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Uber das glaziale und spiitglaziale Vorkommen von Ephedra
am nordwestlichen Alpenrand

Von Max Welten

(Bot. Institut der Universitit Bern)

Eingegangen am 31. Dezember 1956

Inhalt ;

Seite

1. Funde von Ephedra-Pollen nérdlich der Alpen . . . . . . . . . . 33

2. Die Artzugehorigkeit des fossilen Ephedra-Pollens . . . . . . . . . 36

a) Feststellung verschiedener Pollentypen . . . s R e 36

b) Pflanzengeographisch begriindbare Moghchkelten o i 37
¢) Vorldufiger Uberblick iiber die Pollenmorphologie der ‘eurasiatisch- -

nordafrikanischen Ephedra-Arten (erginzt durch Welwitschia) . . . 40

d) Ergebnisse des morphologischen Vergleiches des fossilen Pollens mit
dem Pollen der pflanzengeographisch und Okologisch in Frage kom-

WeRRER Aen . . o Lour e TR e IR S e 45

3. Diskussion der Frgebmsse und Zusammenfassung e 5 e I T 50
LS G R A S I R LR s e e
Aol Tibevgutue-, ", 00 Lo a e Jadieni s e B e 53

1. Funde von Ephedra-Pollen nirdlich der Alpen

Die Gattung Ephedra (das Meertriiubchen) bildet mit den Gattungen
Welwitschia und Gneium die Klasse der Gnetales, die gewohnlich an den
Schluf} der Gymnospermen gestellt wird. Welwitschia mit ihren zwei
breiten, bandférmigen Blittern, die iiber den Boden weg wachsen, besie-
delt Wiisten Stidwestafrikas. Gnetum mit seinen immergriinen, angio-
spermenartigen Bléttern ist ein Strauch oder Baum der Tropen mit vielen
Arten (Hinterindien, Malaiischer Archipel, Kongogebiet, Amazonas-
gebiet). Ephedra ist ein griines Rutenstriuchlein (seltener bis 8 m hoch
in Bdumen emporklimmend) felsiger, kiesiger und sandiger, meist licht-
offener Standorte der gemiBigten Zone (vor\wegend der Nordhalbkugel).
Thr Hauptzentrum ist Innerasien, von wo aus sie iiber Vorderasien durchs
ganze Mittelmeergebiet bis auf die Kanarischen Inseln verbreitet ist. Siid-
amerika und das siidwestliche Nordamerika bilden ein zweites Verbrei-

tungszentrum (vgl. das Ubersichtskértchen von Gam s, 1952: Stapf,
1889).
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Der in den beigegebenen Tafeln dargestellte Pollentyp ist relativ
leicht kenntlich. Im Tertiir und Frithquartir ist Ephedra mehrfach
nachgewiesen worden. Tschigurjajewa (1954) hat &hnliche

Pollentypen im obern Perm und in der untern Trias gefunden; sie disku-
tiert deren Ableitung vom héufigeren Gymnospermentyp mit Luftsicken.

Im jiingern Quartir wurde Ephedra-Pollen erst vor einigen Jahren
festgestelit, offensichtlich deshalb, weil im Untersuchungsgebiet Ephedra
meist nicht Bestandteil der heutigen Flora ist. Die ersten Linzelfunde
wurden in Kopenhagen gemacht, zuerstdurch Brorson-Christen-
sen (1949) in Siidschweden (1 Korn), dann durch Kr o g bei Kopen-
hagen (1 Korn) und Iversen (1951) auf Bornholm (5 Kérner). Alle
diese siidschwedisch-dédnischen Funde liegen in der warmen Klima-
schwankung des Allerdds, deren Alter nach jiingsten C-14-Altersbestim-
mungen auf zirka 9000 bis 10 000 v. Chr. angegeben werden kann.

Seitdem wurde Ephedra-Pollen in Siidwestdeutschland durch Lang
(1951) nachgewiesen (5 Kérner, wovon 4 in der dltern Dryaszeit vor dem
Alleréd und 1 Korn am Beginn des Allerdds).

Wie Lang wurde auch ich durch Iversen und Troels-
Smith in Kopenhagen auf Ephedra aufmerksam gemacht und fand im
gleichen Sommer im Spétglazial von Faulensee mehrere Ephedra-Korner
(noch unpubliziertes Diagramm: fltere und jiingere Dryaszeit und Pré-
boreal, nicht Alleréd). Die Zahl der Funde von Ephedra-Kérnern mehrte
sich rasch. Im genannten Diagramm von Faulensee fand ich schliellich
34 Ephedra-Pollen, im Spéitglazial des Murifeldes bei Bern 39, in andern
Diagrammen noch mehr, so daf§ ich heute tiber ein Beobachtungsmaterial
von zirka 350 Stiick verfiige. Sie liegen alle in Dauerpriaparaten mit ihren
Lagekoordinaten verzeichnet und konnen bis an wenige alle jederzeit
eingesehen werden. In den letzten Jahren konnte ich Ephedra-Pollen in
mit der Meereshéhe zunichst steigender Zahl bis auf Hihen um 1900 m
nachweisen (eine erste Notiz: Welten, 1955). Ephedra erreicht dabei
aber nur hie und da mehr als 1% der Gesamtpollensumme, hiufig wesent-
lich weniger. Sekundiire Lage durch Umlagerung alter Sedimente kann
ausgeschlossen werden, da die Kérner meist véllig frisch aussehen, mehr-
fach sich auch in fast reinen Seekreiden oder Gyttjen befinden. Fernflug
kommt gemif der relativen und absoluten Zunahme mit der Hohe nicht
in Frage. Auch die saubere und immer wiederkehrende Diagrammlage,

altere und jliingere Dryaszeit und Préboreal, spricht fiir priméire Bildung
und Einlagerung.

Die Windverfrachtung ist nach der Analyse von rezenten Ober-
fldchenproben am klassischen Standort Mont-d’Orge bei Sitten im Wallis,
wo Ephedra distachya L. ssp. helvetica (C. A. Meyer) reichlich vorkommt

und bliiht, zufolge der geringen Hohe der Striucher und trotz heftigen
Talwinden eine sehr geringe:
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Ausgeziihlte

: Ephedra Pallon Artemisia

Moosprobe direkt in und neben ménn- :

hicher Bpledra . . .. .00 T2 794 5%
Moosprobe in 50 cm bis 5 m Abstand ;

von Ephedra (6stlich von ihr) . . - 6,4% 1280 11 %
Strauchflechten aus obigen Ephedra- :

Steaugehler =, . T el 0,9 % 231 29 /g
Rasen-Trockentorf aus Stipetum, Ephe-

drain 50 bis 100 m reichlich . . . 0,25 % 2000 30 %/
Kotprobe Hase, Sommer 1952, Mont-

d’Orge s et Whow e RSN O 440 17-%0
Kotprobe Hase, Winter 1952/53, Mont- :

d0rge. 0, S 0 220 15 %%

3 Oberfldchenproben Siders (wenige

Ephedra-Standorte, Pfynwald, Gi-

ey 1 (] SO o T D Rt 0 1200 1—6 %o
1 Oberflichenprobe Heidnischbiel bei

Raron (hart oberhalb des letzten

heutigen Fundorts) . . . . . . 0 570 12 %

Es scheint danach, daB8 fossile Proben mit 0,5 bis 1% Ephedra-
Pollen fiir reichliches lokales Vorkommen sprechen, geradezu fiir wohl-
entwickelte Felsensteppeflichen in der Niihe. Wenn man bedenkt, daB die
Probeentnahmestellen Seesedimente oder Moor, niemals selbst Ephedra
getragen haben, so ist die Registrierung an solchen Stellen fiir den Schlu8
. auf die Gesamtvegetation um so bedeutungsvoller.

Vergleichsweise sind in der letzten Kolonne die Prozentanteile der
Artemisia-Pollen angegeben. Sie zeigen, wieviel intensiver die Pollen-
produktion der (zwar auch reichlicher und allgemeiner vorkommenden)
Artemisia ist, wie sehr aber auch da, in den nicht ausgesprochenen Felsen-
steppegebieten bei Siders, der Artemisia-Anflug zuriickgeht: der Heid-
nischbiel bei Raron ist wieder Felsensteppegebiet.

Ergénzend sei erwihnt, daB einzelne Ephedra-Pollenkérner seither
auch in Mitteldeutschland, Holland und im Tirol (Lansermoor bei Inns-
bruck, jingere Dryaszeit; Zagwijn, 1952) gefunden worden sind. In
jiingster Zeit berichtet Hafsten (1956) von 8 Ephedra-Kérnern aus
Stidnorwegen aus der Zeit vom Priiboreal bis ins spite Atlantikum.

An einer reichlichen Verbreitungy von Ephedra nérdlich der Alpen
und einer sporadischen Verbreitung bis hinauf nach Siidskandinavien
(soweit es eisfrei war) wdhrend der letzten Glazial- und Spdtglazialzeit
ist heute nicht mehr zu zweifeln. Schon heute zeichnen sich die glazialen
Trockengebiete und die Fels-, Sand- und Schottergebiete um die Gletscher
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" und ganz besonders die Gletscherriickzugsgebiete als die bevorzugten Zen-
tren der ehemaligen Verbreitung ab, dhnlich wie es fiir Artemisia der Fall
istund von Firbas (1951) und Lang (1952) dargestellt worden ist.

Heute stellen die alpinen Lingstiler des Wallis und des Vintschgaus
die nérdlichsten Fundorte in Mitteleuropa dar. An der franzdésischen West-
kiiste reicht E. distachya bis in die Bretagne hinauf. Im Wallis und bei
Susa im Piemont, wohl auch am einen oder andern der seltenen franzosi-
schen Westalpenstandorte ist es die Unterart helvetica C.A. Meyer
(Hauptunterschied: gewundenes Integumentréhrchen, Pseudogriffel).
(Im Herbarium Bernense liegt ein Herbarexemplar vom Doss-Trento bei
Trient, das ebenfalls das helvetica-Merkmal zeigt, was nach den Angaben
Stapfs [1889] vollig unerklérlich ist.) Die Hauptart reicht weit in die
Steppen- und Wiistengebiete Innerasiens und Sudsibiriens hinein. Sie
erweist sich als eine der am besten Trockenheit und Winterkilte ertra-
genden Pflanzen.

Die Baumlosigkeit der Periglazialgebiele und die lichtoffenen Roh-
béden der Gletscherriickzugsgebiete haben der Art eine unerwartete Aus-
breitungsmoglichkeit in den Eiszeiten geboten. Ihr heutiges Vorkommen
in den inneralpinen Fohrentilern, die ja zur Eiszeit vergletschert waren,
mufl als Refugialvorkommen, nicht als Reliktvorkommen gedeutet wer-
den. Die Standorte nérdlich der Alpen wurden durch den sich bildenden
Féhrenwald und in noch stirkerem Mape durch den mesophytischen
Mischwald eingeengt, bergwiirts immer héher gedrdingt und schlieflich
vernichtet, wohl unter Mitwirkung der subatlantischen Klimaverschlech-
terung.

2, Die Artzugehorigkeit des fossilen Ephedra-Pollens

a) Feststellung verschiedener Pollentypen

In weitaus den meisten Féllen (in allen?) von Einzelpollenfunden
von Siiddeutschland bis nach Dinemark, Bornholm und Siidnorwegen
hinauf haben die verschiedenen Autoren geniigende morphologische
Ubereinstimmung mit dem Pollen der rezenten E. distachyal.. festgestellt.
Sie kann zudem als die pflanzengeographisch wahrscheinlichste Art gel-
ten (vgl. Tafel 1).

Anders in unserem nordwestlichen Alpen- und Voralpengebiet. Bei der
groBen Zahl von beobachteten fossilen Ephedra-Pollen war es leicht fest-
zustellen, daB ein Viertel bis ein Drittel von ihnen einen vollig von
E. distachya abweichenden Pollentyp darstellt. Die meridional verlaufen-
den Rippen sind zahlreicher; zwischen ihnen befindet sich nur eine ein-
fache, glatte, feine Ektexinespalte, die nicht, wie bei E. distachya, zick-
zackférmig verliuft und keine Veriistelungen aufweist (vgl. Tafeln 2
und 3). Es war zu vermuten, daB mindestens eine zweite Art vorliegt.
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b) Pflanzengeographisch begriindbare Moglichkeiten

"So lag es denn nahe, die systematische Literatur zu befragen. Der
erste Versuch einer Monographie der Gattung Ephedra durch C. A.
Meyer (1849) ist, bei aller Hochachtung fiir die schwierige Erstbear-
beitung, in den groBlen Ziigen iiberholt. Sta p f (1889) hat eine bis heute
nicht mehr neu bearbeitete Monographie geschaffen. Einige Erganzungen
enthalten Kirchner (1908) und Markgraf (1926).

Die Verbreitung der heute fiir das nérdliche Mittelmeergebiet in
Frage kommenden drei Arten mit ihren je zwei Varietiten ist auf Abbil-
dung 1 dargestellt. Es handelt sich um:

Ephedra distachya L.

Ephedra distachya L. ssp. helvetica C. A. Meyer

Ephedra nebrodensis Tineo var. Villarsii Grenier et Godron (= E. maior
Host) (westmediterrane Unterart)
var. procera Fischer et Meyer (nordéstliches
Mittelmeer, Kleinasien, bis Westhimalaja)

Ephedra fragilis Desf. var. Desfontainii Poiret (siidwestmediterrane
.Unterart)
var. campylopoda C. A. Meyer (Dalmatien,
Griechenland, Kleinasien, fast nur Kiisten-
gebiete, Paléstina)

Da nun gewifl das Mittelmeergebiet nicht allein als Lieferant gla-
zialer Ephedra-Arten fiir Mitteleuropa in Frage kommt, sind die zentral-
asiatischen Arten hinzuzunehmen:

Aus der Sektion Alatae (mit gefliigelten trockenen Friichten (Abbil-
dung 2):

Ephedra strobilacea Bunge: iranisches und turanisches Wiistengebiet
-Ephedra Przewalskii Stapf: zentralasiatisches Hochland.

Aus der Sektion Pseudobaccatae (gelbe bis rote Scheinbeeren, Beeren-

zapfen):

Tribus Scandentes (klimmende Arten) (neben E. fragilis)
Fphedra foliata Boissier: Iran, Turkestan

Tribus Pachyclada (dickéistige Arten)
Ephedra intermedia Stapf: Steppen- und Wiisten-
gebiet von Zentralasien, Turkestan bis Mitteliran

Tribus Leptocladae (diinnistige Arten, aufrechie Striuchlein) (neben
E. distachya und E. nebrodensis noch:)
Ephedra equisetina Bunge: Turkmenien, Turkestan,
Altai, Zentralasien bis Nordwestchina
Ephedra Gerardiana Wallich: Himalaja von Afgha-
nistan bis nach China; zum Teil in weit iiber 4000 m
Meereshohe. '
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Abbildung 1

Die Verbreitung der im nordmediterranen Raum vorkommenden Ephedra-
Arten mit ihren je zwei Unterarten (nach Stapf, 1889). O = priboreale Fund-
orte von E. fragilis var. campylopoda nérdlich der Alpen

Ephedra -~
SektAlatae

“WE.alata
% E.strobilacea
i E Przewalskii

Abbildung 2
Die Verbreitung der Sektion Alatae der Gattung Ephedra (nach Stapf, 1889).
O = glaziale und spiitglaziale Fundorte von E. strobilacea nordlich der Alpen
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Eine erste Priifung der drei unserem Gebiet geographisch am néch-
sten stehenden Arten des nordlichen Mittelmeergebietes ergab:

Bei E. distachya, noch mehr bei E. nebrodensis, kommen zwar hie
und da Kérner vor mit weniger stark zickzackférmigen Spalten und ohne
Seitenveristelungen, praktisch nie aber Kérner mit vollig geraden Spalten.
Die groBe Zahl der beobachteten Kérner mit geraden Spalten und zudem
zahlreicheren Rippen koénnen also nicht als Modifikationen der zwei
wahrscheinlichsten Arten aufgefaBt werden. Als Modifikationen der zwei
genannten Arten aufzufassende Koérner kamen auch vor, konnen aber so-
gleich als solche erkannt werden (man vergleiche Tafel 1, Fig. 10, mit
Fig. 1, dagegen aber Tafeln 2 und 3, die Fig. 27 bis 34 und Fig. 46 bis 54).
Die Ausdehnung der ersten Priifung auf E. fragilis ergab verbliiffende
Ubereinstimmung fiir eine Anzahl von Kérnern (Tafel 2). Dabei erwies
sich bereits, daf§ von den beiden Unterarten von E. fragilis viel eher die
var. campylopoda in Frage kam als var. Desfontainii. Diese letzte weist in
meinen beiden Priparaten aus Marokko und Algier meist breitovale For-
men (Tafel 2, Fig. 19, 20) auf mit an den Rippenkanten hiiufig wellig ge-
faltelter oder doch wellig verbogener Ektexine, recht hiufig auch mit
einer kleinen Nabelbildung an den Polen (mehr scheinbar durch die
scharfen Kanten). Meine var. campylopoda aus Kreta und Athen kam den
fossilen Kérnern wesentlich niher. '

Auf eine andere Deutung meiner fossilen Pollenformen koénnte man
auf Grund der Mitteilung von B eu g (1956) fallen. Dieser weist auf eine
Pollendimorphie bei Ephedra (besonders helvetica) hin, die durch Nicht-
lrennung der Tetradenzellen bei-der Pollenbildung entstehe. Dabei ent-
stehen monstrose Formen vom Anderthalbfachen der Linge der normalen
Korner, Kérner mit stark vermehrter Rippenzahl (15 und viel mehr,
z. B. 24), wodurch das istige Colpusgebilde normaler Kérner auf einen
sozusagen geraden Colpus reduziert wird. Diese auch mir seit Iingerer
Zeit bekannte Erscheinung liegt bei meinem fossilen Pollentyp nicht vor,
wie schon ein fliichtiger Vergleich der Fig. 28 bis 34 und 46 bis 54 mit den
Formen der Fig. 10 bis 13 zeigt. (Kleinere Pollen von schlankerem Typus
aus demselben fossilen Einbettungsmaterial wie die distachya-Koérner.)

Bei meinen rund 250 Pollenfunden vom distachya-Typ konnten tibri-
gens ausgesprochene Monstrosititen im Sinne B e u g's nicht beobachtet
werden. Auch nach meinen Beobachtungen neigt besonders die ssp. hel-
vetica zu diesen UnregelmiBigkeiten. Man kénnte darum die Frage auf-
werfen, ob die Erscheinung aus gewissen 6kologischen Griinden heraus
etwa erst in neuerer Zeit entstehe oder gar ob E. helvetica eine junge
Sippe sei. Polyploidie und Hybridisierung sind zwar bei Gymnospermen
seltener anzutreffen, interessanterweise aber bei mehreren Ephedra-Arten
nachgewiesen (zit. nach Mehra und Khoshoo). Die Arealrandlage
der ssp. helvetica diirfte Umbildungsvorgéingen im Sinne der Arterhal-
tung, aber auch der Artvernichtung giinstig sein.
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¢) Vorliufiger Uberblick iiber die Pollenmorphologie der eurasiatisch-
nordafrikanischen Ephedra-Arten (ergiinzt durch Welwitschia)*

Zur Beantwortung der aufgeworfenen Fragen war es notwendig,
einen Uberblick iiber die Pollengestaltung bei Ephedra zu gewinnen.
Wodehouse (1935) behandelt auf S. 283 bis 295 die Gnetales. Gnetum
weicht durch seinen kugeligen, poren- und colpenlosen und zudem echi-
naten Pollen so stark wie nur moglich ab. Welwitschia und Ephedra glei-
chen sich aber in dem MaBe, daB der vermeintliche Fund eines ober-
eocanen Pollens von Welwitschia in SiidruBland (Tschigurjajewa)
von verschiedenen Seiten angezweifelt werden konnte.

Welwitschia und Ephedra besitzen beide spindelférmigen Pollen von
30—90 u (meist 40—60 x) Linge (Aufbereitung KOH 10 %0, Acetolyse
mit Essigsdureanhydrid 9 Teile + Schwefelsiure konz. 1 Teil, Glycerin,
Fuchsinfirbung). Die Ektexine bildet bei beiden Gattungen meridionale
Léngsrippen, die durch Tilchen getrennt sind: bei Welwitschia zirka 20,
bei Ephedra 3 bis 20, selten mehr. Bei Welwitschia findet man meist eine
breitoffene Lingsspalte als Keimspalte. Bei Ephedra verlauft die schon
erwihnte einfache oder veriéstelte hyaline Linie durch die Tilchen. Nach
einer Abbildung in Stapf (1889) reiBt bei Ephedra bei der Keimung
ein Spindelpol auf. Das sind die allgemeinen Merkmale, die aus der Lite-
ratur hervorgehen. :

Wenn man die Pollenkérner genauer betrachtet und die von Iver -
sen und Troels-Smith (1950) vorgeschlagene Nomenklatur ver-
wenden will, so taucht vorerst die Frage nach dem Charakter der Lings-

verdiinnungen auf.
| Bei Welwitschia scheinen die Verhiltnisse klar zu liegen: Die breite
Keimspalte ist ein echter Colpus; das Korn ist monocolpat; die Télchen
mit ihrer verdiinnten Ektexine sind als Pseudocolpi zu bezeichnen. Die
Beobachtung lehrt, daB die Ektexine der rund 20 (und oft bedeutend
mehr) Intercolpia in der Lingsmedianen verdickt und in der Querrich-
tung etwas vorgewolbt ist, nach den Pseudocolpen zu diinn wird, nach
den Polen zu in voller Dicke in ein geschlossenes gemeinsames, also ver-
dicktes Polarfeld geringer Ausdehnung iibergeht. Die Ektexine des Polar-
feldes erscheint ziemlich oft leicht von der Endexine abgehoben, flach-
kappenférmig. Ein leichtes Abheben und Verfilteln der Ektexine ist,
besonders in der Querrichtung, iiber das ganze Korn weg an einzelnen
Stellen festzustellen; oft erscheinen aber auch groie Aquatoriale Partien von
der Endexine abgehoben; ganz glatte Kérner, auch ohne Polkappe, finden
sich aber auch. An gut gedehnten (iiberdehnten?) Kérnern zeigen aber oft

! Das Material zur Herstellung der Vergleichspriiparate stammt aus unserem
Institutsherbar und dem Herbarium Delessert in Genf. Herrn Direktor Prof. Dr. Baehni
und dem Curator, Herrn Dr, Becherer, danke ich fiir ihr Entgegenkommen und ihre
Mithilfe bestens. Einige Priiparate verdanke ich Herrn Dr. Troels-Smith in Kopenhagen.
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fast alle Talchen hyaline fein-welligzackige RiBlinien, die denjenigen von
Ephedra sehr dhnlich sind; dabei sind die Télchen auch stark verbreitert,
bandartig. Am Colpus 148t sich in Polansicht des Korns gelegentlich deut-
lich feststellen, daB die Endexine als glatter Kreisring (im optischen
Querschnitt!) geschlossen durchgeht, wihrend die Ektexine als blasig
abgehobenes, diinnes Hiutchen ohne die Rippenverdickungen die Colpus-
stelle iiberbriickt. Der Colpus nimmt {ibrigens im gedehnlen Zustand einen
Sechstel bis einen Fiinftel des Aquatorumfangs ein.

So eindeutig monocolpat die Welwitschia-Mikrospore ist, so sehr
reizt es vom allgemeinen pollenmorphologischen Standpunkt aus zum
Widerspruch, wenn man das schéne «stephanocolpate» Korn mit den
monocolpaten und doch meist nierenférmigen Pollenformen zusammen-
wirft. Fiir die phylogenetische Wertung der Welwitschia-Mikrospore ist
die Frage von Bedeutung: War die Welwitschia-Mikrospore urspriinglich
monocolpat, bevor die Ektexine die rippenartigen Verdickungen heraus-
differenzierte, oder hat sich hier einmal eine stephanocolpate Form durch
Herausdifferenzierung eines Colpus zum Keimcolpus zu einem monocol-
paten Korn umgebildet? Nach der ersten Auffassung miiite Welwitschia
als primitiv aufgefaBt werden, nach der zweiten, auch gegeniiber Ephedra
als hochabgeleitet. Das Vorkommen von rippentragenden Mikrosporen-
formen in Perm und unterer Trias (Tschigurja je wa, 1954) legt den
Gedanken nahe, daB die Gymnospermen friith einen rippenverstirkten
Pollentyp herausdifferenziert haben mit einem solche Rippen nicht tra-
genden Kornsektor (iihnlich wie etwa bei Abies und anderen der Riicken-
kamm stark verdickt erscheint). Bei dieser Betrachtungsweise kann das
Korn nicht als streng monocolpat differenziert bezeichnet werden (analog
Pinaceae), keimt aber doch mit einem einfachen Ril. Mir scheint diese
Auffassung auch deshalb den Verhiltnissen am ehesten gerecht zu wer-
den, weil die Rippen morphologisch einfach sind (im Gegensatz zu Ephe-
dra). Dagegen ist Ephedra vielleicht als Typ aufzufassen, der im Verlauf
stiirkerer xerothermer Adaptation ein hochdifferenziertes Faltsystem ent-
wickelt hat zur Kompensation temporirer Wassergehaltsschwankungen;
dabei wire das Aussparen einer KeimriBstelle aufgegeben worden unter
Ubernahme dieser Funktion durch die zahlreichen Ektexineverdiinnun-
gen. Fiir eine solche Entwicklungsrichtung spricht auch der Umstand,
daB die bekannte hyaline Linie als scharf differenzierter Graben bei den
wahrscheinlich primitiveren Formen der Sektion Alatae noch gar nicht
ausgebildet ist, wihrend sie bei den Leptocladae sogar zur Bildung jenes
typischen Veristelungssystems weiterschreitet.

Bei Ephedra, das auf den ersten Blick so dhnlich aussieht, ist doch
verschiedenes anders. Einmal sind hier die Rippen anders gebaut: Sie
bestehen jede aus zwei in der Mitte verdickten Léngsschienen besonderer
optischer Dichte und Farbbarkeit und einem optisch lichten und oft nicht
weniger breiten Mittelstreifen mit locker gestellten, groben Columellae
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(vgl. Abb. 3). Gelegentlich ist dieser Mittelstreifen so hell und so gut be-
grenzt (besonders bei vielrippigen Formen), da8 er fast der Erscheinung
der bekannten hyalinen Linien gleichkommt. Dadurch kann das Bild ein
- derart verwirrendes werden, besonders wenn durch Flachpressen der
Korner die Oberseiie der Unterseite aufliegt, daB ein genaues Auszéihlen
der Rippen oder Tilchen fast unmoglich wird. (Fiir die befriedigende
photographische Abbildung fossiler Kérner kommt auBler den weiteren
Deformationen noch die Schwierigkeit hinzu, daB photographische Abbil-
dungen nur in einer Ebene scharf sind.) Im Querschnitt zeigen die Rippen
eine gewolbt dreieckige Form mit einem hyalinen, korneinwirts breiter
werdenden Mittelteil, der aber doch auBen von =+ gut gefirbter Substanz
in diinner Schicht iiberdeckt ist, die die intensiv geféirbten Seitenschienen
verbindet.- (Ob die innere helle Partie Endexineausstiilpungen darstellt
oder — was mir wahrscheinlicher scheint — hyaline Ektexine, vermag
ich nicht zu unterscheiden.) Zwischen diesen gegeniiber Welwitschia dif-
ferenzierteren Rippen, die offensichtlich die fquatoriale Dehnung des
Korns erlauben, liegen die Tilchen mit den hyalinen Linien. Interspezi-
fisch und intraspezifisch gilt die Regel, daB bei grofen Rippenzahlen (etwa
20 bis 10) eine == gerade hyaline Linie durch die Mitte zieht und daB bei
kleiner werdender Rippenzahl diese Linie vorerst wellig, dann zickzack-
formig wird und schlieBlich Seiteniistchen entwickelt, die sich bei beson-
ders breiten Feldern noch veristeln kénnen. Selten gabelt sich auch eine
Mittellinie in zwei (Tafel 2, Figur 28) oder mehrere. Uberlagert wird diese
morphogenetisch und funktionsméBig und vielleicht phylogenetisch be-
dingte Tendenz durch sippeneigene Tendenzen auf Vermehrung oder Ver-
minderung der Veristelung. Hyaline Mittellinie und Seiteniistchen stellen
schmale und tiefe, von auBen nach innen eingetiefte Griiben der Ektexine
dar. Bei vielen Formen mit einfachen hyalinen Linien verbreitern sich
diese bei einer Dehnung und erscheinen dann nicht mehr scharf begrenzt
(vgl. die Tafelfiguren 29, 40, 42, 43). Ich neige deshalb dazu, manchen
dieser Formen den Besitz grabenartiger hyaliner Linien abzusprechen.

Von besonderem Interesse ist die Gestaltung des Polarfeldes: Die ver-
diinnten Mittelstreifen der Rippen vereinigen sich zu einem ausgespro-
chen diinnwandigen Polarfeld (vgl. die Polansichten der Tafeln 1 bis 3).
Das deutet auch schon Sta p f (1889, S. 21) an. Damit in Zusammenhang
steht offenbar das Aufreifen des Korns an einem Pol bei der Keimung
(vgl. dazu Tafel 3, Figur 48), welcher Keimmodus freilich noch zu iiber-
priifen ist. Unter der Voraussetzung, daB der Rif lings der hyalinen
Linien erfolgt, wird man die lichten Stellen der Tilchen als echte Colpen
bezeichnen (im Gegensatz zu den entsprechenden Stellen bei Welwitschia).
Die optisch weniger dichten Mittelteile der Rippen werde ich als Rippen-
mittelstreifen bezeichnen.

Zusammenfassend 148t sich sagen, daB im Bau der Ektexine zwischen
Welwitschia und Ephedra recht groBe Unterschiede bestehen, die offen-
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bar Ursache der abweichenden Keimungsweise sind. Es scheint mir
durchaus méglich, Welwitschia auch bei ungeniigend auffalliger Keim-
spalte zu bestimmen, sofern alle Merkmale beriicksichtigt werden. Er-
schwerend ist, daB Welwitschia recht zart und vielleicht schlechter farb-
bar ist; iiberdies liegt vereinzelt in den Praparaten ein (unentwickelter?)
Ephedra-Pollen, der sehr diinnhiiutig ist und dadurch Welwitschia dhnelt.
Nach dieser allgemeinen Charakterisierung des Ephedra-Pollens, fir
den in Mitteleuropa keinerlei Verwechslungsmaoglichkeit besteht (wenn
man nicht kollabierten Helianthemum-Pollen bei schwacher Vergrofe-
rung fiir Ephedra nimmt!), seien nun kurz die einzelnen Sippenhaupt-
merkmale angegeben. Wir folgen Stapfs System. In Klammer ist die
Herkunft unseres Materials vermerkt. Die GroBenangaben beruhen auf
wenigen Messungen und werden deshalb nur allgemein angegeben — die
Streuung ist iibrigens eine sehr weite —; kleine Korner: zirka 40 bis 50 u;
mittlere Koérner: 50 bis 65 u; groBe Koérner: 65 bis 85 u; in den wichtigeren
Fillen Vergleich mit und Reduktion auf Corylus 33,3 u als Standard.

I. Sektion: Alatae
1. Tribus: Tropidolepides

1. E. alata Decaisne (Algier): 7 bis 10 Rippen; Colpi stark wellig,
seltener eckig werdend, vereinzelt aber ganz kurze Seitenist-
chen; mittlere Korner.

2. E. strobilacea Bunge (Turkestan, 2 Priparate): 14 bis 17 bis
20 Rippen; Colpi gerade; mittlere Korner.

3. E. Przewalskii Stapf: Kein Material erhéltlich (weder in Wien,
Miinchen, noch in Kew).

ITI. Sektion: Pseudobaccatae
4. Tribus: Scandentes

9. E. altissima Desf. (var. algerica Stapf, Algier): 7 bis 9 bis
15 Rippen; Colpi gerade, hiochstens rauh, nie veréstelt; mitt-
lere Korner. j

10. E. joliata Boiss. et Ky (Transkaspien): 14 bis 17 bis 20 Rippen;
Colpi gerade; mittlere Korner.

11.'E. alte C. A. Meyer (Paldstina): 9 bis 15 Rippen; Colpi fast
gerade, kaum rauh; mittlere Kérner.

12. E. fragilis Desf. var. Desfontainii Poiret (Algier, Marokko):
9 bis 12 bis 15 Rippen; Colpi gerade, bei wenigrippigen Formen
kleinwellig, sehr selten mit kleinen Seitenéistchen; breite For-
men; oft wellig abgeldste Ektexine an den Rippen. Pole oft wie
spitz genabelt aussehend; mittlere Korner.

E. fragilis Desf. var. campylopoda C. A. Meyer (Kreta, Athen) :
9 bis 12 bis 15 Rippen; Colpi allermeist gerade. Spindelige bis
schmalovale Formen. Kleine bis mittlere Korner.
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5. Tribus: Pachycladae

13.

14.
15.

E. pachyclada Boiss. (Himalaja) : 5 bis 9 Rippen; Colpi selten
sozusagen gerade, meist kleinwellig oder kleinzackig mit meist
wenigen kurzen Seitenéistchen (diese selten gegabelt), selten
etwas grober zackig, mit kurzen Seiteniistchen; mittlere Kor-
ner (selten Monstrositit).

E. sarcocarpa Aitchinson: Kein Material erhiiltlich.

E. intermedia Schrenk et Meyer (Tibet, Iran) : 6 bis 10 Rippen;
Colpi bei der var. tibetica Stapf dhnlich E. pachyclada, bei der
var. Schrenkii Stapf oft auch mit langen, + rechtwinklig ab-
gehenden Seiteniistchen; groBe Korner, oft iiber 80 u (selten
Monstrositit).

6. Tribus: Leptocladae

16.
7.

18.

19.

20.

21.

E. helvetica C. A. Meyer (3 Proben Wallis).

E. distachya L. (Montpellier, Trient 2 Proben, Ungarn, Siid-
ruBland): 3 bis 8 Rippen (meist 4 bis 6); Colpi schwach, sel-
tener stark zickzackférmig, mit langen, meist unverzweigten,
=+ geraden und + rechtwinklig abgehenden Seiteniistchen,
diese gelegentlich gegenstindig abgehend; mittlere bis grofe
Korner, gelegentlich iiber 70 u (bei helvetica oft ziemlich viele
Monstrositéten, bei distachya selten).

L. monosperma C. A. Meyer (West-Mongolei): 6 bis 10 Rip-
pen; Colpi kleinwellig-zickzackf6érmig, meist mit wenigen und
sehr kurzen Seitenéstchen, selten 1= gerade; mittlere bis recht
groBBe Korner (vereinzelt Monstrositiiten).

E. gerardiana Wallich var. saxatilis Stapf (Indien): 11 bhis 14
bis 16 Rippen; Colpi gerade; Rippen mit schmaler Kammlinie,
die den Colpi gleicht; mittlere Korner.

E. nebrodensis Tineo var. Villarsii Grenier et Godron (Siid-
frankreich, Herzegowina) und var. procera (F. M.) A. G. (Ar-
menien) : 4 bis 7 Rippen (meist 5 bis 6); Colpi meist unregel-
miBig grob zickzackf6érmig, mit vielen langen und gebroche-
nen und oft gegabelten Seitenéistchen (oft zwei Astchen vom
selben Punkt des Colpus nach derselben Seite abgehend) ; mitt-
lere bis grofle, bei var. procera oft sehr grofe Korner bis iiber
80 u.  Wie bei fast allen Arten, hier aber besonders hiufig,
existieren recht viele Kleinkdrner von 30 bis 40 « Linge und
kraftig-walnuBartigem Aussehen. Die Rippen sind besonders
scharf gekielt, die Winde dicker als bei der Mehrzahl der
E. distachya-Korner.

E. equisetina Bunge (Turkmenien): 4 bis 6 (bis 7) Rippen;
Colpi unregelméBig groB- bis klein-zickzackférmig, mit lan-



gen, gebogenen und hie und da verzweigten Seitenéstchen, die
selten gegenstindig abgehen; groBe Korner, gelegentlich tiber
80 .

Zusammenfassend kann gesagt werden:
die Rippenzahl ist
klein (4 bis 7) bei den Leptocladae (ausgenommen monospermda,
gerardiana), '
mittel (7 bis 10) bei E. alata, (altissima), Pachycladae, E. monosperma,
groB (10 bis 15 bis 20) bei E. strobilacea, gerardiana, Scandentes;

die Colpi sind
gerade bei E. strobilacea, gerardiana, Scandentes, selten bei E. pachy-
4 clada, '
kleinwellig oder kurz zickzackférmig bei E. alata, Pachycladae, E.
monosperma, als Ausnahme bei E. distachya, nebrodensis,
grob zickzackfoérmig und veriistelt bei E. infermedia var. Schrenkii,
Leptocladae (ohne E. monosperma und gerardiana).

Es sei betont, daB eine eingehende pollenmorphologische Bearbei-
tung der Gattung Ephedra die Variabilitit innerhalb jeder Sippe genauer
untersuchen miiBte, als es in diesem Zusammenhang geschehen ist. Spe-
ziell auch die GréBenvariabilitiit ist ganz betrichtlich. :

d) Ergebnisse des morphologiséhen Vergleiches des fossilen Pollens mit
den pflanzengeographisch und 6kologisch in Frage kommenden Arten

Wie schon erwiihnt, gehdren rund zwei Drittel unserer fossilen Ephe-
dra-Korner dem Distachya-Typ mit verzweigten Colpen an.

E. intermedia kann offenbar auf Grund der geringeren Rippenzahlen
ahnlicher fossiler Korner ausgeschlossen werden. (Mir war allerdings
kein Material der var. glauca Regel zuginglich, die verbreitungsméBig
eher in Frage kiime als die beiden untersuchten Varietiiten tibetica und
Schrenkii.) :

So bleiben zur engeren Wahl die Leptocladae ohne E. monosperma
und gerardiana; die erste ist auch pflanzengeographisch unwahrschein-
lich. Es handelt sich also noch um drei Arten: E. distachya (inkl. helve-
tica), nebrodensis und equisetina.

 E. distachya darf als sichere Glazialpflanze des Alpennordrandes be-
zeichnet werden. Die Mehrzahl der fossilen Kiorner stimmt so vollkom-
men mit rezenten Kérnern dieser Art iiberein, daB dem vorwiegend pflan-
zengeographisch begriindbaren Schluf nichts im Wege steht.

E. nebrodensis: Eine geringere Zahl von Kornern, aber doch recht
viele, zeigen Abweichungen von typischen distachya-Kornern, wie sie
zwar gelegentlich auch bei dieser Art selbst auftreten kénnen, jedoch so
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zahlreich erscheinen, da man die Uberzeugung gewinnt, da E. nebro-
densis unbedingt ebenfalls im Material vertreten ist. Die Vermutung wird
durch die heutige Verbreitung im unteren Rhonetal und im mittleren
Adriagebiet (siehe Abbildung 1) stark gestiitzt. Kérner wie die hie und da
vorkommende walnuBartige Kleinform (Tafel 1, Figur 9), Kérner mit
ungemein unregelmiiBig verzweigter Colpusfigur (Tafel 1, Figur 13) und
IFFormen mit wenig bewegter Colpuszeichnung (Tafel 1, Figur 10), auch
sonst besonders dickwandige Koérner mit hohen Rippenkdmmen sprechen
deutlich fiir nebrodensis-Beteiligung am Kollektiv.

E. equisetina mit ihrem groBen innerasiatischen Gebirgsareal und
einem Vorposten am Kaspisee darf angesichts unserer spiteren Feststel-
lungen nicht vollig ausgeschlossen werden, obschon sie pflanzengeo-
graphisch weniger wahrscheinlich ist als die obgenannten Arten. Auch ist
sie vielleicht als Scheinbeerentrigerin und zoochore Pflanze in gerin-
gerem MafBle glaziale Wanderpflanze als die anemochore E. strobilacea.
Ich sehe vorlidufig keine Moglichkeit eines direkten morphologischen
Nachweises.

Das restliche Drittel unserer fossilen Ephedra-Pollenkérner gehort
dem Strobilacea-Scandentes- (oder Fragilis-)Typ mit geraden Colpen an.
Zahlreiche Vergleiche und mehrfaches Durchmustern meines Fossilmate-
rials iiberzeugten mich, daf§ die Kérner mit geradem Colpus folgenden
Typen angehoren: zirka 90 % dem E. strobilacea-Typ und zirka 10 %
dem E. fragilis var. campylopoda-Typ.

Angesichts des iiberraschenden Befundes betrachten wir zunichst
die Verbreitung der Arten der Tribus Scandentes genauer (vgl. Abb. 1):
L. altissima ist heute rein west-nordafrikanisch verbreitet. E. alte be-
wohnt Agypten und Syrien. E. foliata bewohnt die warmen Randgebirge
Siidpersiens bis nach Indien, dazu einige Punkte nérdlich des Iran in
Turkestan. Diese drei Arten fallen aus pflanzengeographischen Griinden
sicher auBler Betracht; die letzte 148t sich obendrein auf Grund der Rip-
penausbildung (siehe unten) und der groBen Rippenzahl morphologisch
ausschlieBen. In bezug auf E. fragilis haben wir schon erwihnt, wie nahe
es lage, ihr die fraglichen fossilen Korner zuzuschreiben, da sie heute vom
ostlichen Mittelmeergebiet an bis nach Dalmatien hinauf verbreitet ist.
Wir lassen dabei aus frither erwihnten Griinden die Unterart Desfontainii
aus der Diskussion und betrachten nur die var. campylopoda. Stapf
(1889, S. 31) erwiihnt, daB die meisten Arten der Gattung Ephedra aufier-
ordentlich anpassungsfihig sind, daB aber die Scandentes und auch E.
fragilis «<mediterran im engeren Sinne» seien und «nirgends in Gebiete
mit strenger Winterkilte iibergreifen». Dieser Hinweis hat um so mehr
Gewicht, als die ganze Tribus der Scandentes klimmende Striucher medi-
terraner Busch- und Baumbestinde darstellt; einige Arten gedeihen dazu
auch auf offenen felsig-sandigen Standorten und bilden dann hingende
cder aufrechte Strduchlein mit sehr briichigen Asten. E. fragilis scheint
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sich, besonders in ihrer Unterart campylopoda, am weitesten von den Ge-
wohnheiten der verwandten Arten zu entfernen: sie klimmt kaum und
dringt stellenweise (Kleinasien, Syrien) von ihren normalen Kiistenstand-
orten sporadisch ins Landersinnere vor. Sie ist auch die einzige Art nord-
mediterraner Kiistengebiete in dieser Tribus.

Aus der Betrachtung der Tribus Scandentes folgt, daB einzig E. fra-
gilis in Frage kommen kann, daf aber ein fossiles Vorkommen von
E. fragilis bei uns aus ékologischen Griinden keineswegs so wahrschein-
lich ist, wie es aus geographischen Griinden zu sein scheint.

Die Frage, ob E. sirobilacea im mitteleuropéischen Glazial und Spét-
glazial moglich sei, ist schwerer zu diskutieren. Die Pflanze stellt einen
bis 2 m hohen Strauch dar, der heute im Iran und Turan Wiiste und
Steppe bewohnt. Als zu den Alatae gehorige Sippe besitzt sie gefliigelte,
trockene Friichte, die durch den Wind verbreitet werden, was den
Wiisten- und Steppenstandorten angepaBt erscheint (die iibrigen Schein-
beeren bildenden Formen sind wohl zoochor). Ob Mitteleuropa zur Eiszeit
entsprechende Standorte bot? Wenn man die Karte Biidels tber die
Klimazonen Europas zur Wiirmeiszeit betrachtet (nach Woldstedt,
1954, S. 320), so fillt die vom Ural bis an den Ostrand der Alpen reichende
LoBsteppe als Bindeglied zwischen dem innerasiatischen Raum und Mit-
teleuropa sofort in die Augen. Insbesondere die an den Gebirgsréindern
direkt anschlieBende Frostschutt-Tundra, auch der entsprechende schmale
Streifen des nordischen Eisschildes (zum Teil vielleicht auch die LoB-
tundra im Raum zwischen alpiner und nordischer Vereisung), bot augen-
scheinlich der Art gute Verbreitungs- und Lebensmoglichkeiten. Wenn
man die hiufigere und intensivere Lufitbewegung des Eiszeitklimas und
die Windfriichtigkeit der Art hinzunimmt, dazu die erhthte Kontinenta-
litiit der Eishochstéinde und Riickzugsphasen, so spricht von ékologischer
Seite nichts gegen die Moglichkeit des Auftretens von E. strobilacea nord-
lich der Alpen zur Wiirmeiszeit. Wollten wir nun noch die Frage stellen,
ob 10000 Jahre Eiszeit etwa geniigt hiitten fiir die Durchwanderung der
4000 km langen Strecke, ob durchschnittliche Jahresspriinge von 400 m
moglich seien, so stellten wir die Probleme in unzulissiger Weise auf den
Kopf. Die Art ist ndmlich zur Eiszeit nicht aus dem heutigen Verbrei-
tungsgebiet zu uns hergekommen, sondern aus einem préglazialen und
vollig unbekannten, das ja ebensogut auch nur in Ungarn oder StidruB8-
land gelegen haben mag. Analogieschliisse vom aktuellen Interglazial auf
frithere Interglaziale mogen fiir grofie Allgemeinziige zutreffen. Fiir die
Beantwortung von Einzelfragen des Uberdauerns von allfilligen Eiszeit-
pflanzen friitherer Glaziale sind sie vollig unzuverléssig. Es 148t sich nam-
lich vermuten, daB die zerstérenden Einfliisse menschlicher Kulturen in
unserem Interglazial auf die Verbreitung solcher Pflanzen ein Mehrfaches
dessen belragen, was sie in frithern Interglazialen ausmachten. Unsere
Feststellung von E. strobilacea in Mitteleuropa 148t sich durch eine solche
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Scheinfrage nicht auf ihren Wahrheitsgehalt priifen. Diese Priiffung muf
am Fundobjekt selbst erfolgen. Alsdann kann man die Frage stellen, wie
es kommt, da die Art heute 4000 km weit ausgerottet (nicht ausgewan-
dert!) ist. Aus dieser Priifung geht hervor, daB man das glaziale Aufireten
innerasiatisch-siidosteuropéischer Arten in Mitteleuropa als wohlbegriin-
dete Moglichkeit im Auge behalten muB.

Damit wenden wir uns getrost der direkten morphologischen Prii-
fung der geradcolpigen Ephedra-Formen zu. Diese muB sich logischer-
weise zur Hauptsache auf die Zahl und Beschaffenheit der Rippen stiitzen.
Die drei hier zu betrachtenden Arten weisen folgende Rippenzahlen auf:

E. fragilis var. campylopoda E. gerardiana var. saxatilis E. strobilacea
9—12—15 11—14—16 14—17—20

Die Zdhlung der Rippen ist am rezenten Material nur méglich, wenn
man durch Einbettung in Glycerin (Glyceringelatine deformiert hiufig)
fir die Erhaltung vollgequollener Korner und Drehbarkeit in senkrechte
Stellung sorgt. Kleine Unsicherheiten bleiben auch beim Ziihlen vom Pol
aus bestehen, da sich gelegentlich Rippen verzweigen (vgl. die Tafel-
lig. 24, 26, 28, 41).

Am fossilen Material sind meist so viele Verinderungen erfolgt, da
die Korner flachgepreBt oder (hiufig!) der Lange nach eingefaltet oder
leicht zerstort sind und in keinem Fall mehr so schon quellen wie rezente
Korner. Zuverlissige Zdhlung der Rippen ist an diesen meist auch nicht
senkrecht aufrichtbaren Kornern geradezu selten moglich. (Eine schone
Ausnahme stellt das Korn Tafel 3, Fig. 47 bis 50, dar.) Ich kann nur sagen,
daBl mein Fossilmaterial Rippenzahlen zwischen 8 und 18 aufweist. Das
spricht dafiir, daB mindesiens zwei Arten verireten sein miissen.

Die Trennung der drei Arten wird méglich anhand ihres abweichen-
den Rippenbaus (in bemerkenswerter Ubereinstimmung mit ihrer ver-
schiedenen Tribus-Zugehorigkeit!). Uber die ungefihre Gestalt des Rip-
penquerschniites und das sich daraus ergebende Bild der Aufsicht von

Tafel 1

Ephedra nebrodensis var. Villarsii 1. Rhenetal. Korn mit ungewohnlich wenig beweg-

tem und verzweigtem Colpus. 2. Rhonetal. Korn mit normal verzweigtem Colpus.

3. wie 2. 4. Basses-Alpes. Unter vielen normalen Kornern hie und da diese kleine

- gedréngte (walnuBartige) Form. 5. Basses-Alpes. Schriige Polansicht eines normalen
Korns.

Ephedra distachya. 6. Ungarn. Ungewdhnlich wenig verzweigter Colpus. 7. Ssp. helve-
tica C. A. Meyer. Wallis, Normal verzweigter Colpus. 8. Trient. Normalform.
Fossile Korner. 9. Faulensee XIV, 355 cm, Priiboreal (E. nebrodensis ?). 10. Faulen-
see XIV, 260 cm, Anfang Boreal (E. nebrodensis ?). 11. Faulensee XIV, 370 cm, Pri-
boreal (E. distachya?). 12. Murifeld b. Bern II, 310 c¢m, Priboreal (E. distachya).
13 Murifeld II, 340 em. Anfang Priiboreal (E. nebrodensis ?).

M]le Figuren VergroBerung 800X)
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aullen orientiert die leicht schematische Abbildung 3. (Durch die Schraf-
fur sind nur die Tonwerte bei Fuchsinfarbung angedeutet, keine Struk-
turen.) Man vergleiche in allen Fillen mit den angegebenen photogra-
phischen Tafelfiguren.

E.fragilis var: campylopoda E.gerardiana v.saxatilis E.strobilacea

Rippen- 9-42-i5 11-14-16 14-17-20
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Abbildung 3
Bau und Struktur der Rippen dreier Arten von Ephedra mit geraden
Colpen; oben im Querschnitt, unten in der Aufsicht
(Durch die Schraffur sind nur Tonwerte der mit Fuchsin gefiarbten
Teile angedeutet.)

E. gerardiana ist gekennzeichnet durch einen ausgesprochen schma-
len Mittelstreifen der Rippen und dunkle Randleisten, die den Mittel-
streifen an Breite iibertreffen (Tafel 3, Fig. 35—39). Diesen Typ glauben
wir in unserem Fossilmaterial nirgends gefunden zu haben.

Tafel 2

Ephedra nebrodensis var. procera. 14. Opt. Querschnitt. Stark betonte Rippenkanten.
15, Do. Polansicht. 16. Do. Opt. Querschnitt.

Ephedra distachya. 17, Opt. Querschnitt. 18. Trient. Polansicht. (Das Spreizen der
Colpi nach der Tiefe ist optisch bedingt.)

Ephedra [ragilis var. Desfontainii, 19. Algier. Intercolpiumkiele schwach wellig. 29.

Algier. Ektexine an den Intercolpiumkielen wellig gefiltelt.

Ephedra fragilis var. campylopoda. 21. Kreta. Seitenansicht eines vielcolpigen Korns.

22. Athen. Seitenansicht eines wenigcolpigen Korns. 23. Athen. Opt. Querschnitt eines

Korns mit mittlerer Colpenzahl. 24, Athen. Polansicht. 25. Athen. Opt. Querschnitt

durch vielcolpiges Korn, das stiirker geschrumpft ist. 26. Do. Polansicht desselben

Korns

Fossile Korner von Ephedra fragilis. 27. Schynige Platte V, 1900 m ii. M., 116 cm,

Subboreal? 28. Obergestelen, Simmental, 1800 m ii. M., 615 cm, Préboreal. Aufsicht.

29. Gleiches Korn, Unterseite von innen. 30. Faulensee XIV, 420 cm, Anfang Priboreal.

31. Faulensee XIV, 440 cm, Jiing. Dryas. 32. Faulensee XIV, 500 cm, Allerod Anfang.

33. Faulensee XIV, 300 cm, Priiboreal/Boreal. Kornoberseite. 34. Gleiches Korn, Unter-

seite von innen. (Alle Figuren VergréBerung 800X)
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E. strobilacea weist dagegen einen breiten, hellen Mittelstreifen und
eher schmalere, dunkle Randleisten auf (Tafel 3, Fig. 40 bis 45). Zahl-
reiche Korner dieses Typs konnten fossil nachgewiesen werden; gute Bei-
spiele stellen die Tafelfig. 46 bis 51 dar. Die Mehrzahl der ihrer groBen
Rippenzahl nach hierher gehérigen Korner ist aber durch Pressung und
Schrumpfung und Faltung zu magern, linienreichen Spindelformen ver-
andert (Tafel 3, Fig. 52 bis 54), die das genannte Rippenmerkmal nur an
einzelnen Stellen erkennen lassen (oft schén bei sich abspaltenden Teilen
der Korner). Schmalheit und groBe Zahl der Rippen gestatten aber mei-
stens auch bei den schlechtest erhaltenen Kérnern eine zuverliissige Zu-
teilung zu dieser Art. Rund 25 °/s aller in meinen Profilen bis heute ge-
fundenen Ephedra-Kérner gehéren Ephedra strobilacea an.

E. fragilis-Pollen (vorwiegend der var. campylopoda) fillt durch die
Breite der Rippen und ihre relativ geringe Zahl sofort auf. Ihre Rippen
zeigen einen recht breiten, hellen Mittelstreifen, der von zwei dunklen
Linien begrenzt ist, an die sich auBen recht breite, hellere Flankenbénder
anschlieBen (Tafel 2, Fig. 19 bis 24). Diese Rippengestaltung scheint den
Scandentes eigen zu sein. Rund 3 bis 4 °/o meiner fossilen Ephedra-Korner
gehéren deutlich diesem Ephedra fragilis-Typ an (vgl. Tafel 2, Fig. 28
bis 34).

3. Diskussion der Ergebnisse und Zusammenfassung

a) Vier verschiedene Ephedra-Arten, E. distachya (inkl. helvetica),
nebrodensis, fragilis var. campylopoda, strobilacea, konnten fir den
Alpennordrand und die Zeit von der éltern Dryas (also wohl Ende
des Glazials) bis iiber das Priboreal hinaus, in hohern Lagen wahr-
scheinlich bis ins Boreal (oder ins Subboreal?) nachgewiesen wer-
den. (Das Vorkommen von E. nebrodensis konnte dabei wegen zu
geringer konstanter Unterschiede gegen disfachya nicht einwand-
frei bewiesen werden, ist aber pollenmorphologisch und pflanzen-
geographisch hochst wahrscheinlich.) Das Hauptgedeihen der Gat-
tung fillt in die Zeiten der Waldlosigkeit oder lichten Wilder und
damit in den Tieflagen bis zu zirka 1000 m Hohe vorwiegend in die
Zeit der Altern Dryas (nach dem Eisfreiwerden) mit einem spatern
Aufflackern im Priboreal im AnschluB an die Jiingere Dryas. In den
Hoéhen oberhalb zirka 1000 m ist das Priboreal (zum Teil vielleicht
auch noch das Boreal) die klimatisch und konkurrenzmiBig giin-
stigste Zeit fiir eine Massenentfaltung, wie sie das Tiefland in der
dltern Spiitglazialzeit wohl aus klimatischen Griinden nicht gekannt
hat. Die letzten Spuren reichen vielleicht ins Subboreal (Schynige-
Platte, 1900 m) und scheinen schlieBlich der Konkurrenz durch
Wilder, Gebiischformationen, Rasengesellschaften und Heiden,
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b)

sicher aber auch dem Einflu8} der subatlantischen Klimaverschlech-
terung erlegen zu sein.

Die Hauptmenge der festgestellten Ephedra-Pollenkérner, zwei
Drittel bis drei Viertel, gehort den Arten E. distachya und nebro-
densis an. Beide Arten haben ihr nordmediterranes Areal ganz we-
sentlich nach Norden, bis nach Nordeuropa hinauf, erweitert. Beide
Arten sind nicht als mediterran aufzufassen; sie sind auch heute
weit in siidosteuropéische, siid- und mittelasiatische Gebiete hinein
verbreitet, die erstgenannte bis nach Siidsibirien, die zweite bis in
den Westhimalaja. Ihr Ubergreifen auf kiihlere und kontinentalere
Gebiete zur Glazial- und Spitglazialzeit beruht wohl auf dem Ver-
schwinden der Bewaldung und der Schaffung junger Rohbéden. Als
glaziale Ursprungsgebiete kommen fiir gréBere Teile Europas nicht
allein die westlichen Mittelmeergegenden, sondern auch die §st-

* lichen und siidostlichen kontinentalen Gebiete Europas und West-

asiens in Frage. Das heutige am Nordrand des Areals fast punkt-
formige Vorkommen von E. distachya (helvetica) im Wallis, im
Vintschgau, bei Trient, im Piemont und in den Westalpen diirfte
meist als spérliches Zufluchtsvorkommen (Refugium) im urspriing-
lich vereisten Gebiet aufzufassen sein, vereinzelt vielleicht auch als
sekundires Vorkemmen auf entwaldeten Bergflanken.

Von ganz groBem Interesse ist der Nachweis von Ephedra strobi-

lacea am Nordrand der Alpen wihrend der Glazial- und Spéatglazial-

zeit und in Hohen bis gegen 2000 m im friihen Postglazial. E. stro-
bilacea lebt heute im iranischen und turanischen Wiistengebiet.
Einmal zeichnet sich damit eine ungeheure Dynamik der pflanzen-
geographischen Verhéltnisse Mitteleuropas wiithrend der letzten
Glazial- und Postglazialzeit ab. Dann aber wird damit der Charakter
der lingst bekannten glazial-spiitglazialen Artemisia-Heiden ge-
klirt und akzentuiert. Die nordischen Funde von Centaurea cyanus
(Iversen, 1947, 1951) in Dénemark, Holland, England, Nord-
deutschland schliefen sich den extrem kontinentalen Funden un-
serer siidlicher gelegenen Gebiete harmonisch an.

So sehr man die 6rtlichen Standortsbedingungen der jungen kiesig-
sandigen und lichtoffenen Biden der vergletschert gewesenen Ge-
biete als Hauptbedingung fiir das Vorkommen solcher Steppen-
elemente betrachten will und sich hiiten méchte, Bedingungen der
Trockensteppe fiir das Hoch- und Spitglazial anzunehmen, wird
man doch wohl die heutigen kontinental-asiatischen Steppenpflan-
zenvorkommen umgekehrt auch nicht als Relikte oder gar Refugien
einer weitern Verbreitung feucht-kalter Zeiten des Glazials und
Spéitglazials ansprechen kénnen. Mir scheint, daB wir die reichli-
chen E. strobilacea-Funde als Zeichen eines kontinentalen, winter-
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kalten und eher sommerwarmen und -trockenen Klimas betrachten
miissen. (Wenn wir die fiir Wiirm heute mehrfach angenommene
Jahrestemperaturerniedrigung von 10° so verteilt denken, daB der
Winter 15°, der Sommer 5° kilter ausgefallen wire, so erhalten wir
eine Steigerung der thermischen Kontinentalitit, wie sie den Ge-
bieten ostlich des Kaspisees in der Gegenwart entspricht. Eine ge-
wisse Niederschlagsarmut und verinderte Verteilung wihrend des
Jahres konnte die 0kologischen Verhéltnisse in der angedeuteten
Richtung verschérfen.)

d) Die durch das Auftreten von E. strobilacea nahegelegten Uberle-
gungen werden durch die besondere ortliche Beschriankung von
Funden von E. fragilis var. campylopoda unterstrichen. Diese
konnte namlich bis jetzt auf der schweizerischen Hochebene (Muri-
feld bei Bern u. a.) nicht nachgewiesen werden, dagegen relativ
hiufig in Faulensee am Thunersee, dazu vereinzelt in groBerer
Meereshohe im Priboreal und spiter. In Faulensee erreichen
E. strobilacea und E. fragilis ungefihr gleiche Werte von 15 %o des
Ephedra-Pollens; den Rest bilden Pollen des distachya-nebrodensis-
Typs. E. fragilis reicht in Faulensee iiberdies nicht in die iltere
Dryaszeit zuriick. Offenbar riihrt diese Verteilung daher, da das
Thunerseetal auch schon zur Spétglazial- und friithen Postglazialzeit
klimatisch giinstiger, milder war als die Hochebene. Die heute starke

~ Fohntéitigkeit wird wohl schon damals die Hauptursache neben der
ausgleichenden Wirkung der Seen gewesen sein. Die rauhern und
kontinentalern Lagen der Hochebene und der héhern Berghohen
weisen bis iiber doppelt so hohe E. strobilacea-Beteiligung auf:
Murifeld bei Bern 26 %, Bruchsee, 1500 m, 35 %b.
Im Gegensatz zur kontinentalen E. strobilacea, die unser Gebiet
wohl im Glazial selbst erreicht hat, scheint E. fragilis var. campylo-
poda erst in der Aufwirmphase des Wiirmglazial-Endes aus den

Tafel 3

Ephedra gerardiana var. saxatilis. 35. Indien, Himalaja. Opt. Querschnitt. 36. Gleiches
Korn, Polansicht. 37. Do. Seitenansicht. 38. Do. Seitenansicht. 39. Do. Ansicht eines
leicht verfalteten Korns.

Ephedra strobilacea. 40. Turkmenien. Seitenansicht. 41. Do. Seitenansicht. 42. Do.
Seitenansicht., 43. Do. Polansicht. 44. Do. Opt. Querschnitt. 45. Do. Opt. Querschnitt.
Fossile Kérner von Ephedra strobilacea. 46. Faulensee XIV, 610 cm, Altere Dryas.
47—50. Chutti 1939, Simmental, 925 m ii. M., 582 cm, Ende Altere Dryas. Alles dasselbe
Korn: Opt. Querschnitt, Polansicht mit Riff von Colpus zu Colpus iiber den Pol, Seiten-
ansicht, Aufsicht und Hinterseite von innen. 51, Obergestelen, Simmental, 1800 m ii. M.,
615 cm, Priaboreal. 52. Obergestelen, Simmental, 1800 m ii. M., 5756 cm, Priboreal/
Boreal. 53. Schynige Platte V, 150 cm, Boreal?. 54. Murifeld b. Bern II, 530 cm,
Altere Dryas. (Alle Figuren VergréBerung 800:X)
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Tafel 3
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siidgstlichen Mittelmeer- und Balkangegenden in unsere Gegenden
eingewandert zu sein. Anders als bei der windfriichtigen E. strobi-
lacea haben hier vielleicht Zugvogel, moglicherweise auch schon
iiber die Alpenpisse hiniiber, die Samen der Scheinbeeren der
E. fragilis in die Féhntéler der Nordalpen gebracht. Heute sind diese
wohl schon damals mehr punktférmigen Vorkommen erloschen,
und die Art ist auf die nordostmediterranen Kiistengebiete von Dal-
matien an siidwirts zuriickgedriingt.

Zahlreiche weitere Fragen in bezug auf die spét- und friihpostglaziale
Vegetationsentwicklung und Klimadnderung kniipfen sich an diese Fest-
stellungen. Sie sollen, zusammen mit den Diagrammen, die hier nicht
wiedergegeben wurden, spiter bearbeitet und publiziert werden.

Summary

Among the most interesting finds of late- and postglacial pollenflora
are the single pollencorns of Ephedra in Northern and Central Europe
during the last years. The author can add by palynological investigations

“about 350 corns of Ephedra in the northwestern part of the Alps. He has
tried on the base of this ample material to determine species contained.
The study of almost all species of the mediterranean and Western-Asia
regions led him to recognize four species: E. distachya, nebrodensis, stro-
bilacea and fragilis var. campylopoda. The first two form an amount of
about 70 % of all Ephedra-pollencorns found. E. strobilacea reaches up
to 25 to 35% in more continental sites, whereas E. fragilis seems to be
restricted to sites clearly milder today. Details of pollenmorphology and
recent geographical repartition are shown in figures. Phytogeographic
consequences and the possible climatic meaning of these results are dis-
cussed in the text.
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