L. Zur Morphologie der fossilen Pollen und Sporen

Von Rosear Poronig in Berlin

Hierzu Abb. 1-44, S. 8 und 7

Die allgemeine Morphologie der Sporen und Pollen wird
im folgenden nur soweit behandelt, wie sie durch das bisher bekannte fossile
Material belegt werden kann oder dazu in niherer Bezichung steht. Es hat
sich dabei manches herausgestellt, was am rezenten Material noch nicht
beobachtet worden ist. Dies liegt wohl daran, daff das fossile Material
nach der iiblichen, zu seiner Untersuchung notwendigen Priparation in einem
Zustande vorliegt, der fiir das Studium des Exospors bzw. der Pollenexine
ganz besonders geeignet ist. Vieles, was in den z. T. vorziiglichen Arbeiten
iiber unseren Gegenstand, so namentlich in denjenigen von Juriws F RITZSCHE,
Huco Fiscuer und Wopenouse niedergelegt worden ist, wird also im folgenden
nicht behandelt. Solche Dinge kommen meist nur dann zur Sprache, wenn
ihre Beobachtung an den Fossilien wiederholt werden konnte.

Form und Gréfle der Pollen

Die Form eines Pollenkorns ist im einfachsten Fall die ejner Kugel.
Dies gilt besonders klar bei den systematisch ticfer stehenden Arten.
Daneben aber stehen Formen, die sich mehr oder weniger dem Ellipsoid
néhern. Kugelig sind z. B. (abgesehen von Spezialisierungen) die Pollen
vieler Coniferen, Kugelig oder ellipsoid diejenigen vieler Monocotyledonen.
Eine Merkwiirdigkeit bilden hier fadenférmige Pollen (Zosiera). Bei den
Dicotyledonen liegt den vielen hier erscheinenden Formabwandlungen in bei
weitem den meisten Fallen die sechsflichige (trigonale) Bipyramide zugrunde
(Abb. 1, vgl. Pollenites euphorii). Dies hingt mit der Anordnung der Pollen
in der Pollenmutterzelle zusammen (Abb. 12). Seltener treten acht- usw.
flachige (tetragonale usw.) Bipyramiden auf. Durch mehr oder minder starke
Abrundung der Kanten und Ecken, sowie durch Zunahme der Flichenzahl
nshern sich die Pollen dieses grundlegenden bipyramidalen Baues zum grofien
Teil wieder den urspriinglichen Kugel- oder Ellipsoidformen (Abb. 2}. Es
entstehen aber auch spindel-, walzen- und stabformige Gestalten. Unter den
Ellipsoiden finden sich vielfach ziemlich flache Linsen. Wo die Form des
Dicotyledonenpollen nicht von der der Doppelpyramide abzuleiten ist, findet
sich fast stets die Kugelform.

Bezogen auf die meist tetraedrische Anordnung der Pollenkérner in der
Pollenmutterzelle besitzt jedes Pollenkorn einen inmeren und einen éiuﬁerc;n
Pol, d. h. eine proximale und eine distale Polar-Hemisphire (Wobemouss:
1929). )
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L. Zur Morphologie der fossilen Tollen und Sporen

1. Grundform des Dicotyledonen-Pollen.

2. Ableitung aus der Grundform.

3—%  Skulpturelemente der Exine.

10, Loslisung der Abietecn-Luftsicke.

11 Tetragonal-Tetrade.

12, 16. Tetracder-Tetrade (16 Ericaceen-Tetrade).

13, Quadervierling (Tetragonal-Tetrade) einer monoleten Spore.
14, Pollen mit Meridionalareen.

15, 17. Carbonische Sporen mit Y-Marke und Kontakiflichen,
18, Rhomboeder-Tetrade.

19, Pollen mit Aquatorialen Exitus.
20. Desgl. mit subiiquaterialen Exitus (vgl. Carpa).
21 Pollen mit vielen Foveen 2. B. von Sagittaria.

22, 23. Querschnitt des Porus vestibuli z. B. bei Corplus.

24, 26, Grundrift des Germinals von Alnus.
25, Porus vestibuli mit Lippen.
27. Arci bei Poll. microexcelsus (Betula).

28. Alnus-Pollen mit Arei,

29. Desgl. Polleniles plicatus.

30, 33, 88. Grundriff und Querschnitt des Germinals von Tilia.
31. Fovea.

32, Entstehung des Porus vestibuli aus der Fovea.

34. Grundri des Vestibulum-Germinals von Corplus.

33, Germinal von Fagus.

36. Pollen mit Fissura z. B. von Taxodium.

37, 40. Polansicht von Pollen mit Exinen-Rugae.

39. Kammférmige FExinenskulptar.
41, Compositenpollen mit deutlicher Skulptur.
42 Pollen mit Intexinen-Rugae.

43, 44. Meridional-, Tangemtial- und Quer-Schnitt eines Germinal-
apparats mit Aquatorialruga (z. B. bei Sapota).
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Die Verbindungslinie der Pole wird als Hauptachse » die dazu
senkrecht stehende Achse als die 4 Quatorialachse bezeichnet.

Bei einigen Gattungen blejben die aus einer Mutterzelle stammenden vier
Tochterzellen als Pollentetrade (Vierlingskorn) beisammen (Ericaceae).
Bei andeven bilden alle Nachkommen ejner Urmutterzelle eine Massula

Pollenmasse) verbunden,

Die Grofien der Pollenkérner sing bei den Insektenbliitiorn bedeutender
als bei den Windbliitlern. So finden wir bei den Grisern etwa 20—80 p,
wihrend die Insektenbliitler nicht selten his zu 180w gehen. Der faden-
formige Pollen von Zostera maring ist etwa 2000 1 lang und 8 breit,

Im lebenden Zustand st der Inhalt des Pollen stark ausgetrocknet,
so dafl die Wandung oft Einfaltungen zeigt. Bei Befeuchtung quellen die
Pollen auf ung zeigen dann ein ganz anderes Bild.

Die Pollenhaunt

Die Wand frischer Pollenkorner besteht aus zwei dicht iibereinander
liegenden, chemisch stirker voneinandep unterschiedenen Partien, der Exine
und der Intine (Fritzscue), Die Intine ist zart und geschmeidig und
besteht vorwiegend aus pektinreicher Zellulose. Hierbei ist das Pektin be-
sonders unter den Germinalien (s. dort) angereichert; es st stark quellbar.

ie Exine ist krattiger, weniger schmiegsam und stark kutinisiert.

Bei dem fossilen, aus dem Gestein in der beschriebenen Weise heraus-
Préparierten Pollen jst die Intine nicht mehr feststellbar; auch der Versuch
sie mit Chlorzinkjod nachzuweisen, mifilingt.

Die Exine besteht aus mehreren Schichten. JENTYS-SzarrR (1928) hat
deren bei Corplus und Betula 9, bei Mprica 3 unterschieden. An dem fossilen
Material sind of aufs deutlichste 7w e § Schichten zy erkennen. Sie heben sich
zum Teil auch in der Farbe voneinander ab, nehmen Farbstoffe verschieden
stark an und sind durch eine oft recht deutliche feine Linie voneinander ge-
teennt. Mawcin hat bej Spartium junceum schon 1889 cine besonders deutlich
zweischichtige FExine festgestellt. Dag fossile Material beweist jetat, daf
die Gh’ederung in zwei Hauptschichten sich in sehr vielen Fillen durchfithren
laflt. Wenn eine der beiden Hauptschichten {(am fossilen Material ohne wei-

¥

diese Subschichten oder Lamellen voneinander trennende Linie stets
viel weniger deutlich,
Gut unterscheidbar und durch die schirfere Linje voneinander getrenmt

sind also beim fossileg Pollen hiufig zwei Schichten der Exine: die Exo -
exine und die Int-exine,

Der Terminus Intexine stammt von Frirzscus (1882). H. Fiscmen hilt

thn fir iiberfliissig (s. seine S. 15), da nur bei Cucurbita zwei deutlich von-
einander unterscheidbare Hiute vorhanden sejen. Der beriithmte Deckel oder
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Wir werden sehen, daf der Bag des Keimapparates seine Besonderheiten auch
sonst vieltach gerade dem Vorhandensein der zwei Hauptschichten der Exine
verdankt, und daff wir am Keimapparat meist besonders klar entscheiden
kénnen, was als Exoexine und was als Intexine zu bezeichnen ist. Eine
klare Beschreibung vicler Verhiiltnisse der Pollenexine ist schlecht maglich
ohne begriffliche Trennung der beiden Hauptschichten der Exine.

H. Frscazr hat also nicht recht, wenn er schreibt:

»Alle diejenigen Falle aber, wo frihere Beobachter, wie Fritzsche, Mohl, Meyen,
Schacht, mehr als zwej Pollenhaute gesehen haben wollen, beruhen auf 'l‘ﬁuschung.“

Die Exine von Spartium junceum hat nach Mawcin (1889) trotz ihrer ge-
ringen Dicke zwei Schichten, Wenn das Pollenkorn quillt und die Pektin-
anhiufung unter dem Fxitus wirksam wird, dissociiert sich die Exoexine und
macht den Weg fiir cinen kleinen Hiigel der Intexine frei.

Vielfach unterseheiden sich die beiden Schichien auch noch deutlich da-
durch, dafs die Fxo-exine eine mikroskopisch erkennbare Strulktur besitat, die
Int-exine aber nicht.

Im folgenden wird die Struktur der Exoexine scharf von deren
Skulptur unterschicden. Dies ist fiir die Beschreibung bestimmter, uns
vorliegenden Exemplare unbedingt notwendig. Dennoch muf} gesagt werden,
daB} Struktur und Skulptur ineinander iibergehen. Viclfach ist man geneigt,
bei weniger gedehnten Pollenhiiuten von Strukturcn zu sprechen und erkennt
dann, wie sich die Struktur bei starker Dehnung der Exoexine in Skulptur-
elemente auflést. Man kénnte also definieren, dafi die Exoexine bej den
skulpturierten Pollenhiiuten derjenige Teil sei, der aus den Strukturelementen
besteht. Die Strukturelemente kénnen denn auch, wie wir schen werden, seit-
lich noch miteinander zusammenhiingen oder aber aus voneinander ganz unab-
hangigen Erhebungen bestehen.

Als Strukturen werden, so weit wie maglich, nur die durch gewisse
Zeichnungen des optischen Querschnittes der Fxine sich ausdriickenden Figen-
timlichkeiten der Zellwand bezeichnet. Meistens zeigen sich diese Strukturen
im Querschnitt der Exine in Form von vielen dicht ncheneinander stehenden,
radial gerichteten Stibchen, die im Gegensatz zu dem zwischen ihnen liegenden
Raum dic Eigenschaft haben, Farbstoffe wie Fuchsin, Gentianaviolett usw.
stark anzunehmen. H. Fiscuen und andere erkannten diese Stibchen als
winzige Siulchen, die zwischen zwei Lamellen stehen und diese ausecinander
halten. So entsteht in der Exine eine Iuftdurchsetzie isolje rende Schicht.
Am fossilen Material sind diese Verhaltnisse oft ausgezeichnet crkennbar,
So z B. oft sehr gut bei der fossilen Abieteenexine. Diose zeigte cinen Bauy,
bei dem man allerdings bei oberflichlicher Betrachtung sagen wiirde, es sei
hier ausnahmsweise die Intexine, die die soeben erwiihnte Siiulchenstruktvur
aufweise. Auf eciner ziemlich diinnen innersten Lameclle (die der fossil nicht
vorhandenen Intine aufsa}) befindet sich nimlich eine recht kritftige Siulchen-
schicht, die nach auflen von eciner kriftigen Fxolamelle abgcschlosfscn
wird. Wegen des kriftigen Baus der Exolamelle ist man versucht, diese
allein fiir die Exoexine zu halten und die Siulchenschicht zusammen mit der
innersten Lamelle als Endoexine zu erkliren. Dafl diese Auffassung unrichtig
sein wiirde, zeigt der bisher noch nicht klar erkaunte Bau der Lllf()§ dc ke
der Abieteenpollen. Diese Luftsicke entstchen dadurch, dafl sich die Exo-
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lamelle zusammen mit der hierbei einschrumpfenden Stibchenschicht von der
innersten Lamelle loslést und aulbliht (Abb. 10). Es ist also festzuhalten,
daBl wir eine Exoexine von einer Intexine unter anderem deshalb unterscheiden
wollen, weil sich im Querschnitt der Exine (abgesehen von evil. vorhandenen
ganz zarten Tangentiallinien, die die Subschichten oder Lamellen voneinander
abgrenzen) eine tangentiale Trennungslinie oft deutlicher hervorhebt. Wo
man sich diese Trennungslinie bei den Abieteenpollen zu denken hat, ist zu-
nichst nicht erkennbar. Dic Grenze der beiden Hauptschichten der Exine liegt
aber wohl da, wo besonders gern Loslssungen erfolgen; d. h. bei den
Abieteenpollen unterhalb der Stibchenschicht. Fir diese Annahme spricht die
Tatsache, dafl die Struktur bei allen bisher bekannten fossilen Exinen sich
immer in der Exoexine befindet. Die Abicteencxine macht somit keine Aus-
nahme. Sie fillt nur dadurch auf, daf} die nicht struicrte duflere Lamelle der
Exoexine besonders dick ist. Dafl sich bei der Ausbeulelung der Luftsiicke
tatsichlich die gesamte Stédbchenschicht von der hier also ziemlich diinnen
Innenexine loslast, geht daraus hervor, daf die dic Luftsicke gegen die Zelle
des Pollenkorns begrenzende Wand keine Struktur mehr aufweist, also nur
noch aus dem zuerst als innerste Lamelle bezeichneten Wandteil besteht,
Wir miissen daher diesen Wandteil als Intexine bezeichnen. Die den Luft-
sack nach aufien begrenzende Wand zeigt im Querschnitt unverindert die
Exolamelle; ihe hiingen nach innen kleine Uncbhenheiten an, die eingeschrumpf-
ten Reste der Stibchenschicht, Der Luftbeutel ist also nichts anderes als eine
betrichtliche Ausweitung der gaserfiillten Isolicrschicht. Er jst dieser Schicht
homolog. Betrachtet man die Exine der Abieteenpollen in der Aufsieht, so
zeigen sich die Querschnitte der Stibchen in einer Anordnung, die den Ein-
druck hervorruft, als handele es sich in ihnen um die Maschen (Lumen)
eines recht regelmiBigen Netzes, das aber im Relief nicht vorhanden ist.
Wir haben es eben mit einer Struktur und nicht mit einer Skulptur zu Lun.

In allen solchen Fillen, aber auch dann, wenn im Quersehnitt keine
Stabehen zu erkennen sind, wo jedenfalls in der Aufsicht der Exine punktierte
bis gefleckte Muster bemerkbar werden, ohne daf} eine Skulptur vorhanden
wire, spricht man von Punktierun g oder Fleckung (Maculierung).

Als Punktiert (in der Formel P == punctatus) wurde die Fxine mdglichst
nur dann bezeichnet, wenn es bis zu etwa 400facher VergréBerung nicht
mdglich war, fiir die einzelnen Strukturelemente ein MaR anzugeben; sohald
die Elemente bei der genannten Vergréferung gemessen werden konnten, wurde
von einer gefleckien Exine gesprochen (in der Formel m = maculatus),

Die Aufsicht der Aufienhaut des Luftbeutels der Abieteenpollen er-
weckt den Eindruck eines (gegeniiber der ibrigen Oberflache) gréberen und
unregelmifigen Netzwerks bis Liniensystems, wobei die cinzelnen Linien
oft récht ungenau begrenzt sind und unregelmifige Flichen bis Netzmaschen
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Nur die als Relief an der Oberfliche der Exine hervortretenden Form-
clemente sind als Skulpturen zu bezeichnen.

Oberbegriff fir Struktur und Skulptur ist Muster oder Verzie-
rung.

Eine mit Struktur versehene Exine kann somit eine glatte Oberfliche
haben, d. h. sie braucht keine Skulptur aufzuweisen.

Diec Skulpturelemente bestchen aus oft schr regelmifliz ange-
ordneten, mehr oder weniger weit vorspringenden Unebenheiten der Exoexine.
So gibt es mehr oder minder dicht nebeneinander stehende oder in bestimmter
Weise gruppierte Kérnchen (Grana, Abb. 3), Wirzchen (Verrucae,
Abb. 9), Stacheln (Spinae, Abb. 6 u. 41), Stabchen, (Bacula, Abb. 5),
Keulen (Pila, Abb. 7) zum Teil recht verschiedener Gestalt und Gréfe.
Es kommen auch Kombinationen verschiedener Skulpturelemente vor,
so z. B. eine Granulierung oder Maculierung zwischen Stacheln. Die Grana
sind meist mehr oder weniger rundlich bis kugelig, die Verrucae von une
regelmifligerem Umriff. Sehr beachtenswert sind die Pila. Bei Pollenites
margaritalus stehen sie z. B. so dicht ancinander, daff die Kopfe der Keulen
sich fast beriihren (Abb. 8) wund in der Aufsicht den Eindruck eines Netz-
werks machen. Durch diesen dichten Zusammenschluff entsteht unterhalb der
Kopfe einc isolierende Luftschicht, in der dic Stiele der Kopfe stehen.
H. Fiscuer erdrtert an Beispielen, daB die Képfe, bzw. die oberen Enden der
Skulpturelemente (z. B. durch Querbalken) zusammenhiingen kénnen; in manchen
Fallen verschmelzen sie sogar zu einer fast cinheitlichen Haut; das ist unsere
Exolamelle. Hierdurch ist erkennbar, in welcher Weise die mit Stibchen er-
fillten Isolierschichten der Exoexine mit den Skulpturen morphologisch ver-
wandt sind. Fiscuer zeigt weiter, dafl manchmal sogar zwei [solicrschichten
iibereinander liegen kénnen.

Eine hiufige Art der Anordnung der oben genannten Skulpturelemente
ist die der Cristae. Das sind aus manchmal sogar seitlich miteinander
verbundenen Keulen, Stibchen usw. aufgebaute Ziune oder Kimme, die sich
zu Netzwerken (Reticula cristata) usw. zusammenschlieflen kénnen

(Abb. 39).

Vielfach bestehen auch die ,Reticula” nur aus glatten Striemen oder
Leisten (Muri). Wir haben dann das Reticulum simplex. In beiden
Fallen wird die Exine als reticulat bezcichnet. Die Umrifllinie des
Korns erscheint in diesem I'alle bastionisch (Abb. 4), wobei (bei nicht
za groflen Lumen) die Bastionzinken durch , Hiute“ miteinander verbunden
scheinen (Abb. 4 unten). Sind die Striemen oder Leisten nicht netzig
angeordnet, so ist die Exine cicatricos, dies aber nur dann, wenn die
zwischen den einzelnen Muri liegenden Rinnen ebenso breit oder breiter sind
als die Muri; im umgekehrten Fall ist die Exine canaliculat. Die Maschen
der Netzwerke sind als Lumen zu bezeichnen. Werden die Maschen oder
Lumen eines Netzwerkes grofler und sind sie dabei sehr regelmifig angeordnet,
so spricht Wobpenouse (1928) von Lacunen; je nach ihrer Lage belegt
er die Lacunen mit besonderen Namen. Die Polarlacune liegt auf dem
Pol, die Circumpolarlacunen umgeben die Polarlacune, in der Poral-
lacuna liegt das Germinal; wir méchten uns deshalb lieber des allgemeineren
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Ausdrucks Germinallacuna bedienen. (Wegen weiterer Einzelheiten vgl.
man die vorziigliche Darstellung von Wobnenouss 1928, 2. B. S. 933). Co

Die die Lacunen voneinander trennenden Leisten nennt Wobenouse In-
terlacunarleisten {hier wiren Interlacunarcristae von Interlacunarmap-
ging zu unterscheiden) .

Werden die Lumen sehr klein und die Streifen zwischen den Lumen brei-
ter als die Lumen, so werden die Lumen zu Scrobiculi. Of erfordert
es einige‘Aufmerksamkeit, ob es sich um eine echte Netzskulptur handelt oder
aber um eine Punktierung, F leckung, Kérnelung oder Bewarzung. Die Liicken
zwischen den Punkten, Flecken, Kérnchen und Warzen machen nimlich (nament-
lich bei sehr regelmafliger Anordnung dieser Elemente und bei oberflachlicher
Betrachtung) vielfach den Eindruck von Striemen oder Leisten, durch die mehr
oder minder grofie Netzlumen voneinander getrennt zu sein scheinen. Uber
die wahren Verhiltnisse kann man sich ein Bild machen, wenn man daraut

larer, mikroskopischer Untersuchung bedient.

In vielen Fallen ist die Exine um die ganze Pollenzelle herum von gleicher.
Dicke. Von den andersartigen Fillen sei als Beispiel auf die Abieteen hin-
gewiesen. Hier ist die Wand be; denjenigen Formen, die Luftsicke tragen,
auf der einen Seite der Zelle merldich diinner als auf der anderen. Auf,dem
zwischen den beiden Luftsiicken verbleibenden schmaleren Streifen ist die
Wandstirke die geringste,

Der Keimapparat
(Germinalapparat)

Die Keimung des Pollenkorns erfolgt dadurch, daf die Intine sich durch
die Exine driingt, ausstilpt und durch Wachstum zum Pollenschlauch ver-
lingert, :

Im einfachsten Fall ist fir diesen Vorgang auf der Exine keine beson-
dere Stelle vorgesehen, so z. B. nicht bei vielen Coniferen wie Taxus, Larix,
Sequoia, Taxodium, Cupressus und Juniperus. Alle diese haben einfach kuge-
lige Pollen mit allseitig gleichartig ausgebildeter Exine. Sie stimmen hierin
mit gewissen Pteridophytensporen iiberein. Die allseitig gleichartige FExine
ist jedoch bei den Pteridophytensporen im allgemeinen ziemlich selten. Meist
weisen diese Sporen im Gegensatz zu den Pollen eine dreistrahlige Marke
die Y-Marke auf, die von den Dehiszensleisten mit den Dehis-
zensfurchen gebildet wird (Abb. 15 u. 17) und der Keimung dient.
Auch bei den Bryophyten finden wir diesen Bauplan. Neben ihm steht bei den
Pteridophyten als seltenere Form die einstrahlige Dehiszensleiste,

Mit dem Schritt zu den Samenpflanzen sehen wir dann bei deren systema-
tisch tiefer stehenden Vertretern, so bei den Cycadophyten, zunichst nur ein-
fache lugelige Pollenkérner ohne erkennbaren Keimungsapparat. Immerhin
zeigt sich beim reifen eingetrockneten Korn eine Meridionalfalte, die aber bei
der Quellung verschwindet und deren Ort dann nicht mehr erkennbar ist. Das
Fehlen der Y-Marke ist hier als ein Merkmal des Fortschritts zu betrachten.
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Bie in der Pollenmutterzelle in Vierlingen lagernden Pollen vermégen sich im
Gegensatz zu den Y-Sporen bei ihrer Auseinanderlésung vollstindig zu glat-
ten. Die vollkommene, méglichst kleine Kugel ist fiir die Ubertragung. durch
den Wind gecigneter als viele Sporenformen. Der Pollen mufl im Gegensatz
zu den Sporen vom Wind hiher emporgehoben werden, um die Bliiten zu er-
reichen. Awuch jene schon besprochene, bei den Gymnospermen erstmalig hiu-
liger aultretende Besonderheit scheint der besseren Schwebbarkeit des Pollen-
korns zu dienen, nimlich die Herausbildung von Luftsicken.

Andeutungsweise findet sich diese Neuerung schon bei einer Spore aus
dem Ruhrearbon, Sporites pustulatus (Loosx, vorliegendes Heft, Taf. 7, ig. 4).
Bei dieser Art erscheinen drei zwischen den Strahlen der Y-Marke stehende
beuteldhnliche Gebilde.

Erst bei den Angiospermen treten wieder an bestimmten Stellen der
Zellenhaut liegende Keimapparate oder Germinalien auf. Diese
sind jedoch den Dehiszensfurchen der Sporen nicht homolog. Es wird sich
aber zeigen, dafl sie zu den Dechiszensmarken in Beziehung stehen. Daher
auch ist die bei den Pollen am hiufigsten auftretende Zahl der Keimapparate
chenfalls die Dreizahl,

Bemerkenswert ist auch, dal mit dem Auftreten der Germinalien die
Dicke der Exine im allgemeinen zunimmt,

Das Vorherrschen von gerade drei Keimstellen ist auf die Tatsache zuriick-
zufiihren, dafl auch die Pollen in der Pollenmutterzelle meist zu vieren lagern,
cine Tetrade bilden, und zwar gewshnlich derart, daf} sie nach dem Tetra-
eder angeordnet sind (Abb. 12). Die Pollen z B. der Ericaceen bleiben
nach der Reife in dieser Anordnung meist fest miteinander verbunden (Abb. 16).
Dasselbe gilt von manchen Sporen (s. vorliegendes Heft, Taf. 1, Fig. 6).

Bei vier zum Tetraeder zusammengestellten Kugeln beriihrt jede die drei
anderen an drei Punkten (Abb. 12). Diese drei Kontalk tpunkte bilden
ein gleichschenkliges Dreieck (das in der proximalen Polarhemisphire liegt).
Auf ihnen entstehen bei den systematisch héheren Pollen die Germinalapparate,
die dann aus der proximalen Polarhemisphiire auf den Aquator wandern.

Bei den Pteridophytensporen ebenso wie bei den Pollen ist nun der Vier-
ling nicht in allen Fallen nach dem Tetraeder gestellt. Die Mittelpunkte der
vier Zellen kénnen sich in der Mutterzelle auch in eciner Ebene anordnen
(Abb. 11), so daf dic Zellen z. B. einem Quader einbeschrieben sind. Wo-
peHoUsE (1929) spricht deshalb vom Tetragonalvierling. Dieser Vier-
ling ist fiir die Monocotyledonen bezeichnend. In seinem Fall beriihrt jede
Pollenzelle nur zwei der zum selben Vierling gehorenden Kérner. Das bedeutet,
daf} zunichst nur die Méglichkeit zur Aushildung von zwei Germinalapparaten
gegeben ist. Wloopenouse u. a. haben aber gezeigt, daf in diesem Fall
gegeniiber von jedem Kontaktpunkt weitere Germinalapparate angelegt werden
kénnen, so daff Pollen mit vier Germinalien zu entstehen vermégen. Bei Corp-
Ius und anderen Arten gibt es denn auch bi-, tri- und tetragerminale Pollen;
dies erkldrt sich daraus, daf in der Pollenmutterzelle beide Arten der Pollen-
anordnung vorkommen.

Wie in dem einen Fall zwei Germinalien auf vier vermehrt werden konnen,
so im anderen Fall drei auf sechs usw.; so erkliren sich die multigerminalen
Pollenarten. Umgekehrt kann, wie bei den Monocotylen, statt mehrerer nur ein
Germinalapparat zur Ausbildung gelangen. Hierbei ist zu beachten, daf} die
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Pollenmutterzelle in manchen Fillen nur ein Pollenkorn hervorbringt, alse
selbst zum Pollenkorn wird.

Ein weiterer Spezialfall der Anordnung des Pollenvierlings ist der des
Rhomboedervierlings (Abb. 18). NiceLt bezeichnet ihn als halbtetra-

hedral. Es dirfte klarer sein, mit Wonenouse (1929) von rhomboidaler An- o

ordnung zu sprechen. Durch die Rhomboedertetrade wird verstindlich, wie ein
und dieselbe Pollenmutterzelle Pollen mit verschieden vielen Germinalien zu
liefern vermag.

Auch die in einer Ebene angeordneten Vierlinge kommen bei Pollen vor,
die nach der Reife zusammenhingend verbleiben ; Catalpa bignioides 7. B. zeigt
sowohl reife Pollen, die im Verband der Tetraedertetrade aneinander haften,
als auch solche, bei denen die vier im Zusammenhang verbliebenen Pollen

nung selten vor,

Noch nicht beobachtet wurden in fossilem Zustand Pollenmassen wie
die der Mimosen, bei denen sich jede der Vierlingzellen des weiteren noch
cin- oder zweimal teilt, so daf Massulae aus 8 oder 16 Pollen entstehen,
die nach der Reife zusammenbleiben, Derartiges gehort zu den Ausnahmen.
Die Regel ist die sich nach der Reife auseinanderlsende Tetrade.

Ebenfalls fossil noch unbekannt sind Pollenfiden, bei denen die Pollen
in einer Reihe angeordnet sind (Halophila).

Obwohl bei ein und derselben Art sowohl der Tetraeder- als auch der
Quadervierling vorkommen kann, ist doch die Tetraederanordnung die #ltere
Form. Die bilateral symmetrischen, mehr oder weniger bohnenférmigen Sporen
{mit nur einer ungefiihr geradlinigen, lings der Konkavseite der ,»Bohne® ver-
laufenden Dehiszensmarke, Abb. 13) treten nimlich im Karbon gegeniiber den
radiir gebauten (mit drei Y-formig gestellten Dfehiszensmarken, Abb. 15)
noch stark in den Hintergrund. Unter den tertidren Pteridophytensporen da-
gegen sind viele bilateral gebaute vorhanden. Wollte man bei den bilateralen
Sporen den proximalen Pol entsprechend demjenigen der radidren Sporen be-
zeichnen, so miifite man ihn in dic Mitte der Dehiszensmarke legen.

Dobee (1924) hat bei dem Basidiomyceten ’Gpmnospomngi‘um gezeigt,
dafl die Porenpfropfen oder Declkel an den Stellen entstehen, wo die Sporen
einander beriihren. '

Wir werden sehen, dafl sich der Keimapparat (das Germinal) zumeist
nur als eine Stelle kennzeichnet, wo die Exine geschwiicht ist.

In der Pollenmutterzelle ist jede der vier Tochterzellen des Tetracdervierlings
mit den drei anderen durch breite Kandle verbunden, so daB im ganzen scchs Kanile
vorhanden sind (Wopenousg 1929). Alle diese Kanile gehen von den Mitten
der Fliichen aus, die durch den gegenseitigen Druck der wachsenden Korner entstehen.
{Im letzten Stadium vor der endgiiltigen Trennung bleiben die Zellen durch Gritbehen
miteinander verbunden.)

In der Regel ist an normalen Kérnern nur ein geringer oder gar kein Hauch von
Oberflichenskulptur und keine Andeutung der Lage der Keimporen zu bemerken,
ehe nicht die Teilung und Abrundung der Tochterzellen vollkommen ist.

Die das Germinal zumeist kennzeichnende Schwichung der Exine kann

beim fertigen Pollenkorn auf zwei verschiedenen Wegen erreicht werden, die
wiederum eine Reihe von Abwandelungen zalassen;
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I. kann auf der Keimstelle die Exoexine wegfallen,

2. kann die ganze Exine, also Exo- und Intexine stark reduziert sein
(oder fehlen?), so dafl der Inhalt der Pollenzelle nur noch durch dic
fossil nicht mehr erhaltenc Intine gegen auflen abgeschlossen ist (Polle-
nites simplex).

Der von Dovee erwihnte Iall gehért wahrscheinlich zu Typus 1. Hier
bildet die Haut wie bei Cucarbita cinen auswerfbaren Piropfen. Wir werden
sehen, daf} es Homologa dieses Pfropfens gibt, und zwar in ¥orm von kleinen
Exoexinenrcsten, die sich auf der durch Zerfall der Fxoexine gebildeten
Schwichungsstelle der Exine, also aul der Keimstelle vom Typus 1 vorfinden.
Der Keimapparat von Cucurbita kann also als ein Spezialfall vom Typus 1
aufgefafit werden.

Typus 1 ist ein recht hiufiger. Seine Herausbildung wird verstiindlich,
wena man vom Bau gewisser karbonischen Pteridophytensporen ausgeht. Diese
Sporen waren, wic gesagt, zumeist nach dem Tetraeder angeordnet, In manchen
I'allen kann man sie sogar noch in der Kohle in dieser Lage vorfinden. Dic
Kontaktpunkte haben sich bei ihnen meist zu betrichtlichen Kontak -
flichen vergréfiert (Abb. 15). Diese Kontaktareen sind proximal von
den Strahlen der Y-Marke begrenzt, distal von den Bogenlinien oder
»Bogenleisten”. Diese Curvaturae verlaufen oft schén bogenformig mit
einem zum proximalen Pol hin offenen Bogen (man vergl. auch Sporites ru-
gosus R. Poronig, Isramim & Loosw 1932, Taf. 20, Fig. 59).

Bemerkenswert an den Kontaktareen ist, dafl es sich in ihnen {wenigstens
bei einer ganzen Anzahl der karbonischen Sporcnformen) genau cbenso wic
bei den Keimstellen vom Typus 1 der Pollen um Sehwichungsstellen des
Exospors bzw. der Exine handelt, und zwar durch Unterdriickung der #iuflersten
Wandteile des Exospors. Dies kommt deutlich dadurch zum Ausdruck, daB
die bei den karbonischen Pteridophytensporen oft besonders ausgeprigte
Skulptur der Oberfliche des Exospors im Bereich der Kontaktflichen
durch die enge Aneinanderpressung stark geschwicht oder ganz unterdriickt
ist. (Abb. 15. Man vergleiche auch Poronig, Isratim & Loose 1932, Taf. 15,
Fig. 14; Taf. 16, Fig. 25; Taf 18, Fig. 83; Taf. 20, Fig. 57; sowic "vor
allem Wicuer, vorliegendes Heft Taf. 8, Fig. 19, 20, 23, 27). Entsprechend
dieser Tatsache ist die Fxoexine auf den Kontaktflichen der Ericaceentetraden
ebenfalls stark unterdriickt (vgl. Pollenites ericius).

Ganz ghnliche Verhiltnisse linden wir bei denjenigen Abwandlungen des
Typus 1 des Keimapparats der Pollen, dic uns drei grofie primire Meri-
dionalareen vorweisen (Abb. 14). Diese Meridionalarcen kénnen etwa
als die Oberflichen von Kugelsektoren bezeichnet werden, reichen aber mit
ihren Spitzen nicht bis an die Pole des im Idealfall kugelférmigen Pollenkorns
heran. Die Hauptiibereinstimmung mit den Kontaklareen der karbonischen
Sporen besteht darin, dal auch die Meridionalarcen infolge Fortfalls der
dufleren FExinenpartien (nimlich der Exoexine) die auf dem Pollenkorn im
tbrigen vorhandene Oberflachenskulptur (oder auch die Struktur der Exoexine)
vermissen lassen. Distal sind ihre Spitzen (zum Unterschied von den Kontakt-
areen) etwas vom Pol abgeriickt, proximal haben sie sich bis zu einer ent-
sprechenden Stelle in der Niahe des dortigen Pols (also iber dea Aquator
hinaus) verlangert. Hierbei ist zu beachten, dafl schon bei den Sporen die
Curvatura manchmal mit einer in ihrer Mitte befindlichen Spitze (Abb. 15) in
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proximaler Richtung vorstrebt. Weiter hat sich die Meridionalarea gegeniiber
der Kontaktarea verschmilert und die die lelztere proximal begr.enz@;nde Y-
Marke ist weggelallen. Alles in allem ist klar ersichtlich, .daﬂ die Kontakt-
arcen der Sporen den Meridionalareen der Pollen homolog sind.

Sehr cinleuchtend sind auch die Beziehungen fiir diejenigen Fiille, wo
die Pollen nicht drei grofle, meridional gestreclte Arcen, sondern nur drej
klcine, meist #quatorial gestellte Foveae (Abb. 31) aulweisen; das si‘nd
kreisférmige Zonen der Exinenschwiichung durch Fortfall der Exoexine. Hier
ist auf karbonische Sporenformen mit kleineren, z T. fast kreisformigen,
Kontaktarcen hinzuweisen (Abb. 17). Kipsron hat solche Sporen zuerst be-
schrichen, ohne indessen auf die entwicklungsgeschichtliche Bedeutung ihres
Bauplanes hinzuweisen. Man vergleiche z. B. seine Triletes 111 auf Taf, 111,
Fig. 3. Die Bezichung derartiger Kontaktareen zu den Foveae der Pollen ist
offensichtlich. Wihrend sich die Y-Marke glittete, sind die Kontaktpunkte
auseinander geriickt und stehen nun als Foveen zumeist @quatorial (Abb. 19).
Daf} sic diese Wanderung wirklich durchgeliihrt haben, wird durch diejenigen
Pollentypen nahegelegt, bei denen die drej Germinalien den Aquator noch
nicht ganz erreicht haben, so daf} sie subéiquatorial stehen. Dieser Fall
ist z. B. bei der Juglandacee Carpa ovata verwirklicht (vgl. z. B. Skars, 1930,
Taf. 111, Fig. 33). Sie hat in dieser Hinsicht in Pollenites simplex (Portong
1931, Fig. 4) ecin mioziines Gegenstiick. Hier allerdings sind die Foveae
wohl schon zum Porus simplex geworden (Abb. 20), d. h. es ist nicht
nur die Exoexine, sondern die ganze Exine durchbrochen. Nach H. Fiscuer
(1890) durfie eigentlich nur dieser als Porus simplex bezeichnete Germinal-
apparat als Keimpore angesprochen werden. Frscupg schligt namlich vor,
wiur die wirklichen Lécher der Auflenhaut (also doch wohl der gesamten
Exine) als Keimporen zu bezeichnen®, Spiitere  Autoren sind von diesem
Vorschlag vielfach abgewichen, und dies nicht nur im Hinblick auf den weiter
unten zu besprechenden Porus vestibuli; dieser durchbricht die Exine nicht;
trotzdem hat auch Fiscien ihn als Keimpore bezeichnet, weil sein Bau
damals noch nicht klar war,

Wahrscheinlich begiinstigt durch die subiquatoriale Lage der Pori zeigt
Pollenites simplex dre; Sekundirfalten (Abb. 20), die dadurch entstanden
sind. daf die Exine im Sediment von Pol ay Pol zusammengedriickt worden
ist. Solche mit dem Erhaltungszustand zusammenhingenden Falten sind als
Sekundirfalten zu bezeichnen. Sie bestehen bei P, simplex aus zwischen
d{crn I’o‘ridam Aquator beginnenden Kreisbogenstiicken, die zu den Pori hin
offen sind.

Erwiihnt sci nth, dall Kipsrox bei seinem Triletes J7 Kontaktareen
beobachtete, deren Jede drei oder vier kleinere Gruben aufwies (Taf. III,

Fig. 2¢).

gleiche auch die oben gegebenen Ausfithrun i i i

: ’ gen iber die von dep ich -
tierenden Pollenmutterz.elle ausgehenden F ormen). Im extremstei CFaSSng?a‘i::}
d&‘nn das Pollenkorn dicht mit einer grofien Zahl von Germinalien bedeckt
sein, deren Ripder wegen der dichten Zusammendréingung P
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Diesen Typus kann man sich unmittelbar von dem mit den drei noch gar nicht
auseinander geriickten Primirfoveen gekennzeichneten Typus ableiten. Die
polygonalen Leisten zwischen den Primirfoveen kénnen dann mit der Y-Marke
der Sporen verglichen werden.

Sowohl bei den Pteridophytensporen als auch bei den Pollenformen
kénnen die Kontaktflichen bald grofler bald kleiner sein.

Bei den Sporen kann der Zusammenhang nach der Reifc erhalten bleiben
(z. B. z. T. bei den Lycopodiales) oder die Tetraden konnen sich voneinander
16sen. Nach der Auseinanderlésung kénnen die Oberflichen der Sporen sich
vollkommen ausgleichen, so daf keine Spur des ehemaligen Kontaktes mehr
erkennbar bleibt oder aber es bleiben mehr oder weniger grofle Kontaktflichen
erkennbar, oft auch nur die Y-Marke.

Bei den Pollen sind die Verhiiltnisse ganz dhnlich. Es bleibt aber bei
der Auseinanderlésung zumeist nichts mit der Y-Marke vergleichbares be-
stehen. Die Spuren des Kontakts konnen vollstindig verschwinden. Wenn
sie aber in Form der Germinalien verbleiben, kénnen sie sich sekundir in
manniglaltiger Weise umwandeln und erginzen.

Diejenigen Pollentetraden, die bei der Reife nicht auseinanderfallen,
bieten uns gutes Vergleichsmaterial. Hier haben wir in erster Linie der
Ericaceen gedacht. Aus den Kontaktpunkten ihrer jugendlichen Pollentetrade
bilden sich grofie Kontaktflichen. Diese umfassen den grofiten Teil der
proximalen Polar-Hemisphire und riicken mit ihrer distalen Grenze (also
mit der Bogenlinie) sehr nahe an den Aquator heran. Wo sich die Curvaturae
dem Aquator am meisten nihern, liegen dicht aufierhalb von thnen die
Exitus oder Keimpunkte (Abb. 16), das sind diejenigen engeren Stellen
des oft ziemlich ausgedehnten Germinalapparates, wo die Kcimung erfolgen
wird. Der von H. Fiscuer eingefithrie Begriff ,Austrittsstelle® ist ein
allgemeinerer. Fiscuer (1830, S. 16) regte an ,,die verdiinnten Teile der
‘xine als Austrittsstellen . . . . zu bezeichnen“. Hierzu ist zunichst zu sagen,
dafy der Austritt des Pollenschlauchs vielfach nur an einem bestimmten Punkt
innerhalb der Verdiinnung der Exine erfolgt. Weiter ist es oft zweckmiflig,
den besonderen Bau des Germinals durch die im folgenden definierten Be-
griffe ndher zu bezeichnen.

Denkt man sich bei den Ericaceen die vier Korner voneinander getrennt
und ihre Druckflichen ausgeglichen, so entsprechen die Kérner im wesent-
lichen denen der meisten Dicotyledonen-Kérner.

Wopenouse (1929) folgert daher:

»Obviously in this case the position of the furrows and apertures (Keim-
punkte) is determined by the tetrahedral arrangement of the grains in the
tetrad group, and is therefore a haptotypic character®.

In manchen Fillen I8sen sich die Tetraden der Ericaceenpollen in
Zwillinge auf. Es verschwinden dann im Gegensatz zu gewissen trileten
Pteridophytensporen sofort die nicht mehr in Funktion befindlichen Kontakt-
flachen. Ein Hinweis auf das sekundire der Abplattung bei den Ericaceen.

Von jedem der Exitus der Ericaceentetrade verlauft in Riehtung auf
den freien, also distalen Pol jeder der Pollenzellen eine Keimfurche
(Abb. 16), der Sulcus (s. unten). Er stellt die Gegenlinie jenes Weges
dar, den die Keimstelle aus der proximalen Hemisphire zum Aquator zurtick-
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gelegt hat. Dementsprechend zeigen sich bei d-en ginzeln a{xftretenden .trlsul‘cen.
Kérnern die Sulei als meridionale Furchen, die sich bezeichnenderweise nichs
im Pole treffen, sondern polwirts nur mehr oder wenigfsr bis zum.Ko n tg1<t~
punki reichen, also bis zu jeder Stelle gehen, wo -swh d?r‘ Exitus gebildet
haben kénnte. Nur in einigen Fillen scheinen sich dic Sulei m-den Polen zu
berihren  (Myrtaceae) und bilden eine der Y-Marke den trileten Sporcfn
der Pteridophyten shnliche Zeichnung. Zecigt doch bei den Pteridophyten _d.;e
Y-Marke ebenfalls Furchen, die der Keimung dienen und deshalb Diehjs-
zensfurchen genannt werden. Die Dchiszensfurchen kinnen aber nach den an
Hand der FEricaceen angestellten Uberlegungen nicht als Homologa der Sulei
betrachtet werden. Wiihrend die Sulej der Ericaceen mitten tiber die Kontakt-
flichen verlaufen, bilden die Dehiszensfurchen der trileten Pteridophyten-
sporen die meridionalen Grenzen der Kontaktflichen. Diese meridionalen
Grenzen sind bei den Pollen (abgesehen von den in Tetraedern verbleibenden
Pollen) nicht mehr erkennbar, weil sich bei den Pollen die Kontaktflichen
nuch der Auscinanderliisung der vier Kérner vollstindig ausgleichen oder um-
gestalten,

Der cinfuchste Fall des stark lokalisierten Keimungsapparates ist nach
nlledem die Fovea.

Dic Fovea entsteht dadurch, dafl die Exoexine ein kleines kreisformiges
Gribehen erhilt, dessen Boden wohl meist von der Intexine gebildet wird
(Abb. 31). So besteht 2 B, der Keimungsapparat von Sagittaria sp. (aus
dem Sapropel des Ahlbecker Scegrunds) aus vielen kleinen flachen kreis-
formigen Grabehen, die gleichmiflig aul der Oberfliche der kugeligen Pollen-
zelle verteilt sind und durch Schwichung der Exoexine entstehen (Abb. 21).
Manchmal ist nicht erkennbar, ob dije Exoexine an den Stellen der Foveae
wirklich geschwiicht st (vgl. Pollenites multistigmosus, Grube Cecilie). Die
Foveae erscheinen dann lediglich als kleine Dellen der ganzen Exine.

In der Fovea Lige also ein Fall desjenigen Germinalapparates vor, der
von H. Fiscurr und anderen als ,Austrittsste]]e” bezeichnet wird,

Ahnliche Germinalapparate finden sich bei den Chenopodiaceen und
Caryophylaceen.

Als tertiiires Beispiel sei noch Pollenites stigmosus aus der miozinen
Bmunlknhic genannt. Bei P. stigmosys finden sich auf dem intexinssen Boaen
der Foveae da und dort einige ihm anhaftende kleine Fetzen der Exoexine.
.\la'n erkennt somit, daB die Foveae hier dadurch entstehen, daf sich die Fxine
weitet und di«.: %‘Ixoe.\'ine infolge der Dehnung auf gewissen, ‘sich besonders
weitenden I\"rmasliirmigen Flichen zerfallt. Bei Cucurbitq liegt der Boden
der 'I'm'ca x'm';ht blos. Hier bildet sich in der Exoexine eine feine kreisformige
;}l)lds'ungshfue und c‘Icr innerhalb dieses Ablssungskreises befindliche kleine
‘!‘.Xl)(‘.\lllﬁ‘!nl()ll verbleibt  zuniichst gl »Porenpfropfen*. Die Exoeixnenreste
in der f'o.vca von P2, szfgm({sus usw. sind also dem Porenpfropfen homolog.

~ Unmittelbar an ‘den. Fovea-Apparat lehnen sich Ausbildungen des Ger-
;?:;illixapm;ates wie wir sie z.‘B. bei Jug{ans und Carpa vorfinden. Als fossiles
spiel wurde Pollemies’szmplex erwihnt. Bei dieser fossilen Form sind
sf)woitl Exo- u{s auch Intexine durchbohrt, so dafl wirklich ein echter Poruys s
A s 5 L e e gt o o2
aber um eine qéhérf (;in‘vrb mi? o ,Ob os sich “n emen echten Porus oder
se geprigte Fovey handelt, bei der der Boden nur aus
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cinem diinnen Hiutchen von Intexine besteht. Es fragt sich sogar, ob nicht
beim frischen Material stets oder meist solche diinne Schicht von Intexine
vorhanden ist, die beim fossilen Material durch die Fossilisation oder sogar
erst bei der Praparation fortgefallen ist. Es wiirde dann der Polleninhalt des
lebenden Korns auch unter den FExitus niemals ausschlieBllich von der Intine
gegen auflen abgeschlossen werden. Immerhin passen gewisse, am fossilen
priiparierten Material beobachtbare Zustinde zu der Definition des Porus
simplex, einer Definition, die von den bisherigen Autoren auf die Termini
Keimporen und Austrittséffnungen bezogen wurde. Diesclben
Autoren haben aber diese Termini von vorn hercin, aber z. T. unbewufit, in
einem weiteren Sinne gebraucht. So haben sie namentlich den sogleich 2u
besprechenden Porus vestibuli mit einbegriffen,

Der Porus vestibuli entsteht dadurch, daBl sich der excexingse
Rand der Fovea iber deren intexindsem Boden zusammenschicbt' (Abb. 32).
Der Rand der Delle sieht dann aus wie ein Porus (Porus vestibuli genannt,
Abb. 22), der in einen von der Intexine umgebenen kleinen Vorraum fihrt,
in das Vestibulum.

Eine genauerc Untersuchung des Keimapparates z. B. schon von Corplus
zeigt, dafl hier der Keimapparat bereits zu dem z T. stark differenzierten
Typus des Vestibulum-Apparates gehért (z. B. bei Corplus sp. aus
dem Sapropel des Ahlbecker Seegrunds). Hier ist die Exoexine in allen
Teilen der Haut durch eine stirkere Trennungslinie deutlich von der Intexine
geschieden. Vieclleicht lést sich die Intexine am Keimapparat von der Exoexine
sogar ein wenig los (Abb. 23), was aber nicht sicher ist. Auch so wiirde
aus der Fovea ein deutlicher Porus vestibuli entstehen, der die AuRenexine
durchbrechen wiirde und in einen kleinen, mehr oder weniger linsenférmigen
Vorraum fiihren wiirde. Dieser Eindruck wird jedentfalls vielfach erweck, er kann
aber auch bei einem Apparat, wie ihn Abb. 22 zeigt, bei gewissen optischen
Querschnitten auftreten. Der Vorra um, das Vestibulum, ist bei Corplus
in manchen Fillen noeh sehr klein, kann aber in anderen Fillen schon deutlich
wahrgenommen werden. Eine das Vestibulum und den Zellraum des Pollenkorns
verbindende Offuung ist nicht vorhanden. Wohl aber ist die Intexine hier
manchmal diinner als in ihren tibrigen Teilen. Der Porus fithrt also nur
von auflen in das Vestibulum. Abb. 34 zeigt den Keimapparat von Corplus sp.
bei senkrechtem Blick auf die Oberfliche der Exine. Der Porus erscheint
als kleiner Punki. In einiger Entfernung verlaufen um den Porus zwel
einander parallele Kreise. Der Durchmesser des Innenkreises ist etwa dreimal
so grofl wie der des Porus. Nicht immer 1afit sich der duBere Kreis deutlich
erkennen; er liuft in nur kleinem Abstand um den ersten herum. Finige
zeichnerische Ansitze zur Erklarung des Vestibulumapparates, allerdings ohne
Text, geben Doxrurowsxy & Kuprisscrow (1924). .

Insbesondere H. Fiscuer definierte als Keimpore eine Durchbrechung
der gesamien Exine. Nach dieser Definition diirfte man den Porus vestibuli
nicht als Keimpore bezeichnen, da er nur die Exoexine durchbricht, Aus den
Beispielen Frscuer’s geht jedoch hervor, dafl Fiscuer auch die Pori vestibuli
zu den Keimporen rechnet, :

Der den Porus unmittelbar umgebende Rand der Exoexine ist der Poren-
ring oder Annulus. Vielfach ist der Porenring bei Corplus sp. ein wenig
nach auflen gebuchtet. Man spricht in diesem Fall von den Lippen des
Porus (Abb. 25). Bei Alnus ist diese Bildung kraftiger. .In den extremsten
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Fillen wird von Schnabel oder Schornstein gesprochen. Ahnliche Bil
dungen erscheinen auch bei den nicht als Poren anzusprechenden Arten der
Exitus und werden in gleicher Weise bezeichnet.

Oft, und so auch bei Corplus, wird der dem Vestibulum dienende Ramugn
nur durch die Lippenbildung gewonnen. Die Intexine ist also in solchen
Fillen unterhalb des Vestibulums nicht zum Innenraum der Pollenzelle ein-
gebuchtet, sondern mehr oder minder eben bis mehr oder weniger schwach
nach aufien gebuchtet (Abb. 22, 23 u. 25).

Eine Besonderheit in der Differenzierung des Germinalapparates ist
darin gegeben, dafl schon bej Corplus der Porus manchmal nicht v5llig
kreisrund, sondern in meridionaler Richtung etwas gestreckt ist. Der Zu-
sammenschub der Porusrinder erfolgte wie bei den Liangsfalten schon etwas
mehr in dquatorialer Richtung. Die kleine gelegentliche Streckung des Porus
bei Corplus weist bereits auf die bei anderen Arten sich herausbildende,

deutlich gestreckte Rimula,

sei die Umrandung der Rimula ebenfalls als Porenring bezeichnet,

. D.er Porenring, also der Exoexinenstreifen unmittelbar um die Keimpore,
ist bei Alnus deutlich verdickt und zu einem Schnabel vorgeschoben,

Wir nennen das Bild des Germinals oder Keimapparates bei senkrechtem
Blick aul die Exine seine Aufsicht, seinen Grundriff oder seinen Tangential-
schnitt, Im Grundrif} des Germinals von Alnys erkennt man, dafl der verdickte
Rand der Rimula sich an deren beiden Enden in Form von je zwei diver-
sierenden Bogen fortsetzt (Abb. 24). In diesen Bégen oder Arci handelt
es sich aber nicht so sehr um Zellwandverdickungen als um bogenformige

schwingen zu den benachbarten Germinalien hiniiber und sind auch in der
Polansicht des Pollepkorns als bezeichnende Merkmale gut zu erkennen
(Al)‘b‘ 28).  Alle den Bogenkanten von Afnys homologen Falten werden als
:\rc.x be?',cichnct, 50 auch die geknickten Bdgen von Pollenites plicatus (Abb. 29)
sowie ('ll? 2. T. fast geradlinigen Kanten von p. microexcelsus (Abb. 27) derenz
Geradlinigkeit durch dic schwache Bauchung der dquatorialen Teile de’xi Exine
ermiglicht wird,
Besonders deutlich sing Vestibulum und Rimula bei Tilia ausgebildet.

. Im Grundriff des Germinals geht die langgestreckte Rimula von Tiliq
weit ﬂbcr‘dcn das Vestibylum begrenzenden Doppelkreis hinaus (Daf} der
!h)]);)elkr?ns auch bei den vorigen Arten als Grenze des Vestil.;»ulums auf-
z:lexnssexl ist, ist mcjht gesagt. Dort kann auch die Lippenbildung bei gewissen
Stellungen der‘Mlkrometerschraube einen derartigen optischen Querschnits
heryorrufgn.) Die Rimula ist bej Tilia ganz deutlich nur innerhalb des Doppel-
kreises ein offener Schlitz, der einen Ausgang aus dem Vestibulum dars};sllt
efl\il(SerhaIb d~es I)pg)pellcl*eises setzt sich die Rimula beiderseits nur noch als’
?f\xlnlwl‘;.;) kife)x'ne I“urc:he; als Sulcus fort, der in dje Exoexine einschneidet
1... )_;.‘: ’ ). Bie auf die 1 (')le weisenden, an jhren Enden zugespitzten Sulci enden
et Tilia noch sehr weijt von den Polen entfernt, Sie sind aber im Weslen
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nichts anderes als die langen Turchen so vieler in dieser Richtung diffe-
renzierten Pollenarten, deren Furchen bis dicht an die Pole herangehen und
von denen Ubergiinge vorhanden sind bis zu jenen breiten Meridionalareen,
die bei dem fossilen Pollenkorn bald flach ausgebreitet, bald schart eingefaltet
auftreten. Somit gibt es keine Grenze zwischen einfachen Sulei und kleinen
eingefalteten Meridionalareen. - ‘

Hier mufl eingefiigt werden, daf} die Sulei und die chen genannten sich
an dicsc anlehnenden Differenzierungen des Germinalapparats ganz allgemein
als I'alten oder Rugae bezeichnet werden, H. Fiscuen sagt (1890, S. 16):
neinfach als Falten” sind die Austrittsstellen dann zu bezeichnen, wenn ,sic
langgestreckt sind und am trockenen Korne scharf cingefaltet., Im weiteren
wird sich ergeben, durch welche besonderen Termini dic jeweilige FEigenart
der Rugae niher zu bezeichnen ist. :

Auch das Vestibulum von Tilia ist sehr auftillig ausgestaltet. Erfolgte
die Gewinnung des Vorraums bei Corplus und noch mehr bei Alams im
wesentlichen durch Lippen- bzw. Schnabelbildung, so hier durch ticfe Fin-
buchtung der Innenexine nach inmen, und zwar durch besonders deutliche
Auspriigung einer Quectschfalte (ruga compressa). Diese Einrichtung
ist im optischen Querschnitt des Keimapparates erkennbar (Abb. 38). In

Falten
Rugae

Quetschfalte
Ruga

Fiallen deutlicherer Ausbildung der Quetschfalten erkennt man, wie dic cempressa

Intexine zunichst bis unmittelbar unter den Rand der Rimula geht, sich
dort so weit wie moglich umbicgt, sich vollkommen an die Wand legt
(Quetschfalte) und dann zum anderen Rand der Rimula hiniiberschwenkt.
Stellt man den optischen Querschnitt des Keimungsapparates miglichst genau
aul dic Mitte der Rimula ein (Abb.38 oben), so zeigt sich das Vestibulum
weniger tief aber breiter. Diese Verhiltnisse kommen auch in der Aufsicht
des Keimungsapparates zum Ausdruck (Abb.38 unten). Dem soeben be-
sprochenen optischen Querschnitt durch die Mitte der Rimula entspricht die
punktierte Linie der Abb. 38 unten. Es zeigt sich bei Abb. 38 unten, dafl der
das Vestibulum begrenzende Doppelkreis zwei auf dem Aquator des Korns
einander gegeniiber stehende und auch #quatorial gerichtete kleine spitze
Buchten (Zipfelchen) aufweist.

Diese ,Zipfel* sind bei Tilia sehr unbedeutend und oft kaum zu be-
merken. Es handelt sich in ihnen um die Herausbildung einer #quatorial
gerichteten Faltung der Exine, einer Querfalte. Alle hiermit verwandten,
spéter zu besprechenden Erscheinungen werden als Aquatorialrugae
bezeichnet.

Als Beispiel einer im Prinzip nicht abweichenden Differenzierung des
Keimapparates sei Fagus genannt (Abb. 35). Namentlich in der Aufsicht
(Abb. 35 rechts) ist erkennbar, dafl die Rimula hier weit iiber das Vestibulum
hinaus bis nahe an die Pole des Pollenkorns heran durch scharfe Sulei ver-
langert ist. Diese Sulei stellen bereits deutlichere kleine Einfaltungen dar,
die sich bei der Quellung des Korns teils durch die Glittung der Falte,
wesentlich aber durch die Dehnung der Intexine in Meridionalarcen verwandeln.

Sehr lehrreich zum Verstindnis vieler der bisher besprochenen Baupline
des Germinalapparates ist der Erhaltungszustand, der als Pollenites mega-
dolium digitatus beschrieben worden ist (vorlieg. Heft Taf 4, Fig. 33, 34;
Taf 6, Fig. 81). Es ist hier ecine lange schmale Meridionalruga vorhanden,
die wegen nur geringer Einfaltung und wegen ihrer Schmalheit als Sulcus

Querfalte
Aquatorial-
ruga
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bezeichnet sei. In der Mitte deg Suleus befindet sich ein stark differenzierter
Keimpunkt oder Exitus. Wie dieser differenzierte Erhaltungszustand des
Exitus entsteht, zeigt uns die alg Poallenites sinuatys abgebildete Form (vor-
lieg. Heft Taf. 4, Fig. 82; Taf. 5 Fig. 4, 5). Hier wird die Meridionalruga
im Exitus von einer sehr deutlich ausgebildeten Aquatorialruga gekreuzt,
Diese Aquatorialruga besteht bei P. megedolium sinuatus aus einer leicht nach
innen gebuchteten Delle, die vom Suleus tberquert und so in zwei Hilften zer-
legt wird, Fs scheint, daf} die Exine im Bereich der Delle diinner ist, es
konnte jedoch nicht festgestellt werden, ob die Haut hier nur aus Intexine
besteht. Wenn sich bestiitigen sollte, daBl es sich um einen weniger dicken

Hier sej eingefiigt, dafl bejm rezenten Pollen die Intine ganz allgemein unter
den Exitus deutlich verdickt ist. Sie enthalt hier besonders viel von dem stark
quellbaren Pektin, daf dje Sprengung der Exinenschwéichung herbeifithrt.  Man
kann auch sagen, die duflerste, besonders pektinreiche Lamelle der Intine unter
dem Germinal ist zu einem Kissen verdickt,

Nach Maneiy (1889) ist die pektinreiche Schicht der Intine unter den Fxitus

2. B. von Cptisus laburnum sehr deutlich ausgeprigt. Frirzscup (1832), der die

pektinreiche Verdickung der Intine nicht ganz richtig erkannte, gelangte zur Auf.
stellung des Begriffs Zwisc*henkb’rper.

Bei stirker aufgeblihten Exemplaren, wie bes dem FErhaltungszustand
Pollenites megadolium (vorliegendes Heft, Taf. 6, Fig. 30), ist die T enuitas
nach aufien gewdlbt, so dafl dep Exitus von einem Hiigel eingenommen wird,
iiber den der Sulcus in Form einer Rinpe hinweggeht. Bei den recenten Vep-
wandten der besprochenen Pollen blaht und glittet sich der Hiigel bei der
Quellung stark aus, so daB er nicht mehr vom Suleus geteilt wird (dhnliches
vergl. bei Abb. 43, 44). Betrachten Wir nun weiter die Erhaltungszustéinde,
bei denen die Tenuitas njcht nach auflen sondern nach innen gebeult ist.
Hier kann sich die Einbuchtung mehr und mehr vertiefen, indem sich Ober- und
Unterrand der Tenuitas einander ndhern und die unter ihnen entstehende Ver-
tiefung mehr und mehy tiberdachen (vorliegendes Heft, Taf. 4, Fig. 33, 34).
Es entsteht der Exjtuys digitatus. Die Uberdachung vollzieht sich nidm-
lich derart, daf} die ober- und unterhalh der Tenuitas rechts und links vom
Suleus befindlichen Exoexinenteile sich wie vier Finger oder Papillen einander
nihern. Der Vorraum, den die vier Finger abschlieBen, kann dann bis zu
einem gewissen Grade mit dem Vestibulum von Tilia wnd anderen Arten ver-
glichen werden, nur st bei Tilia die Aquatorialruga 80 gut wie noch nicht
‘vorhanden. Sehr ihnliche Verhiltnisse wie bej Pollenites megadolium finden
sich bei P. pompeckj (vorliegendes Heft, Taf. 3 F ig. 26, 35), genau dieselben
Verhiltnisse bei vielen anderen Formen, wie 2. B. bei dem mit Castanea zu
vergleichenden P. exactys (vorliegendes Heft, Taf. 2, F ig. 35; Taf. 6, Fig. 22).

Bei cinigen tertiren Erhaltungszustinden (z. B. P. pseudocruciatus, vor-
liegendes Heft, Taf, 6, Fig. 13), die groBe Ahnlichkeit mit dep oben als Bei-
spiel herangezogenen subfossilen Fagus sp. aus dem Ahlbecker Seegrund
haben, verliuft in einiger Entfernung um den Sulcus eine mehr oder weniger
deutliche Linie. Diese begrenzt den Suleus beiderseits begleitende wallartige
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zu den Meridionalrugae oder Lingsfalten. Quillt das Pollenkorn
auf, so weichen dic Rinder des Sulecus auseinander, die Furche verbreitert
sich und wird schliefflich unter Dchnung der Intexine zur breiten sekundiren
Meridionalarea, dic an beiden Enden, also polwirts mehr oder weniger
zugespitzt ist. Der Boden der Meridionalarea wird somit von der gedehnten
Intexine gebildet; er ist meist vollig glatt, da nur die Exoexine eine Skulptur
besitzt.

Bei der subfossilen Pagus sowie bei den tertiiren, dem Fagus-Pollen
morphologisch oder systematisch nahestehenden Pollenformen zeigen die Fr-
haltungszustiinde dic Meridionalarea nie in ausgebreitetem Zustande.

Es gibt aber auch Arten, die in fossilem Zustand stets nur eine breite
und lange Meridionalarea vorweisen, und zwar ohne differenzierten Keimappa-
rat. So sehen wir z B. bei den der Gattung Acer morphologisch nahestehen-
den Pollenarten lediglich drei schlichte Meridionalarcen, deren Spitzen nahe
bis an die Pole gehen und die auf dem Aquator, d. h. da, wo die Differenzierung
des Keimapparats liegen wiirde, ecine betrichtliche Breite haben. Manchmal
sind solche Pollenhiute in sagittaler Richtung vollkommen zusammengedriickt,
wobei die dic Meridionalareen ausfillenden Intexinenhiute zerrissen und zum
Teil ganz verloren gegangen sind. Mit nur einer einzigen schlichten Meridional-
area sind z. B. die Pollenarten vieler Liliaceen ausgeriistet. Es ist also viel-
leicht zweckmifig, die im fossilen Erhaltungszustand zu beobachtenden ausge-
breiteten Meridiorialareen als primiare (z. B. bei den Liliaceen) von den
fossil nicht ausgedehnten sekundiren Meridionalareen zu unterscheiden
(2. B. bei den Fagaceen). Dic primiiren Meridionalareen sind schon am
recenten frischen eingetrockneten Pollenkorn in breiterer ¥Fliache vorhanden.
Sie sind hier véllig nach innen eingefaltet, so daf} besonders dicse Linrichtung
den Namen IFalte oder Ruga verdient, genauer handelt es sich um eine
Intexinenruga.

Die sekundire Meridionalarca crreicht eine grioBlere Breite erst durch
die Quellung und dies unter starker Beteiligung ciner Dechnung der Intexine.
Wo hier die Dehnung nicht zu weit fortgeschritten ist, zicht sich die Intexine
beim Trocknen oder beim Nachlassen inneren Druckes wieder zusammen.

Es ist wahrscheinlich ein besonderer Entwicklungsgang, der zur primiiren
Meridionalarea fithrt.

Betrachten wir zunidchst den aus entwicklungsgeschichtlichen Griinden
voranzastellenden Fall des Pollenkorns mit drei primiren Meridionalareen.
Dieser Iall zeigt von allen bekannten Pollentypen beim Vergleich mit den
trileten, mit Kontaktflichen versehenen Sporen des Karbon die deutlichsten
Homologien mit diesen Sporen. Die Meridionalareen kénnen ohne weitercs
als Kontaktflachen aufgefaflt werden, die sich sekundir iiber den Aquator
hinaus verlingert haben. Die mit Struktur oder Skulptur verschenen meri-
dionalen Streifen zwischen den Meridionalareen wiirden dann in ihrem proxi-
malen Teil der Y-Marke homolog sein; sie haben allerdings die Dehiszens-
furche eingebiifit; deren Funktion wurde von den Meridionalareen tibernommen.
Die Dehiszensfurchen sind also den Meridionalareen analog.

Wir fithrten als Pollen ohne jeden Keimapparat Arten wie Taxus, Larix,
Sequoia, Taxodinm, Cupressus und Juniperus an. Soweit der Pollen dieser
Arten niher untersucht wurde, zeigte sich, dafl die Exine bei stiirkerer Quel-
lung des frischen Pollenkorns doch nicht in véllig regelloser Weise zerplatzt.
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Es entsteht vielmehr ein oft recht scharfer geradliniger Rif}, cine Fissura
(Abb. 38). Eine dementsprechende Abbildung von Cupressus gib't ber:eits
Furrzscur (1832, Taf. 1, Fig. 16). Fiir gewisse fossile Pollen ist diese
Fissur sehr bezeichnend, es sei nur auf den wohl einer der genannten Gattun-
gen nahestehenden Pollenites hiatus hingewiesen. Schwiichung der Exoexine.
auf einem der Fissur entsprechenden Streifen kann ebenfalls zur Heraushil-
dung der primiren Meridionalarea gefithrt haben.

Andererseits haben wir hier auch den Weg, der zu gewissen noch
nicht besprochenen Pollenformen mit schlichtem Suleus (S. simplex} gefiihrt
haben kinnte. Der schlichte Suleus, 4. h. die gewdhnliche Furche, weist in
ihrer Aquatorialregion keine Ditferenzierung auf; ihr fehlt jeder besondere
Apparat, sie kinnte in manchen Fillen ein Ubergangsstadium zur Meridional-
area gewesen sein.

Auch auf der Linie der schlichten Sulei kann die Exine (sowohl beim
lebenden trockenen Pollenkorn als ~auch beim fossilen Erhaltungszustand)
stark gefaltet sein (Abb. 37 u 40), und zwar so, daf die Sulei nach innen
riicken und der dquatoriale Querschnitt des Pollenkorns dreilappig wird., In
diesem Fall liegt eine Exinenruga vor. Sie muf} von der Intexinenruga,
ciner Einfaltung wesentlich der Meridionalarea, unterschieden werden (Abb. 42),

In einigen Fallen zeigt der Sulcus simplex insofern eine kleine Besonder-
heit, als er squatorial ein nach aufen oder innen gewendetes Knie, einen
Geniculus aufweist, Weiter kann die Furche dquatorial ein wenig breiter
sein, d. h. eine Art Rimula bilden. Hiermit entfernen wir uns bereits vorm
Sulcus simplex und finden auch aut diesem Wege den Anschlufl an die
Formen mit Vestibulumapparat und langen Sulei,

'Zusammen‘fassung.
Vergleiche dic einleitenden Worte dieser Abhandlung.

Schrifttum.

Wegen der in der vorstehenden Abhandlung erwihnten Literatur vergl.

das Literaturverzeichnis der folgenden Arbeit , Zur Mikroh tani a
Humodils des Geiseltalg® v THohotanik des eoatinen

Register hierzu am Schluf} der nichsten Arhejt,



