Stellung der Berbervidaceen im System. 783

als abgeleitet angesehenen Formen oder Familien leicht konvergent und fiir sich auftritt, nachdem sie
beim Vorfahrentypus schon vorhanden und dann verschwunden war. Podophyllun: zum Beispiel enthilt
im Rhizom harzartige Stoffe, die den iibrigen Berberidaceen fehlen. Olbehiilter finden sich in den Parenchym-
wurzelzellen der sicher nicht urspriinglichen Gattung Helleborus und Evanthis, wihrend die anderen Ranun-
culaceen noch diese Organe entbehren. Milchsaftbehilter endlich treten in den Papaveraceen (nicht
iiberall) auf, die dann bei abgeleiteten Formen, wie Fumarioideen, zu hoch entwickelten Schlauchzellen
werden (De Bary). Bei den Capparidaceen und Cruciferen werden Myrozinzellen typisch.

So erscheinen denn die Menispermaceen als eine weitere Fortsetzung der Lardizabalaceen (Schling-
gewdchse, Diklinie, weitergebildete Bliite, Apocarpie). Sie besitzen ganz den gleichen Bauplan in ihrem
schlingenden Stamme wie die Lardizabalaceen. Sie besitzen wie diese eine oberflachliche Korkbildung
(Nandina hat Innenkork). Durch die Lardizabalaceen schliefen sie sich an die Berberidaceen an und
unter diesen ist Nandina als subtropische Pflanze (Hartlaubgewdchs) in seiner Wuchsform und anderen
Eigentumlichkeiten am ehesten als verbindendes Glied zu betrachten.

Lauraceae.

Die Lauraceen haben mit den Berberidaceen nur das Merkmal der mit Klappen aufspringenden
Antheren gemeinsam. Der Wuchsform nach sind sie zwar Biume und Straucher (Ausnahme: Cassytha),
der Stammbau (Tafel IV, Fig. 39, 40) scheint zuerst eine gewisse Ahnlichkeit mit den holzigen Berberida-
ceen, beziehungsweise Lardizabalaceen und Menispermaceen aufzuweisen. Die einzelnen Bastbiindeln
rufen diesen Eindruck hervor. Siehe Laurus (Tafel IV, Fig. 39), Sassafras und Cassytha (Tafel IV, Fig. 40).
Laurus hat aufierdem noch zwischen den einzelnen Bastbeldgen hie und da Sklerenchym (Nandina),
Cassytha hat einen zweiten Bastbelagkreis (Schmidt). Die Stammanatomie Cassythas ist in anderen
Ziligen durchaus nicht abweichend von den anderen Lauraceen, was man bei einer Schmarotzerpflanze
vielleicht erwarten kénnte (Boewig). Wenn man aber das Xylem von Lauwrus in ganz jungen Teilen
(Zweigen etc.) betrachtet, so ist es schon genau so zusammenschlieffiend wverholzt und ohne
besondere Trennung in einzelne GefaBibiindel (Sassafras allerdings hat getrennte Biindel im Bliiten-
stiel), wie man es bei typischen, phylogenetisch alten Holzpflanzen immer sieht. Noch spiter sind sie ganz
typisch dikoty!l angeordnet, so daff diese Pflanzen durchaus den Eindruck alter Holzgewichse machen. Die
getrennten Bastbeldge sind demnach auf getrennte Bastbeldge der Magnoliaceen, Calycanthaceen und
Anonaceen [siehe die Querschnitte in Schneider (2)] zurlickzufiihren. Ferner sprechen, wie wir sehen
werden, alle anderen wichtigen Merkmale der Bliite, des Blattbaues ete, fiir eine Abstammung aus den eben
angedeuteten Gruppen und nicht fiir eine Abstammung von den hier besprochenen Familien. Zu Sassafras
sei noch bemerkt, dafi hier ein hypodermales Kollenchym existiert, bei Cassytha (Tafel IV, Fig. 40) sind
wieder grofie Gefifle da (Schlingpflanze), zwischen denen sich ein Holzparenchym, von einer Art Mark-
krone umhiillt, zungenférmig vorschiebt. Das Leptom ist nicht interfascicular.

Die Blédtter sind einfach und ledrig. Die Blattstellung allerdings primédr (spiralig), die Bliiten sind
manchmal Botryen, die mit biparen Cymen endigen. Die Bliite ist zwar oft trimer und dimer und bei
manchen Gruppen mit introrsen Antheren versehen, aber in einzelnen Wirteln und durch die krugformige
Achse ist sie doch ganz anders gebaut und anders entwickelt als die Blite der Lardizabalaceen und
Menispermaceen. Der monomere Fruchtknoten mit einem wohl ausgebildeten Griffel scheint aus drei
Karpellen entstanden zu sein. (Diesbeziigliches siehe in Eichler und Pax in Engler-Prantl’s Natiir-
lichen Pflanzenfamilien.) Die Samenanlage ist eine ganz andere (hdngend-apotrop) als bei den Berberida-
ceen, die Frucht ist eine Beere mit grofflem Embryo ohne Nihrgewebe im Samen.

Ich hatte die Lauraceen gar nicht in Betracht gezogen, wenn sie nicht Angehorige einer alten
Familie waren, die zwar jetzt mehr in den siidlich-tropischen Gegenden verbreitet ist (hauptsdchlich im
stidtropischen Ostasien und Brasilien), durch fossile Funde aber (Kreide und Tertidr) im nordwestlichen
Amerika, im Amurland, in Europa (Belgien) und in Gronland nachgewiesen wurde, Diese ehemalige
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weite geographische Verbreitung, die sich zum Teil mit den jetzigen Verbreitungszentren der Berberida-
ceen deckt, forderte zu einer ndheren, doch, wie wir sehen, hinsichtlich etwaiger Verwandtschaftsverhalt-
nisse zu den hier behandelten Familien ziemlich ergebnislosen Betrachtung heraus. Die Lauraceen scheinen
sich weiterhin schon durch ihre Schlauch- oder Olzellen in Rinden und Blittern sicher den Monimiaceen oder
den Calycanthaceen, also der vorwiegend holzigen Gruppe der Polycarpicae als Auslaufer anzuschliefien.
Hier wie dort (Monimiaceen) haben wir ferner an der Basis der Staubgefafie rechts und links zwei kleine
Driisen (die Berberidaceen sind oOfter mit Spitz¢hen an der gleichen Stelle versehen). Das Auftreten von
Klappenoéffnung der Antheren findet sich in einem Teile der Monimiaceen und diirfte bei Abstammung der
Lauraceen aus diesen liberkommen sein, Bei anderer Abstammung (etwa von den Calycanthaceen) gentigt
es, in nédchster Verwandtschaft ein derartiges Merkmal vorhanden zu sehen. Das Auftreten derselben
Offnungsweise bei den Berberidaceen ist, wenn es nicht auf anderen Prinzipien wihrend des ontogenetischen
Entwicklungsganges beruht, den ich nicht untersuchen konnte, vielleicht dadurch ermdoglicht, dafi eine
wahrend der ganzen phylogenetischen Entwicklungsreihe latente Anlage in einem anderen Zweige wieder
auftritt. (Morphologisch wenigstens ist an fertigen Staubgefifien beider Familien ein Unterschied im
Offnungsmodus nicht zu sehen.) Nebenbei springen bei sehr vielen Lauraceen von den vier iibereinander-
liegenden Antherenfichern vier Klappen auf, bei den Berberidaceen ist durchgehends nur eine Klappe fir
je zwei Fécher da.

Es féllt also auch dieser einzige Hinweis auf eine engere Verwandtschaft der Berberidaceen und
Lauraceen weg oder wird zum mindesten recht zweifelhaft. Moglicherweise haben sie aber mit den Urformen
der Berberidaceen unter den Proranales das gleiche Schicksal des Verdrdangtwerdens in der Eiszeit aus
nordlichen Gegenden bis gegen die Tropen gemein. (Daher die gemeinsame Heimat der fossilen Lauraceen
mit der angenommenen Heimat der Proranales.) Nach Riickgang der Eiszeit verbreiteten sich die Lauraceen
noch mehr in die Tropen (Stidostasien) und bis nach Australien und Brasilien, wéhrend die Berberidaceen
die Linie Japan—Amurlinder—Himalaya—Orient—Stideuropa und Nordafrika einschlugen. Ich halte
demnach die eingangs geschilderten Arten, zum Beispiel von Leontice und Epimedinm, fir Entwicklungs-
formen, die epigenetisch wihrend ihrer Wanderung nach Westen entstanden, und nicht fiir Relikte einer
vor der Eiszeit ebenso und noch weiter verbreiteten Artenmenge. Da miifiten diese Relikte auch morpho-
logisch weiter von einander unterschieden sein, als sie es sind; aufferdem haben wir gar keine sicheren
paldontologischen Reste alter Formen von Berberidaceen.

Es ist nebenbei interessant zu sehen, wie die laubabwerfende Gattung Sassafras officinale und
Arten von Lindera (Sektion Eubenzoin) befidhigt erscheinen, als Relikte (oder als neue Vorposten?) in durch-
schnittlich kalteren Gegenden als die Tropen (zum Beispiel im atlantischen Nordamerika) von Canada
bis Florida zu existieren.

Des Interesses halber sei noch der Stamm von [lligera [tropisches Asien (Tafel IV, Fig. 41)] gebracht,
ciner Hernandiacee, welche Familie den Lauraceen sehr verwandt ist. Die Gleichheit des Aufbaues ist
unverkennbar. Illigera hat grofie Gefifie und ein ausgesprochenes Interfaszikularholz neben deutlich
primédren Gefdfibindeln (kletternde Pflanze!).

Erythrospermeae.

Auf eine Verwandtschaft der Berberidaceen direkt mit Enythrospermun: oder Berberidopsis (jetzt
unter den Flacourtiaceen der Parietales) einzugehen (Baillon) ist wohl kaum notig. Die Stammanatomie
von Berberidopsis ist durchaus die eines typisch dikotylen, phylogenetisch alten Holzgewéchses und zeigt
gar keine Ahnlichkeit mit holzigen Abkdmmlingen der Berberidaceen. Die primiren und sekundaren Mark-
strahlen sind alle gleich weit, der Cambiumring ist geschlossen (Tafel IV, Fig. 42). Citerne spricht sich
auch nach eingehenden anatomischen Untersuchungen aller in Betracht kommenden Organe dagegen aus
und weist auf die Bixaceen, also auch auf Parietales als Verwandte hin. (Uber die Schicksale der Familie
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in der botanischen Systematik siehe Engler-Prantl’'s Natiirliche Pflanzenfamilien, Ill, 6a, Warburg O,
Flacourtiaceae, p. 12 und Clos D., Ann. Sc. Nat., Serie 4, IV.)

Ferner wachsen Erythrospermum, beziehungsweise Berberidopsis so weit vom Hauptzentrum der
Berberidaceen, erstes in Madagaskar, Ceylon, Hinterindien, Samoa, den Fidschiinseln, lelztes gar in
Chile, so daf an eine unmittelbare Ableitung der zwei Formen schon gar nicht zu denken ist. Die
Stellung der unter den Flacourtiaceen allerdings priméren Erythrospermeae (Bliitenhiille spiralig, Uber-
gang von Kelch und Krone dachziegelig und in unbestimmter Anzahl, zwittrige Bliiten, oberstidndige
Fruchtknoten, Bliiten in Trauben oder Ahren) als Gruppe zu den Berberidaceen (Baillon) ist wohl auch
nicht mehr gerechtfertigt. Es diirfte viel vorteilhafter sein, die Erythrospermeen, wie es jetzt ja auch
allgemein tiblich geworden ist, an den Beginn der Flacourtiaceen und moglicherweise (Warburg, Wett-
stein) als Vermittler zwischen Capparidaceen und Parietales hinzustellen (Nebenblatter bleibend oder
frith abfallend, Fehlen von Schleim- und Milchgefdfien, Krystalle in Blattern, Diskusbildungen, wand-
stiandige, oft aufspringende Placenten etc. in beiden Familien). Es sind natiirlich auch auffallende Unter-
schiede da, so haben zwar die Cleomoideae in Nordamerika, Californien, Neu-Mexiko Vertreter, den
Flacourtiaceen aber fehlen solche in den borealen Gegenden gidnzlich, so haben die Capparidaceen kein
Nihrgewebe im Samen und einen gekriimmten Embryo, bei den Flacourtiaceen ist das Gegenteil der Fall.
Aber die weitere Erdrterung dieser Fragen ist nicht Aufgabe der vorliegenden Studie gewesen.

Auf diesem grofien Umwege konnte man ja vielleicht Anklange an die Berberidaceen finden (unter
anderem Trimerie, Pollen mit drei Furchen, das Vorhandensein von Perisperm), aber das ware in Betracht
der starken Differenzierung und aller anderen Umstdnde doch eine zu weit gehende Gleichmacherei.

Embryologica.

Embryologische Vergleiche kénnen auch jetzt noch, wie zu Tischler’s Zeiten, nur ganz dirftig
angestellt werden. Tischler weist darauf hin, daf nach eigenen Untersuchungen im normalen Embryo-
sack bei Epimedium alpinwm und nach Andrews Frank bei Jeffersonia die Antipoden »stets besonders
grofl ausgebildet« wiren. Das ist auch bei Ranunculaceen der Fall. Ich nenne blofi die letzte Arbeit
Souéges mit charakteristischen Figuren von Clematis. Es tritt also auch in der Parallelreihe die gleiche
Erscheinung auf. Hypecomwn unter den Papaveraceen hat ebenfalls sehr grofie Antipoden (Lotsy, Il
p. 908, Fig. 631). Auierdem wurde fiir die Ranunculaceen, Papaveraceen und Cruciferen von Guignard
(1, 2, 3) eine doppelte Befruchtung nachgewiesen. Aber alles dies ist noch ziemlich unbrauchbar fiir
irgendwelche systematische Zwecke. Eine vergleichende embryologische Untersuchung der Berberidaceen
ist kaum in den ersten Spuren da und von den Ubrigen verwandten Familien fehlt sie vollkommen, mit
Ausnahme vielleicht der Ranunculaceen.

Zum Schlusse soll noch auf neuere Einteilungen eingegangen werden, nachdem die systematischen
Wandlungen, die langsam das schufen, was wir jetzt Berberidaceen nennen, eingangs kurz beriihrt
wurden. Citerne anerkennt die hier besprochenen Gattungen, desgleichen Tischler. Tischler stellt
aufierdem eine »grofle Familie« mit den Unterfamilien auf:

—

. Pdonieen. . Podophylleen.

5
. Helleboreen. 6. Epimedieen.

0o

. Anemoneen. 7. Berberideen.

3
4. Hydrastideen. 3. Lardizabalaceen.
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Genetische Beziehungen stellf er in folgendem Schema III dar:

Schema III,

J’B&/&ul
deae Berberis ﬁ&aa@u
cladae.

Tischler’s Stammbaum der Berberidaceen.

Wettstein stellt die Berberidoideae (Berberis, Mahonia, Nandina, Epimedinm, Jeffersonia, Leon-
tice) und die Podophylloideae (Podophyllum, Diphylleia und Hydrastis) auf,

Lotsy nimmt folgende Einteilung auf:
Berberidaceae.

Paeonieae: Paconia (?)
Berberidopsideae: Berberidopsis (?)
Podophylloideae: Podophylluwm, Glawcidium, Hydrastis, Jeffersonia, Diphylleia, Achlys.
Berberidoideae: Nandina, Epimedium, Leonlice, Berberis.

Lardizabalaceae.

Menispermaceae.

Im neuesten Syllabus (Engler-Gilg) ist nachstehende Gruppierung um die Berberidaceen vor-
genommen:
[Fam. Ranunculaceae.
Sektion Paeonieae.
—  Helleboreae.
—  Anemoneae.

Fam. Lardizabalaceae.
Fam. Berberidaceae.

Unterfam. Hydrastioideae.
- Podophylloideae.
—- Berberidoideae.
Sektion Berberideae.
—  Epimedieae.
Fam. Menispermaceae.

Wenn man die ganze Reihe der genannten und vieler anderer Versuche uberblickt, eine Einteilung
und Gruppierung der Berberidaceen vorzunehmen, so wird man gewahr, dafi mehr oder weniger alle mit
der Zwischenstellung der Berberidaceen rechnen. Die Berberidaceen stellen gewissermafien das Zentrum
der staudig-krautigen Polycarpicae dar. Gerade dieses Grenzgebiet ist es, das zu Untersuchungen anregte und
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anregt. Die Aufgabe der vorliegenden Arbeit war es, hauptsidchlich durch die vergleichende 'Stamm-
anatomie einen Beitrag zu diesem Problem zu liefern. Ich bin aber iiberzeugt davon, dafl sich noch
manche andere Dinge finden lassen werden oder vielleicht schon bekannt sind, die in dieses Gebiet
hineingehoren.

Hauptergebnisse.

1. Die vorliegende Studie sucht mit besonderer Riicksicht auf vergleichend anatomische Unter-
suchungen — namentlich des Stammes — unter Zuhilfenahme biologischer, physiologischer, pflanzen-
geographischer, paldontologischer, teratologischer, embryologischer und diagrammatischer Beobachtungen
ein Bild der Entwicklungsstufen der Berberidaceen und ihrer Stellung zu anderen Familien der Poly-
carpicae zu entwerfen.

2. Eine gemeinsame Ableitung aller Berberidaceen von einem Typus ist deswegen leicht mdglich,
weil alle Berberidaceen im Stammbau, in der Wuchsform (Blattwerk, Bliitenstand, Bliite), in der geo-
graphischen Verbreitung, in chemischen Besonderheiten etc. nahe Beziehungen zu einander aufweisen.

3. Der hier eigens untersuchte Stamm ist durch das Vorhandensein eines Festigungsringes und
mehrerer Kreise von geschlossenen Gefafiblindeln typisch gekennzeichnet. Dieses schematische Bild treffen
wir in allen Gattungen und Arten der Berberidaceen wieder. Es wvariiert bald durch stirkere, bald durch
geringere Ausbildung der verschiedenen Elemente, ohne sich aber in den Grundziigeh, selbst bei verholzten
Formen nicht, zu &dndern. Je abgeleiteter die Formen erscheinen, desto aufgeléster erscheint auch der
Festigungsring. Nicht nur bei den Berberidaceen, sondern auch bei allen mitihnen in Ver-
bindungstehendenFamilien(denRanunculaceen, Papaveraceen,Lardizabalaceen,Menisper-
maceen etc) wiederholt sich fortschreitend die gleiche Bildungund Umbildung (Auflosung
des Festigungsringes)dieses typischen Stammes. Bei stark abgeleiteten Formen der Berberidaceen
und Verwandten konnen wir unter anderem eine Verholzung antreffen, die aber in ihrem Jugendstadium
noch auf den bekannten Typus hinweist.

4. Als Urform ist ein Typus hingestellt, der heutzutage durch Epimedium-Leontice reprasentiert
wird. Von diesem staudigen Typus lassen sich ungezwungen alle, auch die strauchigen, Formen der
Berberidaceen ableiten.

5. Epimediuwm-Leontice sind zwei sehr nahe miteinander verwandte Gattungen. In ihrer Wuchsform
(zum Teil verdickte Rhizome bis Knollengewichse, gleiches Blattwerk, gleiche Blitenstandformen etc.), in
ihrem Stammbau, in ihrer Wanderung von borealen Gegenden (Nordasien und Nordamerika) nach Westen
zeigen sie so viel Ahnlichkeiten, daf man sie als Parallelformen auffassen muf.

6. Berberis-Mahonia gehoren unzweifelhaft zusammen. Mahonia macht zunichst den Eindruck einer
aus Berberis entweder mono- oder polyphyletisch abgeleiteten Form. Bei Beantwortung dieser Frage wird
es wahrscheinlich, dai Malonia einen frithzeitig aus Berberis monophyletisch entspringenden Zweig darstellt.

Was die Stellung von Berberis-Mahonia zu den ubrigen Berberidaceen betrifft, so haben wir im
Stammbau, in der Wuchsform (Rhizomknospen, physiologische Erscheinungen, wie Prolepsis der
Knospenblétter, Rotwerden dlterer Bldtter, Bliitenstand und Bliitenbau etc.), dann in der geographischen
Verbreitung ganz klare Hinweise auf den durch Epimedinm-Leontice dargestellten Typus. 5

Die Ableitung der strauchigen Berberidaceen (Berberis-Malhonia) aus den staudigen (Epimedinm-
Leontice) und nicht umgekehrt, erfolgte in Beriicksichtigung anatomischer, biologischer (Chlorophyll-
vorkommen im Mark, langes Ausbleiben eines geschlossenen Cambiummantels) und geographischer
Einzelheiten. Es erscheint auch im Hinblick auf die durchwegs krautig-staudigen Ranunculaceen und eben-
solchen Ranales die Ableitung aller dieser Formen von staudigen »Proranales« zweckméfig.

Berberis-Mahonia sind also ein jungverholzler Epimedium-Leontice-Typus.

7. Achlys und Jeffersonia sind im Blatt- und Blitenbau Reduktionsformen, die vom Typus Lpi-
medinm-Leontice ausstrahlen (stammanatomische, habituelle, biologische und karpologische Ahnlich-



788 W. Himmelbanr,

keiten). Soweit man bei Reduktionsformen sicher von speziellen Beziehungen sprechen kann, weist
Achlys auf Epimedium, Jeffersonia auf Leontice hin.

8. Diphylieia und Podophyllwm stellen eine Reduktion des Epimedium-Leontice-Typus dar.

Sie weisen in Eigentiimlichkeiten der Wuchsform, des Rhizoms, des Blattwerkes, des Bliitenstandes
und der Bliiten ebenfalls auf Epimedinm-Leontice hin; auch mit den Ubrigen Berberidaceen haben sie
Gemeinsamkeiten. Im Stammbau sind sie ziemlich gut gegeniiber den anderen Berberidaceen gekenn-
zeichnet. Podophyllum ist abgeleiteter als Diphylleia (1/,Stellung der innersten Niederblatter von Knospen-
schuppen, rindenstandige Gefdfiblindel, Fehlen sklerenchymatischer Elemente, Aufspringen der Antheren
mit Spalten, reiche Placentation). Diphylleia und mehr noch Podophyllum haben den Entwicklungsgang
einer Pollenblume eingeschlagen.

9. Naundina weist in seinem Stammbau auf Epimedinm-Leontice, beziehungsweise auf den allge-
meinen Berberidaceentypus hin (Merkmale biologischer, anatomischer, habitueller, chemischer etc.
Natur). Durch gewissse Eigentlimlichkeiten im Bliitenbau jedoch (viele »Kelchblatter«, Staubgefidfie mit
Spalten, angedeutete Trimerie des Gyndceums etc.) entfernt sie sich vom Berberidaceentypus.

Sie stellt eine alte isolierte Form dar, die vielleicht bis an den.Ursprung der Berberidaceen reicht.

10. Die Bliitenstinde der Berberidaceen sind auf ein Thyrsoid der Stammformen unter den Proranales
zurlickzufithren. Sie haben in Berberis-Mahonia eine reiche Weiterentwicklung erlangt, bei den iibrigen
Formen eine Vereinfachung durchgemacht, die bis zu Einzelbluten (Jeffersonia, Podophyllim z. T.) fihrte.
Diese bilden sich weiterhin zu Pollenblumen aus. -

11. Die Einzelbliiten der Berberidaceen sind im Durchschnitt nach der Formel gebaut:

K © A G
(oft noch primitiv) 3+3..... 3+3 3+3 14-(2).

In Formen, die man als abgeleitet zu betrachten hat, tritt (oft auch schon im vegetativen Aufbau)
Dimerie ein (Andeutung der durch die Rhoeadales typisch verwirklichten Bliitenformen). Die Honigblétter
haben staminodialen Charakter.

12. Der fiir die Berberidaceen charakteristische chemische Stoff ist das gelbe Berberin: C, ;H,,NO,.

13. Eine Verwandtschaftstafel der Berberidaceengattungen nach den hier gewonnenen Erkennt-
nissen bringt das folgende Schema IV. In ihm sind nur die vermutliche Art und die Zeit des Entstehens,
sowie die morphologische Niahe einzelner Gattungen, ferner die Unterabteilungen dargestellt. Auf eine
Darstellung der erreichten Entwicklungshéhen ist verzichtet.

Die Berberidaceen werden demnach eingeteilt in die:

Epimedieae: Nandina, Epimedinm, Leontice, Achlys, Jeffersonia (Ranzania?)
Podophylloideae: Diphylleia, Podoplyllwmn.

Glaucidioideae: Hydrastis, Glaucidium.

Berberideae: Berberis, Mahonia.

14. Die weiteren Familien, die man mit Berberidaceen in Verbindung brachte, wurden nicht aus-
fihrlich besprochen, sondern nur bestimmte Formen herausgegriffen und die {ibrigen zusammen
betrachtet. Sie zeigen vielfach dieselbe Entwicklungsrichtung, wie die Berberidaceen.

15. Die Ranunculaceen sind im Bliitenbau urspriinglicher als die Berberidaceen, durch den Formen-
reichtum und das grofiere Verbreitungsgebiet machen sie jedoch einen jiingeren Eindruck. Sie stellen sich
am wahrscheinlichsten als Parallelreihe der Berberidaceen dar, die auf eine gemeinsame Wurzel unter den
Proranales zurlickzufiihren ist. Dafilir sprechen Gleichheiten im Stammbau, in der Wuchsform, im Bliiten-
stand, im Chemismus etc. Diese und andere Gleichheiten weisen alle auf den Typus Epimedium-
Leontice hin. Dieses gleiche Reagieren ist unter diesen Umstinden durch gleiche Entwicklungs-
Beeinflussungen infolge gleicher Verbreitung zu erkldren.
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Unter den zwei Hauptunterreihen der Ranunculaceen (Helleboreen und Anemoneen) sehen wir in
Cimicifuga-Actaea, ferner in Aquilegia der Helleboreen, Entwicklungsstufen der Berberidaceen (Leontice-
Epimedinm) erreicht. Die Helleboreen scheinen auch sonst ndhere Beziehungen zu den Berberidaceen
aufzuweisen. Die Anemoneen sind im Gesamtbliitenbau (Nektarien!) einfacher, wenn gleich im Frucht-
knotenbau abgeleiteter als die Helleboreen.

Es ist anzunehmen, dafl auch die Helleboreen und Anemoneen unter den Ranunculaceen zwei
Parallelunterreihen darstellen, die von einem gemeinsamen Typus ausstrahlen, so wie die Parallelreihen
der Berberidaceen und der Ranunculaceen.

16. Die Gattung Paeonia wurde wegen des uber das innere Integument hervorragenden dufieren
(Berberidaceen!) und wegen des urspriinglichen Bliitenbaues und anderer Merkmale (chemischer,
geographischer Natur) von den Ranunculaceen getrennt. Sie wurde aber wegen ihres Holzbaues, der einen
alten Eindruck macht, wegen des Bliitenbaues etc. auch nicht mit den Berberidaceen vereinigt.

Schema IV.
" Franal |
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Der vermutliche Zusammenhang der Berberidaceengattungen.

Sie wird aufgefafit als eine Vertreterin einer ziemlich urspriinglichen Familie (analog wie Nandina),
die entweder direkt aus alten, holzigen Polycarpicis oder aus holzigen Ubergangsformen zwischen alten
Polycarpicis und Proranales abzweigte.

17. Glauncidimm und Hydrastis weisen in der geographischen Verbreitung, im Stammbau, in der
Wauchsform, im Bliitenbau (Nektarien, Pistill, Pollenblume etc.), in chemischen Eigenschaften in die Nédhe
von Diphylleia und Podophyllmm und durch einige andere Eigenschaften allgemein auf die
Berberidaceen hin.

Sie erscheinen als Pollenblumen, die eine gleiche Wurzel mit Diphylleia und Podophyllum besitzen,
aber die noch weiter als Diphylleia und Podophyllwm entwickelt sind (Hydrastis — Sammelfrucht,
Glaucidium — Dimerie der Bliitenhiille). Sie erreichen (namentlich Glaucidium) die Entwicklungsstufe von
Papaveraceen. i

18. Die Papaveraceen haben die gleiche geographische Verbreitung und den gleichen Stammbau wie
die Ranunculaceen und die Berberidaceen. Sie sind aus letzten abzuleiten (Stammbau, nicht mehr das so
kennzeichnende V-férmige GefiaBbiindel der Ranunculaceen, Bliitenbau Dimerie, beginnende Schote), und
zwar ebenfalls aus dem Typus Epimedinm-Leontice.

Als Ubergangsglied zu den Berberidaceen stelit sich das dimere Hypecoum (grofie Antipoden) dar. Von
diesem sind einerseits sehr gut die Fumarioideae ableitbar, andrerseits die Papavereae und die Chelidonieae.

Diese beiden letzten stellen wieder infolge geographischer und bliitenbaulicher Urspriinglichkeiten

zwei Parallelunterreihen vor, so wie die Helleboreen und Anemoneen der Ranunculaceen.
Denkschriften der mathem.-naturw, K1. LXXXIX. Bd. 103
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Die Eschscholtzieae stehen durch Wuchsform, Bliitenbau und geographische Verbreitung etwas
isoliert und alt unter den Papaveraceen da.

Die Papaveraceen verwirklichen also in Wuchsform, Bliitenbau ete. schon unter den Berberidaceen
angedeutete Entwicklungsmoglichkeiten.

19. Die Lardizabalaceen sind eine Weiterentwicklung aus Nandina beziehungmveiée deren
Vorfahren. Das unter ihnen aufgetretene Schlingen ist oekologisch verstandlich (Waldpflanzen, Clematis!
— Decaisnea ist aufrecht). Der Bliitenbau schliefit sich einerseits eng an Nandina an (drei Fruchtknoten),
andrerseits Uberschreitet er die Entwicklungshhe von Nandina durch seine Eingeschlechtigkeit. Sonst
aber sind die Lardizabalaceen in der Wuchsform (Blattwerk, Bliitenstdnde, Bliiten) im Stammbau, durch
Bliitendiagramme usw. vollkommen auf die Berberidaceen (Nandina) zuriickzufiihren.

20. Die Menispermaceen gehen iiber den Berberidaceentypus weit hinaus. Aber man kann die
Lardizabalaceen als Ubergangsformen (Verbreitung, Wuchsform, Stammbau, Blattform, Bliitenstinde,
Einzelbliite etc.) ansehen.

Die Menispermeae sind am urspriinglichsten unter den Menispermaceen (fossile Funde, anatomische
Eigentiimlichkeiten, Berberin). Das Vorhandensein von Sekretbehdltern allein berechtigt gegeniiber allen
anderen Merkmalen nicht, die Menispermaceen zur holzigen Gruppe der Polycarpicae zu stellen. Das
Auftreten von Sekretbehdltern scheint bei abgeleiteten Formen (Helleborus, Evanthis, Papaveraceen) auch
vorzukommen.

21. Beziehungen der Berberidaceen zu Lauraceen wurden nicht gefunden, obzway die Lauraceen
durch — allerdings sehr weit zuriickreichende — Formen Beziehungen zu den Berberidaceen haben
konnen. Derartige gezwungene Konstruktionen gehen aber doch zu weit.

22. DieErythrospermeen sind unter die Flacourtiaceen der Parietales zu Stellen und weisen keine
Beziehungen zu den Berberidaceen auf.

23. Der Zusammenhang der Berberidaceen mit den besprochenen Familien ist durch das folgende
Schema V dargestellt, in dem versucht ist, auch die Entwicklungshdhen in den einzelnen Familien
auszudriicken.

24. Das Auftreten von grofien Antipoden und ferner die doppelte Befruchtung wurden fiir
Berberidaceen, Ranunculaceen und Papaveraceen gemeinsam angegeben. Weitere vergleichende embryo-
logische Untersuchungen sind aber noch nicht angestellt.

Wir wissen, dafi die dltesten Formen der Polycarpicae, die Magnoliaceen in borealen arktischen
Gegenden Nordamerikas und Asiens (fossil auch in Europa) verbreitet waren.

Vermutlich wurden sie dann durch eine Eiszeit nach den Tropen verdrangt. Nach Riickgang dieser
Eiszeit blieb der grofite Teil der Magnoliaceen in den Tropen; es blieben dort die alten Verwandten oder
etwa mneu entstandene Familien der Anonaceen, Trochodendraceen, Lactoridaceen, Myristicaceen,
Canellaceen, Monimiaceen, Rafflesiaceen, Lauraceen, Hernandiaceen etc.,, wahrscheinlich weil es im
Norden Kkélter geworden war. Sie verbreiteten sich hdchstens (Calycanthaceen?) langsam wieder in ihre
alten Gebiete. Nach der Eiszeit verbreiteten sich ebenfalls aus borealen Gegenden (Nordamerika, Nord-
asien) die Proranales, beziehungsweise deren hier betrachtete Abkdmmlinge in krautiger Form. Die
Proranales (perenne Rhizome, mehr oder weniger annuelle Triebe) sind vielleicht gerade als Anpassungs-
formen durch die Eiszeit entstanden. Das konnte ganz gut geschehen, denn in der Eiszeit, von der man
anzunehmen berechtigt ist, dafl sie nicht viel kilter war als jetzt, war ja die Pflanzenwelt in den
entsprechenden Gebieten nicht vollig erloschen. Diese staudig-krautigen Abkémmlinge (Urformen der
Berberidaceen und Ranunculaceen) schlugen einen siidlichen Weg nach Westen unter ziemlicher
Vermeidung arktischer Gebiete ein. Von diesen erreichten die Ranunculaceen den groiten Vorsprung, die
von den Berberidaceen abzuleitenden Papaveraceen einen nicht minder grofien in gemafligten Gebieten. Die
Lardizabalaceen und Menispermaceen (Aristolochiaceen?) wandten sich mehr siidwérts in die Tropen.
Den gleichen Weg schlugen die Lauraceen ein.
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Ich mbchte annehmen, daB, wie es bei Leontice und Epimedium im kleinen gezeigt wurde, auf
dieser Wanderung infolge allméhlich geénderter Verhdlinisse langsam eine Umprdgung des mitgegebenen
Anlagenschatzes erfolgte (epigenetisch in der Ontogenese). Dadurch aber, dafl die mitgegebenen Anlagen
ihrerseits orthogenetisch weiterwirken, entsteht nicht ein ganz neumeikmaliges Individum, sondern es
bleibt immer ein, wenn auch oft verwischter, gemeinsamer Typus erkennbar.  §

Es ist hier Gelegenheit, auf die Bedeutung der Worte: Entwicklungsstufe und Tendenz einzugehen

die oft gebraucht wurden. Bei den verschiedensten Gruppen werden, hiefl es manchmal, anscheinend
gleiche Entwicklungsstufen erreicht; das heifit, es macht den Eindruck, als ob Modifikationen eines
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Stammbaum der Berberidaceen und ihrer Verwandten.

Pr = Proranales. Pa = Papaveraceae.
IR = Ranunculaceae. : H = Hypecouwm-Typus.
H = Helleboreae. Ch = Chelidonieae.
A — Anemoneae. Pap — Papavereae.
B = Berberidaceae. Esch — Eschscholtzieae.
E L = Epimedinm-Leontice-Typus. I = Fumarioideae.
N = Nandina. La = Lardizabalaceae.
P = Paconia. M = Menispermaceae.

und desselben Grundtypus alle oft mehr oder weniger gleiche dufiere Zustinde erreichen. Das darf aber nicht
immer dazu verleiten, von diesen auch durch andere Gruppen in gleicher Weise erreichten Entwicklungs-
stufen die andern Gruppen selbst abzuleiten, zum Beispiel von Podophyllum, Hydrastis, Glancidium und
Umgebung etwa die Papaveraceen. Wir miissen vielmehr das Auftreten gleicher Erscheinungen in den
verschiedenen Gruppen auf eine gleiche Reaktion infolge gleichen, wenn auch oft weit zuriick-
liegenden Ursprunges (strahlenférmige Entstehung der einzelnen Typen) zurlickfiihren. Dadurch eben
kommt es, daB jede Gruppe allméhlich die Entwicklungshohe der Nachbargruppe erreicht. Die
orthogenetische Weiterentwicklung tiber den erreichten Zustand erfolgt aber gewdhnlich nur durch eine
Gruppe, die dann die anderen, gleichberechtigten verdrangt. Es hédtten zum Beispiel oOfter Angiospermen-
bliitenstinde oder -bliiten entstehen konnen (Selaginellales, Benettitinae, Casuarinaceen etc.), ein-
geschlagen aber wurde vermutlich nur einer der angedeuteten Wege.
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Die Mutterformen jedoch konnen erhalten bleiben und dann sehen wir, dafl neben dlteren Typen unter
Umstdanden auch jlingere und jiingste (diese meist in grofierer Anzahl) in Erscheinung treten.

In orthogenetischem Sinne mochte ich auch das Wort Tendenz verstanden wissen. Es wird jedem
Organismus eine Anzahl von Erbtrdgern (Faktoren etc.) mitgegeben. Das Zusammenstehen dieser
Faktoren hat eine bestimmte Entwicklungsrichtung, eine bestimmte Entwicklungs>tendenz« zur Folge.
Es ist damit aber an kein Ziel gedacht. So gut wie eine Division infolge des Verhiltnisses vom Divisor und
Dividend die »Tendenz« hat, ein bestimmtes Ergebnis zu liefern, so gut hat eine Pflanze durch ihre
Erbmasse im chemisch-physikalischen Sinne die »Tendenz«, sich in bestimmter Entwicklung zu
bewegen. So gut ich die begonnene Division unter Umstidnden nicht weiterfithren, ihre »Tendenz«
nicht erfiillen werde, so wenig weifi ich, ob sich unter Umstinden eine Pflanze in der Richtung ihrer
vermutlichen »Tendenz« weiter bewegen wird. Trotzdem besteht in beiden Fillen eine »Tendenz« in

gleichem Mafle und es kann der Ausdruck ohne Teleologie angewendet werden.
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