Das ,abscheuliche Geheimnis”

Woher kommen die Angiospermen? (2. Teil)

Herfried Kutzelnigg, Agnes-Miegel-Str. 26, 40882 Ratingen

Zusammenfassung: Im ersten Teil dieses Aufsatzes
in der letzten Ausgabe dieser Zeitschrift wurde
erlautert, daB das plotzliche Auftreten der Angio-
spermen (Bedecktsamer) ohne erkennbare Zwi-
schenstufen — von Charles Darwin als ,,abominable
mistery“ (abscheuliches Geheimnis) bezeichnet -
nach wie vor ein ungelostes Problem darstellt.
Altere Fossilfunde sind spirlich und haben die
Herkunftsfrage nicht erhellen konnen.

Zahlreich sind hingegen Losungsansitze, die
vom Vergleich rezenter Formen auf die urspriing-
lichen Angiospermen bzw. ihre Vorfahren schlie-
Ben. Auf sie soll in diesem zweiten Teil einge-
gangen werden. Allgemein bekannt sind durch die
Lehrbiicher Vorstellungen iiber das Erscheinungs-
bild primitiver Angiospermen. Weniger bekannt
ist, daB es hier auch widerspriichliche Ansichten
gibt.

Seit Jahren riicken Vergleiche von DNA-Se-
quenzen bei taxonomischen Uberlegungen in den
Vordergrund. Die Methode wird nun auch zuneh-
mend benutzt, um durch Vergleich (rezenter)
Organismen zu berechnen, wann die Angiosper-
men entstanden sein konnten bzw. welche heuti-
gen Gruppen als urspriinglich anzusehen sind.

Im Gegensatz dazu geht der klassische phylo-
genetische Ansatz den konkreten Merkmalsabfol-
gen von angenommenen Vorlaufern iiber notwen-
dige Zwischenstufen bis hin zu den rezenten
Formen nach. Da die Vorldufer im Bereich der
Gymnospermen (Nacktsamer) erwartet werden,
soll daher zum SchluB3 iiberlegt werden, welche
konkrete Gruppe hierfiir in Frage kommen konnte.

Ansdtze Zur Losung des Problems der
Abstammung der Angiospermen

Hypothesen iiber primitive und
fortschrittliche Angiospermenmerkmale

Wie im ersten Teil des Aufsatzes erwahnt, befas-
sen sich — mangels iiberzeugender Fossiltiberliefe-
rung — die meisten Lehrbuchdarstellungen tiber die
Abstammung der Angiospermen hauptsichlich
mit der Frage, wie die ersten Angiospermen aus-
gesehen haben konnten, und nur ganz am Rande
mit der Frage, wie sie wirklich ausgesehen haben.
Das heif3t, es ist in erster Linie die subjektive Ein-
schétzung des Autors, was als primitiv und was als
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fortschrittlich anzusehen ist. Dieser Tatbestand
wird z.B. bei Raven et al. (2000, S. 555) korrekt wie-
dergegeben, allerdings ohne dafl daraus Konse-
quenzen gezogen wiirden: ,,All unsere Vermutun-
gen iiber die Evolution der Bliite beruhen auf ver-
gleichenden Studien heutiger Formen und aus dem,
was wir aus Fossilfunden erschlieBen kénnen.*

Bestimmte Vorstellungen haben eine besonde-
re Popularitét erlangt, und so wird meist folgende
Vorstellung von den Urangiospermen vermittelt:
Kleinere Holzpflanzen mit ungeteilten, fiedernervigen
Bldttern. Bliiten relativ grof3 (etwa nach Art der Magno-
lien) mit spiraliger Anordnung derjeweils zahlreich vor-
handenen Bliitenglieder. Bliiten zwittrig mit Anpas-
sungen an Insektenbestdubung, evtl. durch Kdfer. Blii-
tenhiille einfach, d.h. Kelch und Krone noch nicht
geschieden. Fruchtbldtter noch nicht verwachsen mit
Jjeweils zahlreichen Samenanlagen, zur Fruchtreife
balgartig.

Zur Demonstration fallt es nicht schwer, rezen-
te oder ausgestorbene Vertreter zu finden, die min-
destens einige dieser Merkmale zeigen. Besonders
augenfillig ist das etwa in Raven et al. (2000, S.
551ff). Die Autoren greifen die im ersten Teil des
Aufsatzes erwahnte fossile Gattung Liriophyllum (=
Archaeanthus) heraus mit ihren grofen Bliiten, in
denen an einer langen Achse in spiraliger Anord-
nung mehr als 50 vielsamige Fruchtblétter sitzen.
Solche Angaben haben priagende Wirkung auf den
Leser, selbst wenn an anderer Stelle (1988, S. 410)
einschrankend angemerkt wird: ,Die langge-
streckte, zapfenférmige Gestalt des Magnoliaceen-
Receptaculums ist sicherlich eine Spezialisierung,
die von anderen primitiven Angiospermen-Familien
nicht geteilt wird.“

Was aus den Lehrbiichern kaum hervorgeht, ist
die Tatsache, daB es zu allen Zeiten konkurrieren-
de Auffassungen gegeben hat, die in der Sekundér-
und Primarliteratur mehr oder weniger heftig dis-
kutiert werden. Es kann daher nicht oft genug
betont werden, wie sehr subjektiv oft die Ein-
schétzungen sind, ob etwas als urspriinglich oder
abgeleitet zu gelten hat. Tab. 4 zeigt am Beispiel
der alpinen Krautweiden auf, da3 das Merkmal der
Windbliitigkeit (= Bestdubung der Bliiten durch
den Wind) nach géngigen Vorstellungen immer
wieder im Laufe der Phylogenie zwischen primér
und sekundar hatte wechseln miissen.

Tab. 5 stellt verschiedene Auffassungen tiber
primitive und fortschrittliche Merkmale bei Angio-



spermen zusammen. Fett gedruckt sind géngige
Auffassungen, kursiv gedruckt Angaben tiber
Zusténde, die fiir sekundér gehalten werden.

In die Diskussion tiber das Erscheinungsbild der
primitiven Angiospermen ist in den letzten 5-10
Jahren wieder Bewegung gekommen, vor allem
weil — wie oben angesprochen — neuere Fossilfun-
de nicht mit den theoretischen Erwartungen tiber-
einstimmten. Zum Teil vollzieht sich daher eine
Angleichung der theoretischen Erwartung an die
reale Situation. Man vergleiche dazu etwa, daf
STRASBURGER von der vorletzten zur letzten Auflage
(1991, 1998) die Ansicht tiber die urspriingliche
Blitengroe (kommentarlos) verandert hat (wéh-
rend er allerdings noch an der holzigen Wuchsform
als urspriinglich festhalt).

TayLor & Hickey (1996, S. 3) fassen den gegen-
wartigen Stand der Diskussion zusammen. Nach
ihrer Ansicht sind von den verschiedenen im Laufe
der Zeit vorgeschlagenen Hypothesen zur Situation
der Urangiospermen nur noch die beiden folgen-
den ernsthaft in Erwégung zu ziehen. Sie selber
sowie u.a. auch ENnDRress (1993) tendieren eindeu-
tig zur zweiten Hypothese:

1. Die ,Magnoliales“-Hypothese: Nach dieser
klassischen Vorstellung waren die ersten Angio-
spermen kleine baumformige Holzpflanzen mit
groflen, vielgliedrigen Bliiten. Als Ausgangsgruppe
stellt man sich etwa Formen mit Fortpflanzungs-
organen wie die der Bennettiteen vor.

2. Die ,Herbaceous Origin-Hypothese®: Diese
Hypothese stellt eine Variante der Paleoherb-
Hypothese von DonNocHUE & Dovie (1989) dar,
wonach die ersten Angiospermen in jenen Ord-
nungen der Magnoliopsida zu suchen sind, die
iberwiegend krautige Vertreter haben, also z.B.
Nymphaealus, Chloranthales und Piperales. Dem-
nach waren die ersten Angiospermen nicht ver-
holzte Pflanzen, sondern krautige,

» Die nacktsamigen Vorfahren der Bedecktsamer
und damit auch der Weiden waren windbliitig.

* Die ersten Bedecktsamer — und das ist ja ihr
wesentlicher Evolutionsvorteil — waren

» Einige Verwandtschaftsgruppen der Bedecktsa-
mer, zu denen z.B. auch die Weidengewachse
gehoren, wurden sekundar wieder windbliitig.

» Speziell die Weiden wurden ,,sekundar” wieder

* Eine Ausnahme davon bilden die alpinen Kriech-
weiden, z.B. die Kraut-Weide (Salix herbacea).
Sie sind ,,sekundar” wieder windbliitig.

Fall wiirden sie sich von einer der vorhergehenden
Gruppen ableiten, im zweiten Fall wéren sie kon-
vergent aus verschiedenen Vorfahren entstanden.
Wegen fehlender Zwischenstufen ist man auch hier
auf theoretische Uberlegungen und auf den Ver-
gleich rezenter Formen angewiesen.

Die tiberwiegende Zahl der Autoren betrachtet
heute die Angiospermen als monophyletische
Gruppe. CRrANE et al. (1995) halten aufgrund neue-
rer kladistischer Analysen die Angiospermen sogar
fur ,the most strongly supported monophyletic
group in the plant kingdom®“. STRASBURGER (1998)
nennt als Argumente fiir Monophylie: 1. Die Angio-
spermen sind durch zahlreiche Merkmale verbun-
den, d.h. sie haben untereinander sehr viele
Gemeinsamkeiten. 2. Es besteht gegeniiber allen
anderen Samenpflanzen eine sehr deutliche For-
menliicke, wéhrend innerhalb der Angiospermen
nirgends derart uniiberbriickbare Formenliicken
gefunden werden kénnen.

Es gibt aber auch gegenteilige Stimmen. So
spricht sich HucHes (1994) fiir Polyphylie aus und

Tab. 4: Die Insekten-
bliitigkeit der Wei-
den. Unsere Tief-
landsweiden, z.B. die
bekannte Sal-Weide
(Salix caprea), stellen
eine der ersten Nah-
rungsquellen fiir die
Bienen im Friihjahr
dar, sind also typisch
insektenbliitig. Stellt
man nach gangigen
Lehrbiichern die evolu-
tive Abfolge dieser
Insektenbliitigkeit
zusammen, ergibt sich
nebenstehende denk-
wiirdige Abfolge.

Tab. 5: Urspriingliche
und fortschrittliche
Merkmale bei Angio-
spermen.

a = STRASBURGER 1998,
b = SturzeL & JENNY
1997, ¢ = LUTTGE et al.
1988, d = RavEn et al.
1988, fett = gangige
Vorstellungen, kursiv
= sekunddre Verdnde-
rungen zum urspring-
lichen Zustand.

ausdauernde Rhizompflanzen. AuB3er-
dem besaBBen sie zahlreiche, kleine,
weniggliedrige Bliiten, hatten also
nicht jene groBen und vielgliedrigen
Bliiten, wie man sie sich nach der
Magnoliales-Hypothese herkomm-
licherweise als typisch fiir urspriing-
liche, durch Insektenbestdubung ge-
kennzeichnete Angiospermenbliiten
vorstellte.

Merkmal

Blitenhiille

Zahl der Fruchtblitter viale weniger, safferr sek. vermehit |a)
: 5 5 einige wenige oder viele {a, 5. 747)
Sind die Anglos-permen Samenzahl je Fruchthlatt viele 1 (SchlieRfr.) o. vielsam. Beeren (b}, wenige {d}
monophyletisch? 1-2 viele, wenn 1-2, dann viele Fruchtbl. je Bilite
Frichte O#fnungsfriichte einsarnige SchlieRfriichte o. vielsarn. Beeren {b)
Die Frage, ob Angiospermen eine BliitengriBe grol klein in Blitenstanden a (32. Aufl.) (b,c}
e . . klei B (Ach treck ., Sek. klei
natiirliche Abstammungseinheit dar- en g et Lan b el
. clqe Bestiubung Inzektan Insekten, aff sek. wieder Windg la-ci
stellen, d.h. einheitlich (monophyle- . -
. tHalb)straucher Kriuter, Straucher, Biume (b, d)
tisch) oder heterogen (polyphyle- Wuchsform kleine Biume kravtig (a, S. 718}, 2. 7. sek. wieder hoizig (al

tisch) sind, ist fiir die Beurteilung ihrer

Geschlachtsverteilung

Zahl der Blintenorgane
Stellung der Bliitenorgans

Blitansymmetiie
Verwachsung der Bliitanhiille frei
Staubblatter
Varwachsung der Fruchtblatter frei

urspriinglich abgeleitet

swittrig {Tierbestaub.)
eingeschlechtig

nicht fixiert fixiert {Anzahl festgelegt} {a, b, d}

spiralig wirtelig {a-d}

einfach doppelt (a-cl, sek. oft einfach oder fahfend
fehlend wverhanden {Enceess 1392)

radiar zygomatph ¢, di

verwachsen (a-c}
viele

verwachsen {a-c}

Krauter {palecherbs)

sek. eingeschiechtlg la-d}
2wittrig (vgl. 8} (.lange Zeit umstritten™)

2 Kreise bis 1 Kreis, sek. viele {a-c}

Biume ader Kriuter {DownocHue & Dovis}

Abstammung wesentlich. Im ersteren



Abb. 9: Kladogramme
rezenter Samenpflan-
zen auf der Basis von

(A) morphologischen
und (B) molekularen
Charakteristika

(cpITS-Sequenzen). Im

ersteren Fall zeigen die
Gnetum-Verwandten

eine enge Beziehung
zu den Angiospermen,
im letzteren Fall
zeigen sie engere
Beziehungen zu den
iibrigen Gymnosper-
men als zu den Angio-
spermen. (Nach Cre-
PET 1998)

CarLQUIST (1996) zeigt am Beispiel der Holzana-
tomie, wie hochgradig polyphyletisch die Angio-
spermen in diesem Bereich sind.

Kladistische Verfahren zur
Abstammung der Angiospermen

Inletzter Zeit werden zunehmend kladistische Ver-
fahren zur Aufhellung der Systematik und Abstam-
mung der Angiospermen eingesetzt. Man versucht
also, aus dem Vergleich von tiberwiegend oder aus-
schlieBlich rezenten Formen auf die Vergangenheit
riickzuschlieen. Dal3 entsprechende Kladogram-
me je nach betrachteten Merkmalen oftmals nicht
in Deckung gebracht werden kénnen, tiberrascht
nach den Erfahrungen bei anderen Organismen
kaum. Abb. 9 zeigt dies anschaulich am Beispiel
des Vergleiches morphologischer und molekularer
Charakteristika (hier ITS-Sequenzen von Chloro-
plasten-DNA). Betrachtet man etwa die Gnetales
(Gnetumund Verwandte, vgl. den 1. Teil dieses Auf-
satzes), so stehen diese nach der Morphologie den
Angiospermen, nach den genannten DNA-Sequen-
zen aber den librigen Gymnospermen néaher.

Trotz des Vorteils morphologischer Vergleiche,
die mindestens zum Teil auch fossiles Material
berticksichtigen konnen, spielen heute sog. ,mole-
kulare Stammbé&ume® eine absolut dominierende
Rolle. Eine aktuelle Zusammenfassung findet sich
bei SyrsmMa & Baum (1996), vgl. auch FroHLIcH &
Parker (2000).

Die Probleme bei der Interpretation solcher
Verfahren sind sehr vielfaltig (vgl. etwa SyTsma &
Baum 1996). Es hier nicht der Platz, auf die Pro-
blematik im Einzelnen einzugehen. Wohl kann
zusammenfassend gesagt werden, daf3 alle Ergeb-
nisse und Interpretationen mit gro3er Sorgfalt bzw.
Vorsicht betrachtet werden miissen und daf3 bei
unterschiedlichen Methoden u.U. stark wider-
spriichliche Ergebnisse zustande kommen kénnen.
Diese Problematik wird auch offen diskutiert.

Cycadeen Angio-
Ginkgo spermen
Cycadeen
Coniferen Ginkgo
Gnetales Coniferen
Angio-
B spermen B Gnetales

Offensichtlich besteht aber ein solch grofes allge-
meines Interesse an entsprechenden Ergebnissen,
daf3 die vorlaufigen Dendrogramme immer wieder
Beachtung finden und in einer Art und Weise pra-
sentiert werden, als handle es sich um gesicherte
Fakten. So hat z.B. eine entsprechende Graphik
auch in das Lehrbuch von StrasBURGER (1998) Ein-
gang gefunden.

Auf einige Probleme sei kurz hingewiesen:

1. Die Wahl der AuBengruppe kann das Ausse-
hen des Kladogramms stark beeinflussen.

2. Nicht selten liegen fiir unterschiedliche Taxa
unterschiedliche Basenaustauschraten vor, was
die Zusammenfiihrung der Daten sehr erschwert
(vgl. TaYLoR & Hickey 1996).

3. Je langer die mutmaBlichen Gabelungen
zurtickliegen, desto groBer wird die Fehlerquelle.
Diese ist in unserem Fall besonders hoch, da es ja
um die allerersten Anfénge der Angiospermenent-
wicklung geht.

Einer der ersten Versuche zur Erstellung eines
Stammbaums der Angiospermen aufgrund des
Vergleichs von DNA-Sequenzen stammt von Mar-
TIN et al. (1989). In dem Fall ging es um die GAPDH
(Glycerinaldehydphosphatdehydrogenase). Folgt
man den Autoren, hétte die Trennung der Mono-
kotylen und Dikotylen zu dem tiberraschend frithen
Zeitpunkt von etwa 319 Millionen Jahren vor heute
stattgefunden, also irgendwann im Karbon. Diese
Interpretation wurde heftig angegriffen, u.a. mit der
Begriindung, das zugrunde liegende Datenmateri-
al wére zu gering und paldobotanische Befunde
waéren zu wenig berticksichtigt worden (vgl. u.a.
SyrsmA & Baum 1996).

Seither wurden zahlreiche ,, molekulare Stamm-
bédume*” vorgelegt. Sie sind sehr verschieden, doch
scheint sich fiir den Abzweig der Angiospermen
von ihren mutmaBlichen Vorfahren eine gewisse
Hé&ufung im Bereich der Trias abzuzeichnen (Tay-
LOR & Hickey 1996).

An dieser Stelle soll kurz auf die aktuelle Dis-
kussion tiber die urspriinglichsten Angiospermen
eingegangen werden (vgl. CrereT 2000). In den Jah-
ren 1998 und 1999 erschienen mehrere Arbeiten,
die unabhéngig voneinander vornehmlich auf-
grund des Vergleiches der DNA von Regulations-
genen (MADS-Box-Genen) zu dem Ergebnis
kamen, daB der Strauch Amborella trichopoda, ein
Endemit der im Siidpazifik gelegenen Insel Neu-
kaledonien, weit isoliert von allen anderen
Bedecktsamern steht. Da die Gattung als Vertreter
der Ordnung Chloranthales zu den ,Paleoherbs®
gehort, also zu jenen Magnolienverwandten, die
u.a. wegen gewisser Fossilfunde von einigen Auto-
ren als &lteste Angiospermen angesehen werden,
war die Antwort schnell parat und wurde so auch
in der New York Times verkiindet: ,,Hier haben wir
den primitivsten Bedecktsamer vor uns.“ Entspre-
chend grof3 war ein plotzliches Interesse vieler
Botaniker an dieser Pflanze, die im Ubrigen gar
nicht so urtiimlich erschien. Inzwischen wurde die
mutmaBliche Rolle von Amborella aber schon wie-
der relativiert (vgl. z. B. Barkman et al. 2000, Gra-
HAM et al. 2000), indem sich diese Gattung den
Luntersten Ast” im ,Stammbaum® der Angiosper-
men z.B. mit der Seerose Nymphaea teilen muf3.
Damit tauchen jetzt wieder andere Probleme der
Interpretation auf, da die beiden Gattungen beziig-



lich zweier fiir Merkmalsabfolgen bedeutender
Merkmale total verschieden sind: Amborella besitzt
keine GefaB3e (Tracheen) und ist eingeschlechtig,
wahrend Nymphaea Tracheen und zwittrige Bliiten
besitzt. Interessant sind bei dieser Diskussion zwei
Dinge, zum einen die starke Abhédngigkeit der
Ergebnisse von Methodenwahl und Interpretation
und zum anderen die zwischen den Zeilen zu lesen-
de Vorstellung, die Frage der Abstammung der
Angiospermen habe im Wesentlichen damit zu tun,
welche rezenten Gattungen aufgrund molekularer
Vergleiche als primitiv gewertet werden konnten
und welche nicht.

Wir hatten im ersten Teil dieses Artikels schon
angesprochen, daf3 die Situation der starken Radia-
tion der Angiospermen zu Beginn der Kreide und
das Fehlen angiospermer Fossilien vor der Kreide
nach einer Erklarung verlangt, wo und wie und wie
lange die zu erwartenden Zwischenformen exi-
stiert haben konnten. Wenn nun aufgrund der
DNA-Vergleiche die Urangiospermen zeitlich in
die Trias oder gar noch frither zurtickverlegt wer-
den, bleibt natiirlich die Frage, wieso die Angio-
spermen Uiber etwa 100 Millionen Jahre (oder tiber
einen noch lédngeren Zeitraum) hinweg existieren
konnten, ohne daf sie Fossilbelege hinterlieBen.

Welche Pflanzengruppe kommt als
Vorfahre der Angiospermen in Betracht?

Wegen der fehlenden Zwischenglieder ist diese
Frage schwer zu beantworten. Wahrend also das
~abominable mystery“ unverdndert im Raum steht,
gibt es zahlreiche hypothetische Vorstellungen zur
Losung des Rétsels. Alle Versuche haben damit zu
kémpfen, daf3 die in Frage kommenden Gruppen,
und zwar sowohl was die rezenten als auch was die
fossilen Vertreter angeht, in vielerlei Hinsicht
einschlieflich Blitenbereich stark spezialisiert
sind. Das ist auch weitgehend unabhéngig davon,
wann man eine Abzweigung der Angiospermen
von ihrer Schwestergruppe annimmt. Allerdings
lehnen die meisten Autoren eine Ableitung der
Angiospermen von fossil erhaltenen Pflanzenarten
der Kreide ab.

Dadie Nacktsamerlange vor den Bedecktsamern
fossil erhalten sind, gehen nahezu alle Theorien
davon aus, daf in diesem Bereich die Vorfahren der
Angiospermen zu erwarten sind. Lediglich im
Zusammenhang mit jenen molekularbiologischen
Daten, die eine sehr frithe Entstehung der Angio-
spermen nahelegen, wurde vermutet, da3 Angio-
spermen und Gymnospermen eine gemeinsame
Wurzel im Bereich der Farnartigen haben konnten.

Im Laufe der Zeit sind die meisten Hauptgrup-
pen der Gymnospermen als Vorfahren der Angio-
spermen in Erwégung gezogen worden (STEWART &
RoTHwELL 1993). Zwar finden sich hier und da ein-
zelne Merkmalskomplexe, die im Sinne von

Vorstufen gedeutet werden konnen (z.B. weibliche
Blitenorgane bei bestimmten Taxa), aber fiir
Merkmalsabfolgen im Sinne einer Abstammung
miBten die beiden folgenden Kriterien erfiillt sein,
was aber praktisch nie der Fall ist.

1. Die Abfolge muB3 — etwa ausgehend von
farnartigen Pflanzen iiber gegebenenfalls mehrere
Stufen nacktsamiger Pflanzen bis hin zu heutigen
bedecktsamigen Pflanzen — tatsdchlich oder doch
mindestens theoretisch gezeigt werden konnen.
Nach Auffassung von ScHwWEITZER (1989) ist der Weg,
der zu den ménnlichen Organen der Angiospermen
fihrt, ausgehend von den Mikrosporangien ver-
schiedensporiger Farne, durch zahlreiche Uber-
gangsformen theoretisch belegt. Nach dem gleichen
Autor ist jedoch die Abstammungsfrage der weib-
lichen Organe vollig unklar, so daf3 hier nicht einmal
tiberzeugende theoretische Uberlegungen vorgelegt
worden sind. Im gleichen Sinne schreibt Stras-
BURGER (1998), die morphologische Interpretation
der Karpelle (= Fruchtblétter) sei unklar.

2. Es reicht nicht aus, wenn Abstammungsrei-
hen fir einen ausgewé&hlten Merkmalskomplex
gezeigt werden, vielmehr muf3 die Abfolge auch in
anderen Bereichen stimmen. So niitzen z.B. Reihen
fossiler Belege fiir die Entwicklung von méannlichen
Bliitenteilen nichts, wenn nicht an denselben Bele-
gen auch die Entwicklung der weiblichen Bliiten-
teile gezeigt werden kann bzw. sich dort eine ande-
re Abfolge nahelegt. Dabei ist es allerdings nicht
notig, dafB alle Organe die gleiche Entwicklungs-
geschwindigkeit aufweisen.

Die Coniferophytina (vgl. Abb. 7im 1. Teil) wer-
den trotz ihres hohen Alters im Allgemeinen als
Vorfahren ausgeschlossen (vgl. STRASBURGER 1998),
da sie insgesamt sehr spezialisiert sind. Dies gilt
etwa fiir die hier besonders interessierenden
ménnlichen und weiblichen Bliiten sowie fiir die
Nadelblétter.

Es bleiben also nur die Cycadophytina (vgl.
Abb. 8im 1. Teil) tibrig, bei denen vor allem die fie-
drige Grundstruktur der Blatter und verschiedene
Blitenmerkmale als Ankldnge an die Angiosper-
men aufgefa3t werden konnen.

Die Gnetopsida mit ihren zum Teil zwittrigen
Bliten, Ansédtzen zur Tierbestdubung, teilweise
stark reduzierten Gametophyten und doppelter
Befruchtung wurden schon frithzeitig als Vorlaufer
der Angiospermen diskutiert. Nach der klassischen
Pseudanthientheorie (Abb. 10) stellte man sich vor,
daf3 die Angiospermenbliite aus einem Bliitenstand
mit benachbarten geschlechtsverschiedenen Blii-
ten hervorgegangen ist, etwa vergleichbar mit der
Situation der Wolfsmilch-Arten (Euphorbia), wo
jeder Teilbliitenstand mit jeweils mehreren ménn-
lichen und einer weiblichen Bliite wie eine zwittrige
Einzelbliite erscheint. Die Staubblétter wéren also
aus mannlichen Bliiten, die Fruchtblatter aus weib-
lichen Bliiten entstanden. Diese Theorie hat tiber
langere Zeit kaum Anhédnger gefunden. Seitdem



Abb. 10: Hypothesen
zur Entstehung zwittri-
ger Angiospermen-
bliiten (1) aus Gym-
nospermendbliiten (I).
Links ,,Euanthientheo-
rie“, nach der eine ein-
zelne Gymnospermen-
bliite Ausgangspunkt
war, rechts ,Pseudan-
thientheorie”, nach der
die Angiospermenbliite
auf einen Bliitenstand
zuriickgeht. (Nach
STRASBURGER 1998)

aber nicht nur wegen morphologischer, sondern
auch wegen bestimmter molekularbiologischer
Daten die Gnetopsida von einigen Autoren als
Schwestergruppe der Angiospermen angesehen
werden (vgl. TayLor & Hickey 1996, STRASBURGER
1998) ist die Pseudanthientheorie wieder neu im
Gesprach. Trotz allem sind sich die meisten Auto-
ren dartiber im Klaren, daf3 die drei Gattungen
Gnetum, Ephedra und Welwitschia als stark abgelei-
tet gelten miissen, und der Interpretation als Basis-
gruppe die Tatsache entgegensteht, daf3 sie fossil
praktisch nicht dokumentiert ist. Daher neigt man
heute eher dazu, hier eine Parallelentwicklung zu
sehen. STRASBURGER (1998) formuliert es so: ,,Einer
Ableitung von den Gnetopsiden steht aber die
Schwierigkeit entgegen, die Angiospermenbliite
als Bliitenstand zu interpretieren. Auch ist es wenig
wahrscheinlich, dal3 so stark reduzierte rezente
Restgruppen wie die heutigen Gnetopsida am
Anfang der offenbar sehr alten Bedecktsamer ste-
hen sollten.“ Im tibrigen zeigt sich auch an dieser
Stelle, wie vorsichtig man mit der Interpretation
molekularbiologischer Daten sein muf3. Denn
wahrend nach TayLor & Hickey (1996) angeblich
Ubereinstimmung darin besteht, da3 die Gnetop-
sida die nachst verwandte rezente Gruppe der
Angiospermen darstellen, stehen nach jlingsten
molekularen Untersuchungen (vgl. CrepeT 1998;
2000) die Gnetopsida den tibrigen Gymnospermen
néher als den Angiospermen. Im gleichen Sinne
kommen Qiu et al. (1999) nach Vergleich von DNA-
Abschnitten von Mitochondrien, Plastiden und
Zellkern aus 63 Familien zu dem Schluf3 ,,that Gne-
tales are related to the conifers and are not sister
to the angiosperms, thus refuting the Anthophyte
Hypothesis“. Das heif3t, die Autoren sehen schwer-
wiegende Einwénde gegen die Vorstellung, die
Vorlaufer der Angiospermen in der Verwandt-
schaft von Gnetum oder bei denim Folgenden ange-
sprochenen Bennettiteen zu suchen, die wegen
ihrer besonders bliitendhnlichen Fortpflanzungs-
organe auch als frithe Anthophyten bezeichnet
werden.

Die ausgestorbenen Bennettitopsida, die oft als
Vorlaufer der Gnetopsida angesehen werden, zei-
gen in ihren Bliten und hier wiederum vor allem
durch die Staubblatter und die Bliitenhtille gewis-
se Anklédnge an die Angiospermen. Doch lassen
sich nur die Staubblatter und die Bliitenhiille

zwanglos als Vorldufer interpretieren, bei den
eigenartigen Fruchtblattern ist dies kaum moglich.
Nach Ansicht von TayLor & Hickey (1996) sind auf-
grund von DNA-Vergleichen die Bennettitopsida
eindeutig die néchst verwandte ausgestorbene
Gruppe. Man vergleiche dazu aber die im vorigen
Abschnitt zitierten Aussagen.

Bei den Cycadopsida (Palmfarne) bietet es sich
an, die flachigen Fruchtblatter (Megasporophylle)
mit ihren randstdndigen Samenanlagen als Vor-
laufer der Angiospermenfruchtblétter zu verste-
hen. Dies findet seinen Ausdruck in der Euan-
thientheorie (Abb. 10). Danach hatten die Urangio-
spermen ebenso wie ihre heutigen Vertreter echte
Bliiten, also Euanthien. Die Fruchtblatter entstan-
den wie geschildert aus Megasporophyllen und die
Staubblatter sowie die Bliitenhtille (Perianth) gehen
aufvergleichbare Gebilde der Bennettiteen zuriick.
Hier ergeben sich aber zwei Probleme: 1. Bliiten-
organe derselben Pflanze konnen sich schlecht von
zwei verschiedenen Taxa ableiten. 2. Cycadeen
und Bennettiteen sind in anatomisch-morphologi-
scher Hinsicht zu abweichend, als dafB sie pro-
blemlos als die gesuchte Ausgangsgruppe angese-
hen werden konnten.

So bleibt noch der Versuch der Ableitung von
den léngst ausgestorbenen élteren Samenfarnen
(Lyginopteridopsida) oder vielleicht sogar von
deren Vorfahren, womit die Entstehung der Angio-
spermen vermutlich nicht nur um etwa Hundert
Millionen Jahre, sondern sogar mehrere Hundert
Millionen Jahre frither angesetzt werden miif3te als
der Beginn ihrer explosiven Radiation. Auf jeden
Fall stehen die Samenfarne den Angiospermen
nicht sehr nahe, so daf3 es kaum ausfiihrliche Dis-
kussionen iiber eine entsprechende Abstammungs-
folge gibt. Allerdings werden (wie im 1. Teil schon
erwghnt) aufgrund von molekularbiologischen
Vergleichen (vgl. FroHLicH & Parker 2000, CREPET
2000) die Samenfarne neu als potentielle Vorfah-
ren der Angiospermen ins Gespréach gebracht.

Rusblick

Das plétzliche, ja geradezu explosionsartige Auf-
treten der Angiospermen in der Kreide, verbunden
mit jeglichem Fehlen iberzeugender fossiler Belege
vor der Kreide, bleibt eines der groBen Geheim-



nisse in der Abstammung der Organismen. Zwar
hat man in den letzten Jahren eine Reihe sehr
frither Funde von Angiospermen tétigen kénnen,
doch waren diese oft ziemlich spezialisiert bzw.
trugen Merkmalskombinationen, die keine Briicke
zu irgendwelchen potentiellen Ausgangsgruppen
hétten schlagen konnen. Hinzu kommt, daf3 neuere
Pollenuntersuchungen bisherige Vorstellungen einer
Abfolge von primitiven Einfurchen-Pollenkérnern
der Farnpflanzen und Nacktsamer bis hin zu den
fortgeschrittenen Dreifurchen-Typen moderner Be-
decktsamer zerschlagen haben.

Dies alles macht neues Nachdenken erforder-
lich, und liebgewordene Vorstellungen tiiber die
primitiven Angiospermen miissen zum Teil aufge-
geben werden, da theoretische Uberlegungen und
konkrete Funde nicht in Deckung gebracht werden
konnen. Selbst so grundlegend erscheinende Fra-
gen wie die, ob die ersten Angiospermen krautig
oder holzig waren, sind alles andere als geklart.

Wo waren die in reicher Zahl zu
erwartenden Zwischenstufen zwischen
Gymnospermen und Angiospermen

vor der Kreide?

Die alte Frage steht unverandert im Raum: Wo
waren die in reicher Zahl zu erwartenden Zwi-
schenstufen zwischen Gymnospermen und Angio-
spermen vor der Kreide iiber einen Zeitraum von
+ 100 Millionen Jahren (géngiger Zeitrechnung)?
Wieso haben sie keinerlei Spur hinterlassen?

Diese Frage bleibt auch, wenn man, wie zuneh-
mend tblich, durch Vergleich von DNA-Sequen-
zenrezenter Formen per Extrapolation auf das Alter
der frithesten Angiospermen und aufihre mogliche
Ausgangsgruppe zurtickrechnet. Au3erdem zeich-
net sich schon jetzt ab, da3 die Situation durch
Hinzunahme weiterer Sequenzen komplizierter
statt einfacher wird — ein Phdnomen, das allgemein
fir ,DNA-Stammb&aume* zu gelten scheint.

Wie dem auch sei, Vergleiche rezenter Formen
werden denjenigen kaum tberzeugen, der nach
klassischem Ansatz phylogenetischer Forschung
der konkreten Merkmalsabfolge von angenomme-
nen Vorldufern bis hin zu den rezenten Formen
nachgeht. An dieser Stelle sind wir aber praktisch
nicht weitergekommen. Selbst so alte Fragen wie
die, ob die Zwitterbliite der Angiospermen auf eine
Einzelblite oder einen Bliitenstand mit einge-
schlechtigen Bliiten zuriickgeht, wird nach wie vor
kontrovers diskutiert.

Sollten etwa — wie in jiingster Zeit wieder neu
in die Diskussion geworfen — Samenfarne den Aus-
gang der Angiospermen bilden, so bleibt nicht nur
die Frage der Merkmalsfolge offen, sondern es

rickt auch der zu iiberbriickende Zeitraum zwi-
schen Entstehung und Fossiliiberlieferung in einen
Zeitrahmen von vielleicht 200 Millionen Jahren
oder mehr (nach géangiger Datierung).

Es scheint, daf3 wir noch eine Zeitlang mit dem
»abominable mistery“ leben miissen, selbst wenn
einige Zeitgenossen die Losung des Problems
unmittelbar bevorstehen sehen.

Literatur

BarkMAN TJ, CHENERY G, McNEAL JR, Lyons-WEILER J, ELLI-
sENs WJ, Moore G, WoLre AD & peEPampHILIs CW (2000)
Independent and combined analyses of sequences from
all three genomic compartments converge on the root
of flowering plant phylogeny. Proc. Natl. Acad. Sci. 97,
13166-13171.

CarLquisT S (1996) Wood anatomy of primitive angiosperms:
New perspectives and syntheses. Pp 68-90in TayLor DW
& Hickey LJ (eds) Flowering Plant Origin, Evolution and
Phylogeny. Chapman and Hall, New York.

Crane PR, Frius EM & PepersenN KR (1995) The origin and
early diversification of angiosperms. Nature 374, 27-33.

CrepeT WL (1998) The abominable mistery. Science 282,
1653-1654.

CrepeT WL (2000) Progress in understanding angiosperm
history, success, and relationships: Darwin’s abomina-
ble ,perplexing phenomenon®. Proc. Natl. Acad. Sci. 97,
12939-12941.

DonoGHUE MJ & DovLe JA (1989) Phylogenetic studies of
seed plants and angiosperms based on morphological
characters. Pp. 181-193 in FErRNHOLM B, KREMER K & JORN-
vaLL H (eds) The hierarchy of life: Molecules and mor-
phology in phylogenetic analysis. Amsterdam: Elsevier.

Enpress PK (1993) Floral structure and evolution of primi-
tive angiosperms: Recent advances. Plant Syst. Evol.
192, 79-97.

FronLicH MW & Parker DS (2000) The mostly male theory
of flower evolutionary origins: from genes to fossils.
Syst. Bot. 25, 155-170.

GraHam SW & OrmsTeaD G (2000) Utility of 17 chloroplast
genes for inferring the phylogeny of the basal angios-
perms. Am. J. Bot. 87, 1712-1730.

Huches NF (1994) The enigma of angiosperm origins. New
York: Cambridge University Press.

Lutrce U, KLuce M & Bauer G (1988) Botanik. 2. Aufl. Wein-
heim: VCH-Verlagsges.

MARTIN W, GIErL A & SaAEDLER H (1989) Molecular evidence for
pre-Cretaceous angiosperm origins. Nature 339, 46-48.

Qiu YL, Lee JH, Bernascont Quaproni F, Sortis DE, SoLTis
PS, Zanis M, ZimMeR EA, CHEN ZD, SAVOLAINEN V, CHASE
MW (1999) The earliest angiosperms: evidence from
mitochondrial, plastid and nuclear genomes. Nature
402, 404-407.

Raven PH, Evert RF & CurTis H (1988, 2000) Biologie der
Pflanzen. 2. und 3. Aufl. Berlin: de Gruyter.

ScuwerTzer H-J (1989) Wie sah die Urbliite der bedeckt-
samigen Pflanzen aus? Spektr. Wiss. 1989, 162-173.
STEWART WN & RoTHwELL GW (1993) Paleobotany and the
evolution of plants. 2nd ed. Cambridge, New York:

Cambridge University Press.

STrasBURGER E (Begr., 1983, 1991, 1998) Lehrbuch der Bota-
nik. Stuttgart bzw. Jena: G. Fischer, 32., 33. und 34. Aufl.

StutzeL T & JeNny M (1997) Botanische Bestimmungs-
tbungen. Vervielféltigtes Skript, Universitdt Bochum.

Sytsma KJ & Baum DA (1996) Molecular phylogenies and
the diversification of angiosperms. Pp. 314-340 in
TavyLor DW & Hickey LJ (eds) Flowering Plant Origin,
Evolution and Phylogeny. Chapman and Hall, New York.

TavLor DW & Hickey LJ (eds, 1996) Flowering Plant Origin,
Evolution and Phylogeny. Chapman and Hall, New York.



