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Evolution und Epharmose

Von
A. U. DANIKER, Ziirich

Mitteilungen aus dem Botanischen Museum der Universitit Ziirich CC (200)
Herausgegeben mat Unterstiitzung der Georges und Antoine Claraz-Schenkung
Serie Botanik, Nr. 44

DasJahr 1583, in welchem der padovanische Arzt ANDREA CAESAL-
PINUS seine «De plantis libri» publizierte, wird vielfach als das Geburts-
jahr der systematischen Botanik betrachtet. Er hat sich als erster theo-
retische Uberlegungen gemacht, nach welchen sachlichen Gesichtspunk-
ten die damals bekannten Gewéachse angeordnet werden konnten.

Fast vierhundert Jahre also sind es her, seitdem sich der mensch-
liche Geist bemiiht hat, die Vielheit der Pflanzen durch Schaffung einer
tibersichtlichen Ordnung zu iberblicken.

Stand anfianglich noch das Niitzlichkeitsprinzip im Vordergrund, so
bedeuteten doch diese Bemiihungen schon fiir manchen ehemaligen For-
scher ein gnostisches Bediirfnis — die «Inventarisierung» der Erdober-
fliche. Die Methode war diejenige des unterscheidenden Erkennens, der
differentialdiagnostischen Beschreibung und des notwendig folgenden
klassifikatorischen Ordnens nach Ahnlichkeiten, beziehungsweise nach
den Vorstellungen iiber die Verwandtschaft. Eine solche Systematik
muflte notgedrungen das Zusammensetzen moglichst sduberlich getrenn-
ter Gruppen sein.

Dieses Ziel der Klassifikation war trotzdem schon seit den ersten
Anfangen nicht grundsétzlich verschieden geweseh von den heutigen
Zielen; denn was sich der frithere Forscher unter Verwandtschaft im
iibertragenen Sinne vorstellte, die wesensméfBige Anordnung, das ist
nur ein gradueller Unterschied — eine geringere Stufe der Vollkommenheit
— gegeniiber einem bewuBlt phylogenetisch aufgefalten System. Auch ein
vordarwinisches System muf} als natiirlich bezeichnet werden und stellt
sich mit seiner Absicht, die wesensméflige Zusammengehorigkeit darzu-
stellen, grundsétzlich den kiinstlichen Systemen entgegen. Letztere be-
dienen sich irgendeines gutscheinenden Einteilungsprinzipes zum Zweck
einer von theoretischen Uberlegungen unbeschwerten Ubersicht.

Nebenbei bemerkt zeigt die Geschichte der Systeme den Unterschied
deutlich, denn kiinstliche Systeme, soweit sie je Bedeutung erlangt haben,
stehen jedes vollig fiir sich da, wogegen die andern Systeme groBtenteils
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innere Zusammenhinge aufweisen und schrittweise Vervollkommnungen
der Anschauungen darstellen. Dieser Ausbau der Kenntnisse geht nun
beachtenswerterweise sozusagen homogen iiber jene Zeitepoche hinweg,
in welcher die Evolutionslehre durch die LAMarcksche «Philosophie zoo-
logique» 1809 und fiinfzig Jahre spidter und wirkungsvoller durch
Darwins «The Origin of Species» 1859 geschaffen wurde. Trotzdem in der
Folge mancher Forscher einzelne Bausteine zu einer Modernisierung des
Pflanzensystems beigetragen hatte, ist die Entwicklung, welche auf
Grund evolutionistischer Basis sozusagen fillig geworden war, erst in den
letzten Jahrzehnten stdrker in Erscheinung getreten. Dazu haben vor
allem beigetragen: die vergleichend-morphologischen Anschauungen, wie
sie insbésondere durch DE CANDOLLE, PoToNT#, GOEBEL, CELAKOVSKY,
VELENOVSKY u. a. entwickelt worden sind; die systematische Anatomie,
zur Hauptsache gefordert von RADLKOFER, SOLEREDER und neuerdings
von METCALFE und ganz besonders die eindrucksvollen Resultate phyto-
paldontologischer Forschungen, welche von einer groen Anzahl von
Forschern der verschiedensten Lénder zusammengetragen worden sind.

Das natiirliche System kommt damit zu ganz andern Inhalten als
nur klassifikatorischen. Diese sind biologischer Natur. Die Phylogenie
ist die Geschichte der Evolution, d. h. die Darstellung der umfassend-
sten Manifestationen des Lebens iiberhaupt, und zugleich die «historisch-
geognostische» Schilderung eines wichtigen Teiles der Biosphire der
Erde.

Damit ergeben sich auch neue Betrachtungsmoglichkeiten fiirmanche
«biologische Fragen», welche der Mensch aus seiner Erfahrung heraus
stellen zu miissen glaubte: Fragen nach den Eigentiimlichkeiten des Ver-
haltens, nach den Beziehungen zur Umwelt, nach der ZweckmaiBigkeit
und den «Anpassungserscheinungen», Fragen also nach solchen Erschei-
nungen, welche das Leben grundsétzlich von leblosen Objekten unter-
scheiden.

Man muB sich klar sein, daB3 alle diese in ihrem Wesen korrelativen
Erscheinungen weder von der physikalischen, der chemischen noch der
physiologischen Seite her befriedigend abgeklirt werden konnen. Die
phylogenetische Betrachtung ist moglicherweise die einzige Methode,
welche der Erkenntnisstufe geméfl dem naturwissenschaftlichen Vor-
gehen entspricht.

So wird die Systematik in ihrem tieferen Sinne eine besondere Dar-
stellung des Transformismus, der Lehre der stdndigen Verdnderung des
Lebens. Offensichtlich ist das Leben auf der Erde nie stabil gewesen.
Immer war eine Verdnderung, eine Entwicklung vorhanden, ja notwen-
dig, als eine wesentliche Grundeigenschaft des Lebens iiberhaupt. Die
einzelnen Entwicklungsstufen zeigen die verschiedensten Korrelationen
zur Umwelt. Letztere bilden sich nach und nach und verschwinden
wiederum mit ihren Trégern oder werden anderseits zu Ausgangssitua-
tionen fiir stdrker abgeleitete und kompliziertere Korrelationsgefiige.

Wenn wir unser Augenmerk somit einmal solchen Interpretations-
moglichkeiten der systematischen Daten zuwenden wollen, so miissen wir
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uns vorerst die Frage vorlegen, was diese iiberhaupt auszusagen ver-
mogen. Es mag anschaulicher sein, anstelle von umfangreichen Auf-
zdhlungen und geschriebenen Tabellen hier unsere Aufmerksamkeit auf
die Stammbaumschemata zu werfen.

Auch wenn solche Darstellungen nur eine bedingte Geltung haben
konnen und insbesondere die Gefahr in sich schlieBen, die Sicherheit von
Aussagen vorzutduschen, fiir die keine geniigenden Begriindungen vor-
handen sind, mag ihre Verwendung erlaubt sein, wenn wir sie nur zur
Illustration, nicht aber als Interpretationsgrundlage verwenden.

Auf alle Fille ergibt sich zunéchst aus allen Detailuntersuchungen
und allen theoretischen Uberlegungen sofort das Bild starker Kompli-
zierungen. Die alten einstdmmigen Schemata konnen fiir eine zureichende
Darstellung der Evolution der Pflanzenwelt keineswegs mehr in Frage
kommen, denn tief- und hochorganisierte Pflanzen leben alle nebeneinan-
der, und es ist wenig wahrscheinlich, daf} sich die Ahnen in den heutigen
primitiven Genera unverindert erhalten haben und daneben Filialgenera
mit starker aktiver Entwicklung ausgebildet hdtten — wenigstens diirfen
wir das fiir die Vielzahl der Fille so annehmen.

Wie namentlich H. J. Lam (15) betont hat, miissen wir die heute
lebenden Glieder einer Verwandtschaft in einer Fliache, der durch die
Gegenwart gegebenen Gleichzeitigkeit, einer Zeitebene, mindestens zwei-
dimensional nebeneinander angeordnet denken, wobei die phylogene-
tische Herkunft als reale Entwicklungslinien, als die « Aszendenzeny, wie
ich sie nennen mochte, beziiglich der Stammesgeschichte mehr oder
weniger senkrecht dazu stehen. Auf diesen Aszendenzlinien finden sich
die Verzweigungen, welche den phylogenetischen Divergierungen ent-
sprechen. Die Folge solcher Vorstellungen ergibt nun schon eine Anzahl
Konsequenzen, welche vielfache Schwierigkeiten der systematischen
Deutung beheben.

So scheint es vor allem leicht verstindlich, daB eine bestimmte
Pflanzengruppe verwandtschaftliche Beziehungen zu einer Mehrzahl von
anderen, hoheren, tieferen, ja solchen mit gegensétzlichen Eigenschaften
aufweist.

Je genauer wir die Verhéltnisse sowohl in groBeren wie kleineren
Bezirken untersuchen, desto allgemeiner werden die Komplikationen,
weil sich fiir die Gegenwart das Bild einer mindestens zweidimensionalen
Situation in allen systematischen Kategorien in voéllig gleicher Weise
wiederholt und dreidimensional wird, sobald wir auch die Vergangenheit
mit einbeziehen.

Wenn wir annehmen, dafl im Prinzip die Entwicklung immer nach
im wesentlichen gleichen Modalitidten verlaufen ist, dann miissen wir nur
die heute in starker aktiver Entwicklung befindlichen Verwandtschaften
betrachten, um uns die Situation vorstellen zu konnen. Gewisse Algen-
gruppen, die Moose, manche Familien der Farne, unter den Bliiten-
pflanzen die Mesembryanthemen, die Cruciferen, die Rosaceen, die Legumi-
nosen, die Myrtaceen, die Umbelliferen, die Labiaten, die Scrophulariaceen,
die Rubiaceen, die Compositen sind solche mannigfaltige Verwandtschafts-
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gruppen, um willkiirlich nur einzelne herauszugreifen. Noch viel grofer
ist die Zahl der Gattungen, welche durch ihre Schwirme schwer unter-
scheidbarer Arten das Bild aktiver Entwicklung geben. Bei vielen poly-
morphen Arten ist das Bild womdglich noch deutlicher.

Eine gegenwirtige aktive Entwicklung 148t sich kennzeichnen durch
einen bestimmten einheitlichen Organisationstypus — meist als solcher
auch leicht erkennbar — und daneben durch eine grofle und vielgestaltige
Ausbildung in Merkmalen sekundérer morphologischer Bedeutung.

Man vergegenwirtige sich nur die Situation bei den oben zitierten
Familien, um zu sehen, daB ein fester Grundtypus in der mannigfaltig-
sten Weise eine Vielfalt von Ausbildungsformen erzeugt hat.

Im Hinblick auf die Zeitebene, bzw. eine im Rahmen der Gesamt-
evolution kurzfristige Zeitspanne, mochte ich eine solche Phase innerhalb
der Gesamtentwicklung einer Verwandtschaft oder eines Stammes als
«Mannigfaltigkeitsebene» bezeichnen.

Dieser Begriff scheint durch die genetischen GesetzmaBigkeiten in
der Bildung polymorpher Verwandtschaftsgruppen in Beziehung zu
stehen mit demjenigen des Mannigfaltigkeitszentrums vonVavicow. Auf
seine phylogenetische Bedeutung weist auch BuxBAUM in seiner Arbeit
«Grundlagen und Methoden einer Erneuerung der Systematik der hoheren
Pflanzen» hin.

~ Es scheint mir, daB} die paldontologischen Befunde auch bei manchen
fossilen Stammen das einstige Vorhandensein solcher Mannigfaltigkeits-
ebenen erwiesen haben. Betrachten wir einmal den Stammbaum der kor-
mophytischen Pflanzen (Tafel I), so scheint eine erste solche Mannig-
faltigkeitsebene bei den Psilophyten im mittleren Devon existiert zu
haben. Spiter zeigen sich dhnliche Bilder bei den Lepidophyten, bei den
Sphenopsida im Carbon. Fiir die spitere Evolution der Gymnospermen
und der Angiospermen sehr wichtig ist die Mannigfaltigkeitsebene der
Cycadofilices und der Cordaitales. Im Tertidr bildete sich die Mannig-
faltigkeitsebene der Angiospermen aus, eine Mannigfaltigkeit, welche sich
heute aufzulGsen beginnt, indem zwischen einzelnen Verwandtschafts-
bereichen schon Liicken klaffen, welche im Sinne von Rekonstruktionen
kaum mehr iiberbriickt werden kénnen.

Wir sind ausgegangen von den beobachtbaren Verhéltnissen heute
lebender Bliitepflanzenfamilien und haben festgestellt, da wohl auch
bei den groBten systematischen Gruppen dhnliche Mannigfaltigkeiten
herrschen und geherrscht haben. Es sei anschliefend noch erwidhnt, dall
selbst in den engsten Rahmen von Gattungen und Arten sich genau das
gleiche Bild wiederum ergibt. Das zeigt, daB es sich hier offenbar um eine
ganz generelle Eigentiimlichkeit der Entwicklung handelt. Zahlreiche
Monographien haben das liangst in ihrer Art dargelegt, und zahlreiche
Verwandtschaftsschemata sind schon so konstruiert worden, handle es
sich um Arten und Artgruppen, Familien oder hohere Kategorien
(Tafel IT). Nicht unerwahnt mochte ich lassen, dall LinNg, den bei den
Autoren kiinstlicher Systeme ich nicht zitiert habe, fast unbekannter-
weise auch der Schopfer eines zweidimensionalen Schemas der Verwandt-
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schaften der Pflanzenfamilien ist (Tafel III). Von ihm stammt auch der
Ausspruch, dafl die Verwandtschaften nebeneinander anzuordnen wéren
wie die Lander auf einer geographischen Karte.

Bevor wir nun néher auf die Betrachtung der Entstehung der Man-
nigfaltigkeiten eingehen wollen, ist es vielleicht angezeigt, noch einen
kurzen Blick auf das weitere Geschehen evolutiver Entwicklung zu wer-
fen. Das Bild ist einfach. Auf die Entstehung zeitlich begrenzter Mannig-
faltigkeiten setzt eine Ausmerzung im groften Mafstabe ein. Dem Palé-
ontologen ist diese Erscheinung geldufig. Aber auch der Morphologe
kommt zum gleichen Resultat. Schon DArwinN (5) hat anldBlich seiner
Studien iiber «die verschiedenen Einrichtungen, durch welche Orchideen
von Insekten befruchtet werden» zu Cypripedium geschrieben: «Das Aus-
sterben muf} in einem ungeheuren Grade eine Menge von intermedidren
Formen vertilgt haben und hat diese einzelne jetzt wieder weit verbrei-
tete Gattung als Urkunde eines fritheren und einfacheren Zustandes der
grofen Ordnung der Orchideen zuriickgelassen.»

Das Weitergedeihen einzelner Aszendenzen aus einer Mannigfaltig-
keitsebene heraus 148t auch erkennen, daBB es zwecklos ist, nach einem
«missing link» zu suchen, denn ein solches diirfte es (Ausnahmen aus-
genommen) gar nicht im eigentlichen Sinne des Wortes gegeben haben.

So sind also aus den Mannigfaltigkeitsebenen nur einzelne Typen
erhalten geblieben. Sie mogen spiter auch noch ausgestorben sein, sie
haben vielleicht als reliktische Gruppen ein bescheidenes Dasein weiter-
gefiihrt, oder aber sie sind vereinzelt in weitere neue Entfaltungs-Paroxis-
men getreten.

Nur nebenbei sei noch gesagt, daf iiberall dort, wo Ausmerzung er-
folgt, auch Selektion einsetzt. Auch wenn wir hier das Hauptgewicht
unserer Betrachtung nicht auf dieses bekannte Prinzip legen wollen, so
sei doch bemerkt, dafl dasselbe, wie auch verschiedene andere Prinzipien,
am gesamten Evolutionsgeschehen beteiligt ist und daf vielfach nur
eine Uberschitzung es auch dort in MiBkredit gebracht hat, wo es seine
Giltigkeit hat.

Um MiBverstdndnisse zu vermeiden, mull noch gesagt werden, daf3
das entworfene Bild nur als Generalschema aufgefallt werden darf.
Nicht nur soll nicht behauptet werden, dal die Aszendenzen in allen
Fillen so deutlich in Mannigfaltigkeitsebenen und wenig formenreiche
reliktische Phasen gegliedert sein miissen. Betrachten wir z. B. die Cyca-
deen, so scheint es eher, daB eine ansehnliche Mannigfaltigkeit durch
lange Epochen vorhanden gewesen war und eine Riickbildung auch nur
sukzessive erfolgte, dergestalt, daBl heute noch eine bemerkenswerte An-
zahl von Gattungen groBdisjunkt vorkommt und einzelne auch wieder-
um Vervielfaltigungstendenzen zeigen. Sodann ist das Schema aufge-
stellt nach den paldontologisch nachgewiesenen Formen. Es ist ja gerade
im Hinblick auf die Ausmerzung zahlreicher Formen jedoch fast sicher,
daB noch ganze Stdmme nicht bekannt sind. Die Entdeckung der
Pentoxylaceen durch SAHNT (21), jener merkwiirdigen Gymnospermen mit
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pentaxylem Holz und sammelfruchtartigen Beerenzapfen, zeigt uns,
dafl wir eben vieles nicht wissen.

Die dritte Anmerkung soll dem MiBverstindnis vorbeugen, als finde
die Entwicklung nur in diesen Mannigfaltigkeitsebenen statt. Auch
in den Aszendenzphasen reliktischen Daseins diirfte eine Weiterent-
wicklung stattgefunden haben. Es darf somit aus dieser Darstellung
nicht der SchluBl gezogen werden, als wiirde die Formbildung nur auf die
Mannigfaltigkeitsbildungen beschréinkt sein und die reliktischen Ziige
wiirden keine Verdnderungen mehr erfahren. Die phytopaldontologischen
Befunde weisen auch auf gegenteilige Verhaltnisse hin. Wie weit sich viel-
leicht Verschiedenheiten in diesen besonderen Entwicklungsphasen wahr-
scheinlich machen lassen, darauf wird andernortes zuriickzukommen
sein.

Wenn wir uns nun den Mannigfaltigkeitsphasen der verschiedenen
grofleren und kleineren Kategorien zuwenden und uns nach der Entste-
hung der neuen Formen umsehen, gewahren wir — auch wenn wir den
Modus, wie er uns von der Genetik gegeben wird, als einzige Grundlage
betrachten — doch im phylogenetischen Rahmen erstaunlich grofle mor-
phologische Moglichkeiten.

Ausgehend von den Verschiedenheiten nahe verwandter Arten kon-
nen wir bei genauer Beobachtung ihrer ontogenetischen Verhéltnisse
feststellen, daB3 diese vielfach verschiedenen Entwicklungsphasen ent-
sprechen. Was bei der einen Pflanze ein stabiles, die spezifischen Eigen-
schaften zeigendes Adultstadium ist, das entspricht bei der anderen
einem etwls jiingeren Stadium. Bei der einen Art also ist die onto-
genetische Entwicklung etwas frither ins artcharakteristische Definitiv-
stadium iibergegangen als bei einer andern.

Als Beispiel moge einzig erwdhnt werden, dafl viele Pflanzen in
Neu-Caledonien, aber auch in Neuseeland, ausgesprochene und morpho-
logisch eigenartige Jugendstadien besitzen. Manche derselben kénnen
zum Blithen und Fruchten kommen. Stellen wir uns vor, dafl die Fahig-
keit, im Jugendstadium zu reproduzieren, vielleicht im Zusammenhang
mit besonderen Umweltbedingungen eine alleinherrschende Eigenschaft
wird und daf} die Individuen eines andern Entwicklungszuges ausschlieB-
lich im Adultstadium blithen und fruchten konnen, dann haben wir die
Entstehung zweier Arten vor uns, die vielleicht — ist die Ausgangsform.
verloren gegangen — gar nicht sehr nahe verwandt scheinen mégen. Ins-
besondere bei den niederen Algenstdmmen gibt es viele Verhéaltnisse,
welche sehr fiir eine solche «differenzierte Entwicklung» sprechen.

Aber mehr noch. Es gilt das auch fiir die Organe. Nicht alle Organe,
die wir schlechthin als homolog betrachten, sind streng homolog, indem
sie in ihrer endgiiltigen Gestalt nicht nur nicht das gleiche Organ-
entwicklungsstadium darstellen, sondern, was oft damit zusammenfallt,
verschiedenen Organzonen entsprechen.

Um ein besonders eindriickliches Beispiel zu nennen, sei zunéchst
das Blatt betrachtet, ein Organ also, das mehr als ein anderes mit der
Umwelt durch seine Funktion verbunden ist.
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Schon der Altmeister EICHLER (10) hat in einer sehr bedeutsamen,
aber wenig bekannten Studie, seiner Dissertation, die Entstehung des
Blattes untersucht. Fiir unsere Betrachtung wichtig an seinen Befunden
ist erstens, daB das Blatt, evtl. mitsamt den Nebenbliattern, als ein der
Blattanlage proportionaler sichelférmiger Querwulst am Stengel entsteht
oder héufiger als mehr oder weniger zapfenformige Hervorragung, die sich
sogleich auf einen den spéteren Blattorganen entsprechenden Achsen-
umfang verbreitert. EICHLER betont, daf sich die Bildung des Achsen-
wulstes stets vollzieht, bevor die Gliederung der Blattanlage beginnt.
Zweitens zeigen sich bei der weitern Entwicklung bestimmte Zonen, das
Unterblatt, das sich in der Regel nicht weiter entwickelt, und das Ober-
blatt. Letzeres beginnt rasch zu wachsen und bildet den Blattstiel und
die Spreite. Ist eine fiederige oder fécherige Spreitengliederung vorhanden,
so zeigt sich eine deutliche stufenweise Trennung in der Entwicklung der
Gliederungen des ersten und darauf des zweiten Grades. Eine zonenmé8ig
getrennte Entwicklung ist somit sehr deutlich : entwickelt sich das Unter-
blatt, so konnen unter anderem die Nebenblatter entstehen; entwickelt
sich die untere Zone nicht, so fehlen die Nebenblitter.

Das Vorkommen oder Fehlen von Nebenblittern bildet bekanntlich
ein wichtiges und allgemein verwendetes differentialdiagnostisches
Merkmal.

Aus diesem Verhalten schaut, wie mir scheint, ein aullerordentlich
wichtiges Formbildungsgesetz heraus das etwa so formuliert werden
kann: «Die Formentwicklung am Pﬂanzenkorper kann bei den verschie-
denen Arten wechseln und verschiedene Zonen betreffen, wodurch diese
Organteile andern gegeniiber nach GroBe und Gliederung stédrker aus-
wachsen, und es kénnen sogar neue Organe oder Organisationen gebildet
werden. Umgekehrt konnen Organe oder ihre Teile, welche von einer
solchen Bildungsforderung nicht betroffen werden, eine Reduktion oder
ginzliche Verkiimmerung erfahren.»

Diese zonenméfige Bildungsférderung oder Bildungshemmung ist
ibrigens unter besonderen Bezeichnungen in ihren Teilerscheinungen
schon lingst bekannt. Hieher gehort auch das interessante Verhalten
der aufblithenden Bliitenstdnde, auf welches GOEBEL (12) hingewiesen
hat. Im Falle der Akrotonie werden an den Haupt- und Nebenachsen
zuerst die Spitzen und nachfolgend die basalwirts angelegten Organe,
z. B. die Bliiten, in ihrer Entwicklung gefordert. Bei basitonem Verhalten
sind es die basalwirts angelegten Organe, welche zuerst gefordert werden,
und die Entwicklung schreitet sodann in apicaler Richtung vorwérts.

GoEBEL schlieBt seine Untersuchung iiber «Bliitenbildung und
Sprofgestaltung» mit einigen generellen Sitzen, von denen der zweite
lautet: «Auch innerhalb der einzelnen natiirlichen Verwandtschafts-
gruppen kommen, wie die als Beispiele gewdhlten Familien der Campanu-
laceen, Gramineen und Urticaceen zeigen, erhebliche Verschiedenheiten in
der Infloreszenzenbildung vor. Diese Verschiedenheiten werden bedingt
a) durch verschiedene Verteilung des Wachstums, b) durch Verkiimme-
rung, Verminderung und Vermehrung der Bliiten, ¢) durch «Verwach-

5
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sung» (bzw. Nichttrennung) von Infloreszenzzweigen, d) vor allem aber
durch Anderung des Rhythmus und der Symmetrie.» Besonders die ersten
beiden Alinea zeigen deutlich das Prinzip, das wir hier betrachten.

Da diese Verhiltnisse vielfach bis in groBlere Gruppen zu konsta-
tieren sind, konnen organisatorische Anderungen entstehen, welche zu
klassifikatorischen Unterschieden fithren. Bemerkenswert ist insbeson-
dere auch, dal bei der Differenzierung in der Entwicklung von einer
Urorganisation aus beide oder die mehreren abgeleiteten Fille, die viel-
leicht in Frage kommen, phylogenetisch nebeneinanderstehen. Man
konnte nicht sagen, der eine sei phylogenetisch primitiver als der andere,
auch wenn er allfillig die einfachere Organisation zeigt. Wir werden spéi-
ter noch sehen, dal einfache Organisation keineswegs immer das Ur-
spriingliche ist.

Es wire nun sehr reizvoll, anhand dieses Prinzipes das ganze
Pflanzensystem zu durchforschen, doch das ist eine Arbelt welche der
Zukunft vorbehalten bleiben muB.

Wir wollen uns daher begniigen, anhand einer Anzahl von Beispielen
das Vorliegen einer generellen Entwicklungseigentiimlichkeit darzulegen,
und weiter daraus einige Folgerungen biologischer Art zu ziehen.

Ein erster Blick auf die niederen Kryptogamen zeigt das Prinzip in
einer etwas andern, vielleicht sogar generelleren Form. Je mehr wir
niedrigstehende Organismen in Betracht ziehen, desto mehr sehen wir
eine Wandelbarkeit der Lebensformen. Die Flagellaten beispielsweise
zeigen je nach den Umweltbedingungen die verschiedensten Erschei-
nungsformen der Zelle oder der Energide, wie diese in Anbetracht
ihrer organisatorisch verschiedenen Zustdnde besser genannt wird. Wir
kommen zur Uberzeugung, daB primitivstes Leben — abgesehen von der
konstanten Portionierung in Energiden — alle moglichen Erscheinungs-
formen, die begeillelte aktiv bewegliche Flagellatenform, die kriechende
Amobenform, die holophytisch lebende Zyten- oder Zellform und die ru-
hende Cystenform, in mehr oder weniger beliebiger Folge ausbilden kann.
Die Moglichkeiten scheinen urspriinglich frei. Mit andern Worten aus-
gedriickt ist urspriinglich in gewissem Sinne die Unbestimmtheit die vor-
herrschende Regel. Eine Folge der Entwicklung — und da ist sofort der
Einflufl der Umwelt sichtbar —ist die Bestimmtheit, die Spezialisation.
Findet sich kein fliissiges Wasser mehr, dann braucht die Energide keine
Flagellatenform mehr zu entwickeln, ist das Medium feucht und mehr
oder weniger durchdringbar, dann scheint die Amo6benform am Platze,
an der Luft, aber auch zum Teil im Wasser, hdufen sich die Energiden,
welche die Zyten- oder Zellform zu ihrer Hauptlebensform gemacht
haben.

Bei der Betrachtung der verschiedenartigen einzelligen Kryptogamen,
der monadophytischen Algen, erhélt man den Eindruck, als scharen sich
alle als spezialisierte Abkommlinge um Vorfahren, welche einst die
groBBten Moglichkeiten der Formbildung bzw. Formumwandlung be-
sessen haben. Auf andere durchaus analoge Differenzierungen und Spe-
zialisationen kann hier leider nicht eingetreten werden, da das viel zu weit
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fithren wiirde. Die Formen bedeuten selbstverstédndlich nur eine Kategorie
der Eigenschaften. Eine sehr wichtige andere ist die Differenzierung der
Assimilationspigmente, denen ja PAscHER (20) vor allem Aufmerksam-
keit geschenkt hat.

Vollig gleichartig und unserer Auffassung entsprechend ist auch die
Ausbildung des Generationswechsels und die oft nachfolgende Speziali-
sation in Haplonter und in Diplonter.

Die Parallelstellung der haplobiontischen Bryophyten und der betont
diplobiontischen Pteridophyten ist eines der klarsten Beispiele. Die Frage
nach den phylogenetischen Beziehungen darf dementsprechend auch
nicht lauten: Welche Moose oder Farne bilden den Ubergang (im dyna-
mischen Sinne) zu der andern Gruppe ?

Aber auch bei den Griinalgen ist der Formmetabolismus erstaun-
lich groB. Manche Arbeiten PASCHER’s (20) lassen bei den Protococcales
und bei den Heterokonten auBlerordentlich auffallende Formmoglich-
keiten erkennen. Besonders mdchte ich noch hinweisen auf die genauen
diesbeziiglichen Studien von ViscHER (30) in Basel iiber den Form-
metabolismus bei Raphidonema spiculiforme.

Wohl mehr als eine andere Gruppe pflanzlicher Lebewesen
zeigen uns die niederen Algen, wie aus urspriinglicher Unbestimmtheit
einzelne spezialisierte Formen herausgebildet werden und wie solche oft
Einrichtungen zeigen, welche auf bestimmte Milieubedingungen zuge-
schnitten sind.

Schone Beispiele ausgebildeter ontogenetischer Zyklen zeigen auch
die Dinoflagellaten, besonders Pyrocystis (Diplodinium) mit einem
Gymnodinium (Flagellaten )-stadium und mit mindestens zwei Zyten-
stadien, die unter dem Namen Pyrocystis noctiluca und Pyrocystis lunula
bekannt sind; ja selbst noch die Phaeophyceen und die Rhodophyceen
kommen in verschiedenen unterschiedlich betonten Entwicklungssta-
dien vor. — Wir miissen leider verzichten, hier darauf einzutreten.

Im folgenden soll in unserer fragmentarischen Betrachtung auf eine
weitere Entwicklungseigentiimlichkeit hingewiesen werden, welche sich
beim Studium der GesetzmaBigkeiten aufdringt.

‘Wenn wir beispielsweise das Bliithen von Jugendformen feststellten,
so haben wir damit zugleich konstatiert, dall im ontogenetischen Zyklus
von der Samenkeimung bis wiederum zur Frucht- und Samenbildung
das ganze Adultstadium, das ja normalerweise das Hauptstadium dar-
stellt, ausgefallen ist.

Die differenzierte Entwicklung kann in gleicher Weise nicht nur
fordernd wirken, sie kann auch unterdriicken, und sofern es sich um mitt-
lere Entwicklungsstadien handelt, kann die ontogenetische Entwicklung
zusammengedrangt werden. Solche Verkiirzungen in der Entwicklung
konnen selbst Organe und Organisationen zum Verschwinden bringen.

Zusammendriangungen, oder wie heute gerne gesagt wird, «(Konden-
sationen», sehen wir im Pflanzenreich so erstaunlich viele, dafl wir diese
Erscheinung geradezu als eine generelle Tendenz im Rahmen der Evo-
lution bewerten miissen.
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Vor allem wire es nicht schwer, aus dem Bereich der vegetativen
Organisation der Pflanzen eine Menge solcher Zusammendrédngungen auf-
zuzeigen. Sehr viele derselben haben fiir bestimmte Umweltbedingungen
bestimmte Vorteile. Auch wenn sie aus GesetzméBigkeiten der Entwick-
lung entstanden sind, bewéhren sie sich infolge eines Zusammentreffens
mit bestimmten &ufleren Verhéltnissen und werden dann ohne grofle
Bedenken als Anpassungen bezeichnet. Es handelt sich um Organisationen,
welche infolge eigenstéindiger Entwicklungsgesetze entstanden sind,
welche aber in bestimmten Lebensverhéltnissen fiir ihre Tréger von Vor-
teil sind. Man bezeichnet solche Zustéinde als «Epharmosen».

Ein Beispiel nur fiir die starke Unterdriickung der Achsenentwicklung
(um den Ausdruck Reduktion zu vermeiden) aus dem Bereich der Crassu-
laceen moge gentigen. Viele derselben sind infolge ihrer zahlreichen spiralig
gestellten Blitter und relativ kurzen Achsen zu ausgesprochenen
Rosettenpflanzen geworden. Wenn nun, wie bei der kanarischen Green-
ovia aurea (C. Smith) Webb et Berth., dazu noch Blitter gebildet wer-
den, welche nicht gleich in einem Zug auf ihre volle Gr6e anwachsen, so
entsteht eine Art groBer Knospe, deren Eignung fiir die Uberdauerung
der Trockenruhe ohne weiteres auffillt. Mir scheint diese Ausbildung um
so bedeutsamer, als andere Verwandte in dhnlicher Situation kein solches
Stadium ausbilden. Es kann also nicht ein direkter oder alleiniger Ein-
flul der Umwelt als Ursache verantwortlich gemacht werden. Und doch
ist diese im Konstitutionellen begriindete Formausbildung in vollendeter
Harmonie mit Eigentiimlichkeiten der Umwelt oder eben in Epharmose.
Fast mochte es scheinen, als ob die vielfachen Reduktionen oder Konden-
sationen das Entstehen epharmotischer Verhéltnisse besonders begiin-
stigen. _

Ganz frappante Kondensationen sehen wir vor allem auch in Bliite-
stéanden.

Ausgehend von seinen Untersuchungen iiber die altertiimliche Gat-
tung Dianella hat SCHLITTLER (23) gezeigt, in welch starkem Ausmafle
Bliitenstandsreduktionen bei vielen Liliaceen allgemein nachweisbar sind.
Das bekannte, sogenannte Phyllocladium von Ruscus, Danaé und andern
Liliaceen, iiber welche schon so viel geschrieben worden ist, hat sich als
das iibriggebliebene Endblittchen eines ganzen reduzierten Sprofchens
erwiesen.

Andere Reduktionen von Bliitestéinden zu bliitenartigen Pseud-
anthien kommen im ganzen Pflanzenreich so oft vor, daf die Tendenz zu
Kondensationen als eine sehr verbreitete Entwicklungserscheinung zu
bewerten ist. Denken wir nur an die Ahrchen der Gramineen, an die
Cyperaceenbliiten, die Restionaceen, die Eriocaulaceen, jene «Compositen-
formen» unter den Monokotylen, an die Araceen, die Orchidaceen oder bei
den Dikotylen an die Kondensationen bei den Moraceen und Urticaceen,
bei den Hamamelidaceen und Platanaceen oder den Euphorbiaceen, den
Myrtaceen und den Cornaceen und ebenso bei den Rubiaceen, den Cam-
panulaceen und den Compositen.
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Kondensationen scheinen in allen Fillen abgeleitet zu sein, so daf
daraus folgt, daBl durch extreme Kondensation sehr einfach gewordene
Verhiltnisse nicht, wie das in den heute gebrduchlichen Systemen ange-
nommen wird, als urspriinglich gewertet werden diirfen.

Was uns aber hier, wo wir mehr auf die biologische Bedeutung als
auf die systematische Anordnung schauen, besonders wichtig erscheint,
ist der Umstand, dafl Kondensationen und Reduktionen, gerade weil in
ihnen das Moment des Auslassens, des Uberspringens liegt, entwicklungs-
geschichtlich verhiltnism#Big sehr rasch entstehen kénnen. Der Uber-
gang beispielsweise von einem ausgezogenen Strobilus mit vielgliederigen
spiraligen Organen zu einer kurzen Achse mit wenigen und in der Folge
quirlig gestellten Organen kann sich entwicklungsgeschichtlich fast
momentan einstellen. Solche Umstellungen diirften sich so rasch voll-
zogen haben, daf} sie paldontologisch gesehen eben gleichzeitig auftreten
und dafl nur noch der organographische Vergleich erkennen ldBt, was
als urspriinglich und was als abgeleitet betrachtet werden muB.

Gerade diese Uberlegungen und die Schwierigkeiten, die morpho-
logisch so verschiedenen Formenziige der Angiospermen in Einklang mit
den paldontologischen Befunden zu bringen, sind es, die zu der Annahme
von rasch sich entwickelnden und relativ kurz dauernden Manmgfaltlg
keitsphasen zwingen.

Stark entfaltete und kondensierte Organisation, kompliziertes Ver-
halten und groBte Einfachheit, alle diese Ausbildungsformen miissen in
kiirzester Zeit entstanden sein in dem Falle, in welchem sich eine Ver-
wandtschaftsgruppe zur Bildung einer Mannigfaltigkeit anschickt.

Fine weitere Eigentiimlichkeit, welche sich bei solcher Betrachtung
zu enthiillen scheint, ist die Entwicklungsaktivierung bestimmter Organ-
bereiche bei der Mannigfaltigkeitsbildung. Wir miissen hier vorerst noch
eine Ergéinzung anbringen: die differenzierte Entwicklung hat nicht nur
zur Folge, daB bei der Ausbildung eines Organismus das eine oder andere
Entwicklungsstadium reduziert oder betont wird, sondern daB in parallelen
Ziigen nebeneinander geforderte und reduzierte Organisationen zu finden
sind. Es kénnen sich mit diesen Verénderungen auch Organverwach-
sungen einstellen. Solche sind oft deutlich Ausgangspunkt zu sekundéren
Entwicklungsforderungen. Ein klares Beispiel bilden die Nebenblédtter
der Rubiaceen. Diese meist kleinen Organe opponiert stehender Anlagen
verwachsen miteinander auf der Stufe der Familie, also generell. Und
was entsteht nun aus ihnen? Neue vielgestaltige Blattorgane, welche
selbst die eigentlichen Laubblédtter an Grofle und Vielgestaltigkeit iiber-
treffen und zu den unerwartetsten epharmotischen Einrichtungen fiihren.

Verwachsungen diirften in der Entwicklung der hoheren Organi-
sationen eine wichtige Rolle spielen, aber hier bleibt noch viel zu unter-
suchen.

Wenn wir oben sagten, dal die Mannigfaltigkeitsbildungen sich viel-
fach auf bestimmte Organe auswirken, so sollen hier noch einige der
wichtigsten Beispiele gegeben werden. Schon bei den devonischen Psilo-
phyten, besonders denjenigen des obern Mitteldevons, fillt eine verhéltnis-
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méfig groe Mannigfaltigkeit namentlich in der Anordnung der Spro8-
achsen und der ersten Gliederung in Haupt- und Sekundirachsen auf.
Bei den Blattorganen sehen wir fast gleichzeitig die Differenzierung in
das Mikro- und das Makrophyll. Es scheint, wie wenn der erstmals gebil-
dete diploide Kormus sogleich sehr viele Formmoglichkeiten realisiert
hitte. Im Gegensatz dazu scheinen die Sporangien, von der Bildung oder
dem Fehlen einer Columella abgesehen, wenig variabel.

Bei den Cycadofilices ist besonders auffillig der erstaunliche Formen-
reichtum der Samen. Man kann sagen, dafl eine groe Zahl von Frucht-
bildungen, wie wir sie von den 4Angiospermen her kennen und in der Regel
nach der carpobiologischen Seite interpretieren, bei den Cycadofilices
schon auf der Stufe der Samenbildungen im Typus vorweggenommen
worden sind. Der Vegetationskorper mindestens der urspriinglicheren
Cycadofilices dagegen ist fast immer die Farnform.

Die Angiospermen zeichnen sich aus durch groBe Mannigfaltigkeit
in den vegetativen Teilen, in der Bliitenorganisation und in den Frucht-
bildungen.

Aber auch in kleineren Verwandtschaften sehen wir dhnliche Ver-
héltnisse: groe Mannigfaltigkeit bei den vegetativen Organen und in den
Bliitenorganisationen bei den Ranunculaceen, bei den Rosaceen sehr
mannigfaltige Achsenbecherbildungen, bei den Cruciferen wenig ver-
schiedene Bliiten, dagegen starke Verschiedenheiten in den vegetativen
Teilen und eine ziemliche Mannigfaltigkeit in den Friichten, bei den
Umbelliferen im ganzen wiederum geringe Formverschiedenheiten in den
vegetativen Teilen und grole Mannigfaltigkeit in den Scheinfriichten.

Ein drastisches Beispiel sei zum Schlusse noch erwidhnt: die Mesem-
bryanthemaceen (Tafel IV). Thre vegetativen Organe lassen einen ein-
heitlichen Bau erkennen mit der Besonderheit allerdings, daf3 derselbe
durch Reduktion bis zu einem fast formlosen Klumpen kondensiert wird.
Die Bliiten sind im allgemeinen ziemlich gleichartig, die Friichte da-
gegen variieren, wie uns eine Studie von SCHWANTES zeigt, in erstaun-
lichem Mafle. Dabei treten unter anderm Organisationen auf, welche
jederzeit als Paradebeispiele fiir Anpassungen verwendet werden koénnten.

Durch starke Umwandlung von Teilen der Fruchtknotenwand ent-
stehen sekunddre Hohlungen, in welche die Samen fallen und linger
aufbewahrt und spéter zu verschiedenen Zeiten ausgestreut werden. Es
entstehen SchlieBfriichte, Fligelfriichte aus zwei verwachsenen Frucht-
blatthélften; also alles Einrichtungen, welche sich von groBtem Nutzen
fiir eine giinstige Samenausbreitung in den ariden Gebieten Siidafrikas
erweisen und damit fiir die Erhaltung der Arten unter sehr extremen
Existenzbedingungen von allergroftem Werte sind.

Bei der Betrachtung dieser Mannigfaltigkeit stoBt man auch auf
einen Fehler, in welchen die frithere Biologie oft verfiel. Sie betrachtete
allzusehr den extremen Einzelfall und verstieg sich danach allzu unbe-
schwert in ein deduktives Interpretieren und Bewerten nach abstrakt
konstruierten Gedankengéngen. Stellen wir dagegen solche Fille mit den
zahlreichen andern ihrer nédheren Verwandtschaft in Beziehung, so er-
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kennen wir ein graduelles Entstehen, ohne dafl die sich spéater auf Grund
korrelativer Umweltbeziehungen ergebenden Niitzlichkeiten schon hitten
wirksam sein konnen. Die Félle besonders bemerkenswerter Funktions-
korrelationen zwischen speziellen Organisationen und Umweltbedin-
gungen nehmen sich grundsétzlich anders aus, wenn sie in einem Schwarm
mehr oder weniger giinstig funktionierender analoger Korrelationen der
gleichen Verwandtschaft betrachtet werden.

Die zahlreichen und oft verbliifffenden Anpassungsverhéltnisse, wel-
che in der Pflanzenwelt von Pflanze zu Pflanze, von Pflanze zu Tier und
auch von Pflanze zu unbelebter Umgebung beobachtet werden kénnen,
haben Fachleute und Laien in gleicher Weise veranlafit, zu raschen
naturphilosophischen Deutungsversuchen zu greifen. Sie kennen zur
Geniige die unbefriedigenden Annahmen, welche notwendig werden,
sobald eine Absicht in das Zustandekommen solcher Beziehungen gelegt
wird. Ich denke nicht daran, auf diese wenig Sicheres bietenden spekula-
tiven und rein abstrakten Konstruktionen einzutreten.

Dagegen sei der Begriff der «Zpharmoser hier etwas nidher unter-
sucht. Dieser Begriff wurde von VEsQuE 1882 aufgestellt und als
«’état de la plante adaptée» bezeichnet. Vor allem ist in dieser kurzen
Definition nichts von einer Dynamik zu erkennen. Man kann also die
Epharmose interpretieren als den Zustand, den eine Pflanze besitzt, quasi
von ihren Ahnen mitbringt, der mit den Bedingungen der Umwelt in
Einklang steht. VEsQUE selber hat nun offenbar diesen Begriff nicht sau-
ber von jenem einer aktiven Anpassung getrennt, wenn er von Anpas-
sungen an den Standort, an abweichende Klimata spricht, und daher
wohl hat sich die Gepflogenheit eingestellt, denselben mehr oder weniger
als Synonym zur «Anpassung» zu gebrauchen. Das ist allerdings sehr
nachteilig, aber es hat immer Forscher gegeben, welche den Begriff in
seinem urspriinglichen besonderen Sinne angewendet wissen wollten, so
z. B. GRABNER, D1ELS und andere.

Wenn man schon von Anpassung spricht, so kann man den Begriff
wissenschaftlich nur auf ontogenetische Vorgiénge beziehen. In diesem
Bereich gibt es sehr viele Erscheinungen, welche jedoch alle nicht kon-
stant, nicht erblich sind, auch wenn die Hartnéckigkeit, mit der erwor-
bene Eigenschaften zum Teil an demselben Individuum unter verdnder-
ten Bedingungen noch erhalten bleiben, recht auffillig und der Abkla-
rung wert ist.

Der Begriff Epharmose soll grundsétzlich davon unterschieden wer-
den. Er bedeutet einen Zustand harmonischen Einklanges auf Grund
einer Organisation, die schon vorhanden ist, die frither entstand und
daher auch kausal nicht von den Bedingungen, welche am andern Ende
des Korrelationsverhiltnisses stehen, beeinflut werden konnte. Ephar-
mose ist ein Zustand, der nur im Rahmen der Phylogenie verstanden
werden kann.

Die Epharmose konstatiert somit nur ein Verhiltnis, das eben vor-
handen ist und wirft soweit keine metaphysischen Probleme auf. Der
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norwegische Forscher EIDE PARR (19) hatte 1926 in den Abhandlungen zur
Theorie der organischen Entwicklung eine Arbeit iiber die sogenannte
«Adaptiogenese» geschrieben. Seine Auffassung geht dahin, daf} die
verschiedensten Eigenschaften, die sich bei den Organismen entwickeln,
infolge einer Art Wahlvermégen in die richtigen Funktionsrdume oder
Funktionsbedingungen gelangen. Ohne hier nidher auf die bemerkens-
werten Ausfiihrungen von PARR eingehen zu wollen, sei lediglich bemerkt,
dafl mit dem Begriff Wahlvermdgen auch PARr keinerlei WillensiduBe-
rungen verstanden haben will, sondern das Prinzip durchaus als negativ
wirkende Selektion versteht, sofern nur die Ausbreitungstendenz bei
den Organismen vorausgesetzt wird. Daf das ganz allgemein der Fall ist,
dariiber brauchen hier keine Worte verloren zu werden. Die schon
bei den niedersten Lebewesen konstatierbaren Taxien und der bei den
hohern und ortsgebundenen Vegetabilien vorhandene Propagationsdruck
E. Scamip (25), fithren im Zusammenhang mit eintretendem oder aus-
bleibendem Erfolg zu einer Auswahl.

Die These, die hier entwickelt werden soll, legt aber das Haupt-
gewicht auf die durch die Entwicklung autonom erzeugte Mannigfaltig-
keit. Die im Protoplasma, dem Lebenstriger, a priori inneliegende Eigen-
schaft des Wachstums, damit aber auch der Verinderung und Differen-
zierung, verursacht die gré3ten Mannigfaltigkeiten auf allenOrganisations-
stufen. : :

Diese Mannigfaltigkeiten entstehen ebenfalls autonom durch «ver-
schiedene Verteilung» des Wachstums, wie sich GOEBEL ausdriickt, d. h.
durch differenzierte Entwicklung. Eine solche Entwicklung setzt aber
schon sehr friih ein, jedenfalls lange bevor die augenfilligen Funktions-
korrelationen zu spielen beginnen konnen. Der hochgradig entomophil
gestaltete Bestdubungsapparat von Asclepias beispielsweise hitte nie
in Erscheinung treten konnen, wenn sich nicht lange vorher eine Ent-
wicklung in Richtung dieser Organisation eingestellt hitte, eine Entwick-
lung, welche stammesgeschichtlich tiefer liegt und sich deutlich schon bei
der Familie der 4 pocynaceen manifestiert und in der Gattung Parsonsia
schon nahe an den Asclepiadaceentyp heranreicht. Die Entwicklung,
welche zu so ausgesprochenen epharmotischen Korrelationen fiihrt, zeigt
einen groBen Wegabschnitt, ich m6chte sagen mehr als den hauptséch-
lichsten und entscheidensten, bis dann die korrelative Funktion iiber-
haupt spielen kann.

Die hier vorgetragenen Ansichten iiber die stammesgeschichtliche
Entwicklung, insbesondere diejenige tiber die relativ rasche zeitlich defi-
nierte Bildung von Mannigfaltigkeiten, liefern die Moglichkeiten zu einer
neuen Betrachtung der so auffilligen Funktions-Korrelationen Leben-
Umwelt. Man ist sogar versucht zu sagen, das Leben biete auf Grund
der in bestimmten Entwicklungsepochen durch differenzierte Entwick-
lung auf den einzelnen Aszendenzen sich ausbildenden Mannigfaltig-
keiten mehr Mdglichkeiten, als sie nach den verschiedenen Verhéltnissen
der Umwelt iiberhaupt notig wéren.
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