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Urspriinge und Entwicklung der Cycadeen

von
Michael Wachtler
P. P. Rainerstrasse 11, 39038 Innichen, Italy, e-mail: michael@wachtler.com

Zusammenfassung

Urspringe und Entwicklung der Cycadeen oder Palmfarne haben seit je her die paldobotani-
sche Forschung fasziniert. Einmal wohl wegen ihrer friihen Urspriinge - mit Vorlaufern welche
mehr als 300 Millionen Jahre in den Karbon zurickreichen - andererseits, dass sich aus ihnen
oder parallel entstandenen Linien Erkenntnisse Uber die Entstehung der BlUtenpflanzen ab-
leiten lassen kdnnten. Zweck dieser Arbeit ist cycadophytische Pflanzen im Fundzusammen-
hang zwischen Paldozoikum und Mesozoikum zu untersuchen. Entwicklungslinien zu anderen
- moglicherweise daraus entstandenen enigmatischen Pflanzengruppen wie den Bennettitales
oder den Angiospermen - werden dagegen nur gestreift.

Einige interessante Feststellungen kristallisierten sich dabei heraus:

- Als urtumlichste Cycadeenbelaubung kénnen kleine, ganzrandige und zungenférmige Ein-
zelblatter gelten. Die Wedelsegmentierung, Charakteristik der meisten rezenten Palmfarne,
bildete sich schon frih zwischen Karbon und Perm heraus.

- Der Formungsprozess der heutigen Cycadeen - sowohl was ihren Aufbau, die Knollenstam-
me sowie die mannlichen und weiblichen Samenanlagen betrifft - war schon im Perm mehr
oder weniger abgeschlossen. Weitere grundlegende Evolutionsprozesse Uber die Jahrmillionen
lassen sich anschlielend nur mehr marginal feststellen.

Die viel zitierte Perm-Trias-Katastrophe scheint im Pflanzenreich véllig spurlos hinweg gefegt
zu sein. Alle Cycadales des Perms transitierten in kaum veranderter Form in die Trias.

- Der Bauplan der urspriinglichen Koniferen sowie der Cycadeen weist im Aufbau der Zapfen-
blitenstande Parallelen auf. Deswegen sind verwandtschaftliche Verhaltnisse dort zu suchen
und weniger bei den Samenfarnen.

- Alle heutigen mannlichen Cycadeen-Zapfen lassen sich aus einem spiralférmig rund um eine
zentrale Achse zusammengeballten Fruchtstand einzelner komprimierter und verzwergter Pol-
len tragender Wedel ableiten.

- Alle heutigen weiblichen Cycadeen-Zapfen - auler Cycas - bestehen genauso aus rund um
eine Spindel spiralig angeordneten mehr oder weniger verwachsenen sterilen Wedelblattchen,
wobei jeweils die untersten an ihrer dorsiventralen Seite Samenanlagen herausbildeten.

- Die Verwachsung der einzelnen Mikrowedelblattchen ist heute schon so weit fortgeschritten,
um wenig bis kaum mehr erkennbar zu sein, wahrend bis in die frihe Triaszeit ein Evolutions-
und Minimierungsprozess von einem locker angeordneten BlUtenstand feststellbar ist.

- Bei der heutigen Gattung Cycas wie auch den Cycasvorlaufern setzen sich die weiblichen
Sporophyllschépfe aus einzelnen Fruchtblattern bestehend aus einem sterilen federartigen
apikalen Appendix und einem basalen, jeweils links und rechts entlang einer zentralen Rha-
chis Samen tragenden Unterteil zusammen. Urspringlich wurden in der Wachstumsphase die
Samenanlagen vollkommen von diesem Fruchtblatt umhullt und erst wahrend der Reife durch
Offnung freigegeben.

- Der Siegeszug der Urcycadophyten geht einher mit der Entwicklung einer Symbiosegemein-
schaft zwischen Tieren und Insekten. Die Anbietung nahrhaften Pollenmaterials, sowie die
Andienung als Futterlieferant in Form leicht verdaulicher Blatter und Samen erleichterte ihre
weltweite Verbreitung.

- Die Entwicklung der Urcycadeen bildete Grundlage fur die Evolution anderer bedeutender
heute noch lebender oder ausgestorbener Stamme wie der Bennettiteen oder Angiospermen.

Online: Mai 2013
Schlusselworte: Entstehung Cycadeen, Perm, Trias
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Cycas revoluta mit weiblichen Bluten

Einfiihrung

Die heute lebenden Cycadeen umfassen 11
Gattungen und 305 Arten, welche sie zur
zweitgrofRten Gymnospermengruppe nach den
Koniferen machen (ZGURSKI ET AL., 2008).
Ihr Verbreitungsgebiet liegt in den Tropen und
Subtropen sudlich und nordlich des Aquators,
wobei Zentralamerika als Region mit der grofi3-
ten Cycadeenvielfalt gilt. Die ausgedehnteste
Radiation erlebte dabei die Gattung Cycas mit
Vertretern, welche sich auf der Nordhalbkugel
von Japan bis China und Sitdostasien und auf
der Stdhalbkugel Uber den Pazifik, Australien
und der Ostkuste Afrikas, einschlie3lich Mada-
gaskars angesiedelt haben.

Einteilung

Allgemein werden die Palmfarne in drei gro-
Be Familien eingeteilt: Die Cycadaceae, die
Stangeriaceae und die Zamiaceae.

Die Familie der Cycadaceae (PERSOON) um-
fasst rezent nur eine grof3e Gattungsgruppe:
Cycas (LINNAEUS).

Die Stangeriaceae (JOHNSON) werden in
zwei monogenerische Unterfamilien unter-
teilt: die Stangeriaceae (MOORE) und die
Boweniaceae (HOOKER) wahrend die Zamia-
ceae (REICHENBACH) in zwei Unterfamilien
unterteilt werden: Die Encephalartoidea und
die Zamiodeae (STEVENSON).

Erstere werden in die Triben Diooeae
(SCHUSTER) und Encephalartacae (MIQUEL)
mit den Gattungen Encephalartos (LEH-
MANN), Macrozamia (LEHMANN) und Lepi-
dozamia (REGEL) unterteilt.

Die Zamiodeae setzen sich aus dem Tribus
Ceratozamiae (STEVENSON) mit der einzi-
gen Gattung Ceratozamia bzw. den Zamieae
mit Microcycas (DECANDOLLE), Zamia (LIN-
NEAUS) und Chigua (STEVENSON) zusam-
men (GRIMM, 1999).
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Unterschiedliche Fruchtausbildungen rezenter Cycadeen: a) Weiblicher Fruchtstand von Cycas revoluta mit typischen,
locker stehenden Samenfruchtblattern. Im unteren Teil der apikal gefiederten, sterilen Appendixes befinden sich die
in zwei Reihen angeordneten Samenanlagen. b) Mannlicher Zapfen von Cycas revoluta mit seiner hohen Anzahl an
Staubbléattern. Sie tragen an der Unterseite die Pollensacke. c¢) Weiblicher Zapfen von Ceratozamia mexicana. An der
Innenseite hangen an jedem Sporophyll zwei Samen, d) Weibliche Zapfen von Stangeria eriopus
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Alle Cycadeen weisen eine Fulle von Ge-
meinsamkeiten auf, welche zur Annahme
eines gemeinsamen Vorfahren hindeuten.
Diese sind:

Getrenntgeschlechtlichkeit: Alle Palmfar-
ne sind di6ézisch mit mannlichen und weib-
lichen Fruktifikationen auf verschiedenen
Pflanzen.

Zapfen: Mit Ausnahme der Gattung Cycas
entwickeln alle Arten ausgepragte und von
anderen Pflanzen leicht zu unterscheidende
mannliche und weibliche Zapfengebilde, die
einzeln oder zu mehreren an der Stamm-
spitze zwischen den Wedeln stehen. Sie
konnen bedeutende GroflRen erreichen und
bestehen aus einer Achse mit spiralig an-
sitzenden Sporophyllen. (DANERT ET. AL.
1992). Nur bei der Gattung Cycas entsprin-
gen alle Makrosporophylle auf einer Ebe-
ne. Trotzdem kann auch dieser weibliche
Blutenstand als Zapfengebilde bezeichnet
werden.

Makrosporophylle: Zum gré3ten Teil tra-
gen die Sporophylle der Cycadeen durch
eine spiegelgleiche Verdeckung geschutzt
insgesamt zwei Samen. Nur bei der Gat-
tung Cycas koénnen sie bis zu 16 enthalten.
Hier ahneln die Makrosporophylle gefieder-
ten Blattern, welche jedoch kein Chlorophyll
enthalten. Das sterile Ende ist dabei mehr
oder wenig stark gefiedert, wie auch bei
einigen Arten nur mehr dornenartig ange-
deutet. Die Samen sitzen an randstandigen
Hohlungen der Lamina.

Mikrosporophylle: Alle mé&nnlichen Pol-
lenorgane der Cycadeen zeigen eine relati-
ve Einformigkeit. Es handelt sich um brei-
te schildformige Segmente, welche an ihrer
Unterseite diese entweder vollkommen oder
nur lateral bedeckend Mikrosporangien tra-
gen. Sie reifen durch die eng anliegenden
Mikrosporophylle gedeckt heran, erst bei der
Pollenentleerung rucken sie durch Streckung
der Internodien der Blutenachse auseinan-
der (SCHUSTER, 1932).

Pflanzenharchen: Alle heute lebenden Cy-
cadeen tragen an der Spitze der Zapfen oder
der jungen Blatter feine verzweigte oder un-
verzweigte Trichome.

Blatter: Mit Ausnahme von Bowenia, wel-
che als einzige zweifiederig ist, tragen alle
Cycadeen einfache Fiederblatter ohne End-
segment. Die Blattfiedern sind meist ganz-
randig und weisen eine dicke Kutikula und
eingesenkte Spalt6ffnungen auf. Jedes zwei-

te bis dritte Jahr bildet sich eine Rosette von
neuen Wedeln, welche sich farnartig entfal-
ten. Die dickwandige, kutinisierte Epidermis
stellt eine Charaktereigenschaft fast aller
Cycadeen dar.

Blattstiel: Die Wedeln werden von einer ba-
sal verholzten Achse gehalten in den zwei
oder mehrere Blattspuranlagen hineinmin-
den.

Stamm: Die meisten Arten tragen einen
mehr oder minder langen rubenféormigen bis
kugeligen pachycaulousen Knollenstamm.
Einige Arten kénnen sich auch saulenférmig,
baumformig - aber immer unverzweigt —
ausbilden, Uberschreiten jedoch selten eine
Hohe von zwei Metern. Bei einigen Arten wie
Macrozamia bilden die mit Haaren besetzten
Blattgrundteile durch Zerfaserung eine pelz-
ahnliche Decke (SCHUSTER, 1932), andere
wiederum sind wollig behaart, wie Encepha-
lartos. An der AulRenseite der Stdmme bildet
sich aus alten Blattbasen oder Stammteilen
ein fast undurchdringlicher Schuppenpanzer.
Er besteht aus stehen gebliebenen Blatt-
und Sporophyllbasen und ist manchmal mit
Harchen bedeckt.

Cycasin: Alle rezenten Palmfarne produzie-
ren das mythylazoxymethanol-haltige Gly-
cosid Cycasin, eine unbekannte Eigenschaft
bei anderen Nacktsamern.

Wurzeln: Alle Cycadeen sind mit zwei Ar-
ten von Wurzelorganen ausgestattet: Einer
priméaren verdickten, fleischigen und lang
gezogenen Pfahlwurzel von der vielfach
aufgabelnde, koralloide Seitenwurzeln ab-
zweigen. In ihnen kénnen in Symbiose Al-
gen (Cyanophyta) leben, welche in der Lage
sind Stickstoff aus der Atmosphére zu filtrie-
ren (JONES, 2002). Diese Eigentumlichkeit
ist einzigartig im Pflanzenreich. Die Seiten-
wurzeln sind dartber hinaus negativ geo-
tropisch, das heil3t sie wachsen in Richtung
Oberflache und durchwuchern rasenformig
den Boden rund um die Pflanze.

Kurze Charakterisierung fossiler

Cycadeen

Historische Einordnungen: Um die zahl-
reichen unterschiedlichen Gymnospermen-
reste des Erdaltertums von anderen wie den
Coniferales, Ginkgoales oder Peltaspermales
abzugrenzen, wurde im Jahre 1902 von Al-
fred Gabriel NATHORST der Begriff Cycado-
phyta gepragt, wobei dieser nichts aussagt

Dolomythos, 2013



Alle Fotos Michael Wachtler

& |

. e g

Wachstumszyklus einer Cycadee (Cycas revoluta): a) Junge Wedel brechen inmitten abgestorbener Kataphyllblatter
hervor; b) Sie sind vorerst entlang der Mittelrhachis eingerollt; c) Innerhalb weniger Tage 6ffnen sie sich zur typi-
schen Cycadeen-Wedelform; d) Alle zwei bis drei Jahre entwickelt sich aus dem Innern ein neuer Satz von gleichzeitig
heranwachsenden Wedeln; e) Die spitzdornigen, ganzrandigen Kataphyllblatter weisen einen anderen Blattcharakter
auf, wohl ein Rudiment der Ganzblattentwicklung der ersten Cycadeen.
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ob damit wirklich eine Einordnung als Vor-
laufer heutiger Cycadeen gerechtfertigt
ist, oder ob viel mehr Bennettiteen oder
andere Gattungen ahnlicher Blattstruktur
in Frage kommen kdnnten.

Als erste gelangten im Jahr 1913 THOMAS
und BANCROFT anhand des Aufbaues der
Kutikel - und zwar der Unterschiede im
Verhaltnis der Schlie3zellen mit den um-
gebenden Nebenzellen - zur Erkenntnis,
dass zumindest zwei vollkommen ver-
schiedene fossile Pflanzengruppen &ahn-
liche Belaubung trugen, ahnlich wie es
heute zwischen Palmen und Palmfarnen
der Fall ist. Sie wurden vorerst in die cyca-
deennaheren Nilssoniales und die von die-
sen vielfach abweichenden Bennettitales
unterschieden. Grundlage weiterer Arbei-
ten war, den Bennettiteen zuzurechnende
Gattungen (Pterophyllum, Nilssoniopteris
usw.) von anderen Pflanzengruppen, wenn
auch mit cycadophytischer Beblatterung
abzugrenzen.

Vorfahren innerhalb anderer Gymno-
spermengruppen: Frihe Beschreibun-
gen aus dem 19. Jahrhundert stellten die
Cycadeen als nacktsamige Gewachse in
eine Gruppe mit den Koniferen, da Ana-
logien mit den Blutenstdnden der Nadel-
baume hergestellt wurden. In der Folge
wurden die Cycadeen wiederum von ei-
ner Gruppe von Samenfarnen aus dem
Karbon, den Medullosaceaen, als Aus-
gangspunkt ihrer Entwicklung abgeleitet.
Fossiluberlieferungen zeigen mehr Uber-
einstimmungen mit den Koniferen als den
Samenfarnen.

Lange Zeit hielt sich die Lehrmeinung,
die Gattung Cycas anhand ihrer
eigentumlichen Makrosporophyll-Gestalt
als ursprunglichste anzusehen, und
alle anderen durch Reduktion daraus
abzuleiten. Fossiluberlieferungen zeigen
aber auf eine Parallelentwicklung der
groBen Gruppen Cycas und Zamia schon
seit dem Palaozoikum. Eine Aufspaltung
muss deshalb schon zwischen Karbon
und Perm erfolgt sein, was eine Deutung
in primitivere und entwickeltere
Cycadeen verunmoglicht. Deshalb
kdnnten einige Cycadeengattungen wie
Bowenia und Stangeria, auch Cycas
micholtzii durchaus als Endemiten sehr
alter Entstehung eingeschéatzt werden
(SCHUSTER, 1932).

Die Einordnung anhand der Blattge-
stalt

Zwischen Paldozoikum und Mesozoikum bil-
deten sich verschiedene Blatttypen heraus,
welche anhand von weiterfihrenden Unter-
suchungen oder Compoundfunden als echte
Cycadeenvorlaufer eingestuft werden kén-
nen. Hauptsachlich werden sie unterschie-
den in:

Ganzblattwedel: Es handelt es sich um ei-
ne umfassende Gruppe von mehr oder weni-
ger grofRen Einzelblattern, welche durchaus
von den Unbilden der Natur vielfach ein-
gerissen sein kénnen. Sie werden als ech-
te Cycadeenvorlaufer wie Bjuvia, Ladinia,
Phasmatocycas oder ohne weitere Untersu-
chungsmaoglichkeiten unter der Formgattung
Taeniopteris klassifiziert und reichen vom
Karbon bis in die Kreide.
Segmentblattwedel: Die Blattorgane
zeichnen sich durch mehr oder wenige geo-
metrisch gewachsene Wedel aus und sind ab
dem frihen Perm belegt. Als natlrliche si-
cher den Cycadeen zuzuordnende Gattungen
wurden Nilssonia, Pseudoctenis und Apoldia
definiert.

Die Einordnung anhand der fertilen
Organe

Fur fossile mannliche wie weibliche Cycade-
enfruktifikationen wurden Abgrenzungs-No-
menklaturen geschaffen. Es sind dies:
Fiederblatttrager: Vom Perm an finden
sich immer wieder zwei Reihen Samen tra-
gende Fruchtblatter mit einem an eine Feder
erinnernden sterilen Appendix. Sie wurden
hauptsachlich als Dioonitocarpidium, auch
Cycadospadix, Pseudoptilophyllum, Pala-
eocycas klassifiziert und schon ab dem 19.
Jahrhundert als mégliche Vorlaufer der heu-
tigen Gattung Cycas erkannt.
Zapfentrager: Es handelt sich um fossile
Cycadeenzapfen, welche als Formgattungen
anhand von Pollenfunden als Androstrobus,
sowie bei den weiblichen als Tethydostrobus
eingeordnet wurden.

Rund um die Entwicklung der Cycadeen zwi-
schen Perm und Trias herrschen aber noch
viele Unklarheiten, besonders was die maf3-
gebenden Fruktifikationen betrifft. Sinn die-
ser Publikation ist es - weniger aus einem
kladistischen Hintergrund heraus — sondern
anhand von Zusammenhangsfunden Evoluti-
onslinien aufzuzeigen.

Dolomythos, 2013
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a) Zwar ist die Wedelform - wie hier ein junges Cycas revoluta-Blatt - fur die Palmfanre arttypisch, doch kommen
durchaus eine Fille anderer Blattformen vor. b) Mdglicherweise an die urspruingliche mikrotaeniopteride Beblatterung
erinnern die Wedel von Stangeria eriopus. ¢) Auch die Wedel von Bowenia spectabilis weichen vom herkémmlichen
Habitus ab. d) Bei Cycas micholitzii treten die beiden Leitblndel nicht in die Gabeln ein, sondern je ein Gabelast teilt
sich in zwei selbstandige Aste.
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Klassische Stétten fossiler Cycadeenfunde

Inmitten der Fulle weltweit bekannt gewor-
dener Lokalitaten, welche rund um die Ent-
wicklung der Palmfarne vom Karbon bis in
den Jura MalBstabe gesetzt haben, sollen ei-
nige besonders symptomatische herausfilt-
riert werden. Ab dem Mittleren Jura kann die
grundlegende Entwicklung als abgeschlossen
betrachtet werden und sie wurden deshalb
nicht mehr eigens berucksichtigt. Naturlich
kdnnen aufgrund der Vielzahl an Materialien
nicht alle Fundstellen angefuihrt werden.

Fundstellen und Entwicklungen im

Karbon und Perm

Erste taeniopteride Blatter treten im Karbon
in weiten Teilen der Welt auf. Sie wurden
als Taeniopteris polymorpha, T. multiner-
vis, T. coriacea usw. eingestuft. Wenn auch
eine eindeutige Zuordnung zu den Cycada-
les weder durch Kutikelanalysen noch durch
den Aufbau der fertilen Organe erwiesen
ist, kann angenommen werden, dass sie als
Vorlaufer in Frage kommen kénnen (DOU-
BINGER, 1956, BOERSMA & FRITZ, 1990).

Phasmatocycas aus dem amerika-
nischen Mittelwesten

Verschiedene Fruktifikationen mit taeniop-
terider Beblatterung stammen aus oberkar-
bonischen (Pennsylvanian) und unterpermi-
schen Schichten (Artinskian-Kungurian) der
amerikanischen Bundesstaaten Kansas, Ok-
lahoma und Texas (MAMAY, 1973, DIMICHE-
LE ET. AL. 2001 AXSMITH ET. AL., 2003). Es
handelt sich um relativ lange und schmale,
zu mehreren an einer zentralen Axis verei-
nigte Fruchtblatter, welche in zwei Reihen
entlang einer Mittelvene eine hdhere Anzahl
von Samen umhullen oder sie teilweise bei
Reife freilegen. Kleine, ganzrandige Taeniop-
teris-Batter wurden im Zusammenhang ge-
funden. Die kurz-bestielten Blatter sind am
Apex mehr oder weniger gerundet und zei-
gen eine deutliche Rhachis mit in die Blatter
eng abzweigender Parallelnervatur. In ober-
karbonischen Pennsylvanien-Schichten wur-
den solche fertile Organe als Phasmatocycas
bridwellii definiert, jene im Unterperm als
Phasmatocycas kansana eingeordnet (TAY-
LOR ET. AL. 2009).

Primocycas und Pseudoctenis aus
China und Korea

Etwas anders dagegen verhalt es sich mit
Primocycas chinensis (ZU JIA-NAN & DU
XIAN-MING, 1981) aus der Unteren Shihe-
zi Formation aus Shanxi, China (Artinskian-
Kungurian). Die Sporophylle sind im Gegen-
satz zu Phasmatocycas kleiner und tragen
an jeder Seite blo3 zwischen 1 bis 4 grof3ere
bis kleinere Samen. Das apikale Fiederchen
ist gut ausgepragt. Hullblatter fur die Samen
sind nicht ersichtlich, es scheint, als handel-
te es sich bei einigen um verkimmerte Sa-
men, wahrend ein einziger auf jeder Seite
voll ausgebildete Charakterztige tréagt.
Relativ gut erhaltene Cycadophyten-Wedel
stammen aus den frihpermischen Jido-Se-
rien des Samchok-Distriktes in Sudkorea.
Pseudoctenis samchokense (KAWASAKI,
1934, POTT ET. AL., 2009) trug im Gegen-
satz zu den vielen bekannten taeniopteriden
Blattern dieser Zeit erstaunlicherweise gut
gegliederte Wedel. Somit ist auszugehen,
dass einige Blattformen schon zwischen dem
Karbon und Perm die typische Fiederblatt-
Struktur der heutigen Cycadeen erreichten.
Es handelt sich um an die 30 cm lang, Uber
20 cm breit werdende, versetzt segmentier-
te Wedel mit stumpf-gerundetem Blatt-Apex.
Die einzelnen Blatter laufen seitlich in eine
ausgepragte Rhachis, Sekundéaradern, - ge-
wohnlich einmal an der Blattbasis dichotomi-
sierend - laufen parallel bis zum Blattende.
Die Kutikeln sind typisch fur frihe Cycadeen
dunn, bruchig und ungentgend erhalten. Sie
durften aber hypostomatisch gewesen sein.
Eine Zuordnung von Pseudoctenis samcho-
kense-Wedeln mit weiblichen Primocycas chi-
nensis-Reproduktionsorganen wurde erwo-
gen (POTT ET. AL., 2009).

Die Rotliegendfloren Deutschlands

Aufgrund der hohen Anzahl der Fundstellen
(allein 265 im Thuringer Wald) und des lan-
gen, schwer einzuordnenden Zeitraumes, wel-
cher vom Oberkarbon (Stephan C) bis zum
Unteren Mittleren Perm reicht, sind genaue
chronologische Einordnungen nicht immer
maoglich. Vielfach handelt es sich um mikro-
taeniopteride Blatter welche, besonders jene

Dolomythos, 2013



Cycadeen-Funde aus dem Unterperm

1) Primocycas chinensis, Shanxi, China (Artinskian-Kungurian). Makrosporophyll mit anhaftenden Samen und fie-
derartigem sterilen Schild (aus ZHU & DU, 1981). 2) Phamsatocycas bridwellii (Oberkarbon - Pennsylvanian), (aus
TAYLOR ET. AL., 2009, S. 710. 3) Nilssonia perneri-Wedel mit anhaftendem Knollenstamm (TRE 02, Gesamthdhe
36 cm, davon Wedel 26 cm) aus dem Unterperm (Artinskian-Kungurian), Tregiovo, Norditalien. Sammlung Valenti-
ni-Wachtler, Museo Scienze Naturali, Trient.
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aus der Artinskian-Kungurian-Stufe als Taeni-
opteris abnormis (GUTBIER) oder T. multiner-
vis (WEISS) Kklassifiziert wurden (BARTHEL,
2006). Bei gewissen grofReren Blattern, teil-
weise mit Uber 20 cm Lange, bei 10 cm Brei-
te, mit dichten Sekundérnerven durfte aller-
dings eine Einordnung in die Gattung Bjuvia
gerechtfertigter sein. Aus Sobernheim stam-
men Megasporophylle (Sobernheimia jonkeri,
KERP, 1983), welche Ahnlichkeiten mit den
nordamerikanischen Phasmatocycas-Sporo-
phyllen aufweisen. Dabei wurde eine Zugehdo-
rigkeit zur makrotaeniopteriden Taeniopteris
(Bjuvia) multinervis angedeutet.

Anders gelagert ist der Aufbau von Taeniop-
teris jejunata, zumeist aus dem Stephan und
dem Untersten Perm stammend. Ihr mehr an
Farnwedel erinnernder Aufbau spricht gegen
eine Einordnung ials Cycadeenvorlaufer.

Die Tregiovo-Flora der norditalie-
nischen Sudalpen

Die neue entdeckte Vvielfaltige Flora
der Tregiovo-Formation (CASSINIS &
RONCHI, 2001; MAROCCHI et al., 2008;
WACHTLER, 2012) aus den italienischen
Dolomiten (Artinskian-Kungurian 276,5
- 274,1 Mya.) lieferte reichhaltiges
cycadophytisches Pflanzenmaterial. Als
echter Cycadeenvorlaufer kann Nilssonia
perneri (WACHTLER, 2012) betrachtet
werden. Unregelmalig segmentierte
Blattwedel im Compound mit vollkommen
erhaltenen Knollenstammen durften Zeugnis
davon ablegen. In den gleichen Schichten
gefundene Fruktifikationen erinnern im
Aufbau an Cycadeen-Zapfen. Einige Blatter
mit deutlich an Bjuviales erinnerndem
Aussehen wurden als Bjuvia tridentina
(WACHTLER, 2012) klassifiziert. Nicht geklart
allerdings ist die Einordnung von Taeniopteris
valentinii (WACHTLER, 2012), welche in
diesen unterpermischen Schichten neben den
Koniferen (Ortiseia, Cassinisia, Walchia usw.)
zu den dominierendsten Pflanzen zahlte.
Die Blatter waren typisch taeniopteroid-
zungenformig und wurden von einer breiten
Spreite durchzogen, von der dicht aneinander
gedrangt Seitennerven im 90 Grad Winkel
abzweigten. Sie wuchsen aber untypisch fur
Cycadeen an einer Spreite sich verzweigend
in die Hohe, wobei sich immer die Gabelaste
in zwei selbststandige Aste teilten. Die im
Zusammenhang gefundenen fertilen Organe
wiesen zwar gewisse cycadophytische

Eigenschaften auf - indem sie endsténdig
an einem Stil aufsalRen - doch ihr gesamtes
Erscheinungsbild kann nur bedingt als
cycadeenhaft erachtet werden. Auch fehlt
der typische Knollenstamm, der hier durch
feine Haltwurzeln ersetzt ist. Allein daraus
wird ersichtlich, dass Taeniopterisblatter eine
Morphogattung darstellen, welche sie nicht
immer in die Nahe der Cycadeen bringt.

Die oberpermische Zechstein-Flora
Deutschlands

Obwohl nie mit korrelierbaren Fruktifikati-
onen gefunden, kdnnten Compoundfounde
(BRANDT, 1997) von Taeniopteris eckhard-
tii-Blattern zu den kleinblattrigen Cycade-
envorlaufern gezéhlt werden. lhr Habitus
spricht jedenfalls dafr.

Triassische Fundstellen

Die fruh-mitteltriassische Flora in
den Dolomiten

Durch einen besonderen Reichtum an Cycad-
ophyten und aufRerordentliche Erhaltungszu-
stande zeichnet sich besonders die Fundstelle
Piz da Peres in den sudoéstlichen Alpen aus
(WACHTLER, 2010). Zudem stammen viele
Compound-Funde aus dieser Gegend. Allein
20 komplett erhaltene weibliche Dioonitocar-
pidium-Schoépfe konnten gefunden werden,
dazu noch eine Mehrzahl mannlicher und
weiblicher Zapfen. Dominiert wird diese Flora
von Bjuvia olangensis, einem Cycadeenvor-
laufer mit makrotaeniopterider Beblatterung,
der sich in der Folge in anderen Schichten
dieser Gegenden bis in die Obertrias und den
Unterjura in nur leicht veranderter Form ver-
folgen lasst. Die Wedel durften einschlieRlich
Spreite wohl Uber einen Meter, bei 30 bis 40
cm Breite, erreicht haben, wuchtige Knollen-
stamme mit 25 x 11 cm Lange konnten mit
gefunden werden. Seine Jugendblatter - bis
zu 20 cm hoch - zeigten noch ausgepragt
die Einblattstruktur und waren nur verein-
zelt eingerissen. Sie enden gewohnlich in ei-
nem sanft abgerundeten keilférmigen Apex.
Weibliche Megasporophylle des Typs Diooni-
tocarpidium loretzi (WACHTLER, 2010) mit
bis zu 60 sich um eine Spindel spiralférmig
windende Sporophylle, an die 40 Samen in
zwei Reihen tragend, und in einen federar-
tigen Apex endend, charakterisierten diese
Cycadee. Im Verbund gefundene Androstro-
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Permische Cycadales

1) Taeniopteris (Nilssonia) abnormis, Mittleres Rotliegend, Chemnitz Hilbersdorf, Nachlass Otto Weber, Sammlung
Museum fur Naturkunde, Chemnitz 2) Bjuvia tridentina, Unterperm-Artinskian, Tregiovo, Trentino, 3) Taeniopteris
(Bjuvia) multinervis, Oberhofer Schichten, Oberrotliegend, Oberhof, Sammlung Naturkundemuseum Schleusingen,
(Nr. 203), 4) Taeniopteris eckhardtii. Compoundfund von Blattern. Obwohl eine Zugehoérigkeit zu den Cycadeen
nicht erwiesen ist, erscheint sie durchaus plausibel. (Sammlung Geologisch-Palaontologische Universitat Halle, Coll.
Pangert).

Michael Wachtler: Urspringe und Entwicklung der Cycadeen
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Feststellung: Das Cycas-Fruchtblatt veranderte sich vom Perm an kaum

Trotz fragmentarischer Funde kann ausgegangen werden, dass sich der Habitus schopfartig angeordneter, fiederfor-
miger Samenanlagen der heutigen Gattung Cycas auf Entwicklungen aus dem Karbon-Perm zurickzufuhren sind.

1. Dioonitocarpidium cycadea (Anis, Dolomiten), Sammlung Michael Wachtler, Naturmuseum Sudetirol, 2. Dioonitocar-
pidium moroderi (Ladin Dolomiten), Heimatmuseum Grdden. 3. Schozachia donaea, Unterer Keuper - Ladin, lisfeld
- Schozachtal, Sammlung Museum fur Naturkunde Stuttgart 4. Pseudoptilophyllum titzei, Obere Trias - Karn, Lunz,

Sammlung Geologische Bundesanstalt, Wien.

bus-Zapfen und viele lose Pollensporophylle
zeichnen ein relativ gutes Bild des Aufbaus
dieser Pflanze.

Durch das Vorhandensein anhaftender Knol-
lenstdmme und Dioonitocarpidium-Organe
als zu den Cycadeen gehdrig bewiesen ist
eine Gattung kleiner taeniopterider Blatter,
eingeordnet als Ladinia simplex (WACHT-
LER, 2010). Weiters zu den Cycadeen ge-
rechnet werden kénnen Nilssonia- und Pseu-
doctenis-Fiederwedel (WACHTLER, 2013).
Im Verbund gefundene Zapfen und vor al-
lem lose Makrosporophylle lassen eine Ver-
wandtschaft zu den heutigen Zamiaceaen
als wahrscheinlich erscheinen.

Die frih-mitteltriassische Antark-
tische Flora

Aus der anisischen Fremouw-Formation der
Antarktis stammen permineralisierte Cy-

cadeen-Fossilien welche als Antarcticycas
schopfii (fur die Stammteile) sowie Yelcho-
pyhllum omegapetiolaris (fur Blattwedel)
und Delemaya spinulosa fur in den gleichen
Schichten gefundene Mikrostrobili eingeord-
net wurden (HERMSEN ET. AL., 2009). Die
frGhe Radiation fossiler Cycadeen-Reste be-
legt eine zum groRRten Teil abgeschlossene
Entwicklung und Auspragung ab dem Perm.
Aus verschiedenen anderen Lokalitaten
stammen Cycadophytenreste, vornehmlich
taeniopterider Auspragung.

Die mitteltriassische Ladin-Flora der
Sudalpen

Die sich direkt an die anisischen Schichten
anschlieBenden Ladin-Cycadeen der Dolomi-
ten werden durch die makrotaeniopteriden
Bjuvia dolomitica (WACHTLER & VAN KO-
NIIJNENBURG-VAN CITTERT, J. H. A., 2000)

Dolomythos, 2013
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Feststellung: Entwicklung aus Ganzblatt-Vorlaufern

Verschiedene Zusammenhangsfunde lassen vermuten, dass die Vorlaufer aler heutigen Cycas-Arten aus den Reihen
der mikro- und makrotaeniopteriden Blattformen mit Dioonitocarpidium-Fruchtblattern stammen, obwohl diese We-
delform heute nicht mehr vorkommt.

Kleinblatt-Trager: 1. Taeniopteris eckhardtii. Oberperm. Freiesleben-Schacht, Sammlung Geologisch-Paldontolo-
gische Universitat Halle; 2. Ladinia simplex; 3) mit Knollenstamm. Olang Dolomiten. Anis Untere Trias. Sammlung
Michael Wachtler, Naturmuseum Sudetirol.

GroRblatt-Trager: 4. Taeniopteris (Bjuvia) multinervis, Unterperm. Oberhof. Sammlung Museum Schleusingen; 5.
Bjuvia olangensis, Olang Dolomiten, Anis Untere Trias. Sammlung Michael Wachtler, Naturmuseum Sudtirol; 6. Bju-
via dolomitica, Ladin, Corvo Alto, Museo delle Regole, Cortina d’Ampezzo; 7. Taeniopteris (Bjuvia) gigantea, Unterer
Jura-Hettangium, Sammlung Hauptmann, Naturmuseum Bayreuth.

Michael Wachtler: Urspringe und Entwicklung der Cycadeen
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dominiert. Die Wedel erreichten betrachtli-
che Langen von rund einem Meter. Die Blatt-
struktur ist amphistomatisch aufgebaut mit
rechteckigen Epidermal-Zellen auf der oberen
Blattseite und geraden bis leicht gewellten
Antiklinal-wanden. Die Spaltéffnungsappa-
rate sind von haplocheilem Typus. Inwieweit
die dabei gefundenen Sphenozamites wen-
gensis-Wedel unter die Cycadeen (als Apol-
dia) einzuordnen ist, kdnnen erst Kutikular-
analysen klaren.

Die mitteltriassische Madygen-Flora
in Zentralasien

Die mittel- bis spattriassische (Ladin-Karn)
zentralasiatische Fundstelle Madygen in Kir-
gisistan, bekannt fur seinen Reichtum an In-
sekten und Vertrebraten lieferte neben Be-
nettiteen (Pterophyllum) auch den Cycadeen
zuzuordnende Pflanzenteile. Dazu z&hlt die
aus der jurassischen Yorkshire-Flora in Eng-
land bekannte Pseudoctenis lanei (MOISAN
ET. AL., 2011).

Die mitteltriassische Molteno-Flora
von Sudafrika

Verschiedene Pseudoctenis-Arten - ein wei-
teres Zeugnis der weltweiten Verbreitung
der Cycadeen selbst in der Gondwana-Flora
- stammen aus der mitteltriasischen (Ladin)
Molteno-Formation von Lesotho. Bekannt
wurde diese Fundstelle eigentlich wegen ih-
rer Vertebraten- und Insektenfossilfunde.
Ob es sich bei allen bestimmten Arten (ins-
gesamt 9) wirklich um eigenstandige Pflan-
zen handelt, sei dahingestellt, doch wurden
gentugend Wedel des Pseudoctenis-Typs
(Pseudoctenis belli, P. lancifolia, P. spatula-
ta usw.) auch als Zusammenhangsfunde mit
Androstrobus-Zapfen (A. peninsiformis, A.
kraaiovalis) getatigt, welche eine umfangrei-
che Prasenz von Cycas-Vorlaufern rechtferti-
gen (ANDERSON ET ANDERSON, 2003).

Die mitteltriassische Thale-Flora von
Deutschland

Die dem Unteren Keuper (Ladin-Langobardi-
an) angehdrenden reichhaltigen Cycadeen-
reste aus Thale und Bedheim im deutschen
Sachsen-Anhalt sind vor allem als Her-
kunftsort der Erstbeschreibungen von weib-
lichen Cycadeen-Anlagen bemerkenswert,
die als Dioonitocarpidium (SCHENK, 1867)
RUHLE VON LILIENSTERN, 1928) Eingang in

die Wissenschaft gefunden haben. Vereinzelt
kam es auch zur Entdeckung relativ gut er-
haltener ménnlicher Zapfen eingeordnet als
Androstrobus cycadiformis, (ROSELT, 1960).
An Blattformen kamen vor: Nilssonia neu-
beri (STUR ex POTT ET. AL., 2007) besser
bekannt aus dem karnischen Fundort Lunz,
dazu Taeniopteris kelberi (KUSTATSCHER &
VAN KONIJNENBURG-VAN CITTERT, J. H. A,
2010), dessen Zuordnung zwar durch keine
Kutikelanalysen gesichert zu den Cycadeen
wahrscheinlich ist. Es handelt sich um ein-
fache, ganzrandige Blatter, welche in diesem
Fall aber lang-lanzettlich enden. Die Seiten-
nerven liegen eng aneinander und zweigen
in einem Winkel von 60-80° vom Apex ab.
Vorgefunden wurde auch Bjuvia thalensis
(KUSTATSCHER & VAN KONIJNENBURG-VAN
CITTERT, J. H. A., 2010). Sie scheint etwas
kleiner als jene aus den Sudalpen gewesen
zu sein, zudem weist sie als Eigenheit ge-
gentber anderen Bjuvia-Arten Epidermis-Po-
ren mit nur zwei Nachbarzellen anstelle der
Ublichen 4-6 auf, sodass der Spalt6ffnungs-
apparat eher jenen der Bennettiteen als der
Cycadeen ahneln und damit auf mogliche-
verwandtschaftliche Verhaltnisse hinweist.
Durch Kutikelanalysen als Cycadales-Gat-
tung bestatigt wurde Apoldia tenera (COMP-
TER 1883) ZIJLSTRA et al. 2009). Die Gat-
tung Apoldia (WESLEY 1958) zeichnete sich
durch spachtel- bis eiformige, sich niemals
Uberlappende Wedel mit parallel verlaufen-
den Seitennerven aus. Manche Arten - wo
keine weiteren Analysen madglich waren -
werden unter der Formgattung Sphenozami-
tes gefuhrt.

Die obertriassische Lunz-Flora (Os-
terreich)

Mit ihrem Reichtum an Cycadeen aber auch
Bennettitales gehort sie zu den reichhal-
tigsten karnischen Cycadophyten-Floren
weltweit, obwohl Neufunde aufgrund der
Stilllegung der Bergwerke kaum mehr zu
erwarten sind. Aufgrund guten kutikularen
Materials war es moglich exakte Trennlinien
zwischen den makromorphologisch gleich
ausschauenden, aber nicht den Cycadeen
zugehorigen Bennettiteenwedeln zu ziehen
(POTT ET. AL. 2007). Zu den Bennettiteen
gerechnet werden nunmehr alle Pterophyl-
lum-, sowie Nilssoniopteris-Wedeln, zu den
Cycadales die Gattungen Nilssonia und
Pseudoctenis.

Dolomythos, 2013
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Feststellung: Die Segmentwedel-Cycadeen als fruhe Abstammungslinie

Schon ab dem frihen Perm treten klar strukturierte und segmentierte Wedel auf, welche als Nilssonia oder Pseu-
doctenis eingestuft wurden. Da Kutikelmaterial erst ab der mittleren Trias vorliegt ist eine genaue Einordnung nicht
gesichert. Sie gehdrten nicht zu den Dioonitocarpidium-Fruchtblatt-Tragern, sondern bildeten schon sehr fruh Zap-
fen heraus, welche in Richtung rezenter Zamiaceaen zeigen.

1) Nilssonia perneri, Unterer Perm, Tregiovo, Norditalien. Sammlung Valentini-Wachtler, Museo Scienze Naturali,
Trento, 2. Nilssonia primitiva, Olang Dolomiten. Anis Untere Trias. Sammlung Michael Wachtler, Naturmuseum Sud-
tirol, 3. Nilssonia acuminata, Lias Alpha, Bayreuth, leg. Pétzel, Naturmuseum Bayreuth, 4. Pseudoctenis samcho-
kense, Unterer Perm, Samchok-Distrikt Stidkorea, (aus POTT ET. AL. 2009) 5. Pseudoctenis braiesensis, Olang Do-
lomiten. Anis Untere Trias. Sammlung Michael Wachtler, Naturmuseum Sudtirol, 6. Pseudoctenis prossii, Lias Alpha,
Bayreuth, Sammlung Jirgen Meyer.

Michael Wachtler: Urspriinge und Entwicklung der Cycadeen
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Pseudoctenis cornelii mit ihren geschatz-
te 70 cm groRen, bei Uber 15 cm breiten
Wedeln sowie einer massiven Rhachis aus-
gestattet ergab im Gegensatz zu den pa-
laozoischen und frihmesozoischen gute Ku-
tikeln. Die Blatter sind hypostomatisch, die
abaxialen Nachbarzellen setzen sich aus 4
bis 6 Reihen von Epidermiszellen zusam-
men. Noch umfangreicher ist die Anzahl der
Nilssonia-Arten mit N. sturii, N. riegeri, N.
lunzensis und N. neuberi. Sie unterscheiden
sich neben ihrer unterschiedlichen Gréi3e vor
allem durch ihre mehr oder weniger ausge-
pragte Wedel-Segmente.

Durftiger ist die Suche nach zuordenba-
ren fertilen Elementen. Hier stechen eini-
ge federartige sterile Wedel von Pseudop-
tilophyllum titzei (KRASSER, 1918) heraus,
darunter ein Compoundfound, welche rela-
tive Aufbau-Ahnlichkeiten mit Dioonitocar-
pidium-Fiederchen aufweisen, wenn es sich
auch um eine etwas massivere Art gehan-
delt haben durfte, sowie ménnliche Zapfen
des Typs Lunzia austriaca (KRASSER, 1916),
welche als Androstrobus-Zapfen gedeutet
wurden (TAYLOR ET. AL., 2008)

Die obertriassische Yangcaogou-For-
mation in Liaoning (China)

Perfekte Zusammenhangsfunde auf groRRe-
ren Platten stammen aus obertriassischen
Schichten der Provinz Liaoning. Dazu ge-
hort ein 130 x 82 cm groBer Compound ei-
nes mannlichen Cycadeenzapfens zusam-
men mit Wedeln des Pseudoctenis-Typus.
Er wurde als Holozamites hongtaoi klassifi-
ziert, wobei Ahnlichkeiten mit den heutigen
Zamiaceae abgeleitet wurden (WANG ET.
AL., 2009). Aus einer benachbarten Loka-
litat stammt eine metergrol3e Platte mit elf
Pseudoctenis-artiger Wedeln und Stamm-
teil zusammen mit einem weiblichen Zap-
fen, welcher als Leptocycas yangcaogouen-
sis beschrieben und Ahnlichkeiten mit der
rezenten Gattung Dioon erdrtert wurden
(ZHANG ET. AL., 2010). Aus dem Aufbau
der Pflanze wird ersichtlich, dass die Zamia-
ceaen zumindest in der Obertrias schon an-
nadhernd ihren heutigen Aufbau und Ausse-
hen erreicht haben.

Stammfragmente der Art Leptocycas gra-
cilis stammen auch aus dem Mittel-Karn
der Pekin-Formation in North Carolina. Ein
Fund zeigt einen von Kataphyllen besetzten
Stamm-Apex mit Pseudoctenis-Wedel und

Zwei als Nilssonia polymorpha klassifizierte Blatter.
Links: Jura, Sammlung Swedish Museum of Natural
History, rechts Oberer Keuper, Rhat, Schnaittach; Na-
turkundemuseum Stuttgart. Deutlich sichtbar wird das
Dilemma der reinen blattmorphologischen Bestimmung.

schlecht erhaltenem maéannlichen Strobilus
(DELEVORYAS & HOPE, 1971).

Die spéat-triassische Rhat-Flora von
Schweden

Spattriassische-mitteljurassische Rhat-Lias-
Floren aus dem schwedischen Schonen
gelten als klassische Erforschungslokalitat
der Bjuviales, mit der namengebenden
Bjuvia simplex, welche von Rudolf
FLORIN im Jahr 1933 aus dieser Gegend
erstbeschrieben wurde. lhre Beblatterung
dhnelt den fruh-mitteltriassischen, sie
scheint genauso bis meterlange, durch die
Unbilden der Natur vielfach zerschlissene
Wedel getragen zu haben. Beim Aufbau
der Pflanze durfte es sich - obwohl vielfach
in der Literatur anders dargestellt - um
eine Pflanze mit niedrig-wachsenden
Knollenstamm und daraus Kkreisférmig
entspringenden Wedeln gehandelt haben.

Jurassische Fundstellen

Die Rhat-Lias-Flora von Bayreuth

Relativ reich an Cycadeen als auch an
Bennettiteen ist die obertriassische-
unterjurassische (Hettangium) Flora von
Bayreuth. Am hé&aufigsten finden sich
Nilssonia polymorpha (SCHENK, 1867,
Nilssonia acuminata (PRESL) GOPPERT

Dolomythos, 2013



1844), selten auch als Compoundfund mit
mehreren Wedeln und Pseudoctenis prossii
(VAN KONIJNENBURG-VAN CITTERT, J. H. A.
ET. AL., 1998). Taeniopteris gigantea durfte
eher unter die Bjuviales einzuordnen sein.
Seltener sind wie Uberall fertile Organe:
Einige wenige Reste von Cycadospadix, -
apikale Endteile von Makrosporophyllen -
konnten gefunden werden, dazu kommen
als Bernettia inopinata klassifizierte Zapfen.
Sie ahneln mannlichen Androstrobus-
Fruktifikationen, eigenartig ist nur ein die
Zapfen verhillendes Blatt, ahnlich wie bei
den heutigen Maiskolben, aber unbekannt
bei den rezenten Cycadeen (TAYLOR ET. AL.,
2008).

Die jurassische Yorkshire-Flora

Diese vielfach untersuchte Flora (Pliensba-
chian-Bathonian) gehort zu den klassischen
jurassischen Pflanzenfundstellen (VAN KO-
NIJINENBURG-VAN CITTERT, J.H.A., 2008).
Haufig auch hier das Vorkommen von Cyca-
dales. Insgesamt neun Arten Nilssonia-Arten
wurden beschrieben werden, dazu kommen

1. Lunzia austriaca,
maoglicher méannli-
cher Cycadeenzap-
fen, Obere Trias,
Karn. Lunz. Geolo-
gische Bundesan-
stalt Wien.

2 + 3. Dioonitocar-
pidium pennaefor-
me aus der Origi-
nalsammlung Hugo
Ruhle von Lilien-
sterns. Bedheim,
Unterer Keuper
Lettenkohlensand-
stein, Langobardi-
an-Oberes Ladin,
Immelshausen Coll.
Museum fir Natur-
kunde Berlin (Nr.
141, 142). Abbil-
dung 2) tragt zwei
anhaftende Samen
und diente Lilien-
stern als Vorlage
seiner Rekonstruk-
tionszeichnung

einige Pseudoctenis-Beblatterungen, wie
P. eathiensis (RICHARDS (SEWARD) oder
Pseudoctenis lanei mit dicken Kutikeln, an
der Oberflache polygonal isodiametrischen
Zellen und dicken antiklinalen gebauchten
periklinalen Wanden. Vergesellschaftet ge-
funden wurden Pollenzapfen (Androstrobus
manis, A. prisma) und weibliche Fruktifi-
kationen benannt als Beania gracilis (CAR-
RUTHERS, 1869). Angenommen wurde, dass
die Blattorgane Pseudoctenis lanei Trager
des méannlichen Pollenzapfens Androstrobus
prisma waren (THOMAS ET HARRIS, 1960).

Fazit

Weltweite Verbreitung: Wenn auch Fund-
stellen fossiler Cycadeenreste auf der Nord-
halbkugel dominieren dirfte dies vor allem
auf die viel langere und intensivere For-
schungsgeschichte zurickzufihren zu sein.
Es kann als gegeben erachtet werden, dass
Cycadeen-Vorlaufer schon zwischen Karbon
und Perm eine weltweite Ausbreitung vollzo-
gen, wahrend sie in ihrer Auspragung im Lauf
der Jahrmillionen relativ konstant blieben.

Michael Wachtler: Urspriinge und Entwicklung der Cycadeen
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Eigenschaften pal &ozoischer und mesozoischer Cycadales
Die Einordnungen anhand ihrer Beblatterung

Allgemein lassen sich die Blattgestalten zwi-
schen Perm und Jura in Ganzblatttrager, wel-
che wiederum in Klein- (z. B. Taeniopteris,
Ladinia) und GrofR3blattcycadeen (Bjuvia) ein-
geteilt werden und in Segmentwedeltrager
(Pseudoctenis, Nilssonia, Apoldia) gliedern. Es
ist anzunehmen, dass es sich bei den Ganz-
blattwedeltragern, besonders den mikrotaeni-
opteriden um die ursprunglichste Form han-
delt, das heil3t alle Cycadeen haben sich aus
ganzrandigen Einzelblattern entwickelt, wobei
allerdings die Wedel-Segmentierung sehr fruh
einsetzte, da sie schon zumindest ab dem Un-
teren Perm anzutreffen ist (Nilssonia perneri,
Pseudoctenis samchokense).

Die Ganzblatttr ager

Es handelt sich dabei entweder um Kklei-
ne ganzrandige mikrotaeniopteride Blatter,
sehr oft schwierig zu deutender Einordnung
oder um makrotaeniopteride wuchtige We-
del der Gattung Bjuvia, mehr oder minder
stark zerschlissen, mit undeutlich erkenn-
barer geometrischer Segmentierung. Diese
Ganzblattcycadeen gehdrten anhand von Zu-
sammenhangsfunden zu den Dioonitocarpi-
dium-Fruchtblatttragern, von der die heutige
Gattung Cycas abgeleitet werden kann.

Kleinblattwedel-Cycadeen

Zumeist werden kleine ganzrandige, unge-
teilte, band- oder zungenférmige Blatter mit
von der Rhachis in einem rechten Winkel
unverzweigt bis sporadisch verzweigt abge-
henden Nervaturen unter der Formgattung
Taeniopteris gefuhrt (REMY & REMY, 1975).
Erste Vertreter tauchten schon im Unterkar-
bon auf, zahlreicher werden sie im Perm und
reichen Uber die Trias bis in die Kreidezeit.
Sicher gehdren dabei nicht alle, der 1828
von Adolphe BRONGNIART aufgestellten
Gattung, zu den Cycadeen-Vorlaufern, doch
ist anzunehmen, dass trotzdem einige der
fast funfzig weltweit bekannten Arten die
Voraussetzungen hierfur erfullen. Deshalb
soll im Folgenden nur auf jene Mikrotaeniop-
teriden eingegangen werden, welche durch
Zusammenhangsfunde eine Einordnung un-
ter die Cycadales rechtfertigen.

Oberkarbonische und permische
Kleinblatt-Cycadeen

Lesleya: Diese Formgattung beinhaltet zun-
genartige bis 20 cm lange, bis 5 cm breite
Blatter, welche vom unterkarbonischen Mis-
sissippian bis in den Oberperm reichen und
vornehmlich in der nérdlichen Hemisphare
gefunden wurden. Unklar ist welche der ver-
schiedenen Arten eventuell zu den Cycade-
envorlaufern gezahlt werden kdénnen.
Phasmatocycas: Vergesellschaftet mit
oberkarbonischen bis unterpermischen
Cycadeen-Megasporophyllen der Gattung
Phasmatocycas wurden zungenartige Taeni-
opteris coriacea-Blatter gefunden, welche in
einem Zusammenhang stehen durften. Die
Blatter konnten relative Langen von 20 cm
und mehr, bei 4 cm Breite aufweisen und
liefen in einen gerundeten Apex aus. Sie
verflgten Uber eine breite Rhachis, aus der
im 90 Grad Winkel parallele Nervaturen ab-
zweigten.

Taeniopteris-Formgattungen: Unsicher
ist die Einordnung verschiedener Taeniopte-
ris-Formgattungen wie Taeniopteris valenti-
nii aus dem Unterperm der Sitdalpen, deren
zungenfdérmige Beblatterung im Verbund mit
nur ganz entfernt an Cycadeenzapfen erin-
nernde Fruktifikationen sowie Adventivwur-
zeln anstelle eines Knollenstammes eine
Aufnahme unter die Cycadeen-Vorlaufer als
nicht sinnvoll erachten lassen. Zu den Palm-
farn-Vorlaufern gestellt werden kann Taeni-
opteris eckhardtii (KURTZE, 1839) aus dem
Oberen Perm (Wuchiapingium (269,9-254,2
mya) des deutschen Zechstein. Wenn auch
nie anhaftende Blutenorgane gefunden wur-
den oder Stamme weisen einige Compound-
funde trotzdem auf einen den Cycadeen
ahnlichen-Charakter hin.

Triassische und jurassische Klein-
blatt-Cycadeen

Ladinia: Hier handelt es sich um Kkleine
ganzrandige Blatter taeniopteriden Typs, de-
ren Einordnung zu den Cycadales aufgrund
von Compoundfunden gerechtfertigt ist
(WACHTLER, 2010). Ladinia simplex-Blatter
aus dem Anis der Dolomiten wurden sowohl
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Gut erhaltener Blattschopf von Nilssonia acuminata und Rekonstruktion, Lias-alpha 1-2, Sammlung Hauptmann,

Maturkunde-Museum Bayreuth

im Verbund mit Dioonitocarpidium-Samen-
anlagen, als auch mit Cycadeen-typischen
Knollenstammen gefunden. Einem ungefahr
10 cm grof3en, leicht gebauchten Stamm mit
Blattnarben entsprangen zwischen zehn bis
finfzehn, nicht segmentierte oder nur spo-
radisch durch Wetterunbilden eingerissene
Blattwedeln. Die 3 bis 4 cm schmalen, zun-
genformigen Blatter, konnten Langen bis 30
cm erreichen. Sie entsprangen einem kur-
ze Petiol, die Beblatterung stieg basal sanft
an, war am Apex gerundet bis leicht spitz,
mit von der massiven Rhachis abgehenden,
nicht dichotomisierenden Adern. Kutikel
konnten, wie auch bei den permischen Phas-
matocycadeaen nicht gewonnen werden.

Die zarten Blatter wiesen Uberraschender-
weise oft Knabberspuren, Exkrementablage-
rungen oder andere Hinweise auf die Anwe-
senheit verschiedener Tiere oder Insekten
auf. Daher musste die Theorie der gemein-
samen Befruchtungsymbiose zwischen In-
sekten und Pflanzen besonders bei den
ersten Cycadeen und wohl auch den Angio-
spermen wohl noch mehr um den Terminus
,Futterlieferant* ergénzt werden, was auf
die allgemein hartblattrigen Farne, Schach-
telhalme, Lycopoden und Koniferen jener
Zeit nicht zutrifft. Der Aufstieg und Verbrei-
tung dieser Pflanzen kdnnte in diesem Fall
nicht nur mit ihrer Rolle als Pollenlieferant
einhergegangen sein, sondern mehr noch
als ,,sich selbst darbietender Futterlieferant*
far eine Unzahl von Tieren und damit ein-
hergehenden evolutiven Vorteils eines gro-
RBeren Verbreitungsradius der Samen.

Auch zwischen Ladin und bis in den Oberju-
ra wurden immer wieder mikrotaeniopteride
Blatter gefunden, deren Einordnung zu den
Cycadeen zwar nicht vollkommen gesichert

(zum Beispiel Taeniopteris kelberi), aber
plausibel erscheint.

Grof3blattwedel-Cycadeen

Beginnend vom Unteren Perm bis in den Jura
entwickelten sich makrotaeniopteride Blatter,
die anhand verschiedener Eigenschaften den
Cycadeen-Vorlaufern zuzurechnen sind. Sie
wurden anfanglich anhand einer rhato-liassi-
schen Flora in Franken unter dem Namen Ma-
crotaeniopteris (SCHIMPER, 1869) gigantea
(SCHENK, 1867) beschrieben. Anhand relativ
guter Funde aus dem Rhat der schwedischen
Lokalitat Bjuv, etablierte Rudolf FLORIN im
Jahr 1933 die Blattgattung Bjuvia.

Es handelt sich um grofR3blattrige ganzrandi-
ge Cycadeen mit wohl meterlangen Blattern,
heutigen Bananenwedeln nicht unahnlich.
Sie zeigen sich vielfach durch Umweltein-
flusse willkirlich zerschlissen, oft sind beide
Wedelteile zusammengeklappt. Der Stiel ist
massiv, manchmal mit Kutikularfalten aus-
gestattet, ohne Dornen, die basale Beblat-
terung weitet sich relativ rasch, um dann bis
zu 30 bis 40 cm breite Wedeln zu formen
um am Apex etwas gekerbt auszulaufen. Die
Blatter sind von zahlreichen parallelen, nicht
oder nur vereinzelt an der Basis dichotomi-
sierenden Sekundaradern durchzogen. Die
Rhachis ist massiv breit an der Unterseite
der Wedel, schmal aufgrund der an der obe-
ren Seite entspringenden Beblatterung. Die
Seitenadern waren an der oberen Rhachis-
kante befestigt. Die Spalté6ffnungsapparate
sind von haplocheilem Typus, monozyklisch
oder unvollstandig amphizyklisch. Die Epi-
dermiszellen aulRerhalb der Spaltéffnungs-
apparate in den Offnungsstreifen sowie die
Zellen der stomatafreien Zonen sind gerad-
wandig, kurz, oft isodiametrisch (FLORIN,

Michael Wachtler: Urspringe und Entwicklung der Cycadeen
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Feststellung: Vielfaltige Segmentierungansatze der Ganzblatttrager

Bjuvia olangensis, Kuhwiesenkopf. Untere Trias-Anis. Die Blatter konnten sehr variieren. a) Juveniles Blatt mit deutlich
erkennbarer Ganzblattstruktur, b-e) ausgewachsene Bjuvia-Blatter zwischen geringer und starker Segmentierung. Alle
Blatter innerhalb eines Quadratmeterbereiches in der gleichen Schicht am Kuhwiesenkopf/Dolomiten geborgen

1933). Es hat sich gezeigt, dass aus permi-
schen Bjuviaceen, selbst noch aus friuhtrias-
sischen, kaum bestimmbare Kutikeln gewon-
nen werden kdnnen, erst ab der Mitteltrias
werden sie gut mazerierbar, was wohl auf
ihren fragilen, papierenen Ursprungsblatt-
charakter zurtckzufuhren sein durfte.
Gesichert ist, dass es sich bei den Bjuvia-Ar-
ten um Dioonitocarpidium-Fruchtblatttrager
handelte und somit eine Einordnung in die
Cycas-Vorlaufer gerechtfertigt erscheint.

Permische Grol3blattblatt-Cycadeen

Erste Bjuviales treten im Unterperm (Bjuvia
tridentina, WACHTLER, 2012) auf. Sie wa-
ren im Gegensatz zu den spéter folgenden
Verwandten der gleichen Gegenden etwas
kleiner, bis maximal 30 cm hoch bei 15-20
cm Breite; zudem waéare bei einigen grole-
ren ganzrandigen, manchmal zerschlissenen
Blattern aus dem frihen Perm Mitteleuropas
wie Taeniopteris multinervis eine Einord-
nung in die Bjuviales wohl zielfUhrender.

Triassische und jurassische Grof3-
blatt-Cycadeen

Triassische Bjuviales sind in vielen Unter-
arten (Bjuvia olangensis, Bjuvia dolomiti-
ca, Bjuvia thalensis, Bjuvia simplex) vor al-
lem aus Europa bekannt, vereinzelt wurden

ahnliche Blattreste im Amerika als Macro-
taeniopteris (Bjuvia) magnifolia (ROGERS)
SCHIMPER, 1869) aus dem Newark Basin,
sowie Macrotaeniopteris kokopellia (ASH,
2005) aus der obertriasischen Chinle-For-
mation in Arizona beschrieben.

Da besonders auf der Nordhalbkugel grof3-
formatige ganzrandige Blatter des Typs Bju-
via bis in den Jura reichen, muss die Seg-
mentwedelbildung wie wir sie vom Grofteil
der heutigen Cycasarten kennen, wohl fri-
her und vielleicht in anderen Regionen der
Welt erfolgt sein, deren Fossilientberliefe-
rung noch nicht so dokumentiert ist wie in
Europa oder Nordamerika.

Die Segmentblattwedeltr ager

Eine im Aufbau und Abstammung etwas an-
dere Cycadeengruppe stellen die Gattungen
Pseudoctenis, Nilssonia und Apoldia dar. Es
handelte sich um Pflanzen mit mehr oder
weniger klar segmentierten Wedeln welche
im Oberkarbon erstmals auftraten, im fru-
hen Perm schon ihre auspragende Entwick-
lung durchliefen und in der Trias weltweit
jene Entfaltungsstufe erreichten, um ihnen
einen Vorlauferstatus der heutigen Zamia-
ceaen oder Stangeriaceaen einzuraumen.

Nils(s)onia wurde von Adolphe Théodore
BRONGNIART im Jahr 1825 aufgrund von S.
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Bjuvia olangensis: 1 + 2. Zwei Blatter einer juvenilen Pflanze. Der Apex ist gerundet gekerbt und wenig zerschlissen
3 + 4. Zwei adulte Blatter Die Blatter zeigen eine Tendenz zum Einreil3en.

Makrotaeniopteride Bjuvia-Blatter vom Unterperm bis in die Obertrias. a) Bjuvia (Taeniopteris) multinervis, Unter-
perm, Oberhof, Deutschland, b) Bjuvia olangensis, Untere Trias, Dolomiten, c) Bjuvia dolomitica, Mittlere Trias, Dolo-
miten, Bjuvia (Taeniopteris) gigantea, Rhat-Lias, Bayreuth. Blatthohe alle 2 cm. Die Anzahl der Nerven pro Zentime-
ter bildet keinen aussagekraftigen Entwicklungstendenz-Indikator.

NILSSON funf Jahre zuvor aus dem schwe-
dischen HoOr nur generell und oberflachlich
beschriebener und abgebildeter Funde klas-
sifiziert. Die Gattung Pseudoctenis wurde
1911 von Albert Charles SEWARD anhand
einer jurassischen Fundstelle im englischen
Sutherland fur Cycadeen-ahnliche Beblat-
terung eingefuhrt und von Thomas Maxwell
HARRIS 1964 aufgrund jurassischer Fun-
de in England Uberarbeitet (POTT ET. AL.,
2007). Beide zeichnen sich durch parallel
von der Rhachis abzweigende, eventuell
am Anfang oder uberhaupt nicht dichotomi-
sierende parallel verlaufende Seitennerven
aus.

Die Abgrenzung zwischen den Blattgattun-
gen Nilssonia und Pseudoctenis ist nicht im-
mer leicht. Hauptunterschied sind die bei
Pseudoctenis lateral in die Hauptrhachis ein-
mundenden Fiedern, die Beblatterung lauft
auch im Gegensatz zu Pseudoctenis kaum
verbreiternd von der Basis bis zum Apex.

Bei Nilssonia laufen die segmentierten Blatt-
fiedern auf der oberen Seite, also apikal in
die Rhachis, sodass diese von der Obersei-
te betrachtet kaum auffallt, wahrend sie an
der Wedelunterseite massiv erscheint. Auch
scheinen die Wedel nicht so klar geometrisch
segmentiert wie bei Pseudoctenis zu sein.
Uber Jahrzehnte war allerdings die Einstu-
fung solcher segmentierten Fiederwedel
fraglich. Erst durch Kutikelanalysen und Stu-
dien der Epidermis und der damit verbun-
denen Feststellung der Prasenz haplocheiler
Spaltoéfffnungen — in denen die Ursprungs-
zelle unmittelbar als SchlieBmutterzelle
funktioniert, &hnlich den heutigen Cycade-
en war es moglich die wahre Natur dieser
Wedeltypen festzustellen. Dieser Spaltoff-
nungstyp wurde zum bestimmenden Unter-
scheidungsmerkmal zwischen den morpho-
logisch ahnlichen Pterophyllum-Blattern,
welche aber den Bennettitales zugehorig
eingestuft wurden.

Michael Wachtler: Urspringe und Entwicklung der Cycadeen
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Feststellung: Frihe Entwicklung des Knollenstammes

Die einzelnen Cycadeen-Gattungen bildeten bei den Wurzelorganen sehr frih ihre endgultige Gestalt heraus. Belege
fur den typischen ribenférmigen Knollenstamm gibt es ab dem Unteren Perm.

a) Nilssonia perneri, Tregiovo, TRE 2, Unterer Perm - Artinskian, b) Pseudoctenisartige Holozamites hongtaoi, Yang-
caogou-Formation, Lianoning, China Obere Trias, c) Bjuvia olangensis, Kilhwiesenkopf, KUH 2218, Untere Trias -
Anis, d) Ladinia simplex, KUH 660, Kuihwiesenkopf, Untere Trias — Anis

Permische Segmentwedel-Cycadeen

Pseudoctenis: Typische geometrisch seg-
mentierte Wedel klassifiziert als Pseudocte-
nis samchokense (KAWASAKI, 1934, POTT
ET. AL. 2009), ahnlich den heutigen Zamia-
ceaen, tauchten schon im Unteren Perm (Ar-
tinskian-Kungurian) auf.

Nilssonia: Dass sich die typische Cycadeen-
Auspréagung schon sehr friih entwickelt hat,

ersieht man an einem Compoundfund von
Nilssonia perneri-Wedeln mit anhaftenden
Knollenstamm aus dem Unteren Perm (Ar-
tinskian-Kungurian). Somit kann selbst beim
typisch ribenférmigen Stamm vieler heutiger
Cycadeen kaum eine Entwicklungstendenz
festgestellt werden. Die Wedel wiesen schon
die Auspragungen triadischer auf: Aus einer
relativ breiten Rhachis (bis 1 cm) entspran-
gen die von parallel verlaufenden, unver-
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Pliensbachian

Feststellung: Wenige Veranderungen in der Blattgestalt ab dem Karbon-Perm

Funf Gruppen von Blattformen, welche den Cycadeen zugehdrig erachtet werden beherrschten zwischen Perm und
Oberem Jura die Erde. Mikrotaeniopteride Blatter (Phasmatocycas, Ladinia), Makrotaeniopteride (Bjuvia), sowie
dieSegmentwedeltréger Nilssonia, Pseudoctenis und Apoldia. Die einzelnen Cycadeen-Gattungen erreichten zwischen
Karbon und Perm ihre endgultige Auspréagung, welche sie uUber viele Millionen Jahre unverandert beibehielten. Ob-
wohl sowohl die mikrotaeniopteride Belaubung, als auch jene von Pseudoctenis, Nilssonia und Apoldia nicht immer
eindeutig Indiz echter Cycadeen ist, konnten trotzdem durch verschiedene Zusammenhangsfunde konstante Evo-
lutionslinien bis in den Perm-Karbon verfolgt werden. Relativ gesichert aufgrund ihrer Fruktifikationen und Kutikeln
ist, dass die mikro- als auch die makrotaeniopteride Belaubung zu den Cycasartigen der Jetztzeit hinfuhrt, wahrend
Pseudoctenis und Nilssonia zu den Zamiaceaen und Stangeriaceaen weist.
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Blattgestalten der Segmentblatttrager: 1. Pseudoctenia prossi, 2. Nilssonia acuminata (Bayreuth) Unterjura, beide
Sammlung Jirgen Meyer, 3. Apoldia raiblensis, Raibl, Mittlere Trias, Sammlung Umberto Venier.

zweigten Nerven durchzogenen Blatter. Sie
zeigten sich arttypisch manchmal gefaltet.

Triassische und jurassische Segment-
wedel-Cycadeen

Pseudoctenis: Diese Gattung erreichte in
der Trias ihr groRtes Verbreitungsgebiet und
wurde sowohl als Element der Gondwana-
flora (Molteno-Formation, Lesotho) als auch
aus verschiedenen Lokalitdten der Nordhalb-
kugel beschrieben. Unsicher war immer die
Zuordnung fertiler Elemente. Allerdings wei-
sen Thetydostrobus-Zapfen mit typischen
schildférmigen Megasporophyllen aus der
Untertrias der Dolomiten sowie obertriassi-
sche weibliche Leptocycas yangcaogouensis-
Zapfen im Verbund mit Pseudoctenis-Wedeln
aus China hin, dass aus solchen Segment-
Wedeltragern alle rezenten Cycadeen mit
Ausnahme der Gattung Cycas abzuleiten
sind.

Nilssonia: Das gleiche wie fur Pseudoctenis
gilt auch fur Nilssonia. Obwohl kaum durch
Zusammenhangsfunde gesichert weisen die
reichlichen Nilssonia-Blattfunde (N. sturii, N.
riegeri, N. lunzensis und N. neuberi (Karn-
Obere Trias, N. polymorpha, N. acumina-
ta (Rhat-Lias), Nilssonia kendallii, Nilssonia
compta (Jura), in der Trias und im Jura we-
niger zu den Dioonitocarpidium-Tragern, son-
dern mehr in in Richtung der Zamiaceaen.
Apoldia: Wiederholt wurden im Mesozoikum
Wedel gefunden welche sich durch mehr

oder mindergrof3e spachtel- bis eiférmige,
sich nicht Uberlappende Blattstrukturen aus-
zeichnen. Sie wurden als Macropterygium
(SCHIMPER, 1870), oft auch als Sphenoz-
amites (BRONGNIART, 1849) klassifiziert bis
Alan WESLEY im Jahr 1958 anhand von Ku-
tikularanalysen norditalienischer liassischer
Floren erstmals die Gattung Apoldia (tener)
far sicher Cycadeen-Vorlaufern zuzuordnen-
de Blattelemente einfuhrte. Es handelt sich
um in mitteltriassischen bis jurassischen Ab-
lagerungen der nordlichen Halbkugel relativ
weit verbreitete Cycadeen-Beblatterung.

Cycadeen-Knollenstamme

Verschiedentlich wurden typische an heuti-
ge Cycadeen erinnernde rubenférmige Knol-
lenstamme gefunden. Dazu gehdren Cyca-
deenstamme im Verbund mit Wedeln von
Nilssonia perneri aus dem Unteren Perm der
Nordalpen, oder massive Knollen-Stamme
mit koralloiden Wurzelorganen aus der Unte-
ren Trias der Dolomiten, welche Bjuvia olan-
gensis zugerechnet werden koénnen. Auch
Ladinia simplex aus gleichaltrigen Schich-
ten wurde im Zusammenhang mit Knollen-
stamm-Elementen gefunden (WACHTLER,
2010). Bei Antarcticycas schopffii und Yel-
chophyllum omegapetiolaris handelt es sich
um Knollenstdmme und Wedeln von Cycade-
en aus der fruh-mitteltriassischen Fremouw-
Formation der Antarktis (HERMSEN ET. AL.
2009).

Michael Wachtler: Urspringe und Entwicklung der Cycadeen
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Weibliche Samenanlagen fossiler Cycadeen und deren Entwicklung

Die fossilen weiblichen Cycadeen-Fruktifi-
kationen lassen sich in Fieder- und Schild-
Megasporophylltrager einteilen. Die Entwick-
lung dieser unterschiedlichen Samenanlagen
fuhrte bei Ersteren in Richtung heutiger
Cycas-Arten, bei den zweiten zu allen ande-
ren rezenten Cycadeengattungen. Diese ge-
trennte Entwicklung durfte schon fruh, auf
jeden Fall zwischen Karbon und Perm einge-
setzt haben und zu Beginn der Trias in gro-
Ren Zigen abgeschlossen gewesen sein.

Zu den Fieder-Makrosporophylltragern ge-
horten die permischen Phasmatocycadales,
alle sonstigen Dioonitocarpidiumtrager im
Perm und der Trias, sowie die Cycadospadix-
und Pseudoptilophyllum-Trager der Oberen
Trias und dem Unter-Jura. Sie durften zum
gro3ten Teil den makro- bis mikrotaeniopte-
riden Ganzblattwedeltragern (Bjuvia, Ladi-
nia) zugeordnet werden.

Zu den Schild-Megasporophylltragern geho-
ren die permischen Primocycas- sowie die
triassischen Thetydostrobus-Tréager. lhre Be-
blatterung wendete sich schon frih in Rich-
tung der Segmentwedeltrager wie Pseudoc-
tenis und Nilssonia.

Die Fieder-Samentrager

Ab dem spéaten Karbon tauchten lang ge-
zogene lineare Fruchtblatter auf, welche in
zwei Reihen entlang einer Mittelrhachis ei-
nige bis viele Samen umhdullten und von ei-
nem mehr oder weniger ausgepragten ste-
rilen federartigem Wedel abgeschlossen
wurden. Diese Art von Megasporophyll lasst
sich in verschiedenen Variationen bis in die
Jetztzeit und zur rezenten Gattung Cycas
verfolgen.

Ihre Zugehorigkeit zu den Cycadeen-Vorlau-
fern fiel Forschern schon ab der Mitte des
19. Jahrhunderts (SCHENK, 1867) auf. Wenn
auch manchmal bei den fossil Uberlieferten
Fruchtblatttrdgern der fiederchenartige Ap-
pendix nicht oder nur teilweise erhalten oder
die Samenanlagen sich nicht sichtbar zeigten,
ist dies eher auf die Einbettungsbedingungen
oder Zerstorungen bei der Ablagerung zu-
rackzufihren. Zudem maussen juvenile Hull-
blatt-Entwicklungen mit adulten Auspragun-
gen oder Auflésungserscheinungen nach der
Reife in Betracht gezogen werden.

Oberkarbonische und permische Cy-
cadeen-Fiedermegasporophylle

Phasmatocycas: Hier sind vor allem taeni-
opteride Blatter im Verbund mit Samenan-
lagen von Phasmatocycas (Synonym Sper-
mopteris) oder Archaeocycas aus Kansas,
Oklahoma und Texas zu nennen. Einigerma-
Ben umfangreiches Material, darunter einige
Compound-Funde (MAMAY, 1973, AXSMITH
ET. AL., 2003) liegen teilweise aus dem ober-
karbonischen Virgilian (Gzehlian 303.7-298.9
ma.) als Phasmatocycas bridwellii und der
unterpermischen Wellington-Formation (Ar-
tinskian 283.5-290.1 mya.) als P. kansa-
na vor. Relativ gesicherte Zusammenhénge
lassen sich dabei zwischen mikro- bis mak-
rotaeniopteriden Blattern von Taeniopteris
(coriacea) und den fertilen Teilen von Phas-
matocycas darstellen. Die fertilen Organe
von Phasmatocycas zeichnen sich durch lang
gezogene, lineare Fruchtblatter aus, wel-
che spiralformig einer zentralen Achse ent-
sprangen. An ihnen safllen in zwei Reihen je-
weils 40 bis 50 Samenanlagen, welche vom
Fruchtblatt je nach Reifestadium mehr oder
weniger umhullt wurden. Die eiférmig etwas
spitz zulaufenden Samen hatten zumeist eine
Lange von 5 mm, bei 2,5 mm Breite, zeigten

Dioonitocarpidium sp. aus dem Unterperm von Texas
(Pease River Group) mit Samenanlagen im Unteren Teil,
USNM 508164, 508165. Das Cycadeen-Fruchtblatt ent-
wickelte sich sehr frih und blieb Uber die Jahrmillionen
fast unverandert. Aus DIMICHELE ET. AL., 2001

Dolomythos, 2013



sich leicht abgeflacht, ausgestattet mit einem
apikalen Einschnitt und befestigt im unteren
Teil am Zentralnerv des Fruchtblattes. Dieses
durfte sich erst in der Reifephase vollkom-
men geotffnet haben, um ein Loslésen der
voll ausgebildeten Samen zu ermoglichen.
Die apikalen arttypischen Fiederchen konnten
zwar bei Phasmatocycas noch nicht als An-
haftung beobachtet werden, trotzdem liegen
aus dem Leonardian (Artinskian-Kungurian)
von Kansas und Texas (San Angelo Formati-
on) eindeutige als Dioonitocarpidium sp. und
Cycadospadix yochelsoni klassifizierte Fie-
derchen vor (MAMAY, 1973, DIMICHELE ET.
AL., 2001) welche in einen Zusammenhang
gestellt werden kénnen.

Archaeocycas: Auch Archaeocycas whitei
(MAMAY, 1973), aus dem Leonardian (Ar-
tinskian-Kungurian) von Kansas und Texas
weist &hnliche Charaktereigenschaften auf.
Noch klarer sichtbar sind hier die von einem
Hullblatt eingesdumten durch den Druck fast
quadratisch verzerrten Samen, welche au-
Berlich den Dioonitocarpidium-Samen der
Trias entsprechen.

Sobernheimia: Aus fast gleichaltrigen
Schichten in Deutschland wurde Sobernhei-
mia jonkeri beschrieben (KERP, 1983), wobei
diese Fruktifikation jeweils randstandig Sa-
men an einer fertilen Achse trug. In gleichalt-
rigen Schichten traten Taeniopteris (Bjuvia)
multinervis als auch andere mikrotaeniopte-
ride Blattgattungen auf, sodass ein Zusam-
menhang in Betracht gezogen werden kann.

Crossozamia: Ahnlichen Habitus kénnte
Crossozamia minor aus China (ZHU & DU,
1981) aufweisen, wobei eine genaue Einord-
nung aufgrund des Erhaltungszustandes der
sparlichen Funde nicht gesichert ist.

Triassische und jurassische Cyca-
deen-Fiedermegasporophylle

Eng an ihre morphologisch &hnlichen Vor-
laufer im Perm anschlieBend, setzen sich in
der Trias ganzrandige mikro- bis makrota-
eniopteride Blatter mit fiederchenbesetzten
Fruchtblattern und Samenanlagen der Form-
gattung Dioonitocarpidium fort. Zumeist
kénnen sie mit mehr oder weniger grof3en
ganzrandigen, sehr oft zerschlissenen Blat-
tern der Ubergattung Bjuviaceae in Zusam-
menhang gebracht werden.

Dioonitocarpidium: Als Erster stellte Au-
gust SCHENK im Jahr 1867 einen Zusam-

menhang zwischen fertilen Elementen re-
zenter und fossiler Gattungen (aus dem
Karn) her: ,Vergleicht man den weiblichen
Blutenstand von Cycas revoluta L. mit Di-
oonites pennaeformis, ... so ergibt sich eine
Uiberraschende Ahnlichkeit beider.” (Bemer-
kungen uber einige Pflanzen der Lettenkoh-
le und des Schilfsandsteines S. 54-55). In
einer umfassenden Arbeit Uber weibliche
Cycadeenorgane anderte Hugo RUHLE VON
LILIENSTERN im Jahr 1928 den Namen in
Dioonitocarpidium pennaeformae, um fe-

Dioonitocarpidium cycadea aus der Untertrias Anis
(KUH 2108) der Dolomiten. Modellartig zeigt sich die
Anordnung der Fruchtblatter rund um eine Spindel. Die
Megasporophylle tragen an der Unterseite in zwei Rei-
hen Samenananlagen, wahrend der apikale Teil steril
blieb.
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Rekonstruktion des Dioonitocarpidium-Megasporophylls aus verschiedenen Blickwinkeln (P1Z 181 + PIZF 6) Untere Trias
- Piz da Peres.

a) Oberseite, b) Laterale Ansicht, c) Fast geschlossenes Hullblatt von der Unterseite gesehen, d) Teilweise geotffnetes
Hillblatt, e) Offenes Hiuillblatt reif zur Entlassung der Samen, f) Offnungsmechanismus des Hullblattes mit Befesti-
gungsrekonstruktion der Samen, g) Cycadospadix, obertriassisches Fruchtblatt als mogliche Fortentwicklung von Dioo-
nitocarpidium in Richtung heutiger Cycasarten, Bayreuth, Naturmuseum

Verschiedene Megasporophylle heutiger Cycas-Arten: a + b) Cycas circinnalis: Verschiedene Ausbildungen, ¢ + €)
Cycas rumphii; verschiedene Ausbildungen, d) Cycas siamensis, f) Cycas revoluta, (nach Julius Schuster, 1932)
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Entwicklungen des Cycas-Fruchtblattes

1) Phasmatocycas (Archaeocycas whitei) aus dem Unterperm Nordamerikas. Die von einem Hullblatt umgebenden
Samen gruppierten sie in zwei Reihen eng aneinander (Aus MAMAY, 1973) 2 + 3), Dioonitocarpidium cycadea: Un-
teransicht mit sichtbaren zweireihig angeordneten Samen welche teilweise vom Hiillblatt umschlossen werden, (KUH
2108, PIZF 6), 4) Oberseite des Hiillblattes mit durchbrochener Offnung zu den Samen an der linken Seite (P1Z 18),
5 + 6) Aufbau des sterilen Endfiederchens mit Rhachis und darin miindenden Seitennerven (P1Z 181, PIZ 141), Alle:
Untere Trias, Piz da Peres - Dolomiten. 7 + 8) Cycadospadix sp. Fruchtblatt obertriassischer-jurassischer Cycadeenar-

ten. Bayreuth, Sammlung Hauptmann
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Feststellung: Kleinblatttrager als urspringlichste Cycadeenvorlaufer

a) Ladinia simplex. Juvenile Pflanze mit aufblihenden Samenanlagen (KUH 2218), b) Ladinia simplex mit reifen
Megasporophyllen (P1Z 17, KUH 2106). c¢) Im Gegensatz zu Bjuvia waren die Dioonitocarpidium-Schopfe von Ladinia
kleiner und enthielten weniger Samen, KUH 2108. Alle: Untere Trias, Piz da Peres - Dolomiten.

derchenartigen Pflanzenteile mit mehr oder
weniger anhaftenden Samen von ahnlichen
aber sterilen Elementen abzugrenzen (Dioo-
nites pennaeformis, eine fertile Cycadee aus
der Lettenkohle, S. 91 ff.), was im nachhi-
nein als nicht ganz gerechtfertigt erscheint.
In einer Rekonstruktionszeichnung (S.105)
verband er sterile Blattteile der Art Danaeop-
sis angustifolia (SCHENK) mit Dioonitocarpi-
dium-Wedeln. Wenn auch Danaeopsis heute
allgemein als Farngattung angesehen wird,
stellt LILIENSTERN’s Skizze trotzdem richti-
gerweise Blatter mit nicht dichotomisieren-
den Nervaturen des Typs Taeniopteris dar. So

kann der angedachte Aufbau der Pflanze im
GroRRen und Ganzen als richtig erachtet wer-
den, wenn auch die Anzahl der Samen und
Lange des samentragenden Fruchtblattes
verbesserungswirdig ware. Da ihm nur un-
vollstdndige Exemplare mit zwei anhaftenden
Samen vorlagen wurde diese Anzahl als art-
typisch angenommen. Spatere Funde wider-
legten allerdings diese Annahme.

Im Laufe der Zeit wurden weltweit vom
Unterperm an (Dioonitocarpidium sp., DI-
MICHELE, 2001), vor allem aber aus trias-
sischen Schichten verschiedene Dioonitocar-
pidium-Arten beschrieben. So D. cycadea und
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Wachstumsphasen eines fruh-triasischen mikrotaeniopteriden-Cycas-Megasporophylls

1 + 2. Megasporophyll-Schopf eines aufblihenden Megasporophylls mit anhaftenden Blattern von Ladinia simplex
(KUH 2218). Die Samen sind dicht unter dem Hullblatt verborgen, die sterilen Endfiederchen rudimentéar entwickelt. 3
+ 4. Dioonitocarpidium cycadea. Vollkommen entwickelte Megasporophyll-Schdpfe mit sterilen Endfiederchen und sich
langsam offnenden Fruchtblattern (KUH 753 + KUH 2107). 5 + 6. In Auflésung befindlicher Megasporophyll-Schopf

mit anhaftenden mikrotaeniopteriden Ladinia simplex-Blattern PIZ 17 + KUH 2106). Die Samen stehen frei oder sind
schon teilweise herausgelost.

Michael Wachtler: Urspringe und Entwicklung der Cycadeen




Feststellung: GroRe Samenanzahl beim makrotaeniopteriden Cycas-Megasporophyll

a) Dioonitocarpidium loretzi-Megasporophyll, Seitenansicht, b) Ansicht untere Seite (KUH 758), c¢) junger aufbliihender
Zapfen (KUH 534). Man sieht noch deutlich die sterilen Endfiederchen, d) Ausgewachsener Zapfen einer Bjuvia (KUH
758). Die Samenanzahl konnte groR3 sein. Rekonstruktionen der gegenuberliegenden Seite.

D. loretzi aus der Untertrias der Stdostalpen
(WACHTLER, 2010), D. moroderi (LEONARDI)
KUSTATSCHER ET. AL., 2004) aus den Dolo-
miten, Schozachia donae (ROZYNEK, 2008)
aus Wirttemberg, welche wohl genauso als
Dioonitocarpidium-Element anzusehen ist,
beide aus dem Ladin, sowie D. keuperianum
(KRASSER) KRAUSEL, 1949) oder D. lilien-
sterni (KRAUSEL, 1949) aus der karnischen
Fundstelle Lunz in Osterreich.

Allerdings gelangen uber lange Zeit kei-
ne Uberzeugenden Compoundfunde, sodass
Zusammenhange zwischen rezenten Cycas-
Gattungen Uber den Jura und die Trias hin zu
den éaltesten karbon-permischen Vorfahren
(Phasmatocycas) rein spekulativ blieben.
Erst mit der Entdeckung einer reichhaltigen
Cycadeen-Flora aus dem Anis der Sudostal-
pen (WACHTLER, 2010) mit einer Vielzahl an
kompletten weiblichen Blutenstanden konn-
ten Aufbau und Entwicklung friherer Cyca-
deen unter einem anderen Gesichtspunkt
betrachtet werden. Geborgen wurden dabei
- neben anderen an heutige Zamiaceaen er-
innernden weiblichen Zapfengebilden - kom-

plette Fruchtstande, sowohl juveniler, adul-
ter als auch im Zerfallstadium befindlicher
Auspragung, welche zumindest zwei bis drei
verschiedenen Cycadeenarten dioonitocarpi-
discher Auspragung angehdort haben mussen.
Gesichert ist die Zugehorigkeit durch Zu-
sammenhangsfunde mit einer kleinblattrigen
zungenartigen taeniopteroiden Art (Ladinia)
sowie zu den groRen, an zerschlissene Ba-
nanenblatter erinnernden Bjuvia-Arten. Ob
eine dritte Dioonitocarpidium-Art mittlerer
Wuchsform einer der dort vorkommenden
segmentierten Nilssonia-Blattern zugehdrig
ist, konnte bislang nicht eindeutig festge-
stellt werden. Auf jeden Fall weisen all die-
se Dioonitocarpidium-Arten (D. cycadea und
D. loretzi, WACHTLER 2010) einen ahnlichen
Habitus auf.

Die kleinere, Dioonitocarpidium cycadea - im
Zusammenhang mit der mikrotaeniopteri-
den Beblatterung Ladinia simplex gefunden
— halt von 8 bis 15 Megasporophylle, welche
zwischen 5 und 10 cm lang werden konn-
ten und zwischen 3 und 10 Samen an jeder
Seite in zwei Reihen trugen. Der gr6lere
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Entwicklungen des makrotaeniopteriden Cycas-Megasporophylls

Dioonitocarpidium-Megasporophylle einer makrotaeniopteriden Art (Bjuvia olangensis) gehorig. 1. AufblUhender Megas-
porophyll-Schopf, KUH 534. Die Endfiederchen sind noch rudimentér, die Sporophylle wachsen spiralférmig um ein Ach-
se. 2 + 3 Voll entwickelter Megasporophyll-Schopf, mit bis zu 40 Samen in zwei Reihen (KUH 758).

Fruchtstand, Dioonitocarpidium loretzi — zu
Bjuvia olangensis gehoérig — konnte Schopf-
grofRen von 30 cm erreichen, mit bis zu 60
Megasporophyllen, welche in zwei Reihen je-
weils bis zu 40 Samen ausbildeten.

Die sterilen apikalen Wedel setzten sich aus
einer Vielzahl von wechselstandig angeord-
neten ganzrandigen Fiederchen zusammen,
deren GroRe an der Spitze ausgepragt ab-
nahm, an der Basis hingegen weniger. Die
bis zu 2 cm lang werdenden Einzelfiederchen
waren teilweise mit feinen Harchen besetzt,
liefen spitz bis dumpf zu, und waren mittels
eines an der Basis leicht zuruckgebogenen
Mittelnervs an den beiden &ufReren Venen
des vierteiligen zentralen Hauptstranges be-
festigt.

Die Samen bildeten sich auf der Unterseite
der Fruchtblatter und blieben im juvenilen
Stadium fast vollkommen von diesen um-
hallt. Es scheint als handelte es sich bei den
Fruchtblattern um dicht aneinandergereihte
Einzelwedelchen, also um die fertil gewor-
dene Fortsetzung des apikalen sterilen Teils.
Erst wahrend der Reife und der VergrolRe-

rung wurde das Fruchtblatt auseinander-
gedriuckt und vollkommen gedffnet um ein
Entlassen der Samen zu ermadglichen.

Die Gesamtheit der Funde bewertend kann
angenommen werden, dass alle Fruchtblat-
ter ahnlich aufgebaut waren und somit ein
steriles Endfiederchen und daran anhé&ngend
in zwei Reihen wenige bis viele Samen tru-
gen. Selbst bei den mesozoischen Dioonito-
carpidium-Arten sind diese arttypischen Fie-
derchen nur wahrend der Wachstumsphase
und bei besonders gutem Erhaltungszustand
ersichtlich, wéahrend sie im adultem Stadium
wahrscheinlich durch Cycasin-Absonderun-
gen oder Zersetzung teilweise bis zur Un-
kenntlichkeit verschwanden. So kann durch-
aus mit Berechtigung festgestellt werden,
dass selbst die Phasmatocycas-Arten mit
einem mehr oder minder ausgepragten fie-
derchenartigen Appendix ausgestattet sein
musste und die abgebildete Rekonstruktion
(AXSMITH ET AL. 2003) in dieser Hinsicht
verbesserungsfahig wére.

Wichtig und noch nicht restlos geklart ist, ob
es sich in ihrer Gesamtheit um einen ver-
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Rudolf Florins viel abge-
bildete Rekonstruktion
von Bjuvia simplex, dem
Fruchtblatt Palaeocycas
integer (Aus: Studien Uber
die Cycadales des Meso-
zoikums, 1933). Fraglich
ist der hoch gewachsene
Stamm und die wenig
zerschlissenen Blatter.
Rechts: Nicht weniger oft
wurde H. Ruhle von Lili-
ensterns Rekonstruktion
eines Dioonitocarpidium
pennaeforme Fruchtblattes
mit dem Blattorgan Dana-
epsis angustifolia abgebil-
det. Die Cycadeenfrucht-
blatter trugen aber sicher
mehr Samen. (Aus: Pala-
eontologische Zeitschrift,
S. 105, 1928).

zwergten fertilen Wedel handelt oder je-
weils viele Einzelblattchen einen Blutenstand
formten wie er charakteristisch sich bei per-
mischen Koniferen wie den Walchiaceaen
herausbildete und sich somit eine Verwandt-
schaft mit den Koniferen in Betracht gezo-
gen werden kann.

Pseudoptilophyllum: Dioonitocarpidium-
formigen Charakter weist zudem noch Pseu-
doptilophyllum titzei aus Lunz auf, wobei die
Fruchtblatter sowohl einzeln, als auch im
Compound mit anderen gefunden wurden.
Sie gleichen in vielen Belangen dem Aufbau
von Dioonitocarpidium-Schopfen, die Fieder-
wedel sind jedoch wesentlich robuster.
Cycadospadix: Der Name wurde 1870 von
Wilhelm Philipp SCHIMPER fur franzdsische
Jurafossilien, welche stark an die Megaspo-
rophylle heutiger Cycadeen erinnerten ein-
gefuhrt (C. hennocquei und C. moraeanus).
Spater wurden weitere Unterarten wie C.
pasinianus (Zigno) fur norditalienische Ap-
pendixes oder C. integer (NATHORST), fur
rhatische aus Sudschweden hinzugestellt.
Andere daran erinnernde Reste wurden im
Zusammenhang mit Phasmatocycas aus dem
Unterperm von Kansas entdeckt und als Cy-
cadospadix yochelsoni (MAMAY, 1976) be-
schrieben. Ahnliche Sporophylle waren schon
fraher, im Jahr 1849, von A. POMEL publi-
ziert und mit dem Namen Crossozamia be-
legt worden. In vielen Belangen entspricht
das massig-fleischige Aussehen von Cyca-
dospadix einem Ubergangsstadium zwischen
Dioonitocarpidium und den heutigen Cycas-
Fruchtblattern.

Abh. 1. Rek

ion von Thoonilocary penncis forme (Danacopais angpeats folia
Bongsk und Divoniles pennacformin SCHESK

Eine Reduktion des apikalen Fiederchens,
verbunden mit einer Tendenz zu fleischig
werdender Auspragung sowie einer Reduk-
tion der Anzahl der Samen, deren GroRRer-
werdung und Insertion in die Rhachis und
einem fast vollstandigen Verlust des Um-
hillungsfruchtblattes scheinen die Entwick-
lungstendenz gewesen zu sein, wie sie bei
Cycadospadix aus dem Unteren Jura klar
zum Ausdruck kommt. Allerdings kann die
so genannte Randstandigkeit bei den heu-
tigen Cycas-Arten genauso als Insertion in
eine breite Spreite interpretiert werden. Der
Aufbau des gesamten Fruchtblatt-Schopfes
allerdings wurde in der gesamten - fast drei-
hundert Millionen Jahre andauernden Ent-
wicklungsgeschichte - kaum modifiziert.

Palaeocycas integer: Eine Vielzahl obertri-
asischen Materials aus Schweden wurde von
Rudolf FLORIN (1933) in seiner Arbeit uber
mesozoische Cycadales vertieft, eindeutig
Cycadeen-Vorlaufern zugeordnet und die Me-
gasporophyllblatter mit dem etwas verwirren-
den Namen Palaeocycas integer mit Blattern
von Bjuvia simplex zusammengefuhrt. Ge-
wohnungsbedirftig ist FLORIN‘s viel abgebil-
dete Rekonstruktionszeichnung. Die Bjuvia-
Blatter waren in Wirklichkeit sicher starker
zerschlissen und liefen wie bei den unter-
mitteltriasischen nicht spitz sondern gekerbt
bis konkav zu. Es ist unsicher ob sie baum-
formige Stamme, wie heute gewisse Cy-
cas-, Dioon-, Microcycas- oder Ceratozamia-
Gattungen oder was anhand anderer Funde
wahrscheinlicher ist, einen Knollen- oder RU-
benstamm trugen. Einen Meilenstein in der
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Cycadeenforschung stellte FLORIN‘s Theorie
- durch Kutikelanuntersuchungen verifiziert
- dar Bjuviablatter mit solchen fertilen Or-
ganen in einen Zusammenhang zu bringen.
Dabei stellte er fest, dass Nilssonia- als auch
Pseudoctenis-Wedel sowohl von ihren Spalt-
offnungsapparaten als auch der Epidermis
nicht als Trager von dioonitocarpidiumartigen
Sporophyllstanden in Frage kommen kdénnen.
ZielfUhrend seine Deutung: ,,Der Schluss ist
daher berechtigt, dass die sterilen, als Bjuvia
simplex beschriebenen Wedel zu einer und
derselben Pflanzenart gehdren wie das als
Palaeocycas integer bezeichnete Makrosporo-
phyll.“ (FLORIN, 1933, S. 93). Weitere Funde
konnten dies nur bestéatigen.

Die Schild-Samentr ager

Nicht alle paldozoisch-mesozoischen Cyca-
deen-Fruchtwedel entwickelten fiederchen-
formige Samenanlagen des Typis Dioonito-
carpidium, genauso, wie es sich heute bei
allen Arten mit Ausnahme von Cycas um
zapfenférmige Megasporophylltrager han-
delt. Innerhalb des fragmentarischen Hin-
weises permischer und triassischer zap-
fenahnlicher Gebilde mit schildférmigen
Makrosporophyllen scheinen einige Funde
hdchst bedeutsam zu sein, da sie als Vor-
laufer der heutigen Zamiaceae und Stan-
geriaceae eingeordnet werden kénnen. Aus
dem Perm ist hier vor allem das Primocycas-
Fruchtblatt zu nennen, aus dem Mesozoikum
die Thetydostrobus-Zapfentrager.

Oberkarbonische und permische Cy-
cadeen-Schildmegasporophylle

Primocycas: Aus unterpermischen Schich-
ten (Artinskian-Kungurian) Chinas stammt
Primocycas chinensis (ZU JIA-NAN & DU
XIAN-MING, 1981). Die Sporophylle sind im
Gegensatz zu Phasmatocycas kurzstieliger,
das sterile apikale Fiederchen unterschei-
det sich durch seine in die Hohe gerichtete
Struktur von den Dioonitocarpidium-Tragern,
wahrend die einzelnen Megasporophylle an
jeder Seite ein bis vier mehr oder wenig
entwickelte Samen tragen, wobei ein Hang
zur Verkimmerung bei einigen und gleich-
zeitiger Ausformungstendenz eines einzigen
grof3en Samens an der dorsiventralen Unter-
seite des letzten Fiederwedels festzustellen
ist. Fruchthullblatter fur die Samenanlagen
wie bei den Dioonitocarpidium-Arten typisch

sind keine ersichtlich. In fast gleichaltrigen
Schichten wurden Pseudoctenis samchoken-
se-Wedel entdeckt (KAWASAKI, 1934, POTT
ET. AL. 2009), sodass damit ein Zusammen-
hang bestehen kann.

Triassische und jurassische Cyca-
deen-Schildmegasporophylle

Thetydostrobus: Als ich die Gattung The-
tydostrobus zum ersten Mal beschrieb
(WACHTLER, 2010) entging mir, dass relativ
ahnliche cycadophyle Zapfen aus dem Anis
der Dolomiten von ihrer auleren Morpholo-
gie her sowohl Pollen als auch Samen tragen
konnten. Um mich an friihere Nomenklatu-
ren anzupassen, sollen fur alle mannlichen
cycadophytischen Zapfen der schon fri-
her verwendete Organbegriff Androstrobus
(SCHIMPER, 1870) beibehalten, und nur fur
isoliert gefundene weibliche Zapfengebilde
ungewisser Blattzuordnung der Name The-
tydostrobus verwendet werden (WACHTLER,
2013). Zu Thetydostrobus gerechnet werden
somit fossile weibliche Cycadeenzapfen oder
isoliert gefundene schildférmige Megasporo-
phylle &hnlich der meisten heutigen Cycade-
en mit Ausnahme von Cycas.

Bei isoliert gefundenen Makrosporophyllen
von Thetydostrobus handelt es sich um an Pe-
dicels aufgesetzte schildformige Appendixes.
Jeweils ein Samen sitzt links und rechts im in-
neren Teil eines schiutzenden festschlieRenden
Daches. Eine frappierende Ahnlichkeit zu den
heutigen Zamia-Arten ist damit gegeben.

Wie bei den méannlichen Pollensporophyllen
der gleichen Schichten noch deutlicher er-
sichtlich entstand das schildférmige Dach
durch Umkrimmung nach links oder rechts
mehrerer bis vieler klein-reduzierter Mik-
roblattchen. Die apikalen Samenschuppen
von Thetydostrobus zeigen fur gewdhnlich
keinen oder nur einen geringen harchenarti-
gen Trichombesatz, sie sind im Allgemeinen
glatter, gréBer, wahrend indes die tragende
Spreite wuchtiger ausfallt. Somit stellt wie
bei den fruhen Koniferen des Perms, das
Megasporophyll fossiler Cycadeen nichts an-
deres als einen Fruchtstand bestehend aus
vielen sterilen und zwei samentragenden
Blattwedelchen dar. Die Thetydostrobus-
Zapfen zerfielen genauso wie ihre méannli-
chen Pendants bei der Reife, sodass sehr oft
nur samenlose oder einen Samen tragende
Makrosporophylle gefunden werden.
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a + b) Rekonstruktion der Makrosporophylle von Primocycas chinensis Shanxi, China (Unterperm, Artinskian-
Kungurian) mit entwickelten und teilweise zuriick entwickelten Samenanlagen, c) Thetydostrobus-Megasporophyll
(Untere Trias, Anis) Ostalpen (ALP 44). Nur mehr fragmentarisch ist die frihere Wedelstruktur erkennbar.

Makrosporophylle rezenter Cycadeen d) Zamia floridiana, e€) Lepidozamia peroffskyana, f) Encephalartos lehmannii
und g) Encephalartos villosus, (nach Schuster, 1932). Die Entwicklung aus einem Wedelcompound war am Ubergang
Perm-Trias abgeschlossen, die Querlage der Samen in die Senkrechtlage noch nicht.

Feststellung: Das Cycas-Makrosporophyll entstand als Wedelcompound

h + j) Wahrscheinliche Entwicklung des weiblichen Zapfens zwischen Karbon-Perm (Primocycas chinensis, Unter-
perm), j) Thetydostrobus (Untere Trias, Anis, ALP 44). Fragmentarisch ist noch die frihere Wedelstruktur erkennbar,
siehe c, k) Bowenia spectabilis rezent, i) Ceratozamia mexicana rezent. Entwicklungsstufen in Natur siehe rechte
Seite
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1) Megasporophyll von Primocycas chinensis aus dem Unterperm Chinas. Deutlich sieht man unter dem fiederarti-
gen, schildférmigen Gebilde einen groRen Samen, wahrend die darunter liegenden nur mehr rudimentér entwickelt
sind (Aus ZU & DU, 1981), 2, 3, 4, 5) Thetydostrobus-Makrosporophylle mit teilweise anhaftenden Samen, Anis,
Ostalpen, 6) loser Cycadeensamen, 7 + 8) Thetydostrobus, weiblicher Fruchtzapfen und Detail des auReren Frucht-

schuppenaufbaues, Alle: Anis, Piz da Peres-Dolomiten.

Michael Wachtler: Urspringe und Entwicklung der Cycadeen

39



40

_Karbon-Perm

Trias - Jura

Feststellung: Frihe Trennung zwischen Cycas und Zamia

a + e) Entwicklung der Cycadeen: Fruheste Vorlaufer im Karbon. Die Trennung zwischen klein- und grof3blattrigen
Taeniopteriden muss schon im Perm abgeschlossen gewesen sein, genauso wie die Trennung zwischen Cycadaceae
und Zamiaceae b) Phasmatocycas bridwellii (Oberkarbon - Pennsylvanian). Aufgrund der relativ groBen Megasporo-
phylle durfte es sich um einen Vorlaufer der Bjuviales gehandelt haben. ¢) Ladinia simplex, d) Bjuvia olangensis mit
reifem Dioonitocarpidium-Megasporophyll, beide Untere Trias, Dolomiten, e + f) Primocycas chinensis mit Pseudocte-
nis-Wedel. g) Pseudoctenis braiesensis, Untere Trias, Dolomiten mit weiblichem Thetydostrobuszapfen, h) Leptocycas
yangcaogouensis mit weiblichem Zapfen, Obere Trias, Liaoning, China
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Leptocycas yangcaogouensis mit Pseudoctenis-Wedeln und Stammteil. Die GréRe der erhaltenen Wedel reicht bis ei-
nen Meter. Rechts: Weiblicher Zapfen vom Zamiaceae-Typ. Aus ZANG ET. AL., 2010

Microzamia gibba, weiblicher Cycadeenzapfen aus dem Cenoman der béhmischen Kreide (Sammlung Nationalmuseum
Prag) und Rekonstruktion (nach Kvacek, J. 1997).
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Da zudem in diesen Schichten mehrhausi-
ge Samenanlagen bestehend aus schildfor-
migen Pollensporophyllen und schildéhnlich
reduzierten weiblichen Samenanlagen vor-
kamen war es zudem noch unumgénglich ei-
ne weitere Organgattung namens Pizperesia
(WACHTLER, 2010), aufzustellen, deren Zu-
ordnung zu den Cycadeen nicht gegeben ist.
Eine eindeutige Klassifizierung pal&ozoischer
und mesozoischer cycadophyler Zapfen kann
nur mit auferster Vorsicht vorgenommen
werden, wobei Zusammenhangsfunde si-
cherlich eindeutigere Hinweise ergeben.
Beania: Die Gattung Beania wurde von Wil-
helm CARRUTHERS im Jahr 1869 fur locker
gestellte Makrosporophylle mit schildformi-
ger Abschluss und zwei Samen an der ada-
Xialen Seite, gefunden in mitteljurassischen
Sedimenten von Gristhorpe in der Grafschaft
Yorkshire, aufgestellt. Die Pedicelli erreichten
eine Lange von 12 mm, waren rechtwinke-
lig abstehend oder leicht herab gebogen. Die
Samen waren kugelig bei etwa 6 mm Lange.
Im Laufe der Zeit wurden einige Unterarten,
davon am bekanntesten Beania gracilis, aber
auch B. carruthersi (Oberer Jura von Nord-
schottland), B. mamayi (aus Argentinien), B.
afghanensis (Afghanistan) definiert.

Somit kdnnte es sich bei Beania um teilwei-
se zerfallene Cycadeenzapfen, &hnlich den

Beania afghanensis, Coll.Schweitzer, Swedish Museum
of Natural History. Rechts: Rekonstruktion von Beania.
Es dirfte sich um zerfallene weibliche Cycadeenzapfen
handeln.

frihtriassischen Thetydostrobus-Gebilden,
wenn auch mit etwas ungewdhnlicher Art
und Weise des Samenarrangements han-
deln. Beania-Fruktifikationen und Wedel
des Typs Nilssonia wurden verschiedent-
lich in den gleichen Schichten angetroffen.
Das wurde wiederum bestéatigen, dass diese
Formgattung von Zapfen mit den Segment-
wedeltrdgern und nur mit diesen in Zusam-
menhang zu bringen sind.

Leptocycas: Aus der obertriasischen Yang-
caogou-Formation (Karn) der chinesischen
Provinz Liaoning stammen exzellent erhalte-
ne Zusammenhangsfunde von Pseudoctenis-
Wedeln mit weiblichen Zapfen, der heutigen
Gattung Dioon frappierend ahnlich (ZHANG
ET. AL., 2010). Leptocycas yangcaogouensis
trug bis zu einen Meter lang werdende Seg-
mentwedel, der Stamm war mit kurzblattri-
gen Kataphyllen besetzt, beim anhaftenden
Zapfen ist zwar der Innenaufbau nicht er-
sichtlich, doch die von den Autoren in Zu-
sammenhang gebrachte Ahnlichkeit mit der
Gattung Dioon ist durchaus plausibel.
Mikrozamia: Weibliche Zapfen des Zamia-
ceae-Typs stammen aus dem tschechischen
Bohmen. Aus Kreideschichten des Cenoman
wurde Microzamia gibba (KVACEK, 1997)
beschrieben. Es wurde eine Verbindung mit
Pseudoctenis-artigen Blattern der Art Jirusia
Jirusii vorgeschlagen.

Zusammenfassung

Aus der Entwicklung der weiblichen Samen-
anlagen, gleich wie den Blattstrukturen wird
ersichtlich, dass es schon an der Schwelle von
Karbon/Perm zur bestehenden Zweiteilung al-
ler heutigen Cycadeen gekommen sein muss.
Die Schildzapfentrager entstanden somit aus
einer fortschreitenden Verwachsung fertiler
und steriler Wedelchen, welche bei Primocycas
noch klar ersichtlich ist, bei Tethydostrobus in
der Unteren Trias nur mehr ansatzweise, und
heute nicht mehr erkennbar ist. Die Verwach-
sung ging einher mit einer Verkimmerung
und Verminderung der Samen von wenigen
auf einen pro Seite.

Durch Zusammenhangsfunde kann als relativ
gesichert gelten, dass Bjuvia und Ladinia zu
den Diooniticarpidium-Tragern gehoéren, also
in Richtung heutige Cycas weisen, wéahrend
die Zapfentrager der Organgattung Thetydost-
robus zu Pseudoctenis und Nilssonia zu zah-
len sind und somit als Vorlaufer aller anderen
heutigen Cycadeengattungen gelten kdnnen.
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M annliche Samenanlagen fossiler Cycadeen und deren Entwicklung

Die mannlichen Zapfen aller Cycadeen zei-
gen im Gegensatz zu den weiblichen - in
denen es eine offensichtliche Zweiteilung
zwischen Cycas- und Zamia-Artigen gibt —
einen &hnlichen Aufbau. Allerdings erweist
sich die Fossiluberlieferung noch fragmen-
tarischer als bei den weiblichen. Isoliert ge-
fundene fossile mannliche Cycadeenzapfen
wurden zumeist als Androstrobus (SCHIM-
PER, 1870) klassifiziert.

Untersuchungen der mannlichen Cycadeen-
Sporangiophoren rezenter Zamiaceaen er-
gaben schon bisher Folgerungen in Richtung
reduzierter Einzelfiederchen mit Synangien
auf ihren Unterseiten (MUNDRY & STUTZEL,
2003). Eindeutig lasst sich diese Hypothese

Androstrobus sp. (TRE 47) Unterperm, Tregiovo

anhand fruhtriassischer Sporophylle fest-
stellen. Sowohl bei den mannlichen, wie den
weiblichen Cycadeenzapfen handelt es sich
um nichts Anderes als um einen Verbund
verballter Pollenblitenstande.

Oberkarbonische und permische Cy-
cadeen-Pollenorgane

Durftig sind die Fundsituationen von paléo-
zoischen Pollenorganen. Aus dem Unterperm
der chinesischen Shihezi-Formation stammt
Cycadostrobilus palaeozoicus (ZHU ET. AL.,
1994). Das Aussehen der Mikrosporophylle
ist nicht unbedingt cycadeal.

Ein schlecht erhaltener cycadophytischer
Fruktifikation aus dem Unterperm von Tre-
giovo (Artinskian-Kungurian) in den Dolo-
miten koénnte entweder einen mannlichen
Androstrobus- oder weiblichen Thetydost-
robus-Zapfen, der dort gefundenen Arten
Nilssonia perneri oder Bjuvia tridentina dar-
stellen. Andere Pollenorgane gefunden im
Compound mit Taeniopteris valentinii-Bat-
tern deuten dagegen in eine nicht cycadeale
Richtung hin.

Triassische und jurassische Cyca-
deen-Pollenorgane

Reichhaltiger, wenn auch immer noch un-
befriedigend ist die Situation in der Trias.
Verschiedene maéannliche Cycadeenzapfen
wurden im Laufe der Zeit beschrieben, von
denen vor allem die Morphogattung Androst-
robus duBere Ahnlichkeiten sowie pollenspe-
zifische Verwandtschaften mit den heutigen
Cycadeen aufweist.

Androstrobus: Der Organname Androst-
robus (balduini) wurde 1870 durch Wilhelm
Philipp SCHIMPER fur mitteljurassische, (Ba-
thonian 168,3 -166,1 Mio.J.) zylindrische
Zapfen begrindet und schon damals rich-
tigerweise aufgrund der schwach rhombi-
schen, oben etwas zugespitzten Sporophylle
in die Verwandtschaft der Cycadeen geruckt.
Bei Androstrobus handelt es sich um zap-
fenféormige Pollenorgane mit schraubig um
eine Achse angeordneten, dicht stehenden
Staubbléatter, welche an der Unterseite Pol-
lensdcke mit Mikrosporangien tragen. Die
Mikrosporophylle sind im apikalen Bereich
schuppen- bis schildférmig, wahrend sie im
basalen mit einem Pedicel an der zentralen

Michael Wachtler: Urspringe und Entwicklung der Cycadeen
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Feststellung: Das Cycas-Mikrosporophyll entstand als Wedelcompound

a, b) Wahrscheinliche Entwicklung des mannlichen Cycadeenzapfens aus einem losen Wedelcompound zwischen
Karbon-Perm, c¢) Ladinia simplex mit Androstrobus-Zapfen, Untere Trias, Piz da Peres (P1Z 53), d, e) Unterschied-
liche Reifestadien eines Pollenzapfens von Androstrobus marebbei zu Bjuvia olangensis gehorig, Anis, Piz da Peres
(P1Z 101 geschlossene Mikrosporophylle , KUH 2222 offen mit deutlich sichtbaren Pollensacken an der Unterseite, f)
Rezente Cycas revoluta mit mannlichem Zapfen, g) Encephalartos villosus, rezent. Augenscheinlich gab es ab dem
Unteren Perm keine auffallige Evolutionstendenzen mehr.
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Mannliche Cycadeenzapfen aus dem Anis der Dolomiten. Zu welchen der Cycadophyten-Gattungen sie gehorten ist
noch unsicher. 2, 3, 5 +6 wahrscheinlich zu Bjuvia, 4) zu Ladinia; 1. Androstrobus marebbei, kompletter Zapfen (P1Z
101) 2 + 3 Androstrobus marebbei Zapfen und Details der offenen Pollensécke KUH 2222). 4. Androstrobus mit offe-
nen Pollensacken an der unteren Seite und deutlicher ausgepragter Wedelstruktur von Ladinia (P1Z 53); 5. + 6 Zer-
fallene Androstrobus-Zapfen mit Mikrosporophyllen (P1Z 62, P1Z 155).

Michael Wachtler: Urspringe und Entwicklung der Cycadeen
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Feststellung: Das Cycas-Mikrosporophyll entwickelte sich als Wedelcompound

Androstrobus. Verschiedene Einzel-Mikrosporophylle mit deutlicher Wedelstruktur a) P1Z 155, b) P1Z PI1Z 617 + PI1Z
557, c) PIZ 111. Noch in der frUhen Trias ist dieses Merkmal deutlich ersichtlich, heute ist es fast zur Ganze ver-

schwunden

Mikrosporophylle und apikaler Part von a) Zamia furfurcaea, b) Encephalartos villosus, c, d) Vorder- und Ruckseite
von Microcycas calocoma, Mikrosporophylle von e) Dioon purpusii, f) Ceratozamia mexicana und g) Cycas revoluta.

(Aus Schuster, 1932)

Spreite befestigt sind. Sie kdnnen mehr oder
weniger dicht gedrangt einen geschlossenen
Zapfen bilden, oder - im reiferen Stadium -
teilweise geoffnet sich offenbaren, sodass
die an der unteren Seite sich befindlichen
Pollenséacke sichtbar werden.

In der Folge konnten - wenn auch nur ver-
einzelt - in verschiedenen triassischen bis
jurassischen Schichten gut erhaltene zap-
fenférmige Pollenorgane gefunden werden,
welche durchaus den heutigen mannlichen
Cycadeenzapfen entsprechen und in ver-
schiedene Arten aufgegliedert wurden.
Androstrobus cycadiformis (ROSELT, 1960)
aus der Mittleren Trias (Langobardium, La-
din) Deutschlands stellt Teile eines ca. 17
cm langen, bei 4 bis 4,5 cm Breite, fast
vollstandig erhaltenen schlanken Zapfens
dar, der dicht mit spiralig angeordneten

Sporophyllen besetzt ist. Die Stirnseiten
der Sporophylle sind rhombisch, 1 bis 1,2
cm grof3, an der Unterseiten sind teilweise
Pollenséacke ersichtlich der innere Aufbau
des Zapfens dagegen ist nicht erkennbar.
Da in der Nahe Dioonitocarpidium-Frucht-
blatter gefunden wurden ist eine Zuord-
nung zu mikro- oder makrotaeniopteriden
Ganzrandwedeln wie Bjuvia oder Ladinia in
Betracht zu ziehen.

Androstrobus prisma (HARRIS, 1941), wur-
de Cycadeenwedeln der Art Pseudoctenis
lanei zugeordnet. Auch Androstrobus manis
aus dem Jura von Yorkshire weist auf einen
ahnlichen Aufbau hin (VAN KONIINENBURG-
VAN CITTERT & MORGANS, 1999); er ist
oval bei 5 cm Lange, mit spiralig um eine
Achse angeordneten Mikrosporophyllen mit
apikaler rhombischer Schildauspragung.
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Androstrobus. Einzelne Mikrosporophylle in mehr oder weniger reifen Zustand. Teilweise offenbaren sie noch ihre fru-
here Natur als Wedelcompound, zusammengesetzt aus mehreren fertilen Einzelblattchen (2 (P1Z 617), 5 (P1Z 614),
6 (P1Z 557). Andere zeigen deutlich Trichomhaare, Merkmal vieler heutiger Cycadeen (1 (P1Z 111)+ 3 (PI1Z 155)),
oder die leeren Pollenséacke (4 (P1Z 209). Untere Trias (Anis), Dolomiten

Besser bekannt, da zahlreicher sind mannli-
che Cycadeen-Zapfen aus dem Anis der Siud-
alpen (WACHTLER, 2010). Hier sind sowohl
aullere Strukturen erhalten, daruberhinaus
konnten geniigend isolierte Mikrosporophyl-
le aufgesammelt werden. Bei Androstrobus
marebbei handelt es sich um bis zu 15 - 20
cm lang, 4 bis 5 cm breit werdende mannli-
che Cycadeenzapfen. Die relativ grol3en Pol-
lensacke liegen an der Unterseite der Sporo-
phylle, die Stirnseiten sind rhomboedrisch,
und dicht mit feinsten Harchen Uberzogen
(WACHTLER, 2013).

Auch kleinere ovale Zapfengebilde voraus-
sichtlich einem anderen Cycadeen ange-
horend wurden geborgen. Sie werden von
einem relativ langen, bis zu 5 cm lang wer-
denden Stil gehalten. Als Blattwedel kom-
men hauptsachlich Bjuvia olangensis fir die
groReren Zapfen, sowie Ladinia, Nilssonia
oder Pseudoctenis fir die kleineren in Frage.
Wahrend komplette Zapfen in den durch ih-
re Cycadeen-Vielfalt auffallenden anisischen
Schichten der Dolomiten selten sind, finden
sich fast zur Géanze nach der Reife zerfal-
lene Zapfen, mit nur mehr einzeln anhan-
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Androstrobus cycadifor-
mis. Mannlicher Zapfen

aus dem Oberen Ladin.

ca. 17 cm Lange, 4 bis

4,5 cm Breite, Bedheim
Sud-Thuringen (aus RO-
SELT, 1960).

genden Mikrosporopyllen oder noch héaufi-
ger isolierte Mikrosporophylle (WACHTLER,
2010). Sie ergeben einen guten Einblick
Uber den Aufbau fruhtriassischer Cycade-
en-Pollenorgane. Fur gewohnlich sind sie 2
bis 2,5 cm lang, im apikalen Teil aufgrund
eines bauchigen Daches ebenso breit. Der
dieses Schild tragende Pedicel macht dabei
ungefahr 1 cm Lange aus. Fur gewdhnlich
sind die Mikrosporophylle an der Stirnseite
dicht mit feinsten Trichomhéarchen besetzt,
wobei einzelne Pollensacke immer wie-
der darin ersichtlich sind. Mehr oder weni-
ger ersichtlich ist ihre zusammensetzende
Struktur aus vielen kleinen an der Untersei-
te Sporangien tragenden Blattchen. Die Ge-
stalt dieser Blattchen ist apikal lanzettlich-
zugespitzt.

Delemaya: Permineralisierte Pollenzapfen
stammen aus fruh-mitteltriasischen Schich-
ten der Fremouv-Formation in der Ant-
arktis. Sie wurden als Delemaya spinulosa
(KLAVINS ET. AL., 2003) Kklassifiziert und
zusammen mit Antarcticycas schopfii-Stam-
men gefunden. Es handelt sich um 3 cm
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grofRe Pollenorgane mit 8 bis 16 Pollensécke
tragenden Mikrosporophyllen.

Leptocycas: Aus der obertriasischen Pekin-
Formation in North Carolina wurden Pseu-
doctenis-Blatter mit Stammteilen und anhaf-
tenden Pollenzapfen als Leptocycas gracilis
beschrieben (DELEVORYAS ET HOPE, 1971).
Die schlechte Erhaltung des Zapfens lasst
aber wenige weitere Folgerungen zu.
Jurastrobus chenii: Obertriasische (Holoz-
amites hongtaoi) (WANG ET. AL., 2009) wie
unterjurassische Pollenzapfen (Jurastrobus
chenii) (WANG ET. AL., 2006) stammen aus
der chinensischen Proviz Liaoning. Gerade
bei reinen AuRenansichten ist eine eindeuti-
ge Zuordnung nicht immer leicht, da es sich
genauso um weibliche Zapfen des Zamia-
Typs handeln kénnte.

Bernettia inopinata: Aus dem Untersten
Jura (Hettangium) Deutschlands stammen
ursprunglich als Bernettia inopinata klassifi-
zierte Fruktifikationen. Sie werden nunmehr
als mannliche Androstrobus-Zapfen gedeu-
tet, wenn auch die sie vor der Reife Uber-
ziehenden Hullblatter (definiert als Chlamy-
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Schwierig zu deu-
ten sind diese als
Bernettia inopinata
klassifizierten Fruk-
tifikationen aus dem
Lias Deutschland. Sie
werden als mannliche
Androstrobus-Zapfen
betrachtet. Welche
Funktion die sie hau-
fig Uberziehenden
Hullblatter inne hatten
ist noch ungeklart.
Naturmuseum Bay-
reuth, Sammlung
Hauptmann

dolepis lautneri) fur Cycadeen ungewohnlich
sind (TAYLOR ET AL., 2008). In der Nahe ge-
fundene cycadophytische Blattreste wurden
als Desmiophyllum gothanii eingeordnet.
Der typisch wabenférmige Aufbau der Spo-
rophylle ahnelt heutigen Cycadeen-Zapfen,
die evolutionstechnische Entwicklung der
Hullblatter muss dagegen erst geklart wer-
den.

Zusammenfassung

Die Grundentwicklung des méannlichen Cy-
cadeenzapfens muss sich schon zwischen
Karbon und Untersten Perm und dann vom
Untersten Perm bis in die Neuzeit relativ un-
verandert geblieben sein, wobei diese An-
nahme fur die Entwicklung der gesamten
Pflanze gilt. Allerdings ist die Zweiteilung
der Cycadeen in Cycas- und Zamia-Artige
bei der Evolution des Pollenzapfens nicht
feststellbar.

Anhand dessen kann die Theorie aufgestellt
werden, dass es sich bei den Pollenorganen
aller Cycadeen-Zapfen um nichts anderes
als um eine Zusammenballung kleiner fer-

tiler Mikrowedel handelt und somit der Blu-
tenstandscharakter bestatigt wird. Dies gilt
sowohl fur die ménnlichen als auch fur die
weiblichen Sporophylle, da in den anisischen
Schichten der Dolomiten sowohl bliten-
standsreduzierte Pollenorgane, als auch ih-
nen ahnelnde weibliche Sporophylle mit zwei
groRen, an der Unterseite des schildféormi-
gen Daches angewachsenen Samen die Re-
gel sind. Rein auferlich unterscheiden sich
die Mikro-, als auch die Makrosporophylle
nur unwesentlich von den rezenten, wobei
allerdings bei den heutigen die zusammen-
gesetzte Blattchenstruktur kaum oder nicht
mehr erkennbar ist.

Neben den Cycadeen trifft diese Bluten-
standstheorie auch auf die urspringlichsten
Koniferen (Walchien) zu, wobei sie bei den
weiblichen durch die Untersuchungen des
schwedischen Paldobotanikers Rudolf FLO-
RIN (1931) schon frih erkannt wurde. Sie
musste allerdings auch auf die mannlichen
Pollenorgane der Walchien und Voltzien aus-
gedehnt werden, welche in Richtung der
heutigen Araukarien fuhren.

Michael Wachtler: Urspriinge und Entwicklung der Cycadeen
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Zusammenfassende Entwicklungstendenzen der Cycadeen

Folgende teilweise Uberraschenden Ergeb-
nisse Uber den Ursprung und die Entwick-
lung der Cycadeen vom Karbon bis in die
Jetztzeit konnten festgestellt werden.
Schnelle Entwicklung im Karbon und
Millionen Jahre lange Stagnation: Zwi-
schen Mississippian und Pennsylvanium
tauchten erste Blattfragmente auf, welche
Cycadeen-Vorlaufern zugehdrig erachtet
werden konnen. Sie erreichten schon im
Perm ihre vollkommene gattungsspezifische
Auspragung, womit die Annahme berechtigt
ist, dass zwischen Karbon und Perm in ra-
scher Folge die Cycadeen-typischen Blatt-
strukturen, Rubenstamme und fertilen Teile
geformt wurden, welche sich dann uber vie-
le Jahrmillionen fast unverandert bis auf den
heutigen Tag erhielten.

Enigma: Ursache der raschen Entste-
hungsbedingungen: Die Evolutionsexplosion
zwischen Karbon und Perm scheint vielfach im
Pflanzenreich zu gelten. Bei den Lycophyten
kennen wir ein Nebeneinander verschiedener
kleinwlchsiger Selaginella-Gattungen, aber
auch lIsoetes, bei den Sphenophyten hat sich
die Gattung Equisetes im Laufe der Jahrmil-
lionen auch nur unwesentlich verandert und
selbst die Koniferen tauchten am Ubergang
Karbon-Perm wie aus dem Nichts und in fast
vollstandiger Ausprédgung auf, um sich Uber
die nachsten 300 Millionen Jahre kaum mehr
zu wandeln. Es scheint sogar als wirde das
Dogma der langsamen Entwicklung in ihren
Grundzugen in Frage gestellt.

Ursprunge aus ganzrandblattrigen Vor-
fahren. Alle heutigen Cycadeen lassen sich
aus Vorfahren mit ganzrandigen, zungenar-
tigen, so genannten taeniopteriden Blattern
ableiten. Obwohl bis jetzt fossile Nordhalb-
kugelfunde von Amerika Uber Europa nach
China dominieren, muss eine weltweite Ra-
diation und Ausbreitung schon frih zwischen
Karbon und Perm erfolgt sein.
Knollenformige Stadmme. Vom Perm an
Uber die Trias setzten sich rubenférmige
Knollenstamme mir koralloiden Sekundar-
wurzeln als cycadeentypisch und urspring-
lich durch. Die verldngerten Stdmme be-
stimmter heutigen Cycadeen sind daraus
hervorgegangen.

Fruhe Abspaltungen. Zwischen Karbon
und Perm kam es zu einer Abspaltung zwi-

schen den sterile Endfiederchen tragenden
Dioonitocarpidium-Megasporophyllitragern
mit ihren schopfartigen Fruchtstanden und
den Thetydostrobus-Zapfentragern. Erste-
re kénnen als Vorfahren der Gattung Cycas
betrachtet werden, zweitere fuhren zu allen
anderen heutigen Gattungen wie den Zamia-
ceaen und Stangeriaceaen. Eine langsame
Entwicklungs- und Reduktionstendenz von
Cycas- in Richtung Zamia-Sporophyllen oder
evolutionare Entwicklungen der Beblatte-
rung nach dem Perm kann ausgeschlossen
werden.

Ableitung von Ganzblatttragern in Rich-
tung Cycas. Merkmale der zu den Cycas-
arten hinfuhrenden Fieder-Megasporophyll-
Trager bildeten Uber lange Zeit mehr oder
weniger wuchtige ganzrandige Wedeln
(Phasmatocycas, Bjuvia, Ladinia). Da bei
den heutigen Cycasarten keine Ganzblattwe-
deltrager vorkommen, muss angenommen
werden, dass sich die typische segmentierte
Wedelstruktur isoliert herausbildete.
Ableitung von Segmentblatttragern in
Richtung Zamiaceaen. Paldozoische Seg-
mentwedeltrdger der Belaubungsgattungen
Pseudoctenis und Nilssonia kénnen dagegen
als Vorlaufer aller heutigen Zamiaceaen und
Stangeriaceaen angesehen werden. Dahin
gehende Blattformen sind seit dem Unter-
perm (zum Beispiel Pseudoctenis samcho-
kense) vorhanden.

Verzwergte Mikro-Blutenstande als
Pollenzapfen. Die Mikrosporophylle aller
Cycadeen lassen sich — obwohl diese Ent-
wicklung heute kaum mehr erkennbar ist
- aus komprimierten wedelférmigen BIlu-
tenstanden ableiten, welche sich in Zapfen-
form aggregierten. Die sich zu dachférmig
Uberstehenden Gebilde aggregierenden Mi-
krowedelchen trugen auf der Unterseite die
Pollensacke.

Komprimierte Megasporophyllwedel
und Zweisamenreduzierung. Wenn auch
ab der Unteren Trias kaum mehr feststellbar,
bildete sich der weibliche Zapfen aller heu-
tigen Cycadeen auller Cycas durch die glei-
che Blutenstandskomprimierung wie bei den
ménnlichen heraus. Ab der unterpermischen
Organgattung Primocycas verminderte sich
bei den einzelnen Megasporophyllen die
Anzahl der Samenanlagen auf die Heraus-
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bildung eines einzelnen pro Spreitenseite,
der an der unteren Seite eines schildformi-
gen Schutzdaches befestigt war. Diese Zap-
fenform kann als urspringlich bei den Seg-
mentwedeltragern wie Pseudoctenis oder
Nilssonia betrachtet werden.

Federartige Megasporophylle mit Sa-
menhullblattern. Charakteristisch fur die
Ganzblattrager, wie Bjuvia oder Ladinia wa-
ren schopfartig angeordnete Fruchtblatter
mit einem apikalen, federartigen sterilen
Appendix und basalen Fruchtblattern welche
entlang einer Rhachis in zwei Reihen eine
mehr oder minder gro3e Anzahl von Samen-
anlagen umhullten. Erst wahrend des Reife-
prozesses wurden diese Hullblatter so weit
gedehnt, um ein Entlassen der Samen zu er-
moglichen.

Tiersymbiosen. Wie bei keiner anderen
paldozoischer und mesozoischen Blattstruk-
tur fallen vor allem bei den mikrotaeniop-
teriden Ganzblatttragern Pflanzen-Tiersym-
biosen auf. Diese offenbarten sich in Form
des Futterlieferanten wie auch in der Rolle

als Pollentrager und Samenverbreiter. Ein
wechselseitiger Evolutionsvorteil bietet sich
zwingend an.
Verwandtschaftsverhaltnisse mit den
Koniferen. Sowohl in der Art der steri-
len Beblatterung als auch durch ihre fer-
tilen Organe ergeben sich eindeutigere
Verwandtschaftsverhéltnisse zu Koniferen-
vorlaufern als zu den oft in Erwédhnung ge-
brachten Farnsamern wie den Medullosa-
ceaen.

Beginnende Karpelbildung und Entwick-
lungs des Hullblattes zur Angiosper-
mie. Die neotenische Umhullung der Samen
durch ein Fruchtblatt, wie auch der schild-
formig verzwergte Pollenwedel kdnnte als
Beginn der Angiospermie interpretiert wer-
den. Zusammenhangsfunde zweigeschlecht-
licher fertiler Organe aus der Untertrias wei-
sen auf eine solche Entstehungsmadaglichkeit
der Blutenpflanzen hin. Ihre Urspringe mus-
sen aber hier genauso schon zwischen Kar-
bon und Perm liegen, da es sonst eines Evo-
lutionssprunges bedurft hatte.

Mikrotaeniopteride Blatter mit FraBspuren oder Tierhinterlassenschaften. Keine andere Pflanze zog so massiv ver-
schiedenste Lebewesen an wie diese zart strukturierten Blatter.
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Kurzer Exkurs Uber die Cycadophyten as Angiospermen-Vorlaufer

Verschiedentlich wurden Vorlaufer der Cy-
cadeen als Urahnen der Bedecktsamer in
Betracht gezogen. (MEEUSE, 1987, 1992;
DANERT ET. AL., 1993). Ziel dieser kurzen
Abhandlung ist es madgliche gemeinsame
Evolutionstendenzen zwischen Cycadeen
und Angiospermen aufzuzeigen und in einer
spateren Arbeit weiter zu vertiefen.
Vorgreifend kann erwahnt werden, dass ge-
meinsame Entwicklungséhnlichkeiten wirk-
lich - und wie bei keiner anderen paldozo-
ischen oder mesozoischen Pflanzengruppe
- existieren und sich frappante Gemeinsam-
keiten eroffnen.

Erster Vergleich: Stamen und Pollen-
sporophyll. Der mannliche Zapfen aller Cy-
cadeen besteht aus einer Verballung einzel-
ner an einer Hauptachse befestigter Pedicel
mit apikalen schildférmigen Mikrosporophyl-
len. Sie sind - wie noch bei paldozoisch-me-
sozoischen Cycadeen ersichtlich - durch eine
Verwachsung verzwergter Pollenwedelchen
entstanden.

Das Andrbézeum (Staubblatt) der Angiosper-
men besteht aus einem teilweise unge-
wohnlich lang gestrecktem und schlankem
Filament mit lateraler bis apikal traverser
Anthere. Ausgepragt findet sich diese heu-
te noch bei den Liliengewéchsen, aber auch
bei vielen anderen kleinblitigen Bedecktsa-
mern. Die in die H6he gerichteten Antheren
vieler Angiospermen - im Gegensatz zu den
lateral angeordneten der Trias bilden noch
keinen Widerspruch. Sie lassen sich trotz-
dem von senkrecht in die H6he gerichteten
Mikrowedelchen ableiten.

Zweiter Vergleich: Samenanlage und
Fruchtblatt. Das Makrosporophyll der
heutigen Cycasarten besteht aus einem
Fruchtblatt mit zweireihig versenkten Sa-
menanlagen. Die Fruchtblatter der Cyca-
deen-Vorlaufer im Palaozoikum und Meso-
zoikum (Dioonitocarpidium) bestanden aus
einem apikalen sterilen Fiederanhang sowie
einem basalen Fruchtblatt welches bis zur
Reife in zwei Reihen angeordnete Samen
vollkommen umhillte und sich erst im ma-
turem Stadium o6ffnete.

Das Gyndzeum der Bedecktsamer besteht
aus der apikal angesiedelten Narbe, einem
Stylus (Griffel), sowie einem umhullenden

Fruchtknoten (Ovarium), in dessen Inneren
sich die Samenanlagen befinden. Sehr oft
sind die Samen, wie bei den Lilien zweireihig
angeordnet.

Fraglich ist, ob die teilweise mit Trichomhaa-
ren besetzten Blattchen, welche die Samen-
anlagen von Pizperesia umhullen als Sepa-
le aufzufassen sind, oder ob basale Blatter
diese Hullfunktion Ubernahmen. Vermutlich
weisen die Kelchblatter der weiblichen Sa-
menanlagen von Pizperesia auf deren Ur-
sprungscharakter hin.

Dritter Vergleich: Eingeschlechtlichkeit
und Zweigeschlechtlichkeit. Alle heutigen
Cycadeenarten sind eingeschlechtlich mit
Samenanlagen und Pollenzapfen auf ver-
schiedenen Pflanzen.

Die meisten heutigen Blutenpflanzen da-
gegen sind zweigeschlechtlich und nur ei-
nige wie die Kiwifrucht, Hanf, Brennessel,
die Weide und verschiedene Graser sind
eingeschlechtlich. In dem k&énnte eigent-
lich der groRte Widerspruch einer gemein-
samen Abstammung oder Verwandtschaft
von Ur-Cycadeen und Ur-Angiospermen
liegen. Erstaunlicherweise fanden sich in
frahtriassischen Schichten der Dolomiten,
klar zweigeschlechtliche Fruktifikationen
mit typischen cycadophytischen an langen
und schlanken Pedicels befestigten schild-
formigen Mikrosporophyllen, sowie Sa-
menanlagen umhillende Makrosporophylle
(Pizperesia, WACHTLER, 2010). Die Pollen
tragenden Sporophylle trugen langere Pedi-
cels und hoben sich so Uber die Makrosporo-
phylle, wobei beide aber von einer gleichen
Stammbasis dick geballt entsprangen (siehe
Abbildung Pizperesia tannae). Sie weisen
nur bedingte Ahnlichkeit mit den typischen
Cycadeenfruktifikationen dieser Zeit auf, ob-
wohl Gemeinsamkeiten nicht zu verleugnen
sind.

Vierter Vergleich: Maschennervatur und
Quervenen. Die meisten heutigen wie fri-
heren Cycadeen setzen sich aus Wedeln mit
parallel und unverzweigt einer Mittelrhachis
entspringenden Seitenvenen zusammen.
Die meisten heutigen Angiospermen zeich-
nen sich durch eine ausgepragte Maschen-
nervatur aus. Es finden sich aber in der
Unteren Trias schon cycadophytische Be-
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blatterungen bei denen sich die Leitbundel
der Mittelnerven in einer Gabelungsphase
befinden. Sollten verwandtschaftliche Be-
ziehungen zwischen Ur-Cycadeen und Ur-
Angiospermen bestatigt werden, dann durfte
dieses Charakteristikum durch eine Aufga-
belung der Mittelnerven erfolgt sein.
Funfter Vergleich: Fruhestmdgliche Ab-
spaltungszeit. Es bestinde die theoreti-
sche Maglichkeit einer Abspaltung zwischen
Cycadeen und Urangiospermen in der frihen
Trias. Die Hullblattfunktion des Dioonitocar-
pidium-Fruchtwedels und der Antherencha-
rakter des Cycadeen-Mikrosporophylls héat-
ten Grundvoraussetzung dafur sein kdnnen.
Trotzdem héatte die Eingeschlechtlichkeit der
Urcycadeen in Richtung Zweigeschlecht-
lichkeit eines Evolutionssprunges bedurft.
Wahrscheinlicher ist deswegen die Entwick-
lung und Abspaltung der Ur-Bedecktsamer
schon zwischen Karbon und Perm aus einer
~Zwitter-Cycadee* und die Vertreter der Un-
teren Trias wie Pizperesia schon einen Millio-
nen Jahre langen Evolutionsweg beschritten
haben. Unterstutzt wird diese Hypothese,
dass das Ovulum von Pizperesia kaum mehr
Ahnlichkeit mit cycadeenartigen Dioonitocar-
pidium-Megasporophyllen aufweist, sondern
Ahnlichkeiten mit den Samenanlagen der
Bedecktsamer zeigt. Die fast geschlossene
Samenanlage mit nur mehr einer kleinen
Ubereinanderschiebung der Narbe im oberen
Teil spricht dafr.

Sechster Vergleich: Abstammung von
einem einzigen Vorfahren. Wird als ge-
geben genommen, dass alle Angiospermen
einen gemeinsamen Vorfahren haben, mus-
sen die Urahnen zumindest hypothetisch alle
Maoglichkeiten der folgenden tragen. Dies gilt
fur Magnolien- Malven- die Liliengewéchse
und alle anderen. Nichts spricht tatséchlich
gegen die Zwittercycadophyten als Urgrup-
pe. Ob die Vielzahl von Gynézeen und And-
rozeen der Magnolien, oder deren Mehrzahl
bei Lilien mit einem einzigen Gyndzeum, die
laterale Anordnung der Staubblatter bei den
Malvengewachsen, oder die Miniaturbliten
bei vielen anderen Blutenpflanzen: Sie alle
lassen sich auf mehr oder weniger miniaturi-
sierte Fertilcompounds zurtuckfuhren.
Siebter Vergleich: Miniaturisierung und
Verschmelzung. Wie bei anderen Pflanzen-
gruppen des Palaozoikums, vor allem den
Lycophyten und Sphenophyten setzte vom

Karbon eine Miniaturisierungstendenz ein.
Zwischen Mesozoikum und Kreide verzwerg-
ten sich die Urangiospermen weiter, sodass
viele Urmerkmale kaum mehr erkennbar
wurden. Dafur allerdings wurden diese ver-
zergten Fortpflanzungsanlagen zu wahren
Sexbomben und optimalen Samenverbrei-
tungsstrategen.

Achter Vergleich: Pflanzen- und Tier-
symbiosen. Mehr als bei irgendeiner an-
deren Pflanzengruppe setzten die Urbe-
decktsamer ihre ,Gefressen werden zur
Fortpflanzung“ und ,Essenslieferant zur
Variationserweiterung” ein. lhre stachelig-
ledrigen Vorfahren mutierten zu Darbiertern
zarter, leicht verdaulicher Blatter. Beispiele
in der frihen Trias daftr gibt es genug. Die
Vielzahl leicht erreichbaren, proteinreichen
Pollenmaterials sowie die Verspeisbarkeit
der Samen trug zu einer Weiterverbreitung
bei.

Fazit: Plausible Beweise einer direk-
ten Urcycadeen-Urangiospermen-Ver-
wandtschaft. Wenn auch den fruhtriassi-
schen Angiospermen-Vorlaufern noch ein
weiter Weg in Richtung lehrbuchmé&Riger Be-
decktsamerbildung bevorstand gibt es genu-
gend Argumente aus der Art und Weise und
dem Aufbau der mannlichen als auch weib-
lichen Fruktifikationen Entwicklungstenden-
zen in Richtung Blutenpflanzen herzustellen.
Von allen bisherigen Theorien kann hiermit
am plausiblesten Evolution und Aufbau so-
wohl des Gynozaums als des Andrbzeums
erklart werden.

Zusammenfassend kann gesagt werden: Der
Ursprung der Blutenpflanzen liegt in cyca-
dophytischen zweigeschlechtlichen Vorfah-
ren, welche sich zwischen Karbon und Perm
abspalteten. Das Andrbzeum aller heutigen
Angiospermen entstand durch die Verballung
kleiner Pollenwedelchen. Das Gyndzeum da-
gegen entwickelte sich aus einem die Samen
umhullenden Fruchtblatt. Die Maschenner-
vatur vieler heutiger Angiospermenblatter
vollzog sich durch eine Aufgabelung der
einzelnen Leitbundel der Mittelrhachis. Eine
parallel &hnliche Entwicklung zwischen Urcy-
cadeen und Ur-Angiospermen ist bis in die
Untere Trias verfolgbar. Anschlielend setzte
beim Bauplan der Blute der frihen Bedeckt-
samerartigen ein Miniaturisierungeffekt ein,
welcher Evolution und Aufbau der Urangio-
spermen zum groé3ten Teil verwischte.
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a) Rekonstruktion von Pizperesia tannae (siehe Abb. 1), b) Fruchtknoten von Pizperesia tannae, siehe Abb. 2 + 5
(mit Hullblattern) und Innenansicht. ¢) Ovarium einer Lilie in dessen Inneren sich zweireihig die Samenanlage be-
finden, d) Aus diesem frih-triassischen cycadophytischen ,,Zwitteraggregat” lassen sich alle heutigen Angiospermen
ableiten, von Lilien (links) bis Magnolien (rechts), e) Blute der Prachtlilie (Lilium speciosum) und f) Detail des Staub-
blattes. 3) Pollensporophyll von Pizperesia. Die Ahnlichkeiten sind frappierend.
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én 5 B ,. i s i . 6 ¢
Feststellung: Zweigeschlechtliche Cycadophyten als Angiospermenvorlaufer

Neben richtigen Cycadeen gab es in der Untertrias auch zweigeschlechtliche Cycadophyten (Pizperesia tannae).
Sowohl die Pollensporophylle als auch die Samenanlagen wurden von extralangen Pedicels getragen (Abb. 1). Sie
vereinten sich im basalen Teil. Das Pollenorgan zeigte noch verwandtschaftliche Beziehung mit jenem der Cycadeen
(Abb. 2 rechtes ménnliches Sporophyll, zum Vergleich Abb. 4 ein Androstrobus-Pollensporophyll). Der Fruchtknoten
umhullte vollkommen die Samenanlagen (Abb. 2 links und war nur im oberen Teil marginal gedffnet; im Vergleich
Abbildung der Dioonitocarpidium-Samenanlage einer frihtriassischen Cycadee. Der Fruchtknoten war teilweise von
trichombesetzten Kelchblattern umhullt (Abb. 5). Die Blatter gabelten sich im Laufe der Zeit von den Leitbindeln ab-
zweigend.
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, General conclusions*. Allgemeine Schlussfolgerungen.

Als ich ein Mann mit jugendlicher Kraft war,
Ubermittelten mir Freunde neben anderer
wissenschaftlicher Publikationen einen diun-
nen Auszug mit dem Titel ,THE FOSSIL CY-
CADS*. Erschienen war er im Méarz 1961 und
stammte aus der Feder von TOM M. HARRIS.
Er handelte davon, dass nicht jede Pflanze
cycadeenartigen Aussehens auch tatsachlich
Cycadee war, was heute gleich gilt und vor
Jahrmillionen noch ausgepragter war.

,With modern plants you may consider a
particular organ or even just a small part of
it, but you never forget that it belongs to a
certain whole plant,” stellte der bedeuten-
de britische Paldobotaniker weiter fest. ,Bei
heutigen Pflanzen betrachtest du oft ein-
zelne Organe oder sogar nur einen kleinen
Teil von ihnen, aber du vergisst niemals,
dass sie einer vollstandigen Pflanze angeho-
ren.”“ Und weiter: ,,With fossils you take that
you have, that is some isolated organs, and
you engage in thoughts about them without
having any whole plant at all, though you
may create one as a hypothesis. This sort of
thought has always fascinated the fossil bo-
tanist and no doubt always will, but it is ve-
ry dangerous and | think he could have used
his mind to better advantage.” “Bei Fossilien
nimmst du, was du hast; das sind zumeist
einzelne Teile und so verféllst du in Gedan-
ken. Weil dir die Gesamtheit fehlt, erschaffst
du dir hypothetisch neue. Diese Gedanken-
gange haben seit je her den Palaobotaniker
- und nicht nur ihn — fasziniert. Dies ist ge-
fahrlich, und ich denke er hatte seinen Geist
zu besseren Gewinn verwendet.*

Ich staunte Uber seine Philosophien. ,,Nur
eine vollstandige Pflanze ist eine Pflanze!*
Anschlieend erdrterte Tom Harris einige
Cycadeenvorlaufer, und proufte inwieweit
Sammler und Forscher es geschafft hatten,
daraus komplette Cycadeen zu formen. Es
waren wenige. Bjuvia simplex mit der Sa-
menanlage Palaeocycas integer gehorten
seiner Meinung nach dazu, dann noch Be-
ania mit Blattern von Nilssonia, und der von
Harris selbst studierte Pollenzapfen Androst-
robus prisma zusammen mit Pseudoctenis
lanei-Wedeln. Thomas Maxwell Harris starb
im Jahr 1983.

In jenen Jahren machte ich mich in meine
heimatlichen Berge - den Dolomiten - auf,

weil ich es eines Menschen angebracht fand,
neben Vermodgen aufzubauen, auch seine
kurze Lebenszeit hoheren Zielen der All-
gemeinheit zur Verfugung zu stellen. Ich
hatte auch nicht im Sinn Kdrper und Geist
wie mein Vater als Dorfpolitiker zur Verfu-
gung zu stellen. Obwohl mich alle warnten,
die Dolomiten waren zur Génze erforscht,
beschloss ich gerade dort anzusetzen. Es
stimmt, ich ging viele Monate umsonst.
Ich fand keinen Zugang zur Natur und ih-
ren Angeboten. Doch eines Tages entdeck-
te ich eine versteinerte Pflanze und ein Blatt
einer Cycadee ahnlich. Alleine hatte ich es
nie geschafft, weiter reichende Schlisse zu
ziehen, aber eine liebreizende hollandische
Forscherin mit dem unaussprechlichen Na-
men Han VAN KONIJNENBURG-VAN CITTERT
offnete mir die Augen und fuhrte mich als-
bald in den Dschungel palaobotanischer For-
schung. Meine Cycadee &hnelte FLORIN’s ju-
rassischer Bjuvia simplex, sagte sie, aber sie
wére nicht wie diese und selbst ihre Blatt-
kutikeln waren anders. So erhielt mein Blatt
den Namen Bjuvia dolomitica, denn sie ent-
stammte der Mittleren Dolomiten-Trias.

»1I will now summarize.”* “Ich fasse zusam-
men,” schrieb der fast sechzigjahrige Harris,
so als wolle er seine Lebenserfahrungen in
wenige Satze vereinen. ,,The fossil Cycads
consist of a good many genera of isolated
organs classified on more or less good evi-
dence as Cycadales, a very few genera with
two known organs and one genus with more
than two organs.”

“Die fossilen Cycadeen bestehen aus einer
guten Vielzahl von isolierten Teilen, wel-
che man mit mehr oder weniger Beweisen
als Cycadales eingeordnet hat, viel weniger
Gattungen mit zwei verbundenen Organen
und bisher ist nur eine Gattung mit mehr als
zwei zusammenhangenden Teilen bekannt.*
Er folgerte: ,,... we can say that by Jurassic
times the family had probably completed its
evolution.” ,Es kann festgestellt werden,
dass sie wahrscheinlich schon im Jura ihre
Evolution zu Ende brachten®.

Ich ging weiter in die Berge. Waren die Cy-
cadeen erst vor 150 Millionen Jahren zu
richtigen Cycadeen geworden? Oder schon
viel fraher? ,General conclusions®, ,Allge-
meingultige Schlussfolgerungen®, nannte
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Tom Harris das Verméachtnis dieser Publikati-
on, in der er die Erfahrungen seines Lebens
auf drei Kernaussagen vereinen wollte.

»The first point is that in fossil botany we
have very broken knowledge. We have se-
parate bits of knowledge about a very large
number of separate bits of plants. These se-
parate bits are the ones to which the fos-
sil botanist gives names. Until recently the
great majority were the names of leaf spe-
cies, but now there is an uncontrolled flood
of pollen-grain species. | have described
quite a number of these one-organ species
myself and they are useful and necessary.”

,Die erste Kernaussage ist, dass wir in der
fossilen Botanik blo3 zerstiickelte Erkennt-
nisse haben. Wir verfigen Uber einzelne
Wissenshdppchen einer sehr grofRen An-
zahl verschiedener Pflanzenteile. Diesen
gaben die Palaobotaniker Namen. Bis jetzt
benannten wir eine Unzahl von Blattarten,
dann erfolgte eine unkontrollierte Flut von
Pollenkorn-Spezies. Selbst ich beschrieb ei-
ne Unzahl von Ein-Organ-Arten und es war
wichtig und gut.” Aber welche Erkenntnisse
lassen sich daraus ziehen, und sind diese
richtig?

In der Folge fand ich an einem wuchtigen,
lang gezogenen Dolomitberg mit dem be-
zeichnenden Namen Piz da Peres - Berg aus
Stein — eine Unzahl von Organteilen von Cy-
cadeen. Ich benannte sie. Einige Male zerr-
ten mich Polizisten direkt von der Fundstelle
zur Wache. Ich verstand sie einigermallen.
Wer sich an einem Arbeitstag mit der frei-
en Natur beschaftigt muss suspekt sein. Mit
seinem Tun und Handeln erwirtschaftet er
nichts welches er in Form von Steuern den
Herrschenden abliefern kénnte. Je mehr die
Regierenden und die dafur beauftragten Be-
amten beobachteten, wie ein Mann unzah-
lige Tage im Jahr nichts anderes tat, als in
den ausgesetzten Bergen die Natur zu be-
trachten und sich Uber alle vernunftige Ma-
Ren hinaus an winzig kleinen Kohleabdri-
cken vor Jahrmillionen lebender Pflanzen
erfreute, desto unwirscher setzten sie die
Allmacht der Potentaten ein. Als erstes ver-
boten sie mir mit offiziellen Schreiben - vie-
lerlei Grinde anfuhrend - das Forschen. Mir
wurde also verwehrt weiterhin in meine hei-
matlichen Berge zu ziehen. Als sie zu ihrem
Erstaunen bemerkten, dass meine kindliche
Natur-Freude andauerte, forderten sie mit
Polizeigewalt Eingang in mein Haus, wo sie

alle Versteinerungen, welche ich als Schat-
ze - wie andere Gold und Diamant empfand
- beschlagnahmten und alles hurtig aus mei-
nen Raumen entfernten. Viele tausend un-
ansehnliche Stucke, wie die mehrere Dut-
zend Beamten feststellten, waren darunter.
Um diese viele tausend unerforschten und
zu erforschenden Kleinodien trante mein Au-
ge.

“My second general point is that the great
botanical need is to put together plants out
of these organ species. Even a plant with
only two known organs is of immensely gre-
ater value than the organs taken separately,
and after this every item of additional infor-
mation enhances the value of the whole. In
the end, as we approach the whole plant, we
get a thing which we can discuss in just the
same way as the morphologist discusses his
plants: he may consider single organs but
he has the whole plant firmly in the back-
ground. To be sure there is a drawback; the
synthesized fossil plant is the product of an
argument based on circumstantial evidence
and there is a risk of error. But as fossil bo-
tanists know, they have the risk of error al-
ways with them.”

»Mein zweite Schlussfolgerung ist, dass eine
allumfassende Botanik darauf angewiesen
ist, Pflanzen zusammenzubringen ohne nur
auf einzelne Organe aufbauen zu miussen.
Eine Pflanze mit bloR zwei zusammenhan-
genden Segmenten ist um vieles wertvoller
als jedes einzelne Teil fur sich genommen
und jede zusatzliche Information erhdht
den Wert des Gesamten. Am Ende - wenn
wir imstande sind die ganze Pflanze zusam-
menzufugen - erreichen wir jenen Punkt um
in gleicher Weise diskutieren zu kénnen wie
der Morphologe Uber seine Pflanzen: Er be-
trachtet zwar einzelne Organe, aber er hat
immer die gesamte Pflanze im Hintergrund-
denken. Um es klar zu sagen gibt es auch
hier ein groRRes Hindernis: die synthetisierte
fossile Pflanze ist das Produkt einer willktr-
lich-personlichen Zusammenfligung und da-
bei kann es zu Fehlern kommen. Aber wie
alle Palaobotaniker wissen, tragen sie immer
das Risiko des Fehlers in ihrer Arbeit mit
sich.*

Erstaunlicherweise war mein Charakter ge-
festigt genug und meine Psyche stark — oder
ein unsichtbarer Gott der Natur — wobei ich
den vielen von Menschenhand erschaffenen
Gotter nie rechten Glauben schenken woll-
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te - leitete mich an die tiefen Geheimnisse
der Natur fur all jene auszubreiten, die Ge-
fallen daran fanden. So stand ich vor dem
Richter und man forderte mich auf, mei-
nen Forschungen abzuschwdren wie Galileo
Galilei seinen. Ich fand es fiur mich unan-
gebracht dies zu tun. Wenn ich am Piz da
Peres tagelang sal3, drohnten unten Bagger
und schwere Raupenfahrzeuge immer naher
dorthin, was als Dolomiten-Weltnaturerbe
der Menschheit erachtet wurde. Uberall wur-
den Skipisten und furchterliche Schneisen
in die Landschaft geschlagen. Es wurden
immer mehr. In meinem ganzen Leben hat-
te ich nie mehr Steine bewegt, als ein Bag-
ger in wenigen Minuten. Fur mich hatte ich
wertvolle Erkenntnisse gesammelt, aber die
Gesellschaft gab Vergnugungen mehr Wert.

Niemand wiurde mehr imstande sein die sich
in mir immer eindeutiger zusammenfugen-
den Bilder der Blatter, Knollenstamme, Pol-
lenzapfen oder Samenfruchtschopfen zu til-
gen. Zu viel tief gehendes Naturwissen hatte
sich mittlerweile in meinem Geist angesam-
melt. Ich dachte an den alten Professor Tom
HARRIS. Noch grundlicher ubernahm ich
seine zweite Weisheit. Obwohl mir durch die
Beschlagnahme und den damit verbundenen
Abtransport all meiner in muhseliger Arbeit
zusammengesuchten Fundsticke fast alles
fehlte, puzzelte ich aus alten Aufzeichnun-
gen, friuheren Fotos, vergangenen Gedan-
kengangen das Bild einstiger Cycadeenwal-
der zusammen. Mit dem wenigen was mir
trotz aller Wegnahme zur VerfiUgung stand,
suchte ich mehr denn je nach verbindenden
Organteilen: Dort ein Blatt das noch frag-
mentarisch am Fruchtblatt anhaftete, dort
einen fast zerfallener Zapfen verbunden mit
einzelnen Pollensporophyllen. Eines Tages
stiel3 ich auf einen von allen verlassenen al-
ten Waldmenschen und Kréautersammler, na-
mens Ferruccio Valentini, genannt Féro. Wie
ich von ihm Uber die Heilkraft der Pflanzen
lernte und er meine Interesse an Steinen er-
kannte, fuhrte er mich zu einer unbekannt
gebliebenen Stelle. Bald hielt ich Cycadeen-
blatter in Verbindung mit Knollenstammen
vor Augen und Zapfen mit Blattern. Als ich
zuhause das Alter der Schichten in geologi-
schen Buchern suchte, stellte ich zu meinem
Erstaunen fest, dass sie aus dem Unteren
Perm stammten.

»The known Jurassic genera are no more
primitive than the living ones,” hatte Har-

ris geschrieben und ich musste hinzufiigen:
»Selbst die fast 300 Millionen Jahre alten
Cycadeen waren nicht primitiver als die heu-
tigen*.

Und wie ich oft und ofter vor dem Richter
stand, von dem die Gesellschaft forderte,
dass er mich aufgrund meiner Forschungen
und Erkenntnisse zu einer langjahrigen Haft-
strafe verurteilte, wurde mir bewusst, dass
nicht er, sondern ich zum Richter geworden
war: Zum Richter Uber eine Gesellschaft
welche die Natur zerstorte, und es damit
rechtfertigte, dass es einzig dem sinnlosen
Vergnugen diene. Zum Richter war ich ge-
worden uUber eine Gesellschaft welche Beob-
achtung und Erkenntnis Uber die Entwick-
lung unseres Lebens als gering erachtete
und Gelddenken als einzigen erstrebenswer-
ten Inhalt eines Seins schatzte.

“My third point is that such work as a rule
needs special material as well as special la-
boratory procedure. A preliminary collection
may give you just what you want; but more
likely it just offers a suggestion. It is the sa-
me with a collection made by someone else,
perhaps years ago. It seldom happens that
an early collector know what specimen is a
small and unattractive fossil organ. Then if
you want to use the evidence of association,
you must go into the field and look and not
rely on an uninformed collector. In fact you
must collect, work in the laboratory, and
then go back into the field and collect selec-
tively.”

»Meine dritte Schlussfolgerung ist, dass eine
solche Arbeitweise zur Regel ausgesuchtes
Material genauso benétigt wie Untersuchun-
gen im Laboratorium. Eine schon bestehen-
de Aufsammlung kann dich vorerst zufrie-
denstellen; noch mehr aber vermittelt sie dir
Anregungen. Sie ist gleich wie eine Kollekti-
on die von Irgendjemanden, moglicherweise
viele Jahre zuvor getatigt wurde. Selten er-
kannte ein friUherer Sammler die Wichtigkeit
eines kleinen und unattraktiven fossilen Org-
anteils. Wenn es dich dazu treibt Zusammen-
hange zu finden kannst du dich nicht mehr
auf den uninformierten Sammler verlassen,
sondern musst dich aufraffen ins Gel&dnde zu
gehen, um zu suchen. In der Tat musst du
selbst sammeln, im Labor arbeiten und dann
wieder ins Gelande zuruckkehren, um noch
grundlicher und gezielter zu beobachten.*
Immer ofter hielt ich Tom HARRIS dirre Pu-
blikation vor Augen: Nicht der Pollen macht
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die Pflanze, nicht die Epidermiszellen, nicht
das Einzelblatt: Die ,gesamte Pflanze® ist
es. Mochten die Behdrden mir verhindern
Kutikel- und Pollenanalysen zu fertigen, so
reichte es mir zur Befriedigung am Piz da
Peres einen neuen Kontinent entdeckt zu
haben, wie einst Kolumbus Amerika. Wer die
Tomate oder die Kartoffel von dort brachte
dem mochte es einerlei sein, ob sie jenen
Pollen trug oder ihre Kutikel sich von ihren
Verwandten ein wenig unterschieden. Die
Erkenntnis der ,,Gesamtpflanze“ musste ich
Uber allem stehend vor Augen haben und ih-
ren Platz in der Entwicklung von ihrem An-
beginn bis zum Heute. Und damit hatte mich
die Natur einem Fullhorn gleich begliickt wie
wenige zuvor. Wie fullend und erkenntnis-
reich waren doch all die einsamen Tage in
freier Natur und Wildnis gewesen und wie zu
vergessen unbedeutend die Tage vor Gericht
und in Gesellschaft.

Dank

Ein besonderer Dank gilt all jenen, welche
ihre Sammlungen 6ffneten oder mir Hinter-
grundwissen zur Verfligung stellten.

Dazu gehoren: Geologische Bundesanstalt,
Wien, Museum fur Naturkunde Berlin -
Sammlung H. Ruhle von Lilienstern, Samm-
lung Museum fur Naturkunde Chemnitz,
Sammlung Naturkundemuseum Schleusin-
gen, Sammlung Geologisch-Palaontologi-
sche Universitat Halle, Sammlung Pangert,
Heimatmuseum Grdéden - Sammlung Mo-
roder, Sammlung Museum flur Naturkun-
de Stuttgart, Museo delle Regole, Cortina
d’Ampezzo - Sammlung Rinaldo Zardini,
Naturmuseum Bayreuth - Sammlung Sepp
Hauptmann, Sammlung Jirgen Meyer,
Lichtentanne (Zwickau), Sammlung Silvio
Brandt, Swedish Museum of Natural Histo-
ry, Sammlung Pfeifhofer Sebastian, Sexten
(Sudtirol), Sammlung Umberto Venier, Do-
manins (Udine), Ferruccio Valentini, Tuenno
(Trentino).

Dartber hinaus standen mir verschiedene
Personen durch ihre Anregungen, Literatur-
recherchen und Ratschlage nahe. Besonders
bedanke ich mich dabei bei: Dr. Thomas Per-
ner (Bad Homburg), Dr. Barbara Mohr (Ber-
lin), Dr. Rudolf Daber (Berlin), Dr. Giuseppe
Cassinis (Pavia), Dr. Silvio Brandt (Halle),
Jargen Meyer, Lichtentanne.
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