitter, die eine sehr groOe Ahnlichkeit mit den Blattern einiger
angiospermer Pflanzen aufw-eisen. Sie wurden von Seward mit der
Sammelbezeichnung Phyllites belegt® es war jedoch unmdglich die
naheren Beziehungen dieser Fossilien zu den gegenwartigen Vertretern
der Angiospermae festzustellen. Sichere Beziehungen bestehen aber
zwischen den letzteren und einem bedeutenden Teil der Angiosper-
men der unteren Kreide, die mehr oder weniger mit den gegenwartigen
Fagaceae, Moraceae, Menispermaeeae, Lauraceac, Magnoliaceae, Platana-
ceae Leguminosae u. a. verwandt sind9.

Trotz dieser Funde lafit sich auf Grund der im Wealden-See er-
haltenen Fossilien schlieBen, daft die Landvegetation wahrend
der ersten Kreidehalfte hauptsachlich aus Farnen und
Gymnospermen zusammengesetzt war, und zwar hauptsachlich aus
solchen Gattungen, die mit den heute lebenden Typen weder identifiziert
noch in verwandschaftliche Beziehungen gebracht werden konnen<).

Gerade das Gegenteil wird hinsichtlich der systematischen Zu-
sammensetzung der Flora der oberen Kreidezeit beobachtet, einer
Zeit, zu der die Angiospermae bereits den Entwicklungsstand und die
Beteiligung an der Pflanzendecke erreichen, die sie bis in die Gegen-
wart gewahrt haben(. Die zahlenmaCigen Verhaltnisse der oberen
Kreideflora im atlantischen Nordamerika gestalten sich etwa folgender-
maften:

Filicales: 6 Arten (1), 6 Arten (Il)
Coniferales: 4 Arten (1), 9 Arten (Il)
Monoeodyledoneae: 4 Arten (1), 6 Arten (lI)
Dicotyledmieae: 150 Arten (1), 113 Arten (Il),

Aufierdem gehort der grofiere Teil der Arten der letzten
2 Gruppen Monocotyledoneae und Dicotyledoneae hauptsachlich zu gegen-
wartigen, sehr weit verbreiteten Gattungen. Eine ahnlich weite Ver-
hreitung wiesen auch fast alle angiospermen Typen aus der oberen

'>H. H. Thomas: The Caytoniales, a new group of angiospermous

Plants from jurassic Rocks of Vorkshire. — Philos. Trans. R. Soc., B 213 <1925),
p. 299-363, pl. 11-15.
T. M. Harris: A new Member of the Caytoniales. — The New Phyto-

logist vok XXXII <1933> p. 97-113, pl. IV—V.

~ A. C. Seward: The jurassic Flora. 2. The Liassic and Oolithic Flora of
England. — Publ. of the Brltisch Museum. Nat. Hist. Dept. <1904), p. 152- pl. XI.

s>Seward, (1931>, p. 397—400, 403—406.

4 Seward: The cretaceons plant-bearing Rocks of western Greenland. —
Philos. Trans. Roy. Soc. B. 215 <1926>.

6>E. W. Berry: <> Upper Cretaceous Floras of the eastern States Region
etc. — U. S. geol. Survey. Profess. Paper 112 <1919), p. 8. — <lI> The Flora of
the Rifiey Forniatlon. — U. S. geolog. Survey. Profess. Paper, no. 136 <1925), p. 7—12.
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Kreide auf (Berry: The upper Cretaceous Flora of the World —
Maryland geol. Survey, Upper Cretaceous (1916) p. 183—313.

Was uber die Angiospermen gesagt wurde, gilt nicht nur fur ihre
systematische Gliederung sondern auch fur alle Eigentiimlichkeiten
strukturell-physiologischen Charakters, die die gegenwartigen Vertreter
dieser Gruppen kennzeichnen. Gewisse Merkmale morphologischer
Natur berechtigen jedoch zur Annabme, dafi trotz des bedeutenden
Fortschrittes in der Ausbildung der inneren Struktur die Angiospermen
der Kreidezeit in bezug auf ihre 6kologische Entwicklung etwa den
Zustand bewahrt haben, den die meisten niederen Pflanzengruppen
aufwiesen.

Die erste Eigentumlichkeit, die in diesem Fali berucksichtigt
werden muli, ist der bereits von Berry hervorgehobene Umstand, dafi
die meisten Kreidepflanzen lederartige Blatter besessen habenl). Wenn
man diese Eigentumlichkeit mit gewissen anderen dem immergrunen
lederartigen Blatte eigenen Merkmalen und mit der schwacheren Ent-
wicklung der Nervatur in Zusammenhang bringt, so weist dies auf eine
ziemlich bedeutende 6kologische Ahnlichkeit hin zwischen den An-
giospermae der Kreide und den xeromorph beschafFenen Oymnospermae.

Die zweite Eigentumlichkeit, die von wesentlicher O6kologischer
Bedeutung ist und von der die Blattstruktur in hohem Mafie abhangt,
ist die Grofie der offenen Leitungsgefafie, die dem Xylem dieser Pfianzen
eigen sind. Die Untersuchungen von Stopes uber die Anatomie des
Holzes einigerVertreter aus der unteren Kreide haben tatsachlich gezeigt,
dafi, obwohl diese Pfianzen in ihrer anatomischen Struktur ebenso
modern wie die gegenwartigen Angiotspermae sind, doch ihr Xylem
in den meisten Fallen sehr homogen und aus Gefafien von relatiy
geringer Weite zusammengesetzt war® Es ist aber bekannt, dafi
die Gefafiweite von sehr grofier Bedeutung fur die Geschwindigkeit der
Wasserleitung ists). Bekannt ist auch, dafi der grdéfite Teil der immer-
grunen Baume Leitbiindel von geringer Weite und beschrankter
Leitungskapazitat besitzt4. Andererseits wurde mehrfach hervor-
gehoben, dafi, je beschrankter die Leitungskapazitat des Xylems, desto
grofier die Abhangigkeit der Pfianzenform vom hygrophyten Standort
ist§. Sowohl in bezug auf alle gegenwartigen und fossilen Pfianzen mit
immergrunen Blattern und xeromorpher Struktur ais auch in bezug
auf die Angiospermen der Kreide mufi also die Existenz eines engen
Zusammenhanges vermutet werden zwischen der Verbreitung der dies-
beziiglichen Pflanzenformen und dem feuchten Klima. Die Angio-
spermen der Kreide waren also, ahnlich den niederen Pflanzengruppen
der gleichen Zeit, wenn nicht ausschliefilich, so doch mindestens zum

>E. W. Berry: Tlie Upper Cretaceous and Eocene Flora of South Carollna
and Georgia. — U. S. Geol. Survey, Prof. Paper 84 (1914), p. 67.

9 M. C. Stopes; Petrifications of the earliest european Angiospertns. —
Philos. Trans. Roy Soc. B. 203 <1913), p. 75/ ----- . Lower Greensand (Aption)
Plants of Britain. — Brit. Mus., Nat. Hist. <1915).

3>B. Huber: Die physiologische Leitungsfahigkeit des Wasserleitungs-Systems
der Pflanze. — Ber. d. D. Bot. Geseilsch. Bd. 45 (1925),- p. 412.

) J B. Farmier: On the quantitative Differences in the Water-ConduCtivity
of the Woods in Trees und Shrubs. — Proc. Roy. Soc. B. vol. 90, No. 628 (1918), p. 250.

5> B. Stefanoff und ). Stoitschkoff: Ober den Wasserhaushalt der Holz-
pflanzen. — Journ. of Ecology vol XX, 1 <1932).
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gréfiten Teile immergrune und wahrscheinlich langsam wachsende
Hygrophyten. Ais Belege hierfur kann die beschrankte Weite der
Jahresringe der Kreide-Angiospermen und die beschrankte Grofte
ihrer Mark- oder Holzstrahlen gelten.

SchlieBlich kann man auch noch hervorheben, daft mit dem Auf-
treten der Anyiospernuie wahrend der Kreidezeit die Landvegetation
nach der Differenzierung der Fili.cales leptosrporangintac und der Coni-
ferales die letzten zwei Phasen ihrer okologischen Entwicklung erreicht
hat, die durch die Dwotylecloneae und Monaocoti/ledonene gekennzeichnet
werden. Indem die Dicotylen die Errungenschaften der Gymnosper-
men bewahrt haben, namlich die mechanische Festigung und die un-
beschrankte Wachstumsmoglichkeit der vegetativen Masse dieser zwei
Gruppen, haben sie aufierdem noch durch das Auftreten der offenen
LeitungsgefaOe und durch die Vervollkommnung der letzteren eine
unbeschrankte Moglichkeit erlangt, sich von ihren ursprunglichen Stand-
ortsbedingungen zu entfernen. In noch starkerem Grade wird diese
Moglichkeit bei den Monocotylen erreicht durch das Auftreten des
stelaren Leitungssystems, das héchst wahrscheinlich aus dem Zerfall
eines polyzyklischen Systems hervorgegangen ist. Infolge des wieder-
holten EinbuBens der Moglichkeit des sekundaren Wachstums und der
Schaffung der mechanischen Stabilitat vollzieht sich hier aber die Ent-
wicklung einer Pflanzenform, die in vielen Beziehungen an die der
FiNcal.es leptosporawgiatae erinnert, in sehr einseitiger Weise, indem sie
ais Endergebnis die Stabilisierung der extremen Lebenstypen liefert,
die ihren Vegetationszyklus mit maximaler Energie innerhalb
einer kurzen Periode vollziehen kénnen.

V. Die tertiare Flora.

In der Entwicklung der Vegetation wahrend der Tertiarzeit lassen
sich (wie auch bei der Kreidezeit) zwei Phasen unterscheiden. Im Ver-
laufe des unteren Tertiars oder des Palaeogens, das die Eocan-
und Oligocanzeit umfaftt, weist das bkologische Wesen der Vegetation
dieser Erdperiode im Vergleich zu der der oberen Kreide ganz un-
bedeutende Fortschritte auf. Dies ersieht man aus der Zusammen-
setzung der Eocanflora von einem der reichsten Fundorte, namlich aus
der sog. Wilkox-Flora im atlantischen Nordamerika, die bis 543
Arten aufweistl), von denen 82,6%2) Arten sind mit ganzrandigen,
xeromorph beschaffenen Blattorganen, die, wie schon erwahnt, den Be-
wohnern eines feuchten Klimas eigen sind.

Das Vorhandensein von Krautem in einigen der primitivsten
Angiospermen-Gruppen und das von Krautern mit xeromorpher Or-
ganisation und primitiven systematischen Merkmalen zeigt, zusammen
mit einigen phytopalaontologischen Daten, daG die biologische Glie-
derung der Angiospermen unmittelbar mit dem Auftreten dieser Gruppe

*>E. W. Berry: Revtsion of the lower eocene Flora of the Southeastern
States. — U. S. Geol. Survey. Prof. Paper 159 <1930>, p. 16.

z>E. W. Berry: The Lower Eocene Flora of the Southeastern North
America, — U. S. Geolog. Survey, Prof. Paper 91 <1916>, p. 138.
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verbunden war, indem schon wahrend des Palaogens die krautartigen
Angiospermen neben den holzartigen an der Bildung der Pflanzendecke
hervorragend beteiligt waren.

Die den dikotylen Pflanzen eigene anatoinische Struktur des
Holzes, das aus offenen Leitungsgefafien zusammengesetzt ist, und die
starke struktur-physiologische Gliederung der anatomischen Elemente
deuten auf die Existenz einer auflerst breiten inneren Plastizitat hin, die
die weitere okologische Evolution in bedeutendem Mafie erleichtert.
Daraus resultiert die fast endlose Gliederung, die die gegenwartige
Vegetation kennzeichnet, und die anscheinend mit dem Beginn des
oberen Tertiars eingesetzt hat. Zum Schlufi sei nochmals betont, dafi
die letzte Phase der okologischen Entwicklung der Land-
vegetation ausschliefilich auf das Auftreten der Angiospermen
zuriickzufuhren ist.

Phytogeograj>hisch und 6kologisch bildet die aus der Miocan- und
Pliocanperiode zusammengesetzte Flora des Neogens einen Ubergang
zwischen der unteren Tertiar- und der gegenwartigen Flora, indem sie
der letzteren in vielen Beziehungen naher steht. Die phytogeographische
Gleichartigkeit der Vegetation, die sich anscheinend bis zum Ende der
Kreidezeit, oder bis zum Beginn des Tertiars erhalten hat, wird all-
mahlich zerstért durch die okologische Zerstuckelung der Pflanzendecke
und durch das Auftreten der gegenwartigen pflanzengeographischen
Gebiete. Eine der ersten Phasen dieser okologischen Evolution ist das
Auftreten der sommergrunen Waldvegetation, die den Gebieten eigen
ist, die sich durch eine mehr oder weniger zum Ausdruck kommende
klimatische Periodizitat kennzeichnen Das Auftreten und die Ent-
wicklung des Blattabfalles ist sehr eng verbunden mit dem Eintreten
einiger wesentlicher Veranderungen in der Struktur und der Biologie
der Blattorgane, namlich mit der starkeren oder schwacheren Aus-
breitung ihrer Oberflache und mit der starkeren und komplizierteren
Entwicklung der Nervatur, mit der Verdunnung der Kutikula und der
Zunahme der Anzahl der Spaltéffnungen, was schliefilich zu der
Schaffung der sog. mesomorphen Struktur fiihrte. Es liegt nahe, dafi das
Auftreten des mesomorphen Blattes nicht unabhangig vor sich gegangen
ist, sondern parallel mit dem Zustandekommen einiger bedeutender
Veranderungen in der Struktur des Holzes, die die schnellere Wasser-
zirkulation und die schnellere Wasserversorgung der transpirierenden
Organe mehr oder weniger férdern. Die sommergriine Baumvegetation
hat auf diese Weise in bedeutendem Mafie losgelost von hygrophyten
Standortsbedingungen und von der Notwendigkeit, ihren Wasserhaus-
halt stets auf einem niedrigen Stande zu halten, sowohl ihren Wasser-
verbrauch wie auch ihre Assimilationstatigkeit erhéht. Obwohl zwischen
der Transpiration und der Assimilationstatigkeit kein direktes Ab-
hangigkeitsverhaltnis besteht, kann man der Auffassung beipfiichten,
dafi die Zunahme oder Abnahme dieser beiden Prozesse, die sich unter
dem Einfiufi der aufieren Faktoren abspielen, stets in einer gewissen
Korrelation zu einander stehen. Die weitere Entwicklung der Reserve-
gewebe, die hauptsachlich in Form breiter Markstrahlen erscheinen, ist
auch der wichtigste Beweis fur das Vorhandensein einer hoheren Assi-
milationstatigkeit der sommergriinen Holzarlen und deutet auf einen
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intensiveren Wasseraustausch hin; man kann sich stets davon iiber-
zeugen, dafi das sekundare Holz der mesomorphen, sommergrunen
Baumarten viel mehr Reserveelemente enthalt ais das der immergriinen,
xeromorph beschaffenen Arten. Ais eine naturliche Folge der Auf-
speicherung von Reservestoffen, deret Menge in den mesomorphen Laub-
hélzern im allgemeinen bedeutend erhoht ist, erscheint auch eine der
wichtigstcn biologischen Errungenschaften der Angiospermen, namlich
die Moglichkeit des schnelleren Jahreszuwachses. Diese Errungenschalt
erlaubt nun die Verkurzung der Vegetationsperiode und die Stabili-
sierung der rhythmischen Vegetationstatigkeit. Es wurde bereits darauf
hingewiesen, dafi der Laubabwurf, der fiir die Lander mit periodischem
Klima charakteristisch ist, und der schnelle Ersatz der Blatter der tro-
pischen Baume ais ein direktes Ergebnis der aufierordentlichen Zunahme
ihrer physiologischen Tatigkeit und des schnellen Eintretens ihres
funktionellen Altems anzusehen sind.

Die starke Gliederung der Dicotyledoneae und das Erscheinen der
strukturellen und physiologischen Mdglichkeiten, die das Auftreten der
krautigen Arten und der Monocotyledoneae erlauben, sind gerade die
Elemente, die der 6kologischen Entwicklung der Landvegetation den
ersten Anstofi verleihen, der mit der Ausgliederung der xerophyten
Form abgeschlossen wird.

Ihrem Wesen nach stellt die xerophyte Vegetation eine Ver-
einigung der verschiedenen biologischen Typen darl), indem sie in
manchen Fallen eine mehr oder weniger zum Ausdruck kommende
Dilrreresistenz, in anderen Fallen aber eine Reihe von Vorrichtungen
aufweist, die der Wasserversorgung und der Wassererhaltung dienen.
Diese ihrer Struktur und ihrer Herkunft nach mannigfaltige Pflanzen-
gruppe wurde wahrscheinlich durch adaptive Selektion zu einem o6ko-
logischen Typ vereinigt und, obwohl man vermuten kann, dafi die
Xerophyten und einige xerophytische Formationen ihren Anfang bereits
aus der Kreide- und sogar aus der Jurazeit herleiten?, kann man aus
der Zusammensetzung dieser Formationen ersehen, dafi diese Typen so-
wohl biologisch wie auch phylogenetisch meist Glieder ganz moderner
Gruppen darstellen, die sich erst entwickelt haben, nachdem die
Dicotyledoneae den nicht nur ihnen, sondern auch samtlichen iibrigen
Landpflanzen eigenen primitiven Xeromorphismus uberwunden hatten.
Dieses Uberwinden ist anscheinend erst gegen Ende des Palaogens ein-
getreten, namlich wahrend der Oligocanzeit, ais wahrscheinlich die ersten
sommergrunen Waldbaume auftraten und auch die Landvegetation zum
ersten Mai die Moglichkeit erlangte, sekundare Standorte zu besiedeln.
Zu diesen Standorten gehdren nicht nur das kontinentale, aride und
Wiistenklima, sondern auch alle die klimatischen Gebiete, in denen die
Existenz von Pflanzen mdglich war, die an die Verhaltnisse der inten-
siven Vegetation angepafit waren.

*> 0. Stocker: Der Wasserhaushalt agyptischer Wusten* und Salzpflanzen
vom Standpunkt einer experimentellen und vergleichenden Pflanzengeographie. —
Bot. Abhandk, Heft 13 <1928), p. 189.

2> A. Engler: Ober Herkunft, Alter und Verbreitung extrem xerothermer
Pflanzen. — Sitzungsber. der Koénigl. Preufl. Acad. der Wissensch. XX. <1914),
p. 621.
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Il. Die struktur-physiologischcn Eigcnschaften des Lcitungssystcms
und der Blattcr bci den rczentcn Pflanzengruppen.

Der auf den vorigen Seiten entworfene Gang der dkologischen
Entwicklung der Landvegetation laCt sich heute noch z T. verfolgen;
seine Spuren konnte man entdecken durch eine Analyse der Eigen-
tumlichkeiten, die die verschiedenen bis heute erhaltenen Pflanzengruppen
kennzeichnen, und zwar solchcr Eigentiimlichkeiten, die die Vegetation
der einzelnen pflanzengeographischen Gebiete aufweist. An Hand der
Betrachtung der bis in die heutige Zeit erhaltenen Pflanzengruppen lafit
sich die phylogenetische Entwicklung der Landvegetation folgender-
maCen entwerfen:

1. Psilotnlcs, 7, Cyeadophyta,

2. Lycopodiales, 8. Ginlgoales,

3. Eanisetales, 9. Coniferalcs,

4. Filicalcs eusporangiatac incl. Osmtnidalrs, 10. Gnetales,

5. Filicalcs Icptosporangiatac, 11. Dicotyledoncae,
6. Hydroptcridcs, 12. Monocotyledoneac.

Die erste Gruppe, die Psiloinlcs. derern verwandschaftliche Be-
ziehungen mit den Psilophylales des Devons sehr wahrscheinlich er-
scheinenl), enthalt nur die Familie der Psilotaceae, zu der die beiden
Gattungen Psilotlum (2 Arten) und Tmesipteris (5 Arten), oder insgesamt
7 Arten? gehoren. Diese Arten sind in den Tropen und hauptsachlich
in den aufiertropischen Gebieten der sfldlichen Hemisphare verbreitet,
ohne irgendwelche Bedeutung fur die Zusammensetzung der Pflanzen-
decke und ihre Gestalt zu haben. Einen sehr beschrankten Wert in
dieser Hinsicht haben auch die Yertreter der Gruppe der Lycopodiales.
Hierzu gehoren ais Familien die Sela.ginellaceae (Selaginella), Lycopo-
diaceae (Lycopodmin und PhyUoylassum) und lIsoctaceae (Isoctes), die
insgesamt 400—500 Arten enthalte.n. Obwohl diese Gruppen vor-
nehmlich in den tropischen Waldem verbreitet sind. kommen sie doch
auch sonst noch fast auf der ganzen Erde vor. Trotzdem aber kénnen
die Vertreter der Lycopodiales fur die Zusammensetzung der Pflanzen-
decke nur ausnahmsweise eine groéfiere Bedeutung gewinnen, weil sie
meist ais zufallige Elemente zu betrachten sind. Dasselbe gilt auch fur
die Arten von Equisctwn (Eanisetales), deren Anzahl ca. 24 betragt.
Obwohl sie auch fast auf der ganzen Erde verbreitet sind, stellen die
Schachtelhalme meistens Formen dar, die dem Leben in Siimpfen sehr
stark angepaftt sind. Die unbedeutenden Reste der wahrend des oberen
Karbons und des Mesozoikuins stark entwickelten Gruppe der Filicates
eusporanyiatac (einschl. Osmundales) gehoren zu den Ophioylossaceae
(3 Gattungen), Marattiaaeae (7 Gattungen) und Ostwindarcae(3 Gattungen,
d. s. insgesamt 120—130 Arten, hauptsachlich in den tropischen und
subtropischen Gebieten verbreitel, wo sie an das feuchte Klima eng
gebunden sind. Diese Arten gehoren nach ihren aufterlichen Merkmalen
zu den echten Farnen; ais physiognomisches und Leitelement sind
sie in sehr geringem Umfang fhauptsachlich einige Maratiiaceae) an der

*> Zimmermann, loc. cit.,, p. 125.
*> Engler u. Prantl: Die nariirl. Pflanzenfam., 1. Aufl., <Leipzig> 1. Teil,
Abteil. 4, p. 600—619. <Bearb. von Pritzel).
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Bildung der Pfianzendecke bcteiligt. Gerade das Gegenteil kénnte man
von der groBen Gruppe der Filicales leptosporangialae behaupten, die
etwa 140 Gattungenl) mit mehr ais 5000 Arten enthalt. Die Filicales
leptosporangiatae sind fast auf der ganzen Erde bis auf die Steppen-
regionen und die Gebiete mit kontinentalem, aridem und Wustenklima
verbreitet?), sie sind ofters nicht nur ais ein wesentliches Bestands-Ele-
ment, sondern auch ais wichtiges physiognomisches Element an der
Bildung der Pfianzendecke beteiligt.

An letzter Stelle im System der Ptendophyta steht die Gruppe der
Hydropterides, die aus den Salriniaceae (Salmnia und Azolla) und den
Marsiliaceae (Marsilia und Pilularia) besteht. Hierzu gehoren insgesamt
70 in den Tropen und in den mafiig warinen Landem weitverbreitete
Arten, die jedoch dem Leben im Wasser stark angepafit sind, weswegen
sie ohne besondere Bedeutung fur die Zusammensetzung der Pflanzen-
decke sind.

Von den heutigen Gymnospermae hat eine gewisse Bedeutung ais
physiognomisches Element vor allem die Gruppe der Cycadales. Dies
bezieht sich jedoch weniger aul ihre massenhafte Entwicklung, die nur
einige Cycadaceae aufweisen, ais vielmehr auf ihren baumartigen Habitus
und auf ihr besonderes Aussehen. AuBerdem ist die allgemeine geo-
graphische Verbreitung ihrer etwa 85 Arten relativ beschrankt und
umfaBt nur gewisse Gebiete der tropischen und der subtropischen Zone,
weshalb ihre Bedeutung fur die Zusammensetzung der Vegetation recht
unbedeutend ist. Wenn man von dem einzigen Vertreter der Ordnung
der Ginkgoales (Ginkgo biloba) absieht, der lediglich ais Kulturpflanze
bekannt ist, sieht man, daC die Gruppe der Gymnospermae ara starksten
hervortritt, sowohl was den erreichten Fortschritt betrifft, ais auch in
bezug auf die geographische Verbreitung der Nadelholzer. Die Coni-
ferales enthalten nur etwa 500 Arten, und zwar ausschlieBlich Baum-
und Strauchgewachse. Sie sind aber fast auf der ganzen Erde, bis in
die kaltesten und trockensten Regionen allgemein verbreitet und haben
bis zur heutigen Zeit auf grofien Teilen des Festlandes die Bedeutung
eines grundlegenden physiognomischen Elementes bewahrt. Wenn es
moglich ware, das gesamte ursprungliche Areat der Coniferales restlos
zu rekonstruiren, wobei zu bedenken ist, dafi es von der menschlichen
Tatigkeit sehr empfindlich betrofien ist, wiirde man vermutlich feststellen
konnen, dafi es sicherlich gréfier ist ais dasjenige der Laubhdlzer. Es
ist also klar, dafi die Coniferales trotz der geringen Anzahl ihrer Arten
bis in die heutige Zeit die Bedeutung einer wesentlichen Gruppe be-
wahrt haben.

Die letzte gymnosperme Gruppe, die Gnetales, bestehen aus den
drei sich voneinander stark unterscheidenden monotypen Familien
Gnetaccae, Ephedraceae und Wehmtchiaceaed. Diese Gruppe enthalt
etwa65 Arten, die an bestimmte Standortsverhaltnisse stark spezialisierte

) C. Christensen: index filicum, Hafniae <1907).

~ H. Christ: Die Geographie der Fame. Jena <1910), |. Karte der Farn-
Florengebiete.

s) F. Markgraf: Gnetales in Engler u. Prantl: Die Natiirlich. Pflanzen-
fam. 2. Aufl. <Herausgeg. v. A. Engler. Bd. 13, 1926).
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Pflanzen darstellen, weshalb die Bedeutung dieser Gruppe fur die heutige
Pflanzendecke trotz ihrer weiten Verbreitung sehr gering ist.

Durch ihre Menge und in Hinsicht auf ihre Gesamtverbreitung auf
der Erde sind die letzten zwei Gruppen, aus denen sich die Angiospermae
zusammensetzen, namlich die Dicotytedoneae mit etwa 8000 Gattungen
und mehr ais 120000 Arten und die Monocotyledoneae mit 1950 Gattungen
und etwa 26000 Arten zweifelsohne der Teil der Samenpflanzen, der
gegenwartig ais Komponent der Pflanzendecke die wichtigste Bedeutung
erlangt hat.

Auf Grund der Artenzahl, der geographischen Verbreitung und
der Bedeutung, die ihnen bei der Bildung der Pflanzendecke zukommt,
kann man die obenerwahnten 12 systematischen Gruppen zu zwei ver-
schiedenen Kategonen zusammenfassen. Die erste umfalSt Psilotales,
Lycopodiales, Eyuisetales, Filicales eusporangiatae, Cycadophyta, Gink-
goales und Gnetales,die zweite bestehtaus den Filicales leptosporanyiatae,
Coniferales, ilicotyledoueae und Monocotyledoneae. Zwischen diesen
beiden Gruppen bestehen folgende Unterschiede: Zur ersten gehoren
vorwiegend Reihen, die aus einer beschrankten Zahl von Arten zu-
sammengesetzt und die sich in bezug aufdie strukturellen Eigentiimlich-
keiten durch eine ausgesprochene Plomogenitat charakterisieren lassen.
Diese Homogenitat ist entweder ais das Ergebnis eines typisch zutage
tretenden Palaomorphismus oder ais eine Spezialisierung der Arten an
ganz bestimmte Lebensbedingungen anzusehen, zu denen z. B. das
Wasser- und Sumpfmedium oder der extrem trockene Standort gehort.
Infolgedessen besitzen die Arten der hierzu gehorenden Gruppen
meistens geringe Ausdehnungsmoglichkeiten, daher also ein mehr oder
weniger beschranktes Verbreitungsareal, wobei sich das letztere sogar
oft noch einengt. Die Arten haben infolge ihres vereinzelten Vor-
kommens meistens eine sehr untergeordnete Bedeutung fiir die Zu~
sammensetzung und die Gestalt der betreffendcn Pflanzenformationen.
Indem sie also einen sehr unbedeutenden Teil der heutigen Vegetation
darstellen, da ihre Beteiligung fast kaum zu merken ist, konnen diese
Pflanzen keineswegs ais eine typische Erscheinung struktureller oder
okologischer Natur gelten. Gcrade das Gegenteil gilt fur die iibrigen
4 Ordnungen oder Reihen, die zu der zweiten Gruppe gehoren. Ent-
weder infolge der bedeutenden artenmaGigen Gliederung oder infolge
der massenhaften Verbreitung der cinzelnen Arten, die oft sehr grofie
Areale umfassen, haben diese Pflanzen eine iiberragende Bedeutung
fur die Zusammensetzung der heutigen Vegetation erlangt.

Indem man bisher die Bedeutung der bis in die heutige Zeit er-
haltenen Pflanzengruppen hervorgehoben hat, die jede fiir sich einen
selbstandigen Versuch zur Erlangung der Lebensfestigkeit darstellen,
mufi man zugeben, dal3 die hier entworfenen Unterschiede zwischen
diesen Gruppen in bezug auf ihre Artenzahl und den Charakter ihrer
Verbreitung keine zufallige Erscheinung darstellen, sondern das Er-
gebnis der durch die Pflanzenform wahrendderokologischen Entwicklung
erlangten Eigentumlichkeiten strukturell-physiologischer Natur sind.
Auf die gleichen Eigentumlichkeiten sind die groCen Unterschiede zu-
ruckzufiihren, die in der Verbreitung der zweiten Gruppe, namlich bei
den Filicales leptosporanyiatae. Coniferales, Dicntyledoneae und Mono-

Ftdde, Rep. Beifi. XCIV. 6
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cotyledoneae bestehen und bei der vergleichenden Erforschung der ein-
zelnen Pflanzenformationen und der einzelnen pflanzengeographischen
Gebiete sehr deutlich zutage treten.

i. Die Filicales leptosporangiatae.

Beim Vergleich der Filicales leptosporangiatae mit irgendeiner der
iibrigen Farngruppen fallt sehr stark die Mannigfaltigkeit auf, die die
echten Farne durch ihren Habitus und ihre morphologischen Merk-
male aufweisen. Diese Mannigfaltigkeit ist fast ausschliedich auf die
Blattorgane zuriickzufiihren. Indem sie die anatomischen Eigenschaften
fast restlos bewahren, haben die Blattorgane die Moglichkeit erlangt, in
bezug auf ihren Habitus eine fast unbegrenzte Zahl von Variationen zu
liefern, und zwar sowohl in bezug auf ihre Grofie wie auch auf ihre Ge-
stalt. Die innere Struktur stellt zweifelsohne die Wiederholung ein und
desselben Planes, ein und desselben Entwicklungszyklus und Ausgangs-
prinzipes dar, deren Eigentumlichkeiten den am niedrigsten stehenden
Farnen eigen sind. Welin man hierbei hauptsachlich die Struktur des
Leitungssystems beriicksichtigt, so kann man feststellen, daB die
friihesten Entwicklungsstadien des letzteren mit der Entwicklung der
sog. Protostele verknupft sind, die nur bei einigen dieser Farne in den
spateren Entwicklungsstadien noch erhalten bleibtl). Mit der Zunahme
der vegetativen Masse und der Ausdehnung der Blattfortsatze verwandelt
sich der Zentralzylinder sehr oft allmahlich in eine Solenostele, deren
Zerfall meistens weiter zur Bildung des sog. plektostelischen fibrovasalen
Systems fiihrt, das den meisten hoheren Farnen eigen ist und das aus
zerstreut liegenden fibrovasalen Biindeln besteht. Unter den Pteridophyta
erlangen auf diese Weise die Filicales leptosporangiatae den Ent-
wicklungszustand, der spater bei den Mouocotyledoneae wiederholt wird.
Man kann daher annehmen, daB mit dieser Entwicklungsweise und mit
dieser Anordnung des fibrovasalen Systems, die parallel mit der Aus-
dehnung der Leitungsmasse eine entsprechende Ausdehnung der Ober-
flache erlaubt, die physiologische Wirksamkeit der Wasserleitung im
Vergleich zu der der iibrigen Farne bedeutend zunimmt. Wahrschein-
lich im Zusammenhange mit dieser struktur-physiologischen Eigen-
tiimlichkeit steht die bedeutende Zunahme der Blattflache bei den
meisten Filicales leptospotam/iatae, die sich hier wesentlich von der
der niederen Farnpflanzen unterscheidet. Mit der Erlangung der plek-
tostelischen Struktur wird andererseits der Effekt der Tatigkeit des
Kambiumgewebes und das sekundare Wachstum restlos beseitigt, das
bei den vegetativen Organen dieser Farne praktisch fast ganzlich fehlt,
woraus eineAbnahme der mechanischen Stabilitat resultiert. Von diesem
Standpunkt aus betrachtet besitzt das Holz der Farnpflanzen bekanntlich
einen sehr geringen Wert. Der mechanische Wert des Holzes ist hier
auch infolge der Beschaffenheit der Tracheiden beschrankt, die netz-
oder leiterfdrmig verdickt sind2, weshalb sie ais Stutzelement nur eine
geringe Festigkeit besitzen.

') z. B. bei einigen primitiveren Formen dieser Gruppe (sieche Bower I. c.
<1930), p. 114).
*) Jeffrey: 1926, p. 17.
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Dies ist die Ursache, warum sich die Farnpflanzen meistens durch
einen Kkrautartigen Habitus auszeichnen und weshalb die wenigen
baumartigen Formen meistens nur eine beschrankte Hohe und eine ge-
ringe Stengeldicke aufweisen.

Sowohl durch ihre anatomische Struktur wie auch durch ihren
Habitus zeigen die Filieales leptosporangiatae eine auffallende Ahn-
lichkeit mit den monokotylen Pflanzen. Bei der naheren Betrachtung
der Wasserleitungseinrichtungen kann man jedoch einen bedeutenden
Unterschied feststellen: wahrend das Xylemgewebe der Leitbiindel der
Monocott/ledoncae aus weiten offnen Gefafien besteht, ist das der Filieales
leptosporaugiatae aus typischen Tracheiden zusammengesetzt, die be-
kanntlich eine geringere Leitungsfahigkeit aufweisen. Dieses recht
primitive Leitungssystem ist eben die Ursache, die die 6kologische Ent-
wicklung der Fame auf einer Stufe zuriickgehalten hat, die bedeutend
niedriger ist ais die von den Mouocotyleiloneae erreichte. Die aufiere
Auswirkung der so beschaffenen, dem Leitungssystem der Filieales
leptosporangiatae eigenen struktur-physiologischen Eigentumlichkeit
besteht bekanntlich in der engen Beziehung der Verbreitung dieser
Pflanzen zu einem feuchten Klima. Nach Christ weisen alle Gebiete
unter 60 cm Jahresniederschlagsmenge nur eine arme P'arnvegetation
auf, und erst bei einer Niederschlagsmenge, die hoher ais 200 cm jahrlich
ist, erreichen die Farne ihre gréfite Mannigfaltigkeit und Verbreitung').

Der sehr piimitive Charakter der Leitungselemente beeinflulit hier
bis zu einem gewissen Grade auch die Eigentumlichkeiten der Blatt-
organe, die stets eine schwacher entwickelte Nervatur aufweisen und in
vielen Fallen eine mehr oder weniger xeromorphe Beschaffenheit haben.
Beziiglich der Blattorgane dieser Gruppe konnte man uberhaupt sagen,
da(A die Filieales leptosporangiedae den Zustand physiologischer An-
passung erreicht haben, der bei den Angiospermae erst bedeutend
spater erscheint, da in beiden Gruppen alle Ubergange zwischen dem
typisch xeromorphen und typisch mesomorphen Blatt beobachtet wer-
den konnen.

2. (‘oniferales.

Die Gruppe der Cotii/erae ist die zweite der Reihe nach; sie ist
aber vielleicht die erste ihrer Bedeutung fur die Zusammensetzung und
die Gestalt der Pflanzendecke nach. Diese Bedeutung laGt sich herleiten
aus ihrem Wesen und der massenhaften Entwicklung ihrer Arten. Hierzu
gehdren die Araucarimeae. Pinaccnr, Taxodiaeeae, Cupressaceae und
Taxareae. Diese Familien unterscheiden sich zwar voneinander ihrer
geographischen Verbreitung nach, in ihren strukturellen und okologischen
Eigentumlichkeiten weisen sie aber eine ziemlich vollstandige Ahn-
lichkeit auf.

Vom Standpunkt der okologischen Entwicklung stellen die Com-
ferales, wie schon erwiihrit. ein vollkornmen selbstandiges Entwicklungs-
stadium dar. Die Charakteristik dieser Entwicklung finden wir in der
idealen Durchfuhrung des Prinzips der mechanischen Festigung, die
hier lediglich durch die eustelische Struktur des Zentralzylinders erreicht

'>H. Christ: Die Geographie der Farne. Jena <1910), p. 1
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wird. Durch die kreisférmige Anordnung der Leitungselemente, die
eine ideale Entfaltung der Kambiumtatigkeit erlaubt, erlangt die Masse
des sekundaren Holzes die Moglichkeit des uneingeschrankten Wachs-
tums und der endgiiltigen Ubernahme der Stiitzungsfunktion, die bei
den baumartigen \ ertretern der niederen Pflanzengruppen von anderen
mechanischen Elementen besorgt wird. Die ideale Anwendung des
Prinzips der mechanischen Stabilitat, die hier mit der allmahlichen Zu-
nahme der vegetativen Masse dauemd erhoht wird, 16st endgiiltig auch
die Frage des Umfanges dieser Masse. Infolgedessen sieht man, wie
erwahnt, dafi gerade die Vertreter der Conifcrales, die sich ausschliefilich
durch einen baumartigen Habitus kennzeichnen, in vielen Fallen in
ihren Stammen eine Hohe und Dicke erreichen konnen, die iiberhaupt
ais Maximum fur den P(lanzenorganismus gelten kannl). Bekannt ist
z. B. der machtige Wuchs von Seguoia gigantea und S. sempermrens,
Alries yrandis, Psendotsuga tazifolia und anderer, die diese Behauptung
restlos bestatigen.

In bezug auf die mechanische Funktion hat das sekundare Holz
der Coniferales, das nur aus tracheiden Elementen von hoéherer me-
chanischer Kapazitat und mit relativ schwacher Leitungsfahigkeit zu-
sammengesetztist#.eine volle Anwendung des Festigungsprinzips erlangt;
in bezug auf seine Leitungsfunktion aber bleibt es auf der gleichen Ent-
wicklungsstufe, die die niederen Pflanzengruppen und insbesondere die
Filicales leptosporang-iatne erreicht haben. Infolgedessen ist auch das
Verhaltnis der Coniferae zu den ékologischen Bedingungen ganz ahnlich
dem, wie es bei den Farnpflanzen festgestelltwurde. Auch die Conifernles
stellen typische Hygrophyten dar, und weisen daher eine mit einem
feuchten Klima eng verkniipfte geographische Verbreitung auf§, wobei
das Maximum der HOhe der baumartigen Form nur bei den Arten
erreicht wird, die die feuchtesten Gebiete bewohnen. Dies ist bei den
drei vorhererwahnten Arten der Fali, die zusammen mit manchen an-
deren Riesen-Coniferen-Arten in den westlichen Teilen Nordamerikas
lokalisiert sind. Vom Standpunkt der Pflanzendkologie gilt dieses Gebiet
ais eins der feuchtesten.

Was die geographische Verbreitung der Conifernles anbelangt, so
ist es ja bekannt, daG ihr Areal mit peripheren Teilen der Kontinente
und mit den feuchten Gebirgsregionen eng verkniipft ist, wobei die
Existenz einiger Coniferen in Gebieten mit mehr oder weniger aus-
gesprochen kontinentalem Klima stets einen deutlichen Relikt-Charakter
hat. Dies ist z. B. bei den Coniferen in den kontinentalen Teilen Nord-
amerikas, Zentralasiens und sogar in Siidosteuropa der Fali, wo das
WesenderVerbreitung und die Wachstumserscheinungen der Coniferen-

b Bower, <1930>, p. 43.

*> Die mittlere Weite der Tracheiden bei den Coniferalcs betragt ca. 0,03
mm bei einer mittleren Lange von etwa 4 mm. (Benecke-Jost: Pflanzenphysiologie,-
4. Aufl., Jena <1924>, p. 117)- Ober die sehr beschrankte Leitungskapazitat dieser
Elemente lafit sich auf Grund der Untersuchungen von Sachs urteilen, welcher ge-
funden hat, dafi die mittlere Wassergeschwindigkeit im Xylem von Podocarpits
macrophijllos ca. 18,7 cm je Stunde betragt, wahend bei den Angiospermen diese
Grofie um das vielfadie hoher ist.

*> D. Szymkiewicz: fstudes climatologiques. IV. — Acta Soc. Bot. Pol.
1. 1, (1925), p. 119-122.
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Arten, sowie die Schwierigkeiten der Emeuerung der Coniferen-Walder
eine regressive Entwicklung aufweisen.

Die beschrankte physiologische Wirksamkeit der Tracheiden ais
Leitungselemente beeinfluBt auch die struktur-physiologischen Eigen-
tumlichkeiten der Blattorgane, die bei fast allen Coniferales ganzlich die
Merkmale eines typisch ausgepragten Xeromorpbismus und einer
starkeren strukturellen Primitivitat besitzen ais die Blatter einiger Fili-
eales leptosporangiatae. Und tatsachlich kann das kleine nadelformige
oder schuppenartige Blatt von meist lederartiger Beschaffenheit und
seiner sehr schwach entwickelten, gewohnlich nur durch einen Mittelnerv
vertretenen Aderung ais nichts anderes ais eine sehr primitive Blatt-
struktur gelten.

Im Zusammenhange mit der hier entworfenen Architektonik der
vegetativen Organe befindet sich auch die allgemeine Biologie der
Coniferales, die die Entwicklungsmoglichkeiten dieser Gruppe und ihre
geographische Verteilung gleichfalls entschieden beeinfluBt hat. Ais ein
Ergebnis des Xeromorphismus dieser Gruppe erscheint vor allem der
recht langsam vor sich gehende AssimilationsprozeB, dessen Charakter
innerlich durch die verhaltnismaBig schwache Entwicklung der Reserve-
gewebe und auBerlich durch das auBerst langsame Wachstum und den
langsamen Zuwachs der vcgetativen Masse gekennzeichnet wird, Eigen-
tumlichkeiten, die bei den meisten Koniferen vorhanden sind und die
ihren Wettbewerbswiderstand gegenuber der Laubholzvegetation auBerst
einschranken. So strukturell einer vegetativen Tatigkeit von sehr be-
schrankter Intensitat angepafit konnten sich die Coniferales auch vom
Standpunkte der ihnen eigenen Fahigkeit, der Konkurrenz der Laub-
holzer standzuhalten, nur in solchen klimatischen Regionen behaupten,
in denen das Gedeihen der intensiv vegetierenden Angiospermae mehr
oder weniger ausgeschlossen ist. Die Lokalisierung der Coniferales
hauptsachlich auf die kalteren und feuchtet en Regionen oder auf Stand-
orte mit unfruchtbarem Boden bestatigt geniigend die hier geaufierte
Behauptung.

SchlieBlich kann man aus dem Vergleiche der Coniferales mit den
Filicahs leptosporangiatae ersehen, dafi zwischen diesen beiden, durch
die gleiche Abhangigkeit vom feuchten Standorte bis zu einem gewissen
Grade ahnlichen Gruppen doch ein bedeutender Unterschied besteht,
den man ausschlieBlich auf die strukturellen Eigenschaften des Leitungs-
systems zuruckfuhren muB. Man konnte auch erwahnen. daB, wenn
auch mit der Behauptung des baumartigen Habitus die Coniferen im
Vergleiche zu den Farnen einen tatsachlichen Fortschritt aufwiesen, das
Erhalten des primaren Xeromorphismus und die daraus folgende Be-
schrankung der vegetativen Produktion bei den Coniferales im Gegenteil
sogar einen voélligen Stillstand der okologischen Evolution bedeutet.3

3. IHcotgicdoneae.

Es scheint jedoch, daB der Stillstand der okologischen Entwicklung
schon durch die Gymnospennae in der einen oder in der anderen Weise
uberwunden wurde. Darauf deutet das Vorhandensein einiger sommer-
griiner Gymnospermen-Gattungen wie Oinkgo, Lari.r, Pseudolarir. und
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Tazodmni hin, durch die die Festlegung der periodischen Vegetation
gekennzeichnet wird, die den Regionen mit deutlicher klimatischer
Periodizitat eigen ist. Weitere Hinweise auf den Fortschritt der Gym-
nospermen liefern auch einige Gruppen von Onetnles, die den auGersten
Formen des sekundaren Standortes angepaGt sind, zu denen auch die
Gegenden mit Wiisten- und Trocken-Klima gehoren. Es liegen jedoch
Griinde vor anzunehmen, daG die genannten Pflanzentypen einen vollig
sekundaren Charakter aufweisen und daG ihre Absonderung in den
spatesten Perioden der geologischen Geschichte oder mindestens nach
dem Auftreten der primitivsten Angiospermac vor sich gegangen ist.
Wir haben bereits die Gelegenheit gehabt darauf hinzuweisen, daG die
strukturellen Eigentumlichkeiten der Jicotyleiionrae der Kreidezeit die
Annahme bestatigen, daG die Absonderung dieser Gruppe unter den-
selben okologischen Verhaltnissen vor sich gegangen ist, unter denen
die Existenz aller vorangegangenen Gruppen einschl. der mesozoischen
Ogmnospermen moglich war. Der hygrophyte Standort soli also ais
Ausgangs-undUrsprungsmedium auch derDikotylen angesehen werden.
Daher ist die Annahme berechtigt, daG diese Gruppe sozusagen die
erschépfende Geschichte der okologischen Entwicklung darstellt, wobei
sie samtliche Anpassungsstufen einschlieGt vom Ausgangsmoment an
bis zu den Existenzbedingungen, die vom physiologischen Standpunkt
ais auGerst extrem und fur den Pflanzenorganismus ais auGerst ungiinstig
gekennzeichnet werden konnten. Die ungeheure Zahl der zu der Gruppe
der Dicotgledoneae gehorenden Arten, die die samtlich mdglichen
AuGerungen der Lebensform umfassen, sowie die fast unbeschrankte
den Dikotyledonen eigene strukturelleMannigfaltigkeit sind selbstredend
ein uniiberwindliches Illindernis bei der Aufklarung der Reihenfolge, die
die okologische Entwicklung der I.andvegetation kennzeichnet. Es
unterliegt jedoch keinem Zweifel, daG ais wichtigster Antrieb zu dem
parallel mit der Entwicklung der Dikotyledonen erreichten okologischen
Fortschritte der Landvegetation das Auftreten der offenen Leitungs-
gefaGe gelten muG, die bis auf geringe Ausnahmen samtlichen Ver-
tretern dieser Gruppe und nur ausnahmsweise den gymnospermen
Onetnles eigen sind. Der Ersatz der Tracheiden durch die offenen
Wasserleitungen und die allmahliche Vervollkommnung letzterer haben
zur direkten Folge dasUberwinden eineswichtigen inneren Hindernisses,
das die physiologische Tatigkeit der Pflanzenteile einschrankt, die die
Transpirations- und Assimilationsfunktion vollziehen. Die Intensivierung
dieser beiden physiologischen Vorgange muG also ais wichtigste Folge
der Vervollkommnung des Leitungssystems angesehen werden, weshalb
die Annahme berechtigt ist, daG der weitere okologische Fortschritt in
der Pflanzenform in engster Abhangigkeit von der strukturellen Ent-
wicklung dieser Elemente sich vollzog.

Es wurde bereits friiher erwahnt, daG die auGere und z. T. auch
strukturelle Ahnlichkeit zwischen den priinitireren, mehr oder weniger
mit feuchten Standortsbedingungen verbundenen Dikotyledonen und den
vorangegangenen Pflanzengruppen sehr groO ist und durch alle die
Merkmale gekennzeichnet wird, die fur die xeromorphe Vegetation
charakteristisch sind. Bei den Dikotyledonen konnen ais Merkmale
eines typischen oder rudimentaren Xeromorphismus vor allen Dingen
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gelten das Erhalten groBerer oder kleinerei tracheidaler Elemente oder
das Ueberwiegen dieser primaren Leitungszellen iiber die offenen
LeitungsgefaBe, die geringe Weite und die primitivere anatomische Be-
schaffenheit der letzteren, wie dies nach Jeffrey bei den GefaBen mit
treppenformiger Perforation der Fali istl), weiter dann die homogene
Struktur des Holzes, die hauptsachlich in der schwacheren Entwicklung
der Reservegewebe, in diesem Fali der breiten Mark- oder Holzstrahlen
zum Ausdruck kommt, und schlieBlich die relativ geringe Breite der
Jahresringe. Ais auBeres Merkmal des Xeromorphistnus der Dikotyle-
donen sind auch hier die Eigentiimlichkeiten der Blattorgane zu be-
trachten, die in ihrer geringen GroBe, in der starkeroder schwacher zu-
tage tretenden Hartlaubigkeit und in der beschrankten Entwicklung der
Nervatur zum Ausdruck kommen.

Obwohl die Angaben der vergleichenden Morphologie sehr un-
bedeutend sind und trotzdem die Untersuchungen dieser Art selten auf
eine richtige okologische Grundlage gestellt wurden, laBt sich sogar bei
einer oberflachlichen Beobachtung nicht schwer feststellen, dafi die
soeben dargelegten Merkmale eine allgetneine und konstante Charak-
teristik gerade der baumartigen Dikotyledonen darstellen, die auf feuchte
Standorte oder ganz ahnliche Standortsbedingungen angewiesen sind?).
Hier wie auch bei den Gymnospermen ist der langsame Zuwachs der
vegetativen Masse das Gesamtergebnis des Xeromorphismus.

ZurVervollkommmmgderWasserleitungen kommt ais wesentlicher
Faktor der Beschleunigung der okologischen Entwicklung der Land-
pflanzen auch der Umstand. daB gerade bei den Dikotyledonen die
physiologische Differenzierung der das sekundare Holz bildenden
Elemente sehr weit fortgeschritten ist. Wahrend diese Elemente ur-
sprtinglich nur Leitungsfunklionen besorgt haben, bildet sich ein Teil
von ilinen zu solchen lim, die ausschlieBlich mechanische Funktion
haben, ein anderer Teil liefert die Anfange der Reservegewebe. Die
starke Entwicklung der Reservegewebe, die bei dieser Gruppe vor
allem durch das Auftreten, und durch die Vervollkommnung der
breiten Markstrahlen zum Ausdruck kommt, steht zweifelsohne im Zu-
sammenhang mit der Steigerung der Assimilalionstatigkeit und mit
dem Bediirfnis, Speicherfiir die Assimilate zu schaffen. Gerade mitdiesem
Zeitpunkte der struktur-physiologischen Entwicklung der Pflanzenform
muB auch der Ursprung der mesophyten Vegetation in Zusammenhang
gebracht werden, die solchen Idimatischen Regionen eigen ist, die die
Existenz einer entweder ununterbrochenen oder periodischen vege-
tativen Tatigkeit aber immer mit inaximaler Intensitat ermoglichen. Ais
charakteristischste innere und auBere Merkmale des sekundaren diffe-
renzierten mesophyten Typs konnen gelten die starkere Reduktion der
Tracheiden oder die Veranderung des Verhaltnisses zu Gunsten der
offenen Leitungselemente; ferner die Zunahme der Weite der offenen
GefaBe und das Ersetzen der Tracheen mit skalenfbrmiger Perforation
durch solche mit terminaler Apertur, wie dies bei den hoheren Dikotyle-

> Jeffrey, loc. cit., p. 379.
2> B. Stefanoff: Versuch zur Darstedung einer parallelen Kilassifikation.
us«'., p. 36.
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donen und Monokotyledonen der Fali istl). Diese strukturellen Eigen-
tiimlichkeiten haben die Steigerung der Wasserzirkulation und der
Wasserversorgung zur Folge und sind auch mit der Entwicklung der
Reservegewebe am engsten verknupft, welch letztere hauptsachlich ais
breite Markstrahlen hier einen bedeutenden Prozentsatz des sekundaren
Holzes ausmachen. Der Intensivierung der Assimilationstatigkeit und
der Aufspeicherung von Keservestoffen folgt schliedich immer eine be-
deutende Zunahme des Zuwachses, der unter anderem auch in der be-
deutenden Verbreiterung der Jahresringe zum Ausdruck kommt.

Bei den Blattorganen aufiert sich die mesophyte Struktur zunachst
durch die Erweiterung der Blatt- oder der Transpirationsflache, wobei
der Wechsel bedeutend gefordert wird durch die Zunahme der kuti-
kularen Transpiration?), die aus der Verdvinnung der Kutikula resultiert.
Die Forderung dieses Prozesses wird anatomisch gesichert durch die
bedeutende Erweiterung und durch die Komplizierung der Blatt-
nervatur.

In bezug auf die allgemeine Biologie der Pflanzenform hat die
mesophyte Struktur zur Folge die Moglichkeit, unter solchen aufieren
Standortsverhaltnisse zu gedeihen, die die Steigerung der vegetativen
Tatigkeit am meisten fordern, indem sie zugleich unter den Verhalt-
nissen der klimatischen Periodizitat auch eine bedeutende Verkurzung
der Vegetationsperiode erlauben. Eine besonders fortgeschrittene Form
im Rahmen der mesophytischen Struktur liefern die sommergrunen
Waldbaume mit dem sog. ringporigen Holz, wo die Gefafie die grofite
Weited und der WasserversorgungsprozeG die maximale Intensitat
erlangen.

Der im Vorigen geschilderte Weg zeigt uns die 6kologische Ent-
wicklung der Landvegetation; sie folgt entweder aus dem periodischen
und dauernden Temperatursinken oder aus dem Vorhandensein einer
dauernden Trockenperiode und dem allmahlichen Anpassen an den
ungiinstigen Standort. Eine wichtige Folgeerscheinung ist die Ab-
sonderung einer ganzen Reihe von Vegetationstypen, die eine Mittel-
stellung einnehmen zwischen der primitiven xeromorph beschaffenen,
an den feuchten Standort gebundenen Vegetation und dem Endzustand
der okologischen Pmtwicklung, bei der die Absonderung der echten
Xerophyten sich vollzieht. Zu den sekundar entwickelten Vegetations-
typen gehdrt zweifelsohne auch die tropische und intensiv vegetierende
Waldvegetation, die sowohl vom struktur-physiologischen ais auch vom
phylogenetischen Standpunkt meistens aus in ihrem Wuchse stark ent-
wickelten Pflanzenformen besteht.

Indem wir voraussetzen, dafi das Verwickeltwerden der Struktur
auch die Zunahme der Plastizitat zur Folge hat, diirften wir zur Schlufi-
folgerung kommen, dab die die denkbar komplizierteste innere Or-
ganisation besitzenden Dikotyledonen sich injeder Hinsicht auch durch
eineam starksten hervortretende Plastizitat kennzeichnen. Im Zusammen-

*> Jeffrey, loc. cit., p. 99.

2> H. Kamp: Untersuchungen uber Kutibulabau und kutikulare Transpiration
von Blattern. — Jabrb. fiir wiss. Botanik. Bd. 72, Heft 11l <1930), p. 459.

3 Die Weite der Gefafie bei einigen QUEfCUS- Arten erreicht z. B. bis

0,2—0,3 mm.
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hange mit eben dieser Plastizitat der Dikotyledonen, die durch die
wirksame und schnell eintretende Abanderung des Verhaltnisses der
Komponenten zum Ausdruck kommt, miissen wir dieUrsache der groften
aufieren Mannigfaltigkeit dieser Gruppe suchen, die durch ihre zahl-
reichen Vertreter samtliche existenzfahigen biologischen Formen er-
schopft. Das Zustandekommen dieser Formen hat zur Folge eine
sowohl den verschiedenen Vegetationstypen eigene biologische Mannig-
faltigkeit ais auch das Hervortreten der Endphase der 6kologischen
Entwicklung, d. h. der xerophyten Vegetation,

Im Einklangmitder von Raunk iar) vorgeschlagenen biologischen
Einteilung der Lebensformen und im Einklang mit der von BewsZ%
gegebenen Interpretatien der okologischen Evolution der biologischen
7'ypen kénnte man letztere, mit Riicksicht auf die uns interessierenden
Probleme, in folgende Grundeinheiten einteilen:

1. Baume, a) immergriine oder z. T. sommergriine Baumarten

mit xeromorpher Organisation,
b) sommergriine oder immergriine Baumarten mit
mesomorpher Organisation,

2. Straucher,

3. Halbstriiueher,

4. Ausdauernde Krauter,

5. Einjahrige Krauter.

Ohne auf die Frage nach dem relativen Alter der einzelnen bio-
logischen Typen und insbesondere auf die Frage nach dem Ursprung
des Baum- und Krauthabitus einzugehen, die neulich von Arbersj
und Bankroft4 erschépfend behandelt wurde, kénnte man, im Zu.
sammenhange mit unserer bisherigen Darstellung zu einer positiven
Charakteristik gelangen von wenigstens einigen Momenten, die die Ent-
wicklung der biologischen Typen innerhalb der Angiospermen kenn-
zeichnen. Beziiglich der Baumform z B. wurde eine ganze Reihe von
Beweisen heiangezogen, urn festzustellen, daB die Arten der Gruppe
der immergriinen Xeromovphen einen primitiven Typ und ein Aus-
gangsmoment der 6kologischen Evolution darstellen. Es wurde zugleich
hervorgehoben, dafi mit der Intensivierung der Vegetationstatigkeit die
Absonderung der mesophyten Gruppe und insbesondere die dersommer-
griinen Baumformen verkniipft ist.

Eine unmittelbar folgende Phase, bei der die Anpassung der
Pflanze an die Schwankungen der Standortsverhaltnisse zu Stande
kommt, wird gekennzeichnet durch eine mehr oder weniger zum Aus-
druck kommende Modifikation des Habitus.

Der Habitus ist u. a. stets von dem Wesen und der Dauer der
Vegetationstatigkeit abhangig, deren Einschrankung zuweilen durch
die Temperaturverhaltnisse, in anderen Fallen aber durch den Charakter

*> C. Raunkiar: Statistik der Lebensformen ais Grundlage fiir die biologische
Pflanzengeographie. — Beih. z. bot. Zentralblatt. Bd. 27 (1910).

2> ). W. Bews: Studies in the ecological Evolution of the Angiosperms. —
The New Phytologist. Reprint Nr. 16 <1927).

s) A. Arber: The tree Habit in Angiosperms: its Origine and its Meaning.
— The New Phytologist. 27 (1928).

4> H. Bankroft: The Arborescent Habit in Angiosperms. — The New
Phytologist. Reprint Nr. 19 <1930).

Fedde. Rep. Beih. XC1V. 7
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des Wasserhaushaltes bedingt wird. Unter Berucksichtigung des Um-
standes, daG das Wesen der Wasserversorgung sowohl von den struktur-
physiologischen Eigentumlichkeiten des Leitungssystems ais auch von
der Gesamtlange des letzteren abhangig ist, kann man annehmen, daG
eine Verkurzungdes Abstandes zwischen den transpirierenden Organen
und dem absorbierenden System, d. h. eine Verkurzung der Lange des
Wasserweges, die Wasserversorgung der transpirierenden Organe stets
gunstig beeinflussen wird. Gewohnliche Beobachtungen uber die Be-
ziehungen zwischen dem Wachstum der Bauine und den klimatischen
Bedingungen deuten darauf hin, daG die Pflanzenform auch uber ein
Reservemittel verfiigt, durch das ihre Wasserbilanz in wirksame Korre-
lation mit den auGeren Bedingungen gestellt wird. Die Verkurzung des
Hauptstammes und die Annahme des Strauchhabitus durch verschiedene
Arten, die unter normalen auGeren Bedingungen Baumdimensionen an-
nehmen konnen, sind eine Erscheinung, die in Landem mit ungtinstigen
klimatischen Verhaltnissen ziemlich oft vorkommt. lhre Erklarung ist
ausschlieGlich in der starkeren oder schwacheren Verlangsamung des
Wachstums zu suchen; gleichzeitig damit tritt jedoch auch eine ent-
sprechende Einschrankung der Gesamtlange der Leitungsgewebe ein’).
Das gegenseitige Verhaltnis zwischen den Dimensionen der vegetativen
Masse, den auGeren Bedingungen und der physiologischen Wirksamkeit
der einzelnen Gewebe und Organe wird auf diese Weise restlos geklart,
indem es auf den wahrscheinlichen Weg hinweist, auf dem die Strauch-
formen aus solchen entstanden sind, die urspriinglich baumartigen Ha-
bitus besessen haben. Diesel' ProzeG, der zweifelsohne durch die
adaptive Auslese sehr weitgehend geférdert wurde, hat im einzelnen
sowohl die immergrunen Xeromorphen ais auch dieGruppe der sommer-
griinen Holzpflanzen betroffen.

Dieselben Gedankengange kann man auch im weiteren anwenden,
namlich zur Klarung des Ursprunges der Halbstraucher und der Krauter,
wo die progressive Reduktion der Stengellange fast ausschlieGlich im
Zusammenhang mit dem Bediirfnis durchgefuhrt wird, ein Gleich-
gewicht festzulegen zwischen der physiologischen Wirksamkeit der
Leitungselemente und den auGeren Bedingungen.

Ohne den Ursprung der Krautvegetation mit den verschiedenen
Theorien zu verbinden, die die Reduktion des Baumhabitus in volle
Abhangigkeit setzen von dem Zerfall des Zentralzylinders und der De-
generation des Kambiumgewebes?), miissen wir die Existenz eines engen
Zusammenhanges zugeben zwischen der Intensivierung der Assimi-
lationstatigkeit und der Erweiterung der Reservegewebe einerseits und
andererseits zwischen der ersten und der Befestigung aller derjenigen
Typen, die die Gesamtgruppe der Krauter bilden. Ais Beweis in diesem
Sinne soli die bedeutende Beteiligung der verschiedenen Reservegewebe
an den Stengelorganen dienen, die bei den Krautern meistens ais sog.
zusammengesetzte Markstrahlen vorkommen. Vom Standpunkt der
vergleichenden Anatomie werden diese Markstrahlen ais modernste Ge-
bilde und ais Ergebnis einer bedeutend gesteigerten Assimilations-
tatigkeit behandelt*). Einen weiteren Beweis fur die bedeutende Zu-

* B. Stefanoff u. J. Stoitschkoff, loc. cit., p. 36—37.

2>Bankroft, loc. cit., p. 31—42.
s> Jeffrey, loc. cit., p. 91.
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nahme der Assimilationstatigkeit bei den Krautarten liefert das Ver-
haltnis der gesamten Blattflache zur vegetativen Masse, diese Blattflache
ist bei den Krautern verhaltnismafiig viel groCer ais bei den Geholzen.

Man kann iiberhaupt betonen, dafi mit der Zunahme der Assi-
milationstatigkeit die Pflanze die volle Moglichkeit erlangt, sowohl ihre
vegetative Entwicklung bedeutend zu beschleunigen oder abzukurzen,
ais auch den ungiinstigen Standortsbedingungen vollstandiger anzu-
passen namlich dort, wo infolge Lichtmangels oder intolge einer langeren
Trockenperiode oder einer langeren Winterperiode die Vegetations-
tatigkeit entweder herabgesetzt oder vollig unterbunden wird.

Die Daten, iiber die wir verfiigen, kobnnen jedoch keineswegs ais
Mittel zur Bestimmung des Ursprunges der Krautformen und zur Fest-
stellung des relativen Alters dieses biologischen Typs dienen. Am
wenigsten Hinweise in dieser Richtung kénnen der Phylogenie ent-
nommen werden, wo sehr viel Daten vorhanden sind, die eher auf den
sehr alten Ursprung dieser Pflanzen hindeuten. Zu denselben Schlufi-
iolgerungen kann man bei einer vergleichenden Untersuchung der
struktur - physiologischen Eigentiimlichkeiten kommen, die auf die
Existenz hinweisen innerhalb fast aller dikotylen Einheiten von so-
wohl xeromorph beschaffenen Krautarten ais auch von stark fort-
entwickelten Xerophyten. Im Zusammenhange damit kénnte man
zu der SchluGfolgerung gelangen, dali obwohl in vielen Fallen die ein-
zelnen biologischen Typen der Kategorie der Krauter ais sekundares
Erzeugnis der Formen mit dauerhaften oberirdischen Organen gelten
kénnen, doch auch solche Falle vorkommen miissen, bei denen die Re-
duktion des Habitus, auch wenn sie noch so fortgeschritten ist,
die Bedeutung eines primitiven Merkmals hat. Man kénnte beispiels-
weise auf die Existenz xeromorph beschaffener Krautarten sogar bei
den Familien der lanuwuluceae, Berberulnceae u. a. Polycarjjicae hin-
weisen, wo der primitive Charakter und der sehr alte Ursprung des
Krauthabitus aufier jedem Zweifel stehen.

Die Ableitung der sog. Therophyten oder einjahrigen Pflanzen von
der Kategorie der ausdauernden Kiauter sowie die Klassifikation dieser
Pflanzen an letzter Stelle der Evolution der biologischen Pflanzentypen
unterliegen gleichfalls keinem Zweifel *). Die einjahrigen Pflanzen stellen
Formen dar, die hauptsachlich den klimatischen Gebieten eigen sind,
in denen die Vegetationstatigkeit und insbesondere die Assimilations-
prozesse sich mit maximaler Intensitat vollziehen? und eine minimale
Dauer aufweisen; die w-ichtigste biologische Eigentumlichkeit dieser
Pflanzen ist ihre Fiihigkeit, den vollen Zyklus ihrer Entwicklung in sehr
kurzer Zeit, in einigen Fallen sogar nur in wenigen Tagen, zuriick-
zulegen8), um darauf dieungiinstige jahreszeit ais Samen durchzumachen.
In dieser Hinsicht sind die einjahrigen Krauter ein biologischer Typ,
der zum erfolgreichen t berdauern litngerer Trockenperioden auBerst
spezialisiert ist.

3 ). W. Bews, loc. cit. (1927), p. 116.

4 N. A. Maximov: The physiological Significauce of the xeromorphic
Structure of Plants. — Journ. of Ecology. Vol. XIX, 2 <1931), p. 277.

X) H. H. Thomas: Some Ohseryations on Plants in the libyan Desert. —
journ. of Ecology. Vol. IX <1921), p. 79.

7
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Die xerophyte Vegetation besteht entweder aus einjahrigen Fflan-
zen oder aus einer Kombination stark und vielseitig spezialisierter aus
den ubrigen biologischen Typen hervorgegangener Formen. In ihrer
Gesamtheit stellt diese Vegetation das letzte Stadium dar der 6ko-
logischen Evolution der Pflanzenform und ist in verschiedener Weise
dem Ertragen dauernder Trockenheit angepafit. Der vielseitige Cha-
rakter der Anpassungen sowie die grofie Ausbildungsfahigkeit, die die
Xerophyten aufweisen, wodurch sie unter mannigfaltigen Standorts-
bedingungen vorkommen kénnnen, bestatigen ihrerseits, daft in bezug
auf die allgemeine Entwicklung des Pflanzenreiches diese Pflanzen-
gruppe einen modernen Typ biidet, der direkt oder indirekt aus den
primitiven Hygrophyten hervorgegangen ist. Zahlreiche Beispiele ver-
schiedenster Art bestatigen diese Behauptung.

Wir wollen zunachst auf die Ontogenie eingehen, die zahlreiche
Beispiele dafur liefert, daft die Entwicklung jeder xerophyten Form
stets von einer mehr oder weniger zum Ausdruck kommenden meso-
phyten Struktur ausgeht, wobei die sekundar erworbenen strukturellen
und physiologischen Eigentiimlichkeiten spater mit der allmahliehen
Entwicklung der Form auftreten. Davon iiberzeugen uns sowohl die
Untersuchungen von Zalenski, Benedict, B. Huberl) u. a. Autoren
uber das Wesen der Veranderungen, die mit der Entwicklung der
Pflanze allmahlich eintreten, ais auch die Beobachtungen an den struk-
turellen Eigentumlichkeiten der juvenilen Pflanzen,die durch Cockayne
an Vertretern der Vegetation von Neu-Seeland vorgenommen wurdenB).
Es sind auch zahlreiche Beispiele aus dem Gebiete der Phylogenie vor-
handen, die mehr oder weniger in gleicher Weise den primitiven Ur-
sprung der immergrunen Hygrophyten und den sekundaren Charakter
der xerophyten Vegetation nachweisen. Die typisch hygrophyten For-
mationen sind in den feuchtesten Teilen der Erde verbreitet; in den
meisten Fallen bestehen sie aus den Arten der Familien und Gruppen,
die auf Grund gewisser Merkmale ais primitive Vertreter der Dikotyle-
donen gelten. Es sei hier auf die insulare Vegetation der siidlichen
Hemisphare hingewiesen, die an relikten Formen von vorwiegend
xeromorpher Beschaffenheit und baumartigem Habitus besonders reich
ist. Gerade das Gegenteil kann man bezuglich der Xerophyten sagen,
die die Pflanzendecke der kontinentalen, der ariden und der Wusten-
gebiete bilden. Trotzdem zu dieser Gruppe Arten gehoren, die zu dem
extrem-ungunstigsten Habitus ubergegangen sind und sich direkt vom
primitiven xeromorphen Typ ableiten lassen, wie dies bei Wehcitschia,
fhrt.acene u. a. der Fali ist, findet man Pflanzenformen mit langer dau-
emder okologischer Entwicklung und solche hierunter, die sich sowohl
strukturell ais biologisch von der primitiven Landvegetation am meisten
entfernt haben. Es sei darauf hingewiesen, dafi diese Pflanzenkategorie

I>M. Benedict: Senile changes in leaves of Vitis Vulpina and certain other
Plants. Cornell Univ. Agric. Exper. Station,-June 1915, p. 281—365,- B. Huber: Die
Trockenanpassungen in der Wipfelregion der Baume etc. — Joum. of Ecology.
Vol. XIX, Nr. 2 <1931> p. 283-290.

2 L. Cocbayne: The Vegetation of New Zealand. Veg. der Erde, XIV,
2 ed., Leipzig 1918), p. 139—140.
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auch vom phylogenetischen Standpunkte Glieder jiingerer Gruppen dar-
stellt, wie dies z. B. bei den Poh/gonaceae, Chenopodiaceae, Aizoaceae,
Oruciferae u. z. T. Leguminosae, Uinbelliferae, Composiiae u. a. der Fali
ist. Neben den noch zu besprechenden Monocotyledoneae stellen die
Vertreter dieser Gruppen den wichtigsten Teil der xerophyten Vege-
tation dar.

Der Unterschied zwischen den beiden Gruppen der Conifemles
und Dicotyledaneae besteht sowohl in der Anzahl der Arten ais auch in
der auBeren Erscheinung der Lebensform. Der konstant erhaltene
Baumhabitus der Nadelholzgewachse weicht bei den Dikotyledonen
einer fast endlosen Variation der Form. Diese Variation erschopft fast
alle die Zustande, die durch die Pflanze auf dem Wege der Anpassung
an die mannigfaltigsten Existenzbedingungen erlangt werden konnen.
Der Anfang dieser komplizierten okologischen Evolution ist vor allem
in dem Fortschritte der Entwicklung des Leitungssystems zu suchen,
namlich in dem Auftreten der offenen Leitungsgefafle. Eine nicht
geringere Bedeutung kommt jedoch der struktur-physiologischen
Differenzierung der Elemente zu, die das Holz bilden, da nur mit der
anatomischen Komplizierung des Holzes die Erwerbung der Plastizitat
verknupft werden kann, die fur die dikotylen Pflanzen besonders
charakteristisch ist und durch die dieser Gruppe eigenen vielseitigen
Erscheinung der Lebensform bedingt wird.

4, Mouocotifledoncae.

Obwohl die ersten Spuren der Monokotyledonen gleichzeitig
mit den ersten fossilen Resten der dikotylen Pflanzen gefunden wurden,
was darauf hinweist, daG das geologische Alter dieser beiden Gruppen
ungefahr gleich ist, muft man bedenken, dafl die Entwicklung der
monokotylen Pflanzen mit der endgiiltigen Vervollkommnung der
Wasserleitungselemente eng verkniipft ist; letztere gehoren hier aus-
schliedich dem Typ der offenen Biindel mit terminaler Aperturl) an.
Es sind auch einige Daten anatomischer Natur vorhanden, die darauf
hindeuten, dafl das stelare Leitungssystem der Monokotyledonen aus
dem Zerfall der konzentrisch angeordneten Leitbiindelgruppen ent-
standen ist, so wie wir sie bei manchen dikotylen Pflanzen vorfinden.
Solche Merkmale und eine Reihe anderer Tatsachen anatomischer,
morphologischer und systematischer Natur berechtigen zu der sehr
wahrscheinlichen Annahme, daft die vielleicht eine polyphyletische Fort-
entwickung aus den Dikotyledonen darstellenden Monokotyledonen
auch die letzte Phase der phylogenetischen Entwicklung des Pflanzen*
reiches darstellen,

Man mu<3 andererseits bedenken, dafj das letzte Stadium der 6ko-
logischen Evolution durch den Augenblick bestimmt wird, in dem die
Pflanzenform sich dem ungiinstigen Standort anpaflt; die Monoko-
tyledonen, bei denen, wie Jeffrey (loc. cit. p. 4x5) sagt, die Krautform
ihren typischsten Zustand erlangt hat, sind von diesem Standpunkt ais
eine sekundare Gruppe anzusehen.

Es unterliegt keinem Zweifel, dafl sowohl bei allen bisher be-

> Jeffrey: loc. cit., p. 99.
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sprochenen Gruppen wie auch innerhalb der Monokotyledonen die all-
gemeine Biologie der Formen und der vorherrschende Habitus Er-
scheinungendarstellen, die vor allem mit den strukturellen Eigentiimlich-
keiten des Leitungssystems verkniipft sind. Beziiglich seiner Gesamt-
struktur weist das aus wahllos zerstreuten, vollig isolierten fibrovasalen
Bundeln zusammengesetzte Leitungssystem der Monokotyledonen eine
sehr grofie Ahnlichkeit auf mit dem Leitungssystem der Farne der
Gruppe der Filicales leplosporangiatae, wobei auch hier die Kambium-
tatigkeit entweder fehlt oder praktisch ohne Bedeutung bleibt. Ent-
weder durch ihre Masse oder durch die Vervollkommnung der einzelnen
GefaGe, wie dies bei den vorangehenden Gruppen kaum denkbar ist,
biiCen auf diese Weise sowohl die Monocotyledoneae ais auch die Fili-
cales leptosporangiatae alle strukturellen Moglichkeiten ein, die die
mechanische Festigkeit des Stengels ais Stutzorgan garantieren. Durch
diese Einseitigkeit der inneren Beschaffenheit, welch letztere auch hier
sekundar zustandegekommen ist, wird namlich der Grund genugend
erklart, weshalb ein groBer Teil der Monokotyledonen Formen dar-
stellt mit beschranktem Wachstum und mit meist krautartigem Habitus.
Die maximale Vervollkominnung, die das primare Holz in bezug auf
seine Leitungsfunktion erlangt hat, stellt andererseits diese Gruppe, in
bezug auf ihr Aushalten unter ungiinstigen Bedingungen, an erste
Stelle, wodurch die Entwicklung der Krautform ihren Hohepunkt er-
langtl). Zur Veranschaulichung dieser Behauptung kann man auf die
Riesendimensionen der Bambuspflanzen, der Araceae, Musaceae und
der Palmen hinweisen, die vom strukturellen Standpunkt eher Krauter
ais Baume darstellen.

Es unterliegt keinem Zweifel, daB die Vervollkommnung des
Leitungssystems und die bedeutende Zunahme der Starke der Wasser-
zirkulation auch die physiologischen und die strukturellen Eigentiim-
lichkeiten der Blattorgane beeinflussen. Es geniigt, an die soeben erwahn-
ten Monocotyledonen, namlich an die Gramineae, Araceae, Musaceae
und die Palmen zu denken, um sich davon zu uberzeugen, dafi die Blatt-
gebilde maximale Dimensionen und die Blattflache ihre maximale Aus-
dehnung gerade bei diesen Pflanzengruppen erlangen?. Man kann mit
Sicherheit annehmen, daB das Verhaltnis der Blattflache zu der gesamten
vegetativen Masse, die hier infolge der Reduktion des Stengelsystems
sehr beschrankt ist, bei den Monokotyledonen zugunsten der Blattflache
bedeutend verschoben ist. Sowohl die bedeutende Erweiterung der
Blattflache wie auch die stark entwickelte aus zahlreichen und meistens
parallelen, mit den Leitungselementen des Stengels unmittelbar ver-
bundenen Nerven zusammengesetzte Nervatur, sind wesentliche Hin-
weise auf das Vorhandensein einer Organisation, die selbstredend eine
bedeutende Steigerung der Transpiration und auch der Assimilations-
tatigkeit bedingt. Der Umstand, daB unter den monokotylen Pfianzen
die wichtigsten Nahrungsmittelguellen vorkommen und der Umstand,
dafi das Verhaltnis der Samenproduktion bei manchen Getreidepflanzen
im Laufe einer Vegetationsperiode von nur 3 bis 4 Monaten bis 30%
des Gesamtgewichts der Pflanze erlangen kann, zeigen tatsachlich, daB

J) Bower, loc. cit, p 143.
Nacfi M. J. Golenkin.
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die Verarbeitung der Assimilate bei den Monokotyledonen mit ge-
steigerter Energie vor sich gehtl). Nur im Zusammenhang mit einer
solchen Intensivierung der Assimilationstatigkeit ist andererseits die be-
deutende Verkiirzung der Vegetationsperiode und die volle Anpassung
dieses Typs an extrem ungiinstige Bedingungen durch die Pflanzenform
maglich, bei denen die Landvegetation zu ihrer Entwicklung iiber eine
sehr kurze Periode verfiigt. Es darf also nicht verwundern, wenn
gerade die monokotylen Pfianzen zu den Bewohnern des ariden und des
Wiistenklimas gehoren, wo der vegetative Zyklus innerhalb einer sehr
kurzenn Zeit zuruckgelegt werden mufi unter Ausnutzung sogar nur
eines zufalligen Niederschlags.

Mit der Vernichtung der inechanischen Stabilitat und mit der
Degenerierung des Stengelsystems bei den Monokotyledonen, bei dem
Vorhandensein einer selbstverstandlich intensiven Assimilation wird
andererseits die Bewegung der Assimilate entweder zu den Spitzen
oder zu der Basis des Pflanzenkorpers gerichtet. Ais Endresultat er-
scheint im ersten Fali die intensive Samenproduktion, die die Ent-
wicklung der monokarpischen Form fordert; im letzten Fali haben
wir Knollenbildung und Geophytismus?. Die Geophyten und die
monokarpischen Arten bilden bekanntlich einen bedeutenden Teil der
Monokotyledonen und ihre Mannigfaltigkeit wird mit der Verlangerung
der Trockenperiode progressiv gesteigert. Beide sind typische Be-
wohner der semiariden und der ariden Gebiete3). Die sekundare Ver-
dickung des Stengels, die die Entwicklung der baumartigen Formen
fordert, ist bei den Monokotyledonen eine relativ seltene Erscheinung
und kommt nur bei manchen Gruppen der Familien der Liliaceae,
Amaryllarear, Indareae und Dioscoreaccae, bei den Palmen u. a. vor.
Gleidigiiltig wie sich die Kambiumtatigkeit und das sekundare Dicken-
wachstum auswirken4y, die hier stets aufierhalb der Zone vor sich gehen,
in der die Leitungsgruppen des primUren Holzes angeordnet sind, unter-
scheiden sie sich doch sehr von der Art, in der das Dickenwachstum
des Stengels bei den Dikotyledonen vor sich geht. Der Verteilung
ihrer mechanischen Elemente nach, zu denen hier der gréGte Teil der
sekundaren Gebilde gehért, weisen die baumartigen monokotylen
Pfianzen eine entfernte Ahnlichkeit mit den palaozoischen Lepidoden-
draccac auf. Bei den letzteren kennzeichnen sich die mechanischen
Elemente gleichfalls durch eine periphere Anordnung. Bei einer ganzlich
anders gearteten Wuchsform und bei einer grundsatzlich verschiedenen
inneren Beschaffenheit kommt auf diese Weise wiederum ein Lebens-
typ mit vollem Erfolg zustande, der intolge seines nichtzeitgemafien
Auftretens langst eingegangen war. lin Vergleich zu den Dikotyledonen
beginnt das sekundare Wachstum bei den Monokotyledonen sehr spat
und ofters nach der endgiiltigen Verlangerung der Stengelachse®), indem
das primare Plolz, das seit langerer Zeit funktioniert und seine Leitungs-

*> Jeffrey, loc. cit., p. 378-

2> A. Arber: Monocotyledons. Cambridge <1923), p. 43—44.

3 J. W. Bews: Plant Forms and their Evolution in South Africa. London
<1925), p. 112,- — —. Studies in the ecological Evolution of the Angiosperms. —
The New Phytologist, Reprint Nr. 16, p. 52 u. 116.

4> Nadi ). P. Borodin.

5 A. Ai ber: loc. cit.
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funktion ununterbrochen besorgt, auf diese Weise seine volle Ent-
wicklungsmaoglichkeit erreicht.

Es ist bemerkenswert, daC die baumartigen Monokotyledonen
zum grofiten Teil typische Xerophyten, d. h. Bewohner eines extrem
sekundaren Standorts darstellen. Dieser Umstand, aber auch die eigen-
artige Weise, in der das sekundare Wachstum vor sich geht, das wie
gesagt, lange Zeit nach der Befestigung der primaren Struktur beginnt,
deuten geniigend darauf hin, dafi die baumartigen Formen dieser
Gruppe eine ganzlich modeme Erscheinung darstellen und einen viel-
leicht nicht ganz vollendeten Versuch zum Ubergang dieses biologischen
Typs zum ariden und Wustenklima.

Im Vergleich zu den Dikotyledonen sind die monokotylen Pflanzen
in bezug auf die Leitungswirksamkeit ihrer GefaGe ais ein bedeutend
fortgeschrittener Typ zu bezeichnen. Der Fortfall des sekundaren
Wachstums, das in einer sehr eigenartigen Weise nur bei einigen Ver-
tretern wiedererscheint, berechtigt zu der Annahme, daB die Entwick-
lung dieser Gruppe einseitig vor sieh gegangen ist mit Riieksicht ledig-
lich auf die Erhaltung der Existenzfahigkeit unter sehr ungunstigen
Bedingungen und auf eine maximale Verkiirzung der Vegetations-
periode. Die geographische Verbreitung und die Bedingungen, unter
denen der grofite Teil der monokotylen Landpfianzen existiert, be-
statigen diese Charakteristik vollkommen. Es geniigt hier nur auf
die Rolle hinzuweisen, die die verschiedenen Vertreter der Famile
der Gramineae bei der Bildung der Pfianzendecke in allen den Gebieten
der Erde spielen, die infolge ihrer klimatischen Bedingungen ais mehr
oder weniger ungiinstig fur die Existenz der Pflanzenform gelten. Es
unterliegt jedoch keinem Zweifel, daB auch die Monokotyledonen
ahnlich den dikotylen Pflanzen ihre okologische Evolution von einem
primitiveren Standort und einer primitiveren Stniktur begonnen haben.






