Cactaceae

Jahrbiicher der Deutschen Kakteen - Gesellschaft ¥

1942

Erster Teil : August 1942

Herausgegeben von der Deutschen Kakteen-Gesellschaft E. V.

Verlag J. Neumann, Neudamm



Klemmriickeneinband

Die leichteste und bequemste Art des Einbandes der Jahrbiicher, die in das groBfe Werk
»wCACTACEAE* einzuordnen sind, ist der Klemmriicken. — Die D.K.G. hat fiir das Sammel-
werk passende Klemmriicken mit Goldanfschrift anfertigen lassen, die die Lieferungen von
3 bis 4 Jahren aunfnehmen; bis jetzt sind zwei Stiick erforderlich. — Jahrbuchbezieher kénnen
diese Klemmriickeneinbiinde fiir den Preis von je 2.35 RM einschl. Porto und Verpackung
gegen Voreinsendung des Betrages auf Postscheckkonto Bruno Giildemann, Berlin-Zehlen-
dorf West, Sperberfeld 5, Postscheckamt Berlin Nr. 32448, oder anf schriftliche Bestellung an
Herrn Giildemann gegen Nachnahme mit 0.30 BM Postaufschlag erhalten

Manuskripte fiir ,,Cactaceae” (Jahrbiicher der Deutschen Kakteen- Gesellschaft) sind an den
Priisidenten der Gesellschaft (Berlin-Zehlendorf, Leite 52) zu senden. Die Verfasser erhalten
einen Kostenbeitrag von RM 3.— fiir die Druckseite; auBerdem erhilt anf Wunsch jeder
Autor bis zu 40 Sonderabdrucke seiner Arbeit, Weitere Sonderabdrucke werden berechnet

Das Werk beginnt mit dem Jahrbuch 1937 und erscheint in zwanglosen Lieferungen von
durchschnittlich 90 bis 100 Seiten jihrlich. Der Preis betriigt (auch fiir bereits erschienene
Jahrginge) fiir Mitglieder der Deutschen Kakteen-Gesellschaft, fiir Mitglieder auslindischer
Kakteen- und Sukkulenten-Gesellschaften und fiir die Bezieher der von Curt Backeberg heraus-
gegebenen Blitter fiir Kakteenforschung jihrlich RM 3.—, im iibrigen jihrlich RM 5.—

Die in sich abgeschlossene Arbeit von Prof. Dr. Otto Porsch iiber das Bestiiubungsleben
der Kakteenbliite ist auch einzeln erhiltlich, Teil I fiir 5.— RM; Teil IT fiir 4— RM

Bestellungen gehen an den Schriftfithrer der Gesellschaft, Herrn Dr, Friedrich Dobe, Berlin NO 18, Am Friedrichshain 3,
Znhlungen an den Kassenfithrer Bruno Giildemann, Berlin-Zehlendorf — Klein-Machnow, Sperberfeld 5 (Postscheckkonto
Berlin 324 48)

Die Beitriige dieser Lieferung 1942, 1 werden in das Sammel-
werk Cactaceae wie folgt eingeordnet (vgl. die Ubersicht
am SchluB vonm 1941, 1):

Bl 1 bis 3 als Nr. 15a hinter Nr. 15

Bl 4 bis 13 als Nr. 7a hinter Nr. 7

Bl. 17 als Nr. 4a hinter Nr. 4

BL 14 bis 16 als Nr. 4b hinter 4a

Bl 18 bis 24 als Nr. 37a hinter Nr. 37




Bliitenmorphologische Einzeluntersuchungen
Von Dr. habil. Franz Buxbaum, Fiirstenfeld
Selenicereus Macdonaldiae (Hooker) Br. et R.

Diese riesige, bis iiber 35 em lange Bliite erhielt ich in zwei Stiicken vom Bota-
nischen Garten der Universitit Wien. In voller Anthese konnte ich sie allerdings nicht
untersuchen, doch spielt dies eine geringere Rolle, da eine sehr gute Aufnahme
allerdings auch schon im Abblithen — in Britton und Rose, ..,The Cactaceae*
Band II, Seite 203, vorliegt.

Es war vorauszusehen, dal} eine Riesenbliite, wie die des Selenicereus Macdonaldiae,
in ihrer Organisation Eigenheiten zeigen wiirde, die bei kleineren Bliiten nicht auf-
treten. Darum erschien eine besonders eingehende Untersuchung notwendig, deren
Resultat nun hier vorliegt.

Ich mufl nur dazu noch erwiihnen, daf} gerade die gewaltige Griolle dieser Bliite
technisch sehr schwierig zu behandeln war, da diinne Schnitte dieser Ausmalle bei
der Behandlung mit Reagentien, wenn nicht schon friiher, unfehlbar zerreiflen, dicke
aber infolge der Schleimmassen kaum zu untersuchen sind, abgesehen davon, daf}
eine mikroskopische Bearbeitung so grofier Objekte nur mit Spezialmikroskopen mit
groflem Tisch maglich sind. Es konnten daher stets nur Einzelteile untersucht werden,
was naturgemil} erhihte Fehlerquellen mit sich bringt. Abgesehen davon ist es aber
bei einem so groBlen Objekt niemals moglich, so genau nervenparallele Schnitte an-
zufertigen, dal} der Verlauf eines einzelnen Gefillstranges in seiner ganzen Linge
verfolgt werden kann. Auch hier mufl aus mehreren Schnitten kombiniert werden,
was wieder Unklarheiten mit sich bringen muf.

Als einen technischen Hinweis mochte ich bemerken, dafl die Schnitte dadurch
entschleimt wurden, dal} sie nach lingerem Liegen in Kalkwasser noch einige Zeit
langsam ausgekocht wurden. Dadurch werden auch tiefer gelegene Sekretbehilter
noch entschleimt. Allerdings werden die Schnitte dabei auflerordentlich briichig und
miissen dullerst vorsichtig weiter behandelt werden. Zuniichst wurden sie in einer
verdiinnten Losung von Essigsiiure entkalkt, dann teils ungefiirbt. teils mit Chrysoidin
gefiirbt, untersucht.

Schon die Stellung der Bliite ist eigenartig. Sie entspringt seitenstiindig, jedoch
auf kurzen, konischen Stielen, die allerdings von auflen iiberhaupt nicht wahr-
genommen werden kénnen, da sie von der Basis des Perikarpells bis zur Hauptachse
umwallt werden. In dem engen Spalt zwischen dem ..Sockel* und der Umwallung
befinden sich aber sogar Areolen. und zwar sowohl aus dem Sockel entspringende
als dem Perikarpell angehirige.

Das Perikarpell ist im ganzen fast kugelférmig oder etwas eiférmig verlingert
und dicht mit rundlichen Héckerwarzen bedeckt. Die Stellung der Hocker stellte
ich in neun und zwdlf Schrigzeilen fest, was einem Stellungsverhiiltnis */,, entsprechen
wiirde. Die Hiécker sind die Podarien der winzigen dreieckigen Schuppenbldttchen
des Perikarpells, d. h. also deren Blattbasis, der gegeniiber allerdings der Spreitenteil
des Blattes aullerordentlich stark reduziert ist. Die axillire Areole ist aus der Achsel
auf das Podarium hinauf verschoben, so dal} sie auf einer fast rechtwinklig zur
Perikarpelloberfliche stehenden kleinen Ebene steht (Abb. 1 und Abb. 2). Die Areole
trigt braune Borsten und Haare. '

Nach oben zu nehmen die Schuppen an Grifle stiindig zu, wobei sich die Podarien
mehr und mehr in die Linge ziehen. Schon dicht iiber dem Perikarpell ist die Schuppe
recht auffallend geworden. Es zieht sich dabei auch nicht das ganze Podarium in die
Linge, sondern die Streckung des Internodiums erfafit nur den unteren Teil der
Blattbasis. die nun auf eine kiirzere oder lingere Strecke auflen an der Rohre und im
Innern an den Gefifibiindeln verfolgt werden kann: der obere, hickerformig vor-
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Abb. 1. Zwei Podarien mit Schiippchen vom Perikarpell. Vom oberen
Podarium wurden Stacheln und Haare entfernt. (Original Buxbaum.)

Abb. 2. Schuppe mit gestrecktem Podarium aus der Zone unmittelbar
iiber dem Perikarpell. (Orig. Buxbaum.)

springende und die Areole tragende Teil des Podariums bleibt von der Réhrenstreckung
unberiihrt (Abb. 2). Schon dicht iiber dem Perikarpell sind die Areolenhaare be-
deutend linger als die Borstenstacheln. Nach oben zu werden nicht nur die Schuppen-
blitter immer groBer und die Podarien immer mehr verlingert, es vermehrt sich
auch die Zahl der Haare und Borstenstacheln. Im oberen Teil der Rohre werden
auch die Stacheln immer mehr zu Haarstacheln.

Am Schlund der Rohre verlingern sich die Schuppenblitter ziemlich allmihlich
zu den schmalen und derberen roten bis orangefarbenen AuBlenbliittern der eigent-
lichen Bliitenhiille. Die duflersten dieser AuBlenblitter tragen noch Haare in den
Achseln, die weiteren noch Areolenwolle. Aber selbst in den Achseln der schon weiflen
inneren Bliitenhiillblidtter findet man noch Arcolenwolle, in Spuren sogar fast bis zu
den innersten.

Die Rihre ist sehr dickfleischig, etwa 6 mm Wandstiirke, so daff im unteren Teil
um den etwa 4 mm dicken Griffel kaum ein Zwischenraum von 1 mm Weite frei bleibt.
Der unterste Teil der Innenwand der Rohre ist frei von Staubblittern, dafiir mit
einem brdunlichen papillosen Nektargewebe bedeckt. In der obersten Zone des Nek-
tariums, das sich etwa 4 em hoch zieht, wird das Driisengewebe streifenartig von den
Basen der untersten Staubblitter durchzogen und gerillt.

Die Staubblitter, die sich mit einem kleinen Bogen aus der Rohrenwand erheben,
um dann gleich wieder parallel zu ihr weiterzulaufen, sind iiber die ganze weitere
Innenwand gleichmiBig verteilt. Wenn auch die obersten (Schumann nennt sie die
inneren®’) tatsdchlich im Schlund einen Kranz bilden, wie dies Schumann be-
schreibt, so ist dieser doch von jenen etwa einer Echinopsis darin unterschieden,
dafl dieser Kranz von den iibrigen Staubblittern nicht durch einen Zwischenraum
getrennt ist, sondern in die iibrige Spiralserie allmiihlich iibergeht. Die Staubblitter
eilen im Lingenwachstum der Bliitenhiille so stark voran, dafl sie in der Knospe
vor der Anthese ganz zusammengebogen ruhen. Die Kante des Schlundes trigt die
inneren Bliitenblitter in mehreren Reihen.



Der dicke Griffel trigt, scharf abgesetzt und vorspringend, eine grofle Zahl —
etwa 20 — schmal-linealische Narbeniste.

Die Bliite erweist sich demnach, trotz ihrer Grofie und Anpassung an langriisselige
Nachtschmetterlinge (Schwiirmer), in der Bauart iiberaus primitiv. Der Achsen-
charakter der Rahre bleibt fast bis zu den innersten Bliitenhiillblittern gewahrt,
indem wenigstens spurenweise noch Areolenwolle in deren Achseln feststellbar ist,
withrend die ganze Réhre noch sehr auffallende Areolen mit Stachelbildungen trigt.
Von den winzigen Schiippchen des Perikarpells bis zu den weillen Innenblittern
der Bliitenhiille ist ein allmihlicher Ubergang festzustellen. Das Nektarium ist gleich-
falls noch sehr primitiv, indem keine Spur einer noch so einfachen Nektarkammer
vorhanden ist. Es ist nicht einmal scharf begrenzt, sondern list sich allmihlich durch
die Staubblattinsertionen auf. Auch die untersten Staubblitter bilden keinen Ver-
schlufl des Nektarraumes. Ferner ist die ganz gleichmiilige Ausstattung der ganzen
Innenwand der Riéhre, mit allmihlichem Ubergang zum Schlundkranz, ein schr
primitiver Zustand. :

Die Anordnung der Areolen auf Perikarpell und Riéhre beweist, dafl die Haupt-
streckung der Rohre etwa im mittleren Teil der eigentlichen Rohre erfolgt. In der
Perikarpellregion macht die Achsenrohre iiberhaupt keine Streckung durch, ja sie
ist eigentlich in dieser Region als gestaucht zu bezeichnen. Die Streckung beginnt
in geringerem MafBle aber sofort ober dem Perikarpell und nimmt gegen die Mitte
immer groflere Dimensionen an, um gegen das obere Ende wieder geringer zu werden
und in der Region der Innenbldtter wieder einer Stauchung Platz zu machen.

Auflerordentlich eigenartig und aufschluBireich ist aber der anatomisch-morpho-
logische Bau der Rahre, d. h. besonders der Verlauf der Gefilibiindel. Er ist nur ver-
stindlich aus der bei Zygocactus aufgedeckten eigenartigen Verschiebung der peltaten
Karpelle, die hier durch die enorme Grifle der Bliite noch weitere Modifikationen
erleidet.

Von der Basis aus steigen ziemlich genau in der Mitte der gesamten Wanddicke
stirkere Hauptstringe auf, die schon dicht iiber ihrer Abzweigung Seitenstriinge nach
auBlen zu den untersten Areolen entsenden. Diese Seitenstriinge veristeln aber iiber-
dies noch in feine GefiB3biindel, die offenbar die Aufgabe haben, das dicke Perikarpell-
gewebe zu versorgen. Nach oben zu entspringen immer weitere, spiter immer spitz-
winkeliger abzweigende Seitenbiindel, die dann aber hiufig gleich zwei oder selbst
mehrere iibereinander liegende Areolen zu versorgen haben, indem sie, anniéhernd
parallel zur Wand verlaufend, zu jeder Areole einen verzweigten Seitenast abgeben.
All diese Biindel geben feine, anastomosierende Veriistelungen in das Gewebe auller-
halb des Hauptstranges ab.

Das Gewebe auflerhalb der Hauptbiindelzone ist wesentlich verschieden von dem
innerhalb derselben gelegenen. Das heifit, genaue Untersuchung zeigt, daf} die Grenz-
linie etwa 1 mm innerhalb der Hauptgefi3biindel liegt. Das dullere Gewebe ist auller-
ordentlich reich an groBen Schleimzellen und erscheint dadurch lockerer als das Innen-
gewebe. Letzteres weist nur unten, nahe der Basis Schleimzellen auf, aber auch dort
nur vereinzelt. Es liegt nahe, im AuBlengewebe Bestandteile der hohlen Achse, im
Innengewebe die Karpelle zu vermuten. Dies wird durch den weiteren Gefif(biindel-
verlauf bestiitigt.

Nach innen zu zweigt vom HauptgefiBbiindel erst in der Hohe oberhalb der Frucht-
knotenhohle das erste GefiBbiindel ab. Es wendet sich scharf riickwiérts und tritt,
von auBen und oben kommend, unter die Plazenta im Bereich der untersten Samen-
anlagen. Nun folgt eine Reihe von feinen GefidB3biindeln hintereinander, die alle erst
ein Stiickchen nach oben ziehen, um dann gleich in einer scharfen Ecke nach unten
zu biegen und gleichfalls an die Plazenta heranzutreten. Unter der Plazenta selbst
entwickelt sich ein feines Netzwerk, indem die gesamten herantretenden Stringe
untereinander anastomosieren.
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Abb. 3. Liingsschnitt durch das Perikarpell und den untersten Teil
der Réhre mit Darstellung der Gefiftbiindel. (Orig. Buxbaum.)

Erheblich hoher oben zweigt ein weiterer Strang in der gleichen Weise ab. Auch er
wiichst zuniichst gegen den oberen Rand der Plazenta; bevor er sie erreicht, wendet
er sich aber gegen dic Mitte und unter den Griffel, in den er nahe dem Griffelkanal
eindringt. Vorher hat er sich verzweigt. Dieser Strang ist aber sehr schwach und wiirde
fiir den dicken Griffel nicht ausreichen. Ja. er scheint iiberhaupt nicht tief in ihn
einzudringen. Ein weiterer ziemlich starker GefiBstrang, der wieder in der gleichen
Weise vom Hauptstrang abgezweigt wird, wendet sich hingegen unmittelbar unter
der Griffelinsertion nach oben und bildet das Hauptleitbiindel des Griffels in jedem
Karpellabschnitt; dieser Strang verzweigt sich iiberhaupt nicht.

Wieder ein weiterer Strang wiichst dicht an die Innenwand heran und zieht dort
unverzweigt dicht unter dem Nektarium abwirts, um genau am unteren Ende des-
selben unvermittelt aufzuhioren.

Bereits hoch in der Rohre liegen dann die Ursprungsstellen der den untersten
Staubgefillen zugehorigen GefiaBbiindel. Auch diese haben erst inversen Verlauf,
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Abb. 4. Schema zum Gefifbiindelverlauf.
Die dufleren Gefiafbiindel wurden als
belanglos weggelassen und nur die
innere Zone ausgefithrt. Hiervon sind:

T “t'.“'.. -!!ﬁ-!-’mn[l_um-_z.'

—— — Biindelgruppe des Ventralmedi-
anus,

..... Biindelgruppe des Dorsalmedi-
anus,

—..—..— Versorgungsbiindel des Nek-
tariums,

—.—.— Biindel der Staubblatter.

—————— Hauptgefifibiindel;  ferner:

Stb = Staubblitter, G = Griffel,

N = Nektarium. (Kontur aufgelist.)

(Original Buxbaum.)

wenden sich aber unterhalb der Staubblattinsertion nach oben, um in das Filament
einzutreten. Erst bei den oberen Staubblittern fillt die anfingliche nach unten ver-
laufende Richtung fort (Abb. 3).

Das Schema Abbildung 4 gibt eine iibersichtliche Darstellung der GefilBbiindel-
anordnung. Die untersten, die Plazenta innervierenden Stringe (— — —) und die den
Griffel innervierenden (. . . .) bilden miteinander das System der Karpelle. Ver-
glichen mit dem bei Zygocactus geschilderten Grundbauplan der Kakteenbliite, wiirden
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also alle zur Plazenta verlaufenden Biindel dem Ventral-Medianus entsprechen, die
beiden zum Griffel verlaufenden dem Dorsalmedianus. Es fehlt dabei die Stielzone
vollstindig. Die Karpelle haben damit den Charakter von peltaten, sitzenden Blittern.
Die ganze Zone des Hauptgefifibiindels, aus der die zur Plazenta und zum Griffel
verlaufenden Striinge entspringen. bildet die Basis des Karpells.

Die grofle Zahl der Narben ist durch die gleich grofle Karpidenzahl bedingt. die
sich im Fruchtknoten dahin auswirkt. dafl in der verhiltnismifBig kleinen Frucht-
knotenhohle die Plazenten aullerordentlich dicht stehen. Da andererseits jede Plazenta
dicht mit den biischelig angeordneten Samenstriingen besetzt ist, ist die Innenwand
der Fruchthshle ungemein dicht mit Samenanlagen besetzt. (In der Abb. 4 schema-
tisiert, um die verzweigten Samenstringe wenigstens anzudeuten!)

Die Samenstringe sind reich verzweigt, und zwar ist zweierlei Verzweigung fest-
zustellen, wenn man den Verlauf der Gefillbiindel in den Samenstringen verfolgt.
In die Basis des gemeinsamen Samenstranges treten nidmlich mehrere Gefillbiindel
ein, die voneinander unabhiingig sind und sich selbstindig weiterverzweigen. Die
Endzweige der Samenstriinge zweigen sich von diesen Hauptisten dagegen in der
Weise ab, dall das Hauptgefifibiindel an der Abzweigungsstelle sich teilt und die
Zweige so versorgt. Demnach ist der untere Teil des verzweigten Samenstranges ein
durch kongentiale Verschmelzung mehrerer dicht nebeneinander entspringender
Samenstringe aufzufassen. erst die aus jedem der HauptgefiBbiindel abzweigenden
Aste sind echte Verzweigungen.

Die Endverzweigungen, die sich in verschiedenen Richtungen ausgliedern, sind
fast voll kreisformig gekriimmt, so dall die Mikropyle den Samenstrang wieder be-
rithrt. Da sie iiberdies nicht sehr lang sind. und die Samenstringe, wie schon erwihnt,
sehr dicht stehen, ist es fast unmoglich, ein solches Samenstrangbiischel zeichnerisch
oder photographisch auch nur einigermaflen klar wiederzugeben. abgesehen davon,
daBl beim Versuch des Auspriiparierens die ineinander verschlungenen Samenstriinge
stets zum Teil abgerissen werden.

Ein weiterer interessanter Unterschied gegeniiber den bisher untersuchten Arten
liegt in der Selbstiindigkeit des Nektarium-Biindels. Bei Zygocactus usw. wurde das
Nektarium stets von den zu den Staubbliittern fiihrenden Biindeln versorgt, die sich
erst abwiirts unter das Nektarium wandten, um dann. unter diesem wieder nach oben
verlaufend, an die Staubblattbasis heranzutreten. Damit war eine innige Beziehung
zwischen Staubblittern und Nektarium gegeben. Bei Selenicereus Macdonaldiae hin-
gegen besitzt das Nektarium ein eigenes Versorgungsbiindel (—..—..—), und die
Biindel der Staubblitter haben gar nichts mehr mit ihm zu tun, sondern sind eben-
falls selbstindig (—.—.—.—).

Seltsam erscheint der Umstand. dal trotz der starken Verschiebung der den
Karpellen, dem Nektarium und den unteren Staubblittern zugehérigen inneren
Gefiilbiindel, die wohl zweifellos durch die Lingenstreckung zustande kommen
diirfte, die Biindel des Achsengewebes aulierhalb der Hauptleitstriinge, die zu den
Areolen verlaufen, keinerlei derartige Verschiebung mitmachen.

Die Plazenten sind iiberaus dicht mit Biischeln verzweigter Samenstriinge besetzt.
Der obere Abschlufl der Karpellhohle ist mit kurzen Papillen besetzt. die sich, wie
bei Zygocactus. in den Griffelkanal als Pseudoparenchym fortsetzen.

Bemerkenswert erscheint noch, daB, wie schon Schumann betont, die aus der
Riohrentiefe kommenden Staubfiden, der Schwerkraft entsprechend, herabgeneigt
sind, wihrend die Staubblitter des Schlundkranzes strahlend stehen. Darin ist wohl
ausschlieBlich eine Folge der Zartheit der Staubfiden zu sehen. die bei groflerer Linge
nicht mehr imstande sind, sich frei zu tragen.



Rhipsaliden-Studien
Von Dr. habil. Franz Buxbaum, Fiirstenfeld

Einleitung

Die Rhipsaliden im Umfange der Tribus 1 Hylocereae Backbg. Subtribus 1 Rhip-
salidinae Backbg. (nicht Br. & R.!) sind eine in sich aufBlerordentlich geschlossene
Gruppe von Epiphyten bzw. Felsenbewohnern der Regenwaldregion, deren Anschluf3
an die anderen Gruppen der Familie villig unklar ist. Auch ihre Stellung in der
Tribus Hylocereae ist trotz sehr groBer habitueller Ahnlichkeit mancher Arten mit
Arten der anderen Hylocereae-Subtribus keineswegs gesichert. Die einzeln stehenden.
unverzweigten Samenstriinge sprechen sogar entschieden dagegen. wenn man ihnen
die Bedeutung beimifit wie Vaupel und wenn man sie als ein primivites Merkmal
wertet, Berger stellte sie darum den Hylocereae als gleichwertige Subtribus der
Cereoideae an die Seite und lehnte auch jede Beziehung zu der, habituell dhnlichen,
ritselhaften Gattung Pfeiffera mit Entschiedenheit ab, da diese gebiischelte, ver-
zweigte Samenstringe besitzt.

Auch die Frage, ob es sich um eine primitive oder abgeleitete Gruppe handelt,
wurde unterschiedlich beantwortet. Schumann, der Zygocactus von ihnen losreift,
stellt sie hinter die Mamillarieae an letzter Stelle der Cereoideae, womit man heute
die hochste Ableitung charakterisieren wiirde. Da er aber die unbestritten primitivste
Unterfamilie der Peireskioideae im System an den Schluf} stellt, scheint er doch.
einem damals oft iiblichen Brauch zufolge, sein System mit den héchstentwickelten
Formen (nach seiner Meinung) zu beginnen. Es ist also doch nicht ganz klar, wie er
die Rhipsaliden einschitzte, abgesehen davon, daB auler der Gliederung in die drei
Unterfamilien, bei Schumann die Stammesgeschichte noch sehr im dunkeln liegt. Das-
selbe gilt auch von Britton und Rose, die gleichfalls die Rhipsaliden zerreiflen
(Zygocactus bei den ,,Epiphyllanae‘!), Rhipsalis mit den anderen kleinbliitigen Gat-
tungen (und Pfeiffera!) hinter die Epiphyllanae an die letzte Stelle setzen. Vaupel.
der den Samenstringen sehr groffe Bedeutung beimifit, betrachtet die Gruppe un-
streitig als primitiv und stellt sie an die Spitze der .,Chorineurae und damit der
Cereoideae in unserem Sinne. Der Auffassung, dafl hier die einfachen Samenstringe
ein Primitivmerkmal seien, schlieit sich auch Alwin Berger an, obwohl er die ein-
fachen Samenstringe der Echinicactanae, Cactanae und Coryphanthanae als Riick-
bildungserscheinung wertet.

Auch die Zusammenhiinge innerhalb der Subtribus harren noch der Klirung.
Die Stellung von Erythrorhipsalis in der Mitte ist zufolge des noch am stirksten aus-
gepriigten Achsencharakters des Perikarpells entschieden unrichtig. Bemerkt muf}
auch noch werden, dal auch'die Phytographie der Arten, trotz Vaupels monogra-
phischer Bearbeitung. sehr zu wiinschen iibrig ldBt.

Die angefiihrten Griinde haben mich zu sehr umfassenden Untersuchungen ver-
anlaft, deren Ergebnisse noch nicht durchweg spruchreif sind. Unter den ..Rhip-
saliden-Studien® sollen nun fortlaufend Ergebnisse dieser Untersuchungen veriflent-
licht werden und als schlieBlichen Abschluf hoffe ich, auch die systematischen Fragen
endgiiltig kldren zu kénnen.

Eine besondere Bemerkung verdient noch die merkwiirdige Verbreitung wvon
Rhipsalis cassytha, die als einziger Vertreter der Familie aufler am amerikanischen
Kontinent noch in Afrika (Festland und Inseln) und auf Ceylon vorkommt. Diese
Vorkommen werden merkwiirdigerweise auf Verschleppung durch Végel zuriick-
gefiihrt. Ich kann mich dieser Meinung keinesfalls anschlielen, und zwar aus folgenden
Griinden :

1. Wenn der europalsche Vogelzug auch das Mittelmeer iiberquert, so geschieht
dies, wie wir heute verliBlich wissen, stets iiber die Meerengen; von einem trans-
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atlantischen Vogelzug kann also unter keinen Umstéinden die Rede sein. Sonst
wiirde ja die Vogelwelt beider Kontinente iibereinstimmen, was bekanntlich
nicht der Fall ist.

2. Nicht einmal Schwimmvigel kénnen in Frage kommen, da die Meeresstromungen
gerade in der entgegengesetzten Richtung stromen (Passathdrift), ganz abgesehen
davon, daf} ein Seevogel keine Urwaldpflanzen verbreiten konnte.

3. Die weitere Verschleppung nach Ceylon wire bei Annahme von Vogelverbreitung
ein weiteres undenkbares Problem.

Dagegen ist zu beachten, dall der Segelschiffsverkehr nach Indien den Atlantik
zweimal iiberqueren mufite, wobei sich oft monatelange Aufenthalte an der brasiliani-
schen Kiiste ergaben. Auf diese Weise wire eine Verbreitung der offenbar sehr an-
passungsfihigen Art iiber Afrika und bis Ceylon sehr wohl denkbar, wie ja umgekehrt
auch indische Pflanzen (z. B. Buteloua) nach Tropisch-Amerika verschleppt wurden.
Ich bin daher der Ansicht, daB} die Verbreitung dieser Pflanze nach Afrika usw. auf
den Menschen zuriickzufiihren ist. Autochthon ist sie dort auf keinen Fall.

Zu der in den ,,Rhipsaliden-Studien** angewandten Benennung muf} ich ebenfalls
noch eine Vorbemerkung machen. Es wird nidmlich auffallen, daBl in diesen Ausfiih-
rungen sehr hiufig Artnamen vermieden werden. Die Ursache dieser Malnahme ist
das Chaos, das in dieser Hinsicht herrscht. Jeder Botanische Garten, den man um
Rhipsaliden-Material ersucht, bittet gleichzeitig mit der Zusendung um Revision der
Bestimmungen. Die Ursache ist nicht Nachlidssigkeit der Gartenleitung, sondern die
Unméglichkeit, mit den derzeitigen Hilfsmitteln eine Art — ausgenommen einige in
der Gestalt isoliert stehende — einwandfrei zu bestimmen. Auch Vaupels Monographie
hat darin nichts geindert. Simtliche Schliissel und Beschreibungen stiitzen sich auf
Merkmale, die variabel sind, und wenden Ausdriicke an, die sehr verschieden aus-
gelegt werden kénnen. Z. B. kann der Ausdruck: ,,Glieder nicht wesentlich voneinander
verschieden** sehr vieldeutig sein. Er wird bei Vaupel fiir Arten noch angewandt, die
an langen Hauptachsen deutlich verkiirzte Endtriebe entwickeln, wenn auch nicht
so abweichend wie etwa Rh. cereuscula. Auch die Unterscheidung: ,,Keine Luftwurzeln
— reichliche Luftwurzeln® ermiglicht keine klare Unterscheidung, weil unter ge-
wissen Umstinden ziemlich jede Rhipsalis gern Luftwurzeln anlegt. Weiter sind zur
Bestimmung fast immer Bliiten und Friichte notwendig, so dal} die Bestimmung in
zwel voneinander zeitlich ziemlich weit getrennten Abschnitten durchgefiithrt werden
mul}, wobei es nicht versiumt werden darf, fiir alle Fille zu befruchten. Das Bild-
material ist iiberaus mangelhaft und fehlerhaft, zeigt oft die typischen Merkmale
nicht und stimmt z. B. bei Britton und Rose mitunter gar nicht mit der Beschrei-
bung iiberein. Die gleiche Art hat verschiedenes Aussehen bei den verschiedenen
Autoren, so dal} es ziemlich sicher erscheint, daf} jeder eine andere Art mit demselben
Namen verbunden hat. Dagegen werden die oft iiberaus charakteristischen Merkmale
der longitudinalen Symmetrie, der Verzweigungswinkel und der Wirtelzahlen der
Verzweigung iiberhaupt nicht zur Arttrennung angewandt, obwohl diese viel klarere
Unterscheidungen ermoglichen wiirden, als die sehr wenig wechselnden Bliitenmerk-
male. Eine neue Monographie wird unbedingt notwendig sein, die sich bedingungslos
auf die Original-Abbildungen und woméglich Herbarien zu stiitzen haben wird, Friiher
wird der Zustand sich nicht éndern lassen, dall man unter den verschiedensten Art-
namen (nicht nur Synonymen!) die gleiche Pflanze, und umgekehrt unter dem gieichen
Artnamen mitunter die verschiedensten finden kann. Es kommt derzeit nimlich nur
darauf an, nach welchem Werk bestimmt wurde. Diese kiinftige Monographie wird
dann viel mehr Gewicht auf die vegetativen Merkmale zu legen haben und phyto-
graphisch wie systematisch die in den folgenden Ausfiihrungen aufgezeigten morpho-
logischen Charaktere auszuwerten haben. Bei morphologischem (typologischem) Ver-
stdndnis gliedert sich die ganze Gruppe ziemlich klar, selbst wenn man erst am Anfang
der Feinarbeit steht.
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I. Die ,,endstiindige** Bliite und die Verzweigung der ungefliigelten Rhipsaliden

Eine Anzahl von Rhipsaliden ist dadurch ausgezeichnet, dal} sie eine auffallend
grole, den Scheitel des Sprofigliedes einnehmende Areole besitzen, aus deren Mitte
sich die Bliite erhebt, wiihrend die SproBverzweigung zwar ebenfalls aus der End-
areole. jedoch in der Regel in mehreren Asten seitlich der Mitte entspringen. Es kommt
jedoch auch eine einfache Sprofiverlingerung vor, die dann wie die Bliite aus der Mitte
der Areole zu entspringen scheint, also als terminale Verlingerung angesprochen
wurde.

Bei Zygocactus spricht selbst Schumann von endstindigen Bliiten (,.floribus
terminalibus®), obwohl er sonst sehr vorsichtig ist, und z. B. bei Hariota, deren ..end-
stindige” Riesenareolen und Bliiten eigentlich zur Abtrennung der Gattung von
Rhipsalis gefiihrt haben, ,,Bliiten fast endstindig® sagt. So wie bei Zygocactus liegen
die Verhiltnisse auch bei Schlumbergera und Epiphyllopsis, die habituell Zygocactus
sehr stark gleichen.

Tatsiichlich erscheinen die Knospen von Zygocactus so genau in der Mitte der lang-
gestreckten Endareole, dal terminale Stellung angenommen werden kinnte; dazu
kommt die regelmiiflig dichotome Verzweigung beiderseits der Bliite, die dhnliche
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Abb. 1links. Hariotasalicorniodes.
einzelne ,.endstindige** Knospe. (Orig.
Buxb. )

Abb. 2 rechts, Hariota salicornio-
ides, Trieb mit zwei Knospen; die eine
scheint beiseite gedringt. (Orig. Buxb.)

Verzweigungsverhiiltnisse vermuten lassen konnte wie etwa bei Iris. Zwar kommt
es auch bei Zygocactus mitunter zur Ausbildung von zwei Bliiten an der gleichen
Zweigspitze. doch ist dann stets die eine Knospe erheblich geférdert. Auch Hariota
entwickelt in der Regel nur eine, scheinbar endstindige Bliite (Abb. 1). Wenn zwei
Bliiten entwickelt werden. so ist die eine auffallend zur Seite gedringt, so dafl auch
hier die Annahme, dal} eine Bliite terminal stehe, naheliegen wiirde (Abb. 2). Aber
auch eine Anzahl von Rhipsalis-Arten (Sens. strict.) zeigen an der Spitze der Zweige
entspringende Bliiten, wie besonders Rh. penduliflora (Abb. 3). Rh. cribrata und Rh.
saglionis (= Rh. cereuscula). SchlieBlich entspringen auch die Bliiten von Erythro-
rhipsalis pilocarpa, von Rhipsalidopsis rosea und der Epiphyllanthus-Arten an den
Zweigenden, wenn auch keine solchen auffallenden Endareolen vorhanden sind. Dem-
nach scheint es sich hier um eine im Wesen der ganzen Verwandtschaftsgruppe gelegene
Erscheinung zu handeln. deren Zusammenhiinge geklirt werden miissen, um ein rich-
tiges Bild von der Entwicklung dieses Zweiges erlangen zu kiénnen.

Der Versuch, die Zygocactus-Areole unmittelbar zu analysieren, ergab kein klares
Bild. Der Haarfilz macht mikrotechnische Bearbeitung fast unméglich, und auch die
Untersuchung des Gefifibiindelverlaufes am durchsichtig gemachten Objekt zeigte
nur ein pinselartiges AufschlieBen der Hauptstriinge, lie} aber keine Entscheidung zu.

Die Analyse mufte daher den anderen Weg, den der vergleichenden Untersuchung,
ausgehend von primitiveren Formen, anwenden. Als solche Vorstufen in der Entwick-
lung kommen in Betracht: Epiphyllanthus, der, bei meist Rhipsalis-ihnlichem Habitus,
in der Bliite eine enge Verwandtschaft mit Zygocactus klar erkennen ldfit, und Rhip-
salidopsis rosea, die neben kantigen, im Alter bzw. im gepfropften Zustand Zygo-
cactus-ihnliche Flachtriebe zntwickelt.

Epiphyllanthus gehort zu den grofiten Seltenheiten, nicht nur in den lebenden
Sammlungen, sondern selbst in den Herbarien. Es gelang mir nur E. opuntioides aus



Abb. 3. Rhipsalis penduliflora,
Bliite am Ende eines Kurztriebes.
{Orig. Buxb.)

der Sammlung Knebel zu bekommen und zu untersuchen. Wie schon der Name sagt,
gleichen die Sprofiglieder dieser Art vollkommen denen einer Opuntia, da die Areolen
itber die ganzen Flichen der Flachsprosse verteilt sind. Morphologisch gesehen, sind
es also eigentlich ,,abgeplattete Rundsprosse®, und nicht, wie dies sonst bei Kakteen-
Flachsprossen (eben mit Ausnahme von Opuntia) der Fall ist, ..gefliigelte” Sprosse
mit zweizeiliger Areolenanordnung.

Vom Scheitel betrachtet (Abb. 4) zeigt sich nun, dafl die in Schrigzeilen angeord-
neten Areolen infolge der plétzlichen Verengung des SproBlkérpers an dessen Ende
so eng zusammenriicken, daf} sie einander beriihren: sie bleiben aber dabei deutlich
voneinander unterscheidbar. Keine dieser Areolen steht wirklich terminal! Durch
die nachtriigliche Dickenzunahme des Sprofigliedes werden diese um das Sprofiende
stehenden Areolen etwas vertieft, d. h. um die ganze Areolengruppe entsteht ein
kleiner Wall. Das ist bereits ein Anklang an die bei Zygocactus herrschenden Verhilt-
nisse. Aus Abbildung 4 geht deutlich hervor, daf die Sprofverlingerung nicht einmal
von den mittleren Areolen ausgehen mul}; es zeigen zwei der Areolen den Beginn
eines Sproffwachstums.

Klar wird der Ursprung der umwallten Scheitelareole aber bei Rhipsalidopsis. Die
Glieder dieses kleinen Pflinzchens nehmen durchaus nicht nur in gepfropftem Zustand
flache Form an: so cereoid, wie sie Vaupel darstellt, diirften wohl nur Jugend-
zustiinde sein (obwohl Vaupel eine Bliite mit darstellt!). Es kommen vielmehr alle
Formen vom fiinfkantigen bis zum Flachsprofl vor, ohne daf} ein bestimmter Grund
vorzuliegen scheint. Die Sprofiglieder enden stumpf abgestutzt und tragen, unab-
hiingig von der Kantenzahl, um die Mitte der Stirnseite, wenn auch dieser oft sehr
genihert, eine Anzahl Areolen. Kommt nur eine zum Austreiben (Abb. 5), so scheint
dieser SproB3 dem freien Auge terminal zu stehen. In Wahrheit steht er aber doch
etwas exzentrisch. An dem vierkantigen Sprof3 (Abb. 6), an dem zwei Areolen neue
Sprosse ausbilden, ist deutlich zu sehen, da} nicht einmal die mittelste Areole be-
teiligt ist, sondern anscheinend eine neben der Mitte stehende. Man hat den Eindruck,
als entspringen beide Triebe der gleichen Areole, d. h., als seriale Sprosse eines Vege-
tationsscheitels. Da die beiden Sprosse aber nicht parallel stehen, sondern ihre Quer-
achsen etwa einen Winkel von 60 Grad miteinander einschlielen, ist zu erkennen,
daB sie nicht seriale Bildungen sind, sondern zwei miteinander fast verschmolzenen
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Abb. 4.
Epiphyllanthus

beginnenden Neutrieb.
(Orig. Buxb.)

Abb.5. Rhipsalidopsis rosea, Aus-
tretben eines 5-kantigen Sprofigliedes;
der Neutrieb liegt fast in der Mitte des
Scheitels. (Orig. Buxb.)

Abb. 6. Rhipsalidopsis rosea, zwei
Neutriebe aus einem 4-kantigen Sprofi-
glied. Die beiden Triebe stehen deutlich
neben der Scheitelmitte, und zwcar so,

daf} sie gegeneinander um etwa 60°
verdreht sind. (Orig. Buxb.)

Abb. 7. Rhipsalidopsis rosea, Stirnansicht eines Flachsprosses,

Die mit Pfeil angezeigte Areole zeigt beginnenden Neutrieb. (Orig. Buxb.)

opuntioides, Stirnseite
eines Sprofigliedes. Die
beiden mit Pfeilen™ ge-
kennzeichneten  Areolen
der Mittelgruppe zeigen



Abb. 8. Epiphvllopsis Gaertneri, Scheitelareole mit Neutrieb,
nach wiederholtem Absterben der zuerst gebildeten Jungtriebe. Der

Neutrieb ist neben der Miuellinie inseriert. (Orig. Buxb.)

-

Areolen entspringen. Der Flachsprof3 endlich (Abb. 7) zeigt drei deutlich getrennte
Areolen, die durch das sekundire Wachstum des umgebenden Gewebes genau so um-
wallt sind wie bei Zygocactus. Eine der seitlicheren Areolen zeigt einen jungen Sprof3-
scheitel. Man braucht sich nun blofl diese Areolen dicht miteinander verschmolzen zu
denken, so sind die Verhiltnisse einer Zygocactus-Endareole gegeben,

Sehr aufschlufireich sind an Epiphyllopsis Gaertneri gemachte Beobachtungen.
Diese Gattung, die Vaupel auffallenderweise zu Rhipsalis stellt, hat Glieder, die jenen
von Zygocactus fast ganz gleichen. Sie haben gleichfalls eine grofle Endareole, die
aber nicht nur Wolle, sondern auch roBhaarihnliche Borsten ausbildet. Diese Borsten
stehen aber nur am AuBenrand, dicht neben der Umwallung (Abb. 8). An dem ab-
gebildeten Stiick ist aber dazu noch deutlich zu erkennen, dafl sich am Ende der
Riesenareole ein Teil als selbstindige Areole abtrennt und dicht daneben eine vollig
freie Areole steht. Daraus geht bereits hervor, dal} die Riesenareole nur ein aus vielen
zusammengesetztes Sammelgebilde ist. Das abgebildete Stiick zeigt nun einen stark
von der Mitte entfernten Jungtrieb, der aber auch ncch neben der Liangsachse der
Sammelareole gegen die eine Umwallungswand verschoben ist. Damit ist erwiesen,
daf} die zusammengefaf3ten Areolen nicht einmal streng in einer Reihe stehen, sondern
iihnlich wie dies bei Epiphyllanthus zu sehen war, in breiterer Anordnung zusammen-
gefalit sind. Der stark exzentrische Neutrieb war dadurch entstanden, daBl durch
wiederholtes Austrocknen die zuniichst niher der Mitte entstehenden Neutriebe
immer wieder zugrunde gingen: dadurch wurden naturgemill immer weiter aullen
(unten) gelegene Areolen aktiviert. Diese Erscheinung macht es verstindlich, wieso
bei Schlumbergera Rousselliana oft nicht nur zwei, sondern zahlreiche Triebe aus dem
Ende des Sprofigliedes entspringen.

Eine habituell groe Ahnlichkeit zeigen auch viele ,, Phyllorhipsaliden*, wie Rh.
oblonga, elliptica, crispata usw. Auch bei diesen verzweigen sich die kurzen blattartigen
SproBglieder dichotom, so daf} sie einem Zygocactus nicht unihnlich sind. Der Unter-
schied liegt aber darin, daf} bei diesen Formen auch die Areolen des Sproflendes ziem-
lich weit auseinander liegen, die Internodienstauchung also weit geringer ist. Sie
haben daher zwar ebenfalls terminisiertes Lingenwachstum, bilden aber keine Riesen-
areole.

Ganz abweichend im Typus sind jedoch die Flachsprosse von Phyllocactus. die
ein (fast) unbegrenztes Scheitelwachstum besitzen und sich daher meist in der Nihe
der SproBbasis verzweigen. Unverstiindlich ist es mir daher, dal Leinfellner in
seiner sonst so sorgfiltigen Arbeit (9, S. 25) von Zygocactus schreibt: er sei ,,morpho-
logisch nur ein gegliederter Phyllocactus®, bei dem ..nur die oberen Areolen Seiten-
sprosse ausbilden. Wenn er auch die Riesenareole richtig als eine Summe von Areolen
anzusprechen scheint (klar driickt er es nicht aus), so iibersieht er dabei den grund-
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Abb, 11, Hariota salicornioides,
dlterer, aber noch in Entwicklung
begriffener Sprof. (Orig. Buxb.)

Abb,12. Hariota clavata, Sprofiglied.
{Orig. Buxb.)

Abb. 9. Hariota salicornio-
ides, einfache Sprofverlingerung.,
An der Basis bildet sich eine
Wurzel. (Orig. Buxb.)

Abb. 10. Hariota salicornio-
ides, junger Neutrieb zwischen
vier dlterenSprossen. (Orig. Buxb. )



legenden Unterschied in der Basitonie bei Phyllocactus gegeniiber der Akrotonie bei
Zygocactus, die zeigt, wie weit die beiden Gattungen voneinander stehen.

Die flachsprossigen Rhipsalis-Arten werden in einer spiiteren Arbeit gesondert
behandelt werden.

Unter den rundtriebigen Rhipsaliden ist es Hariota, die ein vélliges Analogon zu
Zygocactus bildet. Auch bei ihr schlieBt jedes der eigenartig geformten Sprofiglieder
mit einem eingesenkten Wollschopf, einer ..Endareole ab, aus der Bliite oder Neu
trieb entspringt. Dal} die Bliite nicht terminal ist, it sich schon bei genauer Betrach-
tung vermuten. Sie steht nidmlich keineswegs genmau zentral, sondern ein wenig
exzentrisch (vgl. Abb. 1). Ebenso steht der Verlingerungssprof3, wenn er in der Einzahl
entsteht, etwas exzentrisch verschoben (Abb. 9). Mit diesem Wollschopf beschiftigt
sich Leinfellner ausfithrlicher. Er driickt sich aber nicht ganz klar aus, wenn er
einmal schreibt, die Haare des Schopfes gehbren den scheitelnahen Areolen an, und
darauf: ,,Der Sprofischeitel stellt sein Wachstum ein und seine Epidermiszellen wachsen
zu Haaren aus. Diese Haarbildung schreitet vom Rande gegen die Mitte vor, bis
schlieBlich der ganze Scheitel aufgebraucht ist und zu Dauergewebe wird.* Den Areolen
und zugleich dem Scheitel kinnen die Haare nicht angehiren, sondern dem einen
oder dem anderen! Richtig schildert er das Hinaufriicken der Tragblitter der scheitel-
nahen Areolen auf den Ringwulst: er hitte es aber vermeiden sollen, schlieflich von
..endstiindigen Areolen‘* zu sprechen.

Ein ganz junger Sprofl (etwa 7 mm lang, Abb. 10) zeigt die gleiche stielrunde,
nach oben etwas verjiingte Form, wie bei allen rundsprossigen Rhipsaliden. Auffallend
ist, daB der untere Teil iiberhaupt keine Blittchen trigt, also aus einem einzigen
Internodium besteht. Im oberen Teil sind die Internodien kurz, so dal} die spitzen
Schiippchen in ziemlich dichter spiraliger Anordnung stehen. nach der Spitze des
Sprosses immer dichter werdend. Die Basen der Schiippchen sind zu stark vorsprin-
genden Podarien ausgebildet. Die Streckung des heranwachsenden Sprosses entfernt
die unteren Schiippchen immer weiter voneinander, dagegen werden die Internodien
der Scheitelregion vollig verkiirzt, so dal sich ein Schopf von Areolen am Scheitel
bildet (Abb. 11). Unter Umbildung der Gewebe in Dauergewebe streckt sich nun das
neue Sprofiglied auf die volle Linge, ohne daf} der Scheitel an der Lingenzunahme
weiter beteiligt wiire: der obere Sprofiteil zeigt dabei ein sekundires Dickenwachstum
seines Rindenparenchyms, an dem aber die Areolen selbst nicht im gleichen Mafle
beteiligt sind, so daf} die seitlichen Areolen in Griibchen versenkt werden. Die scheitel-
nahen Areolen werden hingegen gemeinsam durch die Umwallung vertieft. Die Trag-
schuppen der duflersten Areolen dieser Region stehen dann withrend des Umwallungs-
vorganges, wie es Leinfellner schildert, auf dem Saumwall.

Die Ursache der eigenartigen Sprofiform von Hariota liegt also erstens im termini-
sierten Lingenwachstum, und zweitens in der Streckung des untersten Internodiums,
das dann am Dickenwachstum nicht teilnimmt. Die Internodien werden nach der
SproBispitze immer dichter angehiuft, so dall sie einen Areolenschopf bilden. Das
ixtrem in dieser Richtung bildet Hariota clavata, bei der das ganze Sprofiglied prak-
tisch aus einem einzigen Internodium besteht, wihrend alle Areolen in die Bildung
des Scheitelschopfes eingehen, also die iibrigen Internodien extrem gestaucht sind.

Vollkommenen Einblick in das Wesen der Endschiopfe bietet aber nur die Unter-
suchung von Querschnittserien durch das SproBlende mit einer einzigen Knospen-
anlage (Abb. 13).

In entsprechender Tiefe unter dem SproBischeitel zeigt der Querschnitt einen wie
bei allen Kakteen verhiltnismiBig kleinen Gefifbiindelring im Zentrum des Schnittes.
Er betriigt nur etwa ein Fiinftel des Sprofidurchmessers. Dieser Gefilbiindelring be-
steht nur aus fiinf sehr breiten und daher nahe aneinander geriickten Gefibiindeln,
die am Phloem einen Bogen von Sklerenchymzellen besitzen. Korrespondierend mit
den Zwischenrdumen zwischen den Biindeln liegen im Rindenparenchym noch fiinf
sehr kleine Gefilstringe in ziemlicher Entfernung vom zentralen Ring (Abb. 13a).
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Abb. 13 a—e (von links nach rechis).
Hariota salicornioides, Querschniu-
serie aus einem Sprofiglied mit Bliiten-
knospen-Anlage. In e ist mit * jene Gefif3-
biindelgruppe bezeichnet, die allein zur
Knospe wird, mit D der ober dem zu Dauer-
gewebeumgewandeltenScheitel freigeblicbene
Raum, mit M meristematische Gewebs-
gruppen unter Areolen. Weitere Erklirung
im Text, (Orig. Buxb.)




Gegen die Spitze zu nihern sich diese rindenstiindigen Biindel dem Zentralring,
werden grofler und veridndern sich insoweit, daf} der Xylemteil in die Mittellinie riickt
und vom Phloem flankiert wird. Da sie nicht konzentrisch, sondern in kaum merkbar
spiraler Anordnung stehen, zeigt ein und derselbe Schnitt verschiedene aufeinander
folgende Stadien: schlieBSlich gliedern sich auf der Innenseite zwei Teilstringe ab, die
sich dem Zentralring niihern. Dieser hat sich auch verindert, indem sich seine Gefif3-
biindel verbreitert haben und sich, unter beginnender Abspaltung von seitlichen
Biindeln, mit den Randteilen nach auflen zu wenden beginnen (Abb. 13b). In einem
weiteren Stadium, d. h. einem noch niher dem Scheitel gefithrten Schnitt, haben die
an den Zentralring herangetretenen AuBlenbiindel sich stark vergriflert und sind an
die nunmehr tangential zur einstigen Stellung gestellten Biindel des Zentralringes
herangetreten. Die Hauptbiindel haben sich dabei geteilt. Es sind nun also fiinf nach
aullen offene Gefilbiindelbogen entstanden, die so aneinander schlieffen, daf} die
Xyleme der dullersten Biindel zweier benachbarter Halbkreise einander zugewandt
sind (Abb. 13¢). Die Unterscheidung von Phloem und Xylem macht nun einige Schwie-
rigkeiten, da das ganze Biindel nun embryonalen Charakter annimmt, und iiberdies
die Schnitte infolge der riesigen Schleimbehiilter stets ziemlich deformiert sind. End-
lich lssen sich die einstigen zentralen Biindel in der Mitte ganz in zwei Teile auf, und
jede der beiden Hilften tritt mit den abgegliederten Randbiindeln und den zwei Teilen
der einstigen rindenstindigen Biindel zu neuen Gefidflbiindelringen zusammen, die
ihrerseits wieder in die Rinde ein Auflenbiindel abgliedern. Es sind nun also fiinf neue
Ringe, entsprechend fiinf Sprofanlagen entstanden, die in verschiedenen Stadien der
Bildung begriffen sind (Abb. 13d).

Jene Schnitte, die die Scheitelregion selbst treffen, zeigen vor allem, daf} der
Sprof blind endet, d. h. der Sprofischeitel ist in Dauergewebe iibergegangen und mit
einer etwas papillésen Epidermis bedeckt (nicht behaart!). Die fiinf GefidBbiindelringe
enden in den fiinf Areolen des Scheitels, die sich in verschiedener Héhe aus der
Scheitelregion abgliedern. Zu jedem Gefifbiindelring gehért noch ein nach auflen
verlegtes kleines Biindel, der Blattspurstrang. Oberhalb der GefiBbiindelendigungen
befindet sich embryonales (meristematisches) Gewebe, und erst dariiber wieder Dauer-
gewebe, das in die Areolenhaare ausklingt. Jenes Biindel, das in Abbildung 13d zu-
riickgeblieben, scheint, hat noch einen zweiten Vegetationsscheitel, d. h. eine weiter
nach auflen zu verschobene Gruppe meristematischer Zellen ausgegliedert. Der Schnitt
Abbildung 13e ist dicht iiber dem Scheitel des Sprosses gefiihrt und zeigt, wie sich
eine Areole nach der anderen aus dem Sprofigewebe herauslést und von der Nachbar-
areole trennt. Nur jene Areole, deren GefiBbiindelring im Schnitt noch nicht ge-
schlossen ist und die noch am innigsten mit dem umwallenden Gewebe des Mutter-
sprosses vereinigt ist, geht in den weiteren Schnitten in die Knospe iiber. Alle anderen
bleiben in Ruhe und enden nur mit Areolenwolle.

Somit zeigt diese Schnittserie deutlich, dafl der Sprof} sein Wachstum einstellt
und die Verlingerung bzw. Bliitenbildung aus den in der Umgebung des verbrauchten
Scheitels liegenden Areolen, also aus Seitenachsen erfolgt.

Offenbar wiichst stets nur ein Teil der Areolen zu neuen Sprossen aus, wihrend
andere in Ruhe zur Reserve bleiben. Sehr hiufig sieht man auch nur einen einzigen
Verlingerungssprofl entstehen, der im jiingsten Stadium noch sehr deutlich exzentrisch
steht, also den mikroskopischen Befund auch fiir das freie Auge unmittelbar er-
kennbar macht.

Erythrorhipsalis pilocarpa bliiht ebenfalls an den Zweigspitzen; hier steht die Bliite
gewohnlich etwas schief, so dall es von vornherein ziemlich klar ist, daf} die Bliite
nicht wirklich terminal steht. Die Sprosse dieser Art sind reich mit zarten Haar-
stacheln bedeckt, die von den Areolen aus nach der Zweigspitze gerichtet sind. Ubrigens
scheint es hier Varietiiten zu geben, die sich in der Stiirke der Borstenbildung unter-
scheiden; moglicherweise sind das aber nur Unterschiede aus verschiedenen Kultur-
bedingungen. Stets riicken die Areolen in der Niihe des Sprofischeitels immer dichter
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Abb. 14 (oben links)., Erythrorhipsalis
pilocarpa, Sprofiende mit Haarschopf.
{Orig. Buxb.)

Abb. 15 (unten links). Er ythrorhipsalis
pilocarpa, Scheitelansicht des Sprofiendes
nach Entfernen der Borsten. (Orig. Buxb.)

Abb. 16 (rechts). Erythrorhipsalis
pilocarpa. Lingsschnitt durch ein Sprofi-
ende ( Borsten entfernt). Unter den beiden
obersten Areolen Gruppen meristematischer
Gewebe (punktiert), unter der Hypodermis
der Sklerenchymmantel (dick schwars aus-
gezogen), (Orig. Buxb.

aneinander, so daf} dieser von den hier noch straffen Borsten weit iiberragt und ver-
hiillt wird (Abb. 14). Zur Untersuchung miissen erst diese Borsten entfernt werden.
Dann ist aber sehr deutlich zu erkennen. dal die Areolen in der unmittelbaren Scheitel-
nihe so eng aneinander riicken, daf} sie in der Mitte zu einer groflen, hier allerdings
nicht versenkten Sammelareole zusammenflieen (Abb. 15). Auch hier ist der Sprof3
nicht zu unbegrenztem Wachstum befihigt und sein Scheitel geht in Dauergewebe

iiber.

Abb.17. Erythrorhipsalis
pilocarpa, scheinbar ter-
minale Verlingerung eines
Sprofigliedes; das neue Glied
sitst deutlich exzentrisch auf.
(Orig. Buxb.)
Abb.18. Rhipsaliscereus-
cula, Spitse eines noch im
Lingenwachstum begriffenen
Langtriebes. (Orig. Buxb.)
Abb.19. Rhipsaliscereus-
cula. Langtriebspitze nach
Abschlufs des Lingenwachs-
tums. Die Pfeile weisen auf
die bereits im Entstehen be-
griffenen Kurstriebe hin.
(Orig. Buxb.)




Besonders klar ergibt sich das aus dem Lingsschnitt (Abb. 16). In diesem zeigt
sich, daB3 auch hier, wie hei Hariota, die scheitelnahen Areolen nicht in gleicher Hihe
stehen und sich um die Scheitelmitte gruppieren. Unterhalb der obersten (scheitel-
niichsten) Areolen befindet sich auch hier je ein meristematischer Gewebskomplex,
wiithrend das Gewebe des Scheitels selbst bereits in Dauergewebe iibergegangen ist.
Der Sprof} kann sich also nur aus den Areolen heraus verlingern, genau wie bei Hariota.
Bei dieser Gelegenheit mull auf einige anatomische Eigentiimlichkeiten hingewiesen
werden, die in Abbildung 16 ebenfalls schén erkennbar sind. Die zu den Areolen ver-
laufenden GefiBbiindel zweigen hier auffallenderweise einen riickldufigen Strang ab,
der mit dem Spurstrang der auf der gleichen Geradzeile liegenden niichst unteren
Areole in Verbindung zu treten scheint. Genaue Untersuchungen iiber den Verlauf
stellte ich vorldufig nicht an. da ohnehin anatomische Untersuchungen folgen sollen.
Weiter ist ein sehr fester. verholzter Sklerenchymmantel auffallend. der ziemlich nahe
unter der Epidermis verliuft und nur an den Areolen kurz unterbrochen ist.

Gerade bei Erythrorhipsalis pilocarpa kommt es aber sehr hiufig zu geradliniger
Verlingerung der Sprofiglieder durch einen einzigen Verlingerungstrieb. Die Grenze
des vorherigen Wachstumsabschnittes ist deutlich zu erkennen. Genaue Betrachtung
zeigt aber auch noch, daf} der neue Trieb in Wahrheit keine geradlinige Verlingerung
darstellt, sondern etwas verschoben gegen den alten Sprofteil ist. Hieraus ist zu er-
kennen, daf} auch in diesen Fiillen keine terminale Verlingerung stattfindet, sondern
auch bei geradliniger Verlingerung der neue Sprofl aus einer scheitelnahen Areole
entspringt. Diese schiefe Verlingerung konnte in allen Fillen, d. h. bei allen Rhip-
saliden, festgstellt werden, in denen der Sprofl unverzweigt verlingert wird (Abb. 17).

Bei den ,.endstiindig® bliihenden Eurhipsalis. Rh. eribrata, cereuscula und penduli-
flora usw. ist das abgeschlossene Sprofwachstum besonders auffallend und erinnert
im hichsten MafBle an Hariota. Als Untersuchungsobjekt mag Rh. cribrata dienen.
Junge Triebe, und zwar gleich ob Lang- oder Kurztriebe, sehen jenen von Hariota
auBerordentlich dhnlich. Der wachsende Sprof} verjiingt sich gegen die Spitze zu all-
miihlich, weil das Dickenwachstum nur allméhlich erfolgt. Die Podarien sind bei weitem
nicht so ausgepriigt wie bei jungen Hariota-Sprossen. Der schlanke Scheitel des wach-
senden Sprosses wird von den Schiippchen der jiingsten Knoten bedeckt, aber nur
schlecht geschiitzt (Abb. 18).

Wenn der Langtrich eine gewisse, offenbar vom Kulturzustand abhiingige Linge
erreicht hat, stellt er das Lingenwachstum ein. Die zuletzt gebildeten Internodien
machen auch keinen Streckungsprozel mehr durch, sondern bleiben aulerordentlich
kurz. Wohl aber erfolgt bis zur Spitze das primire Dickenwachstum, so dall der Sprof3
anniihernd zylindrisch, ja in der Spitzenregion sogar etwas verdickt erscheint. Durch
das Dickenwachstum erfolgt aber auch noch eine Uberwallung der Scheitelregion
samt ihren letzten Areolen, so daBl diese nun ganz genau wie bei Hariota einen ..end-
stiindigen** Haarschopf bilden (Abb. 19). Ein Unterschied zwischen Hariota und dieser
Rhipsalis-Gruppe ist also in der Scheitelbildung iiberhaupt nicht vorhanden!

Der Schopf zeigt sehr bald nach seiner Bildung bereits die jungen Kurztriebe, meist
zuniichst zwei bis drei, die sofort nach Abschlufi des Langtriebwachstums hervor-
treten, so daf} in der gleichen Vegetationsperiode der ganze fiir die Gruppe so charak-
teristische SproBbiischel entsteht. Die Kurztriebe entstehen ausgeprigt sukzedan,
ein Beweis, dal} sie aus den spiralig angeordneten letzten Areolen entstammen. Hariota
unterscheidet sich von diesen Rhipsaliden also nur durch die Flaschenform der Glieder,
sowie dadurch, daf keine Differenzierung in Kurz- und Langtriebe erfolgt. Die Bliiten
entspringen demnach einfach aus den letztgereiften Sprofigliedern, wiihrend sie bei
den genannten Rhipsalis-Arten erst aus den letzten Verzweigungen des Kurztrieh-
wirtels entstehen.

Genau wie die Langtriebe, nur schon nach kurzem Lingenwachstum, schlieflen
die Kurztriecbe I. Ordnung ihr Wachstum ab und bilden wieder kiirzere Kurztriebe
II. Ordnung usw.
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Die nachgewiesene Tatsache, dall keine Rhipsalis unter den .. Teretes** befihigt
ist, unbcgrcnzt in die Léinge zu wachsen, sondern vielmehr nach einem bestimmten
Lingenwachstum dieses stets einstellt und Verzweigungen II. Ordnung (als I. Ordnung
hier der Langtrieb gerechnet) ausbilden miissen und weiter die gerade bei Rh. cribrata
auffallende Gesetzmifligkeit der Verzweigung unversehrter Sprosse beweisen, dal3
die ganze Mannigfaltigkeit der tereten Formen hauptsichlich in Verschiedenheiten
der Jongitudinalen Symmetrie begriindet ist. Es lifit sich in dieser Hinsicht gewisser-
maflen eine graduelle Typenfolge feststellen, die vermutlich in der systematischen
Gliederung der Gattung Rhipsalis eine Rolle spielen wird.

Ein zweiter Punkt, der die Verschiedenheit der Arten bedingt, sind die Verzwei-
gungswinkel, durch die in der longituginalen Symmetrie sehr dhnliche Arten oft ein
ganz verschiedenes Aussehen erhalten.

Eine besonders starke Akrotonie zeigt die oben geschilderte Rhipsalis-Gruppe mit
scheitelnahen Bliiten, also Rh. saglionis, penduliflora und die als ..Korallenkaktus*
bekannte Rh. cribrata. Letztere mag als Beispiel dienen. Charakteristisch fiir diese
Gruppe sind die meist aufrechten Langtriebe, deren Spitze wesentlich kiirzere, weiter
akroton verzweigte Kurztriebe entspringen. Unversehrte Zweige bestehen also aus
einem ziemlich langen. aufrechten Zweig mit einem ganzen Biischel am Ende. Am
hiiuﬁgsten ist Dreiteilung, nicht selten Vierteilung der Wirtel, erst die Verzweigungen
hoherer Ordnung gehen auf 2 bis 1 zuriick. Die longitudinale Symmetrie ergibt sich
aus den errechneten DurchschnittsmaBlen der einzelnen Verzweigungsordnungen.
Der Langtrieb als I. Ordnung ausgedriickt, wechselt in der Liinge ziemlich weitgehend.
An dem der Untersuchung zugrunde liegenden Stock (Zimmerkultur) wurden Lang-
triebe von 13 bis 23 em gemessen. In Gewiichshauskultur werden sie noch erheblich
linger. Diesen Schwankungen steht eine auffallende Konstanz in den Zweigen hoherer
Ordnung gegeniiber,

Zweig II. Ordnung: Minimum 14 mm Maximum 18 mm Durchschnitt 16,2 mm

.. III. o - 9 mm 54 14 mm . 10,4 mm

IV. . . 3 mm . 10 mm . 6.5 mm
. Ne - o 3 mm 5 7 mm o 5.1 mm
- VI. . - 3 mm . 6 mm . 5,0 mm

Aus dieser Ubersicht geht die GroBenabnahme von Ordnung zu Ordnung klar
hervor. Bei Rh. saglionis ist sie oft noch auffallender, um so mehr, als die Glieder
hiherer Ordnung leicht vierkantig sind. Diese reiche Verzweigung (6 Ordnungen!)
zeugt von einer starken Akrotonie der Art, die sich letzten Endes auch darin dulfert,
dal3 die Bliiten nur in Scheitelnihe entstehen.

Beachtet mufl nun aber werden, dal} diese Malle nur fiir unversehrte. d. h. solche
Sprosse gelten, die in ihrer Entwicklung nicht gestért worden waren. Solche Wachs-
tumsstérungen sind aber infolge des geringen Schutzes der Vegetationsspitze sehr
hiiufig. Sie verursachen eine falsche Wirtelbildung, die in spiteren Stadien, d. h. an
alten Sprossen, oft kaum mehr als solche erkennbar. den Bau stark modifizieren kann.

Bei der echten Wirtelbildung entspringen alle Verzweigungen der nichst hheren
Ordnung ausschlieflich aus den Areolen des ,,Schopfes (Abb. 20). Da sie sukzedan
gebildet werden, ergibt sich ein Grofenunterschied, der nie mehr restlos ausgeglichen
wird. Tritt vor der Schopfbildung eine Stérung des Vegetationskegels ein, so unter-
bleibt die Bildung des Areolenschopfes. Die Folge davon ist, daB} die obersten Areolen
des gestreckten Teiles zum Austrieb gelangen und nun in der Griéfle sehr verschiedene
Verzweigungen entwickeln. Der scheinbare Wirtel, der so entsteht, liaf3t infolgedessen
die schone GesetzmiBigkeit in der Verzweigung nicht erkennen (Abb. 21).

Bei schwereren Verletzungen der Langtriebe, z. B. Verlust des schon ausgebildeten
Wirtels, kinnen alle Areolen des Langtriebes austreiben: sie bilden zunichst nur
Seiteniste II. Ordnung, die sich in der iiblichen Weise weiter verzweigen. Je niher



Abb. 20 (oben). Rhipsalis cereuscula,
normale Verzweigung eines Langtriebes.
Die drei Kurztriebe sind noch im Wachsen.
(Orig. Buxb.)

Abb. 21 (unten). Rhipsalis cereuscula,
Versweigung eines Langtriebes, dessen
Scheitel vor Erreichen der wvollen Linge
gestort worden war, die tiefer liegenden
Areolen treiben aus. Auch der rechte Kurz-
trieb zeigt bereits eine gestirte Vegetations-
spitze und beginnt sich anormal zu ver-
zweigen. (Orig. Buxb.)

der Basis des Langtriebes, um so linger werden die Kurztriebe. In Basisnihe schlie3-
lich kénnen Zwischenformen auftreten, d. h. Zweige, die sich wie Langtriebe ver-
zweigen, aber viel kiirzer bleiben. Erst in Wurzelnihe bilden sich neue Langtriebe.

Die Zahl der Wirtel kann sekundir noch erheblich vermehrt werden. Mit der
ersten Verzweigung sind nicht alle Areolen des Schopfes verbraucht. Infolgedessen
kénnen bei Abwerfen von Kurztrieben infolge Trockenheit oder dergleichen neue Kurz-
triebe ausgebildet werden.

Andere Arten tragen gleichfalls reiche Verzweigung, haben aber einen ganz anderen
Charakter, weil die Verzweigungen hoherer Ordnung langgestreckt sind, der ganze
Wirtelschopf daher sehr aufgelockert ist.

Bei einer Art, die Rh. clavata Web. nahesteht, fand ich folgende Lingenverhiltnisse
in Durchschnittszahlen:

Zweig II. Ordnung: Min. 13.5, Max. 21,0, Durchschnitt 18.5 cm

.. I . .. 12,5, .. 15,0, . 14,0 em
. IV. - . 5.2, .. 6.0, . 5.6 ecm
5 V. - - 2.8, ., 5.0, » 3.1 em
.. VL e 54 1.5y & 3.8, " 2,3 em
., VII. 54 - 1,0, ., 2,5, 5 1.5 em
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Die Linge des Langtriebes hielt sich bei dieser Art etwa in den gleichen Dimen-
sionen, wie die II. Ordnung, so dal} es eigentlich nicht mehr berechtigt erscheint,
von Langtrieb zu sprechen.

Eine andrro Art, die der Abbildung in Britton und Rose nach Rh. capilliformis
nahestehen kiinnte. mit der Bt"-chrpll)ung aber weniger iibereinstimmt, zeigt folgende

Male:
Zweig 1. Ordnung: durchschnittlich 19 em

. II. . Min. 13.5., Max. 14.0. Durchschnitt 14,0 em
.. III. 54 o 5.0, 8.5. - 6.8 cm
. IV. . .. 42, ., 7.8. . 5.7 em
o V. 5 - 3.4, . 5.9, - 5.4 em
. VI. . . 2.3, .. 3.2, . 2.4 em

Zweige VI. Ordnung sind aber bei dieser Art nicht mehr allgemein ausgebildet,

Bei diesen Maflen ist zu beachten, dall die Zweige eines Wirtels gewthnlich an-
nihernd gleich lang sind, dafB also die Minima und Maxima nicht auffallend in Er-
scheinung treten.

Schon bei Rh. cribrata und cereuscula fillt es auf, dall mit der hsheren Ordnung
die Wirtelzahl gewthnlich wesentlich vermindert wird. Die héchsten Ordnungen eines
Systems sind &thtli mehr als in der Zweizahl je Wirtel entwickelt, sehr hauﬁ; aber
bildet die hochste Ordnung nur eine einfache SproBverlingerung. Dabei ist aber stets
die bei Erythrorhiplisas gest.ln]dcrte exzentrische Stellung des Verlingerungssprosses
mehr oder minder deutlich zu erkennen. Es ist also niemals eine terminale Verlinge-
rung des Sprosses, sondern tatsichlich eine neue Ordnung. Diese Wirtelverminderung
zeigt, dal} sich sozusagen die Fihigkeit zu weiterer Verlingerung erschopft; diese
Erscheinung hat die gleiche Ursache. wie die Verkiirzung der hioheren Ordnungen.
Aber auch die Fihigkeit, die Bliiten aus scheitelnahen Areolen zu bilden, geht damit
allmihlich ver]oren. so dal} die Bliitenbildung nun an die lateralen *lrf'nlcn ubmn'ehr.

Meist ist zu beobachten, daBl auch in den Fillen mit langgestreckten Kur?trle!wn
ein Zweig des Wirtels linger ist als die anderen. Der Wirtel wird dadurch asymmetrisch.
Das ist nun besonders duﬂdlluld bei Hariota.

Hariota ldBt eine Unterscheidung von Kurz- und Langtrieben nicht zu. alle SproB-
glieder sind anniihernd gleich lang. Dafiir ist aber in jedem Wirtel ein Ast gegeniiber
den anderen insoweit gefordert, als er sich weiter verzweigt, wihrend die anderen
zuniichst unverzweigt bleiben. Sehr schion ist dieser Verzweigungstypus in der Ab-
bildung 4 auf Tafel XXIII in Britton und Rose zu sehen. Von der weiteren Ver-
zweigung ist wieder ein Zweig gefordert usw., so daf eine fiir die Gattung sehr chara-
teristische stockwerkartige \(*r?\\ewung resultiert.

Besonders die Arten mit dickeren Trieben neigen zur \ermmdcruné der Ver-
zweigung. Bei einer Form, die Rh. shaferi sehr nahestcht, fand ich an einem iiber
40 em langen Langtrieb nur mehr die II. bis IV. Ordnung ausgebildet. Der Langtrieb
trug nur drei Zweige II. Ordnung, die zwischen 6 cm und 15 ecm schwankten; die
Verzweigungen III. Ordnung smc[ noch allgemein ausgebildet und im Durchschnitt
5.6 cm lang. Aber nur mchr ein Zweig trigt noch einen ganzen Wirtel IV, Ordnung,
wenige eine einfache Verlingerung. Es ist also bei dieser Art hauptsichlich nur mehr
die III. Ordnung entwickelt. Die Bliiten entstehen an besonders kriiftigen Zweigen
mitunter noch in Scheitelnihe, die Hauptmasse aber entsteht lateral.

Rhipsalis neves-armondii hat manchmal noch Zweige 1I1. Ordnung; es kommt bei
dieser Art aber auch schon vor, daf3 die Verzweigung mit der II. Ordnung aufhort.
Gerade diese Art bildet ihre verhiltnismiéBig groBen Bliiten auch ziemlich dicht an
den Zweigspitzen, wenn auch nicht aus der Spitze. Rhipsalis teres dagegen beendet
ihre Verzweigung mit der II. Ordnung. und ihre Bliiten entspringen aus allen Areolen,
sogar aus jenen der Langtriebe. Wo eine solche Beschrinkung der Verzweigung ein-
tritt, ist der Wirtel der Zweige II. Ordnung dafiir ziemlich reichgliederig. Um einen



anniihernd in der Mitte stehenden Ast stehen die weiteren in einem oder selbst
mehreren Krinzen, und zwar um so mehr, je kiirzer sie sind.

Es kann aber auch noch eine weitere Einschrinkung der Verzweigungsfihigkeit
eintreten. Rhipsalis suleata z. B. hat hochstens dreigliedrige Wirtel (II. Ordnung).
hiufig entspringen der Spitze des Langtriebes nur zwei Wirteliste, die Verzweigung
erscheint also (schemhar) dichotom. Diese wenigen Aste werden nun allerdings ziem-
lich lang. Finden sie Gelegenheit, sich zu bewurzeln, so verhalten sie sich weiter wie

Achsen I. Ordnung.

Das ist iiberhaupt eine der Hauptursachen. warum die Verzweigung so wenig be-
achtet wurde. Auch die Zweige hoherer Ordnung sind imstande, sich zu bewurzeln,
und verhalten sich dann bei vielen Arten wie solche I. Ordnung. Um genaue Studien
machen zu kénnen, miilte man also eigentlich von Exemplaren ausgehen, die aus
Samen aufgezogen wurden. In Wirklichkeit ist das aber darum nicht nétig, weil auch
bei Stecklingsvermehrung am Grunde des Stecklings bald neue Hauptachsen ent-
springen an denen das Verhalten in bezug auf die longitudinale Symmetrie gut studiert
werden kann.

Einen ganz extremen Fall, der kaum Verbindung mit den iiblichen Wuchsformen
der Rhipsaliden aufweist, bildet Rh. mesembryanthemoides. Auch bei anderen Arten
treten, wie schon gezeigt wurde, gelegentlich Verzweigungen aus seitlichen Areolen
auf. Am deutlichsten kann man dies an gekipften Langtriecben von Rh. eribrata be-
obachten, an denen eine Unzahl von Kurztrieben entsteht, die sich ganz wie die
scheitelstindigen verhalten und kurz bleiben. Nur diese Erscheinung bietet eine Ver-
bindung zur eigenartigen Wuchsform der Rh. mesembryanthemoides, bei der einer
diinn bleibenden Hauptachse aus allen Areolen blattihnlich dicht kurze, unverzweigt
bleibende Kurzsprosse entspringen, die aus den Areolen in der Nihe ihrer Spitze die
Bliiten hervorbringen.

Andererseits konnte dieser Typus gerade die Vielbliitigkeit und die Wollbildung
jener Arten erklirlich machen, die als ,,Floccosae®* bekannt sind. Es wiren zwei Deu-
tungen der Vielbliitigkeit. méglich, die eine, da} es sich um sehr gestauchte Seiten-
dste handelt, die ardere, dal die Bliiten sich in serialer Spaltung nacheinander ent-
wickeln. Der von Ganong, Véchting und Leinfellner nachgewiesene Umstand,
daf} seriale Spaltung bei Rhipsalis hauh&, vorkommt, konnte fiir diese Anschauung
sprechen. Jedenfalls bedarf auch diese Frage noch einer eingehenden Untersuchung,
die ebenfalls fiir diese Reihe geplant ist.

Als formbildendes Element wurde schon eingangs der Verzweigungswinkel hervor-
gehoben, Ich verstehe unter Verzweigungswinkel jenen Winkel, den die Zweige eines
Wirtels miteinander einschlieBen. Diesen Winkel fand ich sehr konstant: er bedingt
sehr verschiedenes Aussehen von Arten, die in der longitudinalen Symmetrie schr
dhnlich gebaut sein kénnen. Vergleichen wir z. B. die hmden oben ﬂf‘s{‘lu]dcrten Arten
mit verlingerten Kurztrieben in ihren Durchschnittsmallen, so ﬁnden wir eine recht
beachtliche Ahnlichkeit der MaBe. Beide Arten sind diinntriebig. und eine Beschrei-
bung, die auf die Verzweigungswinkel nicht achtet, kinnte die beiden fast fiir identisch
erscheinen lassen. Der Verzweigungswinkel betrigt aber fiir die Zweige II. Ordnung
bei der erstgenannten Art etwa 40 bis 50 Grade, fiir die zweite um 120 Grade. Die
Zweige hoherer Ordnung schlieBen stets kleinere Winkel ein. Die erstere Art hat also
pinselartig zusammenneigende Verzweigungsbiischel, die letztere aber steht sparrig
weit ausgebreitet; man kann die beiden Arten unméaglich verwechseln! Wo zahlreiche
Wirteliste auftreten, muf} als Verzweigungswinkel der Winkel zwischen den dullersten
Asten gemessen werden, da nur dieser den Verzweigungscharakter zeigt. Besonders
klein fand ich den Winkel bei Rh. dissimilis. wo er nur 20 bis 30 Grade betrigt. Wenn
nun auch eine absolute Konstanz dieser Verzweigungswinkel sicher nicht gegeben ist,
so schwanken sie doch nur in einem begrenzten Spielraum und sind daher fiir die
Charakterisierung der Arten sehr wichtig.
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Die vorstehenden Ausfiihrungen kénnen keinen Anspruch auf Vollstiindigkeit er-
heben. Auller grundlegenden Klirungen morphologischer Art sollen sie nur aufzeigen,
welche Gesetzmifigkeiten und Entwicklungstendenzen in der Gruppe der tereten
Rhipsaliden in Erscheinung treten und bei der systematischen Bearbeitung dieser
beachtenswerten Gruppe unbedingt beriicksichtigt werden miissen. Vollstindigkeit
erreichen hiefle hier, eine neue Monographie schaffen. An diese Arbeit kann aber erst
geschritten werden, bis auch die flachsprossigen Rhipsaliden und die Bliitenmorpho-
logie durchgearbeitet sein werden.

Abb. 22. Die im Nachtrag beschriebene Rhipsalis (Halle Nr. I).
Gesamtansicht (Linge 1,80 m!). ( Phot. Bot. Inst. Halle.)

Nachtrag

Wihrend der Drucklegung dieser Arbeit gelangte durch die Liebenswiirdigkeit
Prof. Dr. W. Trolls ein Ast einer in Halle/Sa. kultivierten Rhipsalis in meine Hiinde,
der eine ganz besonders auffallende Heterocladie aufweist. (Abb. 22—24.)

Der Hauptast besitzt an einem langen Aststiick I. Ordnung eine wirtelige Ver-
zweigung von diinnen, langgestreckten Zweigen II. bis V. (VI.) Ordnung. Der Ver-
zweigungswinkel ist sehr grofl. Das ganze Aststiick gleicht vollkommen jenem, das
in vorstehender Arbeit als Beispiel einer Art mit grofem Verzweigungswinkel angefiihrt
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Abb. 23. Normaler Sprof8 dieser Art. Am Ende des Langtriebes
ist aufer der priméiren auch eine sekundire Wirtelbildung
deutlich zu erkennen. ( Phot. Bot. Inst. Halle.)

Abb. 24. Verzweigung nach .saglionis-Typus™ eines Riickschlagsprosses.
Die Kurzsprosse sind kantig! { Phot. Bot. Inst. Halle.)
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wurde. Aus einem Hauptast entsprangen mehrere schwiichere Aste gleichen Charakters,
aber auch solche, die villig den Charakter von Sprossen 1. Ordnung einer Rh. saglionis
besitzen, d. h. sich in einen Wirtel wesentlich kiirzerer aber dickerer, in der weiteren
Verzweigung an Linge noch abnehmender und leicht vierkantiger Zweige hoherer
Ordnung auflésen. Nur etwas ist, eine interessante Bestitigung meiner oben ange-
fiilhrten Ansicht, konstant geblieben, nidmlich der grofle Verzweigungswinkel.

Nach Mitteilung Prof. Dr. Trolls triigt der Stock iiberwiegend Sprosse des ge-
streckten Typus. Der Stock ist sehr ansehnlich, und es wire denkbar, daBl die
L,saglionis-Form* in der Jugend (von Simlingen!), die gestreckte Form erst spiiter
auftritt. Das auffallende ist dabei aber, dall sowohl der HauptsproBl als auch, in ge-
ringerer Zahl, die Verzweigungén Bliiten hervorbringen (sie wurden zum ersten Male
beobachtet), und zwar durchaus nicht an den Sprof3spitzen, sondern lateral, wenn
auch nicht selten an den Verzweigungsstellen, also an den Enden der betreffenden
Sprofiordnung.

Es wird einem spiiteren Zeitpunkt iiberlassen bleiben, den Versuch einer Identi-
fizierung zu unternehmen, da hierzu auch die Friichte erforderlich sind. Ich sehe
diesem Versuch allerdings sehr skeptisch entgegen. Gerade dieser Stock beweist, daf}
die Gruppe uns noch viele Riitsel aufzulésen geben wird, und vor allem, dal} erst
nach einer iiberaus umfassenden morphologischen Durcharbeitung daran gedacht
werden kann, eine von Grund auf neue Bearbeitung in systematisch-monographischer
Hinsicht durchzufiihren.



Der Bau von Haut und Rinde von Cereus peru-
vianus im Lichte eines durch den Verlauf der
Micelle gerichteten belebten Kohiisionsmechanismus
Von Dr. hab. Ziegenspeck

Der Innenbau (die Anatomie) der Cactaceae ist der Gegenstand vieler eingehender
Arbeiten gewesen, und diese sind durch Solereder (1) in seiner Systematischen
Anatomie so gut zusammengestellt, dal man scheinbar nur Einzeluntersuchungen
ausfithren kann. Durch Anwendung der Betrachtung mit dem Polarisationsmikroskop
ist jedoch eine Methode gegeben, die vielleicht noch neue. tiefe Einblicke in das
Leben und den Bau dieser so merkwiirdigen Gruppe zu tun gestattet. Ich unter-
nehme es daher, iiber den Bau von Cereus peruvianus etwas zu berichten.

Mit Hilfe der unter 2 angegebenen Methoden ist es ndmlich leicht maglich,
den Verlauf der ultramikroskopischen Teilchen innerhalb der Wandungen zu er-
forschen, welche bei den Wandstoffen der Zellulosegruppe sehr langgestreckte Faden-
molekiile darstellen und auller gegenseitiger Verfilzung der Enden zu kristallartigen
Micellen vereinigt sind. Diese Micelle lassen sich schwerer deformieren, dagegen kann
man die feineren durch Verstrickungen erfiillten Zwischenrdume leichter dehnen.
Wir leiten daraus zwei Erfahrungen ab, die uns tiefe Einblicke in das Wirken der
Gewebe gestatten.

1. Der Gegenmicelldehnungssatz sagt, daf} in der Richtung der Lingsausdehnung
der Micelle, also parallel zur Micellierung, die Dehnbarkeit der Wand beschriinkt,
hingegen senkrecht dazu leichter ist. Die Dehnung kann von auflen oder von innen
durch Aufnahme von Wasser erfolgen. Umgekehrt leistet einer Schrumpfung, also dem
Schwund des Inhaltes der Einzelzellen, eine Wand parallel zu den Micellen groflen,
senkrecht dazu geringen Widerstand. Die Zelle und damit das Gewebe dehnen sich
also ebenso leicht gegen die Micellierung aus, wie sie sich beim Einschrumpfen infolge
von Wasserabgabe in dieser Richtung zusammenziehen.

2. Die paramicellare Festigkeit ist die Umkehrung des obigen Satzes und zeigt,
daf} der grofite Widerstand gegen eine Verschiebung in der Lingsrichtung der Micelle
geleistet wird.

Bei mehr oder minder ausgeprigten Trockenheitspflanzen, wie es die Mehrzahl
der Glieder dieser Familie sind. pflegt die Anpassung an Wasserverlust ein bevor-
zugtes Organisationsmerkmal zu sein. Die Gedankenginge des Verdunstungsschutzes
nehmen daher eine iiberragende Stellung bei der physiologischen Betrachtung ein.
Es sei hierbei an die Beobachtung von Livingstone (3) erinnert. Diese sind leichter
zuginglich in der Biologie von Neger (4) wiedergegeben. Im allgemeinen weill man von
der Uberzahl der wirklichen Trockengewiichse die Hohe des osmotischen Druckes, die
Hbhe der Saugkraft. Durch einen iibergrofien Gehalt an Stoffen in der Liésung des
Zellsaftes der Vacuolen erreichen sie sowohl ein zihes Festhalten des Wassers wie
ein erhohtes Aufsaugen aus dem Erdreich. Im Gegensatz hierzu konnte nun gerade
bei Cereus-Arten und anderen Cactaceaen der Arizonawiiste kein hoher osmotischer
Druck festgestellt werden. Die Pflanzen miissen daher Musterbeispiele fiir Linrich-
tungen zum Verhindern der Verdunstung sein. Ohne Zweifel diirften die Schleimzellen.
die in das Binnengewebe eingestreut sind. eine gewisse Rolle fiir das Festhalten von
Wasser haben, obwohl sie nicht iiberschitzt werden diirfen, da das Entquellen durch
das andere lebende Gewebe oder ein chemischer Abbau erst das in diesen Zellen ge-
speicherte Wasser freigeben wiirde.

Wer Kakteen zieht, weill, daBl man immer eine diirre Ruhezeit in die Kultur ein-
schalten kann oder sogar mufi. Die Pflanzen schrumpfen dabei stark ein, so ziehen
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A

Figur I: Gewebespannungsversuche

Ao die aus dem Kaktus herausgeschnittene Scheibe des Fliigels. At etwas eingetrocknet. A2 nun-
mehr mit Wasser gesdttigt. A3 u. 4. Zerschneiden in einzelne Lamellen, welche die Stirke der
Spannung der aktiven Gewebe vornehmlich des Palisadengewebes zeigen. A5 u. 6. Alle Spannungen
gehen durch Einlegen in Glycerin infolge von Plasmolyse zuriick. Daneben ist aber auch Quellung
beteiligt. A7 u. 8 Nach langem Verweilen in Glycerin ist das Plasma getitet, trotzdem erzeugt
Einlegen in Wasser ein teilweises Zuriickgehen durch Quellung und Kohisionsmechanismus.

Bo frische Lingsscheiben, B1 etwas angetrocknet, B2 nun gewissert.

1. Schema der Verteilung der Gewebearten; Striche zeigen die Lage der Palisaden, Kreise die des

Parenchyms an. 2. Die Striche sind eine Marke fiir das tangentomicellate Palisadengewebe,

Kreise die fiir das pericellulire, also rund um die Zelle streichende Verlaufen derselben im
Parenchym. 3. Die Pfeile geben die Richtung des Schrumpfens und Schwellens an.

die Cereus-Arten die Haut an den Fliigeln nach innen. Begieflen und erneutes Offnen
der periodisch verschlossenen Wurzeln lif3t in verhiltnismiBig kurzer Zeit die Pflanzen
wieder anschwellen. Auch beim Einsetzen abgeschnittener Stiicke, vornehmlich beim
Treiben von Importen, beobachtet man das Einziehen der Haut und Anschwellen
bei gelungener Einwurzelung.

Leicht kann diese Erscheinung experimentell studiert werden durch Zerschneiden,
wie wir das in der beigegebenen Strichzeichnung I abbilden. Man schneidet sich ein
nicht zu umfangreiches Stiick des Fliigels als Querscheibe heraus. Beim Antrocknen
an der Luft wegen Ausschalten des Hautschutzes sieht man deutlich das Einziehen
der Haut. Die griine Schicht unter ihr verschmiilert sich besonders stark. Aber auch
die innere, mehr hellgriine Rindenzone wird kleiner (Abb. A1 auf Figur I). Von oben
herein verkiirzt sich auch das Gewebe innerhalb der Haut. Sobald man diese Stiicke
wieder in Wasser einlegt (A2), schwillt das griine Gewebe besonders stark senkrecht
zur Oberfliche. also antiklinal, das hellgriine Gewebe mehr allseitig. Die Hihe der
Haut wird erreicht. ja sogar durch Vorbeulen iiberschritten. Legt man frisch aus der
Pflanze geschnittene Scheiben in Wasser ein, so bemerkt man ebenfalls ein stiirkeres
Anschwellen im gleichen Sinne. Hat man das eingetrocknete Stiick durch Gifte ab-
getdtet, so bleibt das iibernormale Schwellen aus, aber das Schrumpfen findet im
gleichen Sinne beim Eintrocknen statt. Das ist ein Zeichen fiir einen Mechanismus,
der wohl durch den lebenden Organismus vollfiihrt werden kann, dessen Richtung
aber auch durch die toten Wiinde erzielt wird.

Zerteilen der Scheiben nach oder vor dem Wiissern (A3) in der Mitte, (A4) unter
Isolieren der einzelnen Schichten bezeugt eine gewisse Ausdehnung in der Richtung
der Oberfliche des Stammes. Einlegen der Stiicke in Glyzerin (A 5) zeigt ebenso wie das



e 2
e o
[O[Gk] l{:"l
2]

Figur 1I: Anatomie der Lingsschnitte durch den Rand des Fliigels.
Bild 1 (links) schwicher vergrifiert. C = Kollenchym. Pl = Palisaden, P = Parenchym. Die

Striche geben den Verlauf der Micellierung wieder. Im Gewebe der Palisaden ist diese tangential

zur Oberfliche und quer zur Linge der Zellen. Die Schrumpfung bzw. Quellung verliuft im Sinne

des Pfeiles, also senkrecht zur Micellierung (Gegenmicelldehnungssatz). Im Parenchymgewebe ist
sie pericelluldr, also quellen bzw. schrumpfen die Zellen allseitig.

Bild 2 (rechts) stirker vergriflert, Die Oberhaut trigt die dunkel gezeichnete Kutikula. Diese setzt
sich durch dicken Strich angezeigt, durch die Spaltiffnung (S) und die Nebenzellen (N) in den
Atemkanal (K) innerhalb des Kollenchyms fort.

Eintrocknen die besonders starke Schrumpfung des griinen Gewebes in antiklinaler
Richtung. Wissern nach langem Verweilen in dem Wasser entziechenden Glyzerin, das
mit einem Abtéten verkniipft ist, lift wieder die Gestalt des lebenden Stiickes, aber
nicht die Uberdehnung des lebenden gewiisserten Stiickes (A 7 und 8) aufzeigen.
Mit Lingsscheiben der Fliigel (B0) erkennt man einerseits das starke Schrumpfen
des griinen Gewebes senkrecht zur Oberfliche und daneben ein Zuriicktreten, ohne
jedoch ein Einkriimmen hervorzurufen (B1), als ein Zeichen, daf} in dieser Richtung
kein starker Zusammenhalt vorliegt. Durch Wissern dieser eingetrockneten, aber
noch lebenden Stiicke, wie frischer Scheiben (B2)., erkennt man ein starkes An-
schwellen in antiklinaler Richtung und daneben ein Verkriimmen nach aullen, also
auch eine Ausdehnung in tangentialer Richtung zur Oberhaut. Glyzerin-Abtiéten usw.
erzeugt analoge Bilder wie bei den Querscheiben.
Diese und idhnliche hier nicht geschilderte Versuche bezeugen:
1. Eine Starrheit der Haut;
2. ein besonders starkes Schrumpfen bzw. Quellen des dunkelgriinen Gewebes
senkrecht zur Oberfliche antiklinal, daneben eine schwiichere und nicht wirk-
same tangentiale Schrumpfung, dagegen wirksame Quellung;
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3. gleichmiBige Schrumpfung und Dehnung des hellgriimen Gewebes der Rinde.

Betrachten wir also diese aktiven Gewebe mit dem Mikroskop. An Lings- und
Querschnitten (Fig. 1I) erkennt man deutlich 18 Schichten gegen die Oberfliche ge-
streckter Zellen, die man deswegen als Palisadenzellen bezeichnet hat. Sie hiingen
an den schmalen Enden zu radialen Reihen zusammen. Der Gehalt an viel Blattgriin
liilt den Namen berechtigt erscheinen. Die Micellierung der Zellen verlduft ringartig.
Das erkliirt uns aufs beste nach dem Gegenmicelldehnungssatz die Schrumpfbewegung,
sowie das Aufblihen durch Absiittigen der Saugkraft in Wasser. Bei getoteten Zellen
geht wie immer auch die Quellung in gleicher er‘htun{_, Schon auf diesen Schnitten,
l)osscr jedoch auf Flichenschnitten, erkmmen wir, dal} die Zellen nur sehr unvoll-
kommen seitlich zusammenhingen. Es sind vielmehr deutliche Lingsziige von Luft-
liicken vorhanden, welche mit den grofien Liicken der hier nicht mehr mit Kutikula
versehenen Atemhohlen zusammenhingen.

Die Micellierung der Flichenwiinde der Zellen auf dem tangentialen Schnitt er-
weist sich als rund herum um die Zelle, was wir als perizellulir bezeichnen. Die Ge-
webe werden also sich allseitig in der Fliche zusammenziehen, falls Wasser verdunstet.
Da aber kein Zusammenhalt der Zellen im Gewebe von nennenswertem Ausmal} vor-
liegt, so hat diese Bewegung keine Kraft, um z. B. die Haut umzubiegen. Das Palisaden-
gewebe ist also villlig nach Art eines Zuggewebes fiir die derbe Haut naoh innen gebaut.

Das darunter befindliche, heller griine Parenchym besteht aus -+ rundlichen bis
ovalen Zellen in allen Schnitten. Es besitzt ebenfalls viele, aber kleine Liicken oder
Intercellularen an den Ecken. Es verkleinert sich gleichmiBig nach allen Richtungen,
wie es seiner pericelluliren Micellierung entspricht. Der Vollstindigkeit halber seien
die eingelagerten iibergrofien Oxalatdrusen und die Schleimzellen erwihnt.

Der Mechanismus des ..Hohlwangigwerdens* der Cereus-Stengel beruht also auf
einem lebenden Kohisionsmechanismus. Der lebende Zellinhalt gibt (wenn auch
schwieriger als bei nur Wasserfiillung) die Fliissigkeit ab. Da bekanntermalien die
Zellwand fiir tropfbar fliissiges Wasser zwar leicht durchgiingig ist, fiir Luft hingegen
nicht oder nur sehr schwer, so mul} sich das Volumen der Zellen verkleinern. Das
geschieht nun wegen der Micellierung in der Lingsrichtung der Palisadenzellen. Sie
zichen die derbe Auflenhaut nach innen, weil die Z.'ugc der Palisaden am ganzen Stamm-
umfang senkrecht zur Oberfliche, also antiklinal verlaufen. Das sich allseitig ver-
kleinernde Parenchym darunter schafft wiederum Platz nach innen, was das Auf-
treten von gefiahrlichen Spannungen verhindert. Umgekehrt verlduft alles bei Wasser-
aufnahme. Ubertriebenes Aufnehmen von Wasser kann natiirlich nur auflerhalb des
Verbandes des ganzen Organes, also im obigen Versuche erfolgen.

Es mufl nun die Gestaltung der nach innen gezogenen Haut betrachtet werden
(Fig. III). Schon mit dem unbewaflneten Auge, besser aber mit einem Mikroskop
mit Oberflichenbeleuchtung (Ultrapak) erkennt man die etwas vertieften Spalt-
offnungen. Auf dem Querschnitt sieht man die Oberhaut mit auffen etwas verdickter
Wandung und starkem, aber nicht (bei unserem Zimmerexemplar!) iibermifligem
Belage mit einer Kutikula, was am besten nach der iiblichen Sudanfirbung heraus-
kommt. Die Schliefizellen der Spaltéffnung stehen quer zum Stamm. Wir miissen
also Lingsschnitte zu ihrem Studium heranziehen. Rechts und links werden sie von
zwei mondformigen Nebenzellen eingefafit. Die Micellierung der Flidchenansicht ist
die fiir Spaltéfinungen iibliche, radial zum Spalt bei den Schlieizellen und tangential
bei den Nebenzellen. Um diesen Apparat herum lagern 6 bis 8 Zellen in einem deutlichen
Ring. Auch weiterhin ist die Anordnung mehr oder minder ringartig. Die anderen
Epidermiszellen fiillen dann diese kreisformigen Zellanhdufungen aus. Die Spaltéffnung
ist etwas eingesenkt und hat auf der Aullenseite eine michtige Kutinverdickung,
welche an dem Ubergange zur Nebenzelle ein Gelenk aufweist (s. Abb.). Auf der
Innenseite ist ebenfalls eine kleinere Verdickung vorhanden. Die Riickwinde sind in
die Nebenzellen hineingewdlbt, wodurch die Bewegungsfihigkeit von den Spannungen



Figur II1. Flichenschnitte durch Epidermis (Oberhaut) und Kollenchymgewebe.
Die Strichelung gibt den Verlauf der Micellierung wieder.

I (oben rechts): Schliefzellen und Nebenzellen. 2 (oben Mitte): Die sie unten umfassende Nebenzelle

ergibt eine erncute Verengung. Dicke Striche Auflage von Kutikula. 3 (unten links): Obere, 4 (unten

rechts): Untere Kollenchymzellen. Die dicken Striche kennzeichnen die den Atemkanal einsiumende

Kutikula. Die Strichelung zeigt die Lamellierung und Micellierung der Wandquerschnitte wieder,
5 (oben links): Die Flichenansicht der Querwinde der Palisaden ist pericelluldr micellat.

der Umgebung unabhiingiger wird. Unten walben sich die Nebenzellen weit vor.
Flichenschnitte lassen deutlich erkennen. daf} sie sich sogar in der Mitte nochmals
berithren und nur schmale Ginge beiderseits offen lassen. Der Weg verliuft also
gebogen ins Innere der Atemhahle. Diese Nebenzellen sind wie die ganze durch das
Kollenchym gehende lange Atemhshle mit Kutin umkleidet, wie man deutlich in
Qu(]anfdr]mngon sehen kalm. Die Transpiration ist hierdurch sicher erschwert. Solche
Verengungen und Verbiegungen des Weges sind bei Monokotylen mehr oder minder
xerophiler Natur verbreitet (Bromeliaceae, Restionaceae usw.) (5). Zur lIllustration
verweisen wir auf die Abbildungen.

Besonders auffillig ist die starke Ausbildung der unter der Oberhaut befindlichen,
also hypodermalen Kollenchyme. Sie bestehen aus drei bis vier Schichten von Zellen,
welche allseitig verdickte Winde besitzen, die mit Jod unmittelbar Blaufirbung er-
geben, also aus dem leicht deformierbaren Amyloid bestehen. Im Polarisationsmikro-
almp unter Einschalten des Gipsplittchens Rot I. Ordnung machen sie einen ganz
eigenartigen Eindruck. Die dicken, geschichteten W andungcn sind in den Quer- und
Liingsschnitten parallel zum Zellumfang micelliert, das gibt sich in einem scheinbaren
Aufbau aus drei Stockwerken stabartiger Wandgebilde und dazwischen geschalteten
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Lingswinden kund, welche strichartig zwischen die ebenfalls regelmiflig angeordneten
Wiinde angelegt sind. Da grofle armartige Tiipfel von Zelle zu Zelle gehen, so ihnelt
das ganze Gebilde einem Schnitt durch einen Dattelkern. Ob die Amyloidwinde hier
eine Bedeutung infolge der stirkeren Wasserquellung besitzen, moge dahingestellt
bleiben. Jedenfalls fiihren sie eine Unmasse von Kalksalzen. Das erkennt man am
besten an Aschenskeletten, die alle Zellformen bewahren und sich in Salzsiure unter
Brausen leicht losen und mit Schwefelsdure Gipskristalle ergeben. Kalkoxalatkristalle
fand ich bei Cereus peruvianus nicht. Solche sind jedoch bei anderen Cactaceaen an-
gegeben (1).

Gegen die Atemhahlen fehlen die Tiipfel villig. Die Flidchenansichten lassen eine
ringartige Anordnung um die Ginge deutlichst erkennen. Es sind etwa drei feste
Membranringe um diese gelegt. Das wird man als eine mechanische Sicherung der
Atemgiinge und auch der Stomata bei dem Anziehen der Haut und des Kollenchyms
auffassen, zumal die Micellierung tangential um die Ginge verliuft, also villig dem
Satze der paramicellaren Festigung entspricht. Das Aussteifen der Atemiffnungen
und Stomata ist ja eine auch sonst bei Xerophyten (Bromeliaceae usw.) zu beob-
achtende Erscheinung, zumal wenn, wie hier, die Haut durch Schrumpfungszug dar-
unter befindlicher Gewebe deformiert wird (6).

Bei spiiterem Wachsen der Stele und auch der primiren Rinde und des Palisaden-
parenchyms, auf das hier nicht eingegangen werden soll, wird die Haut und das
Kollenchym hinausgeschoben, der gefliigelte Querschnitt des Stammes wird in einen
kantigen verwandelt. Endlich ersetzt ein Korkgewebe, hervorgegangen aus der Epi-
dermis, die Oberhaut durch ein geschichtetes Periderm, das eine Wechsellage von
diinnen Korkzellen und steinzellenartigen derben Lagen besitzt. Nach innen wird
Phelloderm zur Verstiirkung der Rinde abgeschieden,

Es handelt sich demnach um einen belebten Kohisionsmechanismus, der als
aktiven Teil das Palisadengewebe besitzt. Infolge seines ringformig um die Zellen
gehenden Verlaufes der Micellen verkiirzen sich seine Zellen in senkrechter Richtung,
also antiklinal zur Oberfliche. Sie ziehen passiv die ringartig durch Verdickungen
die Atemginge und Spaltéfinung schiitzende Epidermis und Kollenchym nach innen.
Bei Wasseraufnahme geht das wieder zuriick.

Ausblicksweise mioge hervorgehoben werden, dal auch noch eine ganze Reihe
von Baueigentiimlichkeiten der Cactaceae auf diesen Wegen verstindlich werden
(Speichertrachei{lcn).
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amerikas, hinter den zuriickweichenden Auswirkungen der nordamerikanischen letzten
Eiszeitepoche, durch die Veriinderung der Gestalt der Landverbindung zwischen
Nord- und Siidkontinent usw.

Jedenfalls sehen wir bei der Betrachtung der heutigen Areale gewisse Erscheinungen,
die dazu anregen, ihrem Ursprung nachzugehen. Dazu gehiort das Auftreten von
Rhipsalis in d(..l' Alten Welt, das isolierte Vorhandensein kugeliger Kakteen bestimmter
Prigung (Discocactus und Melocactus) im nérdlicheren Brasilien, das Auftreten von
Melocactus mit sehr wenigen Arten in Mexiko und Guatemala, weiter die Tatsache.
dafl die éltesten Cylindropuntien in Siidamerika im Andenraum vorkommen, daf}
sich iiberhaupt das stirkste Opuntienvorkommen mehr auf den Westen des Kon-
tinentes erstreckt (wenn man z. B. in Mittelamerika zum Osten die herausgezogenen
Inseln der Antillen rechnet), besonders in Siidamerika, dazu das Auftreten von Insel-
arten (auf Fernando Noronha und den Galapagos), die denen des nahegelegenen
Festlandes verwandt sind; interessant ist ferner, dall Phyllocactus nicht nach den
Antillen hineinreicht, usw.

Wenn ich nun auch sagte, dal} das Aufspiiron einstiger Vorgiinge eine noch zu
theoretische Angelegenheit ist, und dall wir die Frage. wie alt die Kakteen sind. nicht
mit Bestimmtheit zu beantworten vermogen, so soll damlt nur erwihnt sein, aB uns
eindeutige Beweise fehlen. Andererseits haben wir das Hilfsmittel der Rekonstruktion.
Es wiire nicht zu vertreten, wenn man der Ansicht wiire: Wir haben bisher keine Einzel-
beweise, wie alles war; lassen wir daher das Gewesene gewesen sein, und beschiftigen
wir uns nur mit der Gegenwart. In Ermangelung von Beweisen wird uns die Re-
konstruktion doch wenigstens Anhaltspunkte geben, die eine Deutung des bisher
Unbekannten erlauben, ja uns oft ein Hilfsmittel zu seiner Klirung sein: wir kimnen
also ohne einen Rekonstruktionsversuch nicht auskommen. Andererseits setzt er
eine eingehende Bearbeitung der heutigen Familie und aller ihrer Formen voraus,
denn nur ein genauer Uberblick iiber deren Gesamtzahl und Vorkommen wird die
geniigende Handhabe fiir einen Rekonstruktionsversuch des fritheren Entwicklungs-
geschehens bieten.

Man wird also cinmal so lange mit einem Rekonstruktionsversuch warten miissen,
bis das gesamte Bild der Familie in allen feinsten Verzweigungen und mit der genauen
Festlegung aller ihrer Areale feststeht. Dann wird ein Rekonstruktionsversuch der
friithzeitlichen Entwicklung bzw. des Vorganges der Ausdehnung der einzelnen Unter-
familien vor allem in das Bild der iibrigen bekannten Klimazeugen und der Ermitt-
lungen der Geologie, Geophysik und Klimatologie eingebaut werden miissen, denn
nur, wenn eine solche Arbeit zumindest in groflen Ziigen auf das iibrige bereits Be-
kannte abgestimmt ist, wird sie zu einem einigermalen befriedigenden Ergebnis fithren.
Damit wird die Rekonstruktion einen sehr weit gespannten Rahmen erhalten, anderer-
seits aber auch eine Fiille wertvoller Riickschliisse herbeifithren, die den Mangel an
eindeutigen Beweisen durch einen hohen Grad von Wahrscheinlichkeit der Deutungs-
ergebnisse ersetzt.

Andererseits kann die Rekonstruktion der mutmallichen Vorginge, die zu der
Bildung ‘der ersten bzw. iilteren Areale fiihrten, sozusagen nur die Einfiihrung zu
einer im Vergleich mit ihr noch wichtigeren. ja durch das Vergleichen mit den re-
konstruierten Friiharealen erst ihre volle Bedeutung erlangenden zweiten Arbeit
sein: Der Arealgeographie der Kakteen, wie ich sie nennen michte, das heilit, einer
genauen Darstellung aller heutigen Areale, bzw. der exakten Vorkommen aller heute
bekannten Kakteenformen, bzw. deren Gattungen, Sippen usw.

Bedenkt man, daB3 diese letztere Arbeit nicht befriedigend durchgefiihrt werden
kann, wenn man nicht vorher eine bis zu den kleinsten Anhaltspunkten vordringende
systematische Ubersicht und dazu dann eine sorgfiltig abgewogene Rekonstruktion
der Friihareale bzw. der Urausbreitung schafft. so kann man sagen: Gelingt es, dies
alles zusammenzustellen, wird die Kakteenforschung damit auBlerordentlich gefordert
werden konnen und einen kriftigen weiteren Auftrieb erfahren.

3 Cactaceae Mai 1937, 2
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Die vorstehende Seite brachte den Abschlull einer Betrachtung ..Zur Kenntnis
der Sippen der Cactaceae®, II]I:!: der im Jahre 1936/37 der erste Versuch zu einer Neu-
ordnung der Systematischen Ubersicht unternommen und ein Ausblick auf die wich-
tigsten noch zu lésenden Probleme gegeben wurde.

Eine Fortsetzung der Arbeit konnte aus den dargelegten Griinden bisher nicht
erfolgen. Aber die damals umrissenen Aufgaben wurden dennoch nicht vernachlissigt.

Im Gegenteil. nur wir konnten uns nicht damit begniigen, eine Neuherausgabe
von Bergers Entwicklungslinien in dem Sinne vorzunehmen. dafl wir in Anlehnung
an seine Disposition und Darstellungsform die seit 1926 hinzugekommenen Kenntnisse,
seien es morphologische oder phylogenetische. einbauten. Das BewuBitsein, dall die
Entwicklungszusammenhinge unserer Pflanzenfamilie umweltgebunden sind, zwingt
uns, das Fundament bedeutend zu erweitern, namlich die Entwicklungszusammen-
hiinge verbunden mit dem Werden des gegenwiirtigen Vorkommens aus den Friih-
arealen zu untersuchen.

Auf den weiteren Reisen, die bis zu Kriegsbeginn gliicklich zu Ende gefiihrt worden
sind, war es maglich, die noch ausstehenden Untersuchungen vorzunehmen, die fiir
eine umfassende Betrachtung der mutmallichen élteren und der heutigen Areale
erforderlich waren.

Inzwischen erschien (1938) auch eine Neufassung der Systematischen Ubersicht,
die den im vorerwihnten Artikel dargelegten Anforderungen zu entsprechen ver-
suchte; sie ist jetzt (1942) durch eine Neubearbeitung so weit ergiinzt, dal} sie eine aus-
reichende Arbeitsgrundlage bedeutet.

So kann nun an die Rekonstruktion der frithzeitlichen Areale und die Bearbeitung
der gegenwiirtigen Vorkommen gegangen werden. Die drei Arbeiten

Svstematische Ubersicht
Rekonstruktion der Friithareale

Die gegenwiirtigen Vorkommen

werden sich also gegenseitig ergiinzen, schon weil bei der Systematischen Ubersicht
die geographische Lage der gegenwirtigen Areale beriicksichtigt wurde.

Weiter gaben die Arbeiten von Wegener. Koppen und Irmscher die Mag-
lichkeit, manches Problem mit hoher Wahrscheinlichkeit zu losen, z. B. das Rhipsalis-
vorkommen in der Alten Welt, und durch den Einbau in die wichtigsten Ermittlungen
der Wissenschaft iiber das friihzeitliche Geschehen eine grofle Gesamischau zu geben,
in der die Kakteen zum ersten Male den ihnen gebiihrenden Platz finden. Die Hoff-
nung, die ich persénlich daran kniipfe, ist die. daf} es mir gelingen moge, der Kakteen-
forschung ein neues, interessantes Arbeitsfeld zu erschliefen.

Backeberg.



Rapicactus Buxb. et Ochme, Gen. nov.

Von Dr, habil. Franz Buxbaum

Unter den Arten der Gattung Thelocactus fillt eine Art, Th. subterraneus Backbg.,
in ihrer Wuchsform auBerordentlich aus der gestaltlichen Reihe der Gattung. Backe-
berg beschreibt sie in ..Kakteenfreund®, 1932, S. 110, wie folgt:

..Wuchs: Aus einer kartoffelihnlichen Wurzelriibe, die sich in der Erde befindet.
entspringt ein 2 bis 4 mm starker und bis etwa 10 em lang werdender Hals, an dessen
Spitze der keulige, sich unten stark verdiinnende Korper erscheint. Bei Beschidigung
entstehen an der Spitze auch mehrere Kipfe,” Die Grofle ausgewachsener Kipfe be-
trigt nach Backeberg im Durchmesser bis zu 3 em bei 2.5 bis 5 em Linge (nach
Backeberg ..Grofe®. was offenbar als Linge zu verstehen ist. da er den Durchmesser
besonders anfiihrt). Gegeniiber dem nur 2 bis 4 mm dicken Halsteil ist also der Kopf
sehr ansehnlich.

Bei einem Importstiick kbnnte man nun an die Mbglichkeit denken, dal} es sich
hier um ein Anpassungsmerkmal handelt, welches. dhnlich wie bei Iris arenaria, der
Pflanze erméglicht, in sehr beweglichem Boden der Verschiittung zu trotzen. Diese
Maglichkeit nahm auch Oehme ins Auge. Klarheit konnte da nur Simlingsbeobach-
tung geben. Da aber bei keinem echten Thelocactus eine derartige Anpassungserschei-
nung beobachtet werden konnte. andererseits bei einer anderen Art, Th. mandragora,
die mir aus der in ..Cactaceae* (Morphologie der Wurzel) wiedergegebenen Aufnahme
Haages jr. bekannt war, zwar auch eine auffallende Halsbildung,. aber keine Ver-
lingerung eintritt, lag es nahe, in der eigenartigen Riibe eine im Typus verankerte,
also konstitutionelle Erscheinung zu vermuten.

Tch war daher nicht iiberrascht, als mir schon vor Jahren Oehme mitteilte, dal}
die Bliite des ..Thelocactus*® subterraneus sich wvon einer echten Thelocactusbliite
wesentlich unterscheidet. die Art also ohne Zweifel eine neue Gattung darstelle. Ich
betone, dall Oehme es war, der diese Erkenntnis als erster falite.

Es war nun aber erst eine sehr genaue Analyse der Morphologie dieser Art not-
wendig. um eine klare Differenzierung durchzufiihren. Die Arbeit der morphologischen
Untersuchungen iibernahm ich. Oehme stellte das Material zur Verfiigung. Leider
konnten wir infolge seiner Einriickung zur Wehrmacht nicht gemeinsam publizieren,
sondern Oehme bat mich, die publikatorische Arbeit allein zu iibernehmen, um die
langwierige Arbeit zu einem Abschlull zu bringen.

Zunichst war die morphologische Natur der Riibe zu kliren. da es sich um eine
reine. Wurzelriibe, um eine Hypokotylriibe, eine gemeinsame Bildung beider oder
selbst um eine den Epikotylsproff mitumfassende Bildung handeln konnte. Der Ver-
such sollte auch zeigen. ob die Halsbildung durch Lichtmangel bedingt ist oder un-
abhiingig davon zustande kommt. Diese Untersuchungen ermbglichten mir einige
Samenkorner. die mir Oehme 1939 sandte und die sich als keimfihig erwiesen.

Keimling und Erstarkung

Der Keimling ist etwas verlingert eiférmig mit sehr stark reduzierten Kotyledonen.
Der junge Sprof3 nimmt sofort auch bei Kultur in Prallsonne an Dicke stark ab, bildet
also eine Verjiingung des Systems, an dem die Keimblitter nur als Kanten vor-
springen. Die untersten beiden Areolen tragen nur einige etwas krause Haare. Bereits

die nichsten Areolen tragen auller fast sternformig gestellten Haaren — den Rand-
stacheln! — einen aufwiirts gerichteten, verhiiltnismiflig starken Mittelstachel. Der

Sprofischeitel ist von den Haaren der scheitelnahen Areole ganz verkleidet. Die Areolen
stehen auf kaum vorspringenden Podarien. Warzen- oder Rippenbildung tritt nicht

ein. (Abb. 1.)
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Abb. 1. Rapicactus subterraneus,
Scheitelregion des Keimlings. Die Keim-
blitter erscheinen als Kanten.

(Original Buxbaum.)

An dreijihrigen Keimlingen hat
sich bei hirtester Kultur in Prall-
sonne der Habitus des Keimsprosses
nicht geiindert. Das Hypokotyl hat
etwas an Dicke zugenommen und
hebt sich bereits von dem etwa 1 mm
dicken SproB3 deutlich als Riibe ab.
Die Riibe ist also eine Hypokotyl-
Wurzel-Bildung! Der Keimsprof3 ist
stielrund, ohne Warzen oder Rippen,
ziemlich dicht von den Areolen be-
deckt, die wie die des ersten Jahres
haarfeine, sternférmig stehende, an-
liegende weifle Randstacheln und
einen einzigen, nach oben gerichteten,
nun etwas dunkler gefirbten Mittel-
stachel aufweisen. Der SproB hat
bereits eine Linge von 1 bis 3 em erreicht, ohne wesentlich dicker als im ersten
Jahr geworden zu sein. An einem Keunlmg scheint der Scheitel eine Verletzung
davongetragen und der Sprof} sich aus einer Areole heraus fortgesetzt zu haben, ohne
aber den Charakter eines diinnen Langsprosses verindert zu haben. (Abb. 2.)

Ein dlterer Samling, den ich von Backeberg bekam, zeigt folgende Verhiltnisse:
Die aus dem Hypokotyl hervorgegangene Riibe ist — im winterlich geschrumpften
Zustand — etwa 1.5 em dick und 3.5 em lang, etwas unregelmiiflig geformt, unten
spitz, in Wurzeln auslaufend. Einige Wurzeln stehen auch aus dem unteren Teil seit-
lich ab. Von dem stumpf gerundeten, ja geradezu abgeplatteten Oberende erhebt sich
ein 3 mm starker, krummer, stielrunder, zweigartiger Sprof}, der von einer hell weillich
braunen, schuppigen Borke bekleidet ist und eine Linge von 5.5 ¢em erreicht hat. Von
Areolen oder Stacheln ist keine Spur mehr wahrzunehmen. Das ganze Gebilde sieht
vielmehr wie ein krummer Zweig oder eine verholzte Wurzel, als welche es ja auch
angesprochen worden ist, aus. Nach 4 c¢m Lingenwachstum scheint der Haupttrieb
abgebrochen worden oder sonst im Weiterwachsen gehindert gewesen zu sein; denn
an dieser Stelle hirt der Haupttrieb sichtlich auf und wird von einer etwas seitlich
unter der abgebrochenen Spitze entspringenden Seitenachse, die im rechten Winkel
abzweigt, fortgesetzt. Diese Seitenachse, die auch schon 1,5 em lang ist, ist nur etwas
schwiicher als der alte Haupttrieb, hat aber sonst durchaus den gleichen Charakter.
In einer Gesamtlinge des diinnen Sprofteiles von etwa 5,5 em hat sich der Sprof3-
scheitel so unvermittelt verbreitert, daf} er als spitzer Kegel in den sukkulenten Sprofi-
teil iibergeht. An diesem Teil sind bereits bestachelte Warzen deutlich zu erkennen,
die an dem vorliegenden Stiick borkig abgestorben sind. Der kegelformige Teil geht
in ein etwa zylindrisches Stiick iiber, welches von verborkten Warzen dicht bedeckt
ist. Es mag sein, dafl dieser Teil einmal von roter Spinne oder sonstwie geschidigt
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Abb. 2a. Dreijihriger Keim-
ling von Rapicactus sub-
terraneus im Zustand der
Winterschrumpfung. An der
Basis erkennt man ein Loch
im Boden, das durch das
Schrumpfen der Riibe ent-
standen ist. [ Lupenphoto
Buxbaum. )

Abb. 2b. Derselbe Keimling ein halbes Jahr spiter
in vollwiichsigem Zustand. Der obere Teil der
Riibe wurde fiir die Aufnahme freigelegt; er ist

sonst ganz in der Erde verborgen. ( Lupenphoto

Buxbaum,)

Abb. 3. Junger Rapicactus subterraneus im
Winterzustand ( Riibe leicht geschrumpft), der
Stielteil des Epikotylsprosses war an einer Stelle
verletzt worden und hat sich durch Seitentrieb weiterentwickelt (

— ). ( Photo Buxbaum.)
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und dadurch an der weiteren Dickenentwicklung gehemmt worden war. Aus ihm er-
hebt sich ndmlich sehr unvermittelt. so wie das bei geschidigt gewesenen Sprossen
hiufig zu beobachten ist, ein frisch saftgriines Kopfchen von 1 em Durchmesser (Abb. 3.).
Die Untersuchung des Keimlings sowie eines erstarkenden Stiickes ergab also
folgende Tatsachen:
1. Die Riibe ist eine Bildung des Hypokotyls unter Mitwirkung der Primirwurzel.
2. Der epikotyle Sprofl verschmilert sich nicht unter dem Einflull von Lichtmangel.
sondern ist von vornherein als diinner Langtrieb entwickelt. der schon im Keim-
lingszustand wesentlich diinner ist als das Hypokotyl. Die Halsbildung ist also
ein konstitutionelles, stammesgeschichtlich begriindetes Merkmal.
3. Der Epikotylsprefi nimmt auch spiter an der Riibenbildung nicht teil. Er ver-
holzt und hat nur ein sehr geringes Dickenwachstum.

Abb. 4. Junger Thelocactus hexaedro-
phorus. Die . Riibe'* wird unter Mitwirkung
der dltesten Warzen gebildet; auf ihnen ver-
witternde Stachelbiischel. (Original Buxbaum.)

Damit ergibt sich bereits aus der
SproBmorphologie ein sehr wesentlicher
Unterschied gegeniiber der Gattung
Thelocactus.

Alle untersuchten Arten der Gattung
Thelocactus zeigen schon in den ersten
Keimlingsstadien unverkennbar die kak-
toide Natur: sie sind in den ersten
/ Keimstadien dadurch sogar von denen
J A von Neolloydia zu unterscheiden (vgl.
Buxbaum, Is Echinocactus Beguinii
Web. a Thelocactus or a Neolloydia 7,
Cactus and Suce. Journ. Vol. V., 1933,
S. 406 ff.). Sie beginnen sofort in die
Dicke zu wachsen und fleischig zu
werden. Das Hypokotyl bleibt dabei in der Dickenzunahme gegeniiber dem Epikotyl
zuriick. Dadurch entsteht zwar ebenfalls eine Riibe, doch ist an dieser Riibenbildung
der Epikotylsprofl wesentlich beteiligt. Abbildung 4 zeigt einen mehrjihrigen Th.
hexaedrophorus. an dem deutlich zu erkennen ist. dafl der obere Teil der ..Riibe* sich
aus den durch den SproBzuwachs nach unten verdringten dlteren Warzen des Kirpers
stindig ergiinzt; es sind an ihr sogar noch deutlich verwitternde Stachelbiischel zu
erkennen.

In bezug auf die Wurzel zeigt aber dieser junge Thelocactus noch eine andere be-
achtliche Erscheinung. Die ..Riibe** rundet sich unten ziemlich unvermittelt ab. die




Hauptwurzel bleibt verhiltnismiiflig sehr schwach. dafiir tritt eine sehr starke Ad-
ventivwurzelbildung ein. Die Bewurzelung nihert sich dadurch dem homorrhizen
Typus. Dagegen mul} bei subterraneus eine Verlingerung der Riibe ausschlieflich von
der Hauptwurzel getragen werden, da das Epikotyl nicht in ihre Bildung eingeht (auf
Abb. 3 nicht deutlich zu erkennen!); die Bewurzelung ist also unzweideutig allorrhiz.
Wenn auch diesen Bewurzelungstypen kaum eine systematische Bedeutung beizu-
messen sein diirfte, so zeigt der Unterschied doch. wie tiefgreifend verschieden die
beiden Wuchsformen sind.

Der typologische Vergleich beweist. dall der subterraneus kein echter Thelo-
cactus ist.

Die Bliite

Britton und Rose fithren in der Gattungsdiagnose von Thelocactus aus: ,.Flowers
.. . rather large for the subtribe, campanulate, diurnal: scales on ovary usually few.
their axils naked.*

Schumann hat seine Untexgattung Thelocactus rein habituell aus dem Vorhanden-
sein von Warzen aufgestellt. Lrst Brltto n und Rose haben eine gattungsmiflige enge
Umschreibung von Thelocactus pro Gen. gegeben. und dabei Th. hexaedrophorus ala
Leitart aufgestellt. Diese Diagnose und d:ese Leitart muf} also zum Vergleich heran-
gezogen werden.

Das Perikarpell zeigt tatsiichlich bei Th. hexaedrophorus wie bei allen anderen
typischen Arten, z. B. Th. conothelos. Th. tulensis. Th. bicolor usw.. stets eine deutliche
Schuppenbedeckung, die sich auf der Rohre fortsetzt und allmihlich in die Bliiten-
blitter iibergeht (Abb. 5). Eine Schuppenbekleidung des Perikarpells ist bei ..Th.*
subterraneus aber nicht vorhanden. Aber auch die iibrigen Bliitenmerkmale zeigen
grundsiitzliche Verschiedenheit gegeniiber einem echten Thelocactus. Die vergleichende
morphologische Analyse soll dies beweisen:

Thelocactus hexaedrophorus f. maior (Abb. 5. 6. 7)

Das Perikarpell ruht mit breiter. schriig gestutzter Basis auf der Ursprungswarze.
Beim Ablosen zeigt sich an der Ablosestelle eine Omlung, die nur innen von den Kar-
pellen selbst verschlossen wird. Die Fruchthéhle reicht also bis unmittelbar an die
Insertionsstelle. Die Perikarpellwand ist sehr dick. Auflen wird das Perikarpell von
etwa 19 kleinen griinen Schuppen mit fransigem Saum eingehiillt, so daf} sich diese
ziegeldachig iiberdecken. Die Samenanlagen stehen auf sehr kurzen Samenstringen
an der ganzen Innenwand bis unmittelbar zur Abbruchstelle. entsprechend den acht
Narben in acht Doppelzeilen.

Das Perikarpell erweitert sich dann ganz unvermittelt zu der weit glockenférmigen
dickwandigen Rishre. Innen ist dicht um den Griffel eine winzige Nektarrinne, an deren
AuBenkante bereits der innerste Staubblattkreis inseriert ist. Die Schuppen der Rihre
sind etwas grofler als die des Perikarpells. Sie gehen iiber etwa drei rotlichbraune und
ebenso viele braune, rotgesiumte, kurze Sr‘huppt‘n in lingere Lb(‘ruanwﬁl)]dlu‘r iiber,
die, zuniichst wie die Sc.huppt*n hautig berandet, al]nmh]lch immer mehr petaloiden
Charakter annehmen. Wihrend der Saum dieser etwa 10 l,hcrg_)angbhldttl.r immer
mehr Petalencharakter annimmt, bleibt jedoch der Riickenstreifen bis zur Spitze
immer mehr oder weniger schuppenartig braun und derb. Erst die umuittcl]:ar am
Schlund stehenden Bliitenbléitter sind ausgesprochen petaloid, d. h. zart und im
ganzen rosenfarbig. Alle Blattorgane sind - stumpf. niemals 1uﬂe=plwt oder gar
ct.lt'hf'lspltzlg Dw ‘ichupp{'ndchsdn sind auf der Rohre wie auf dem Perikarpell \ol]-
stindig kahl, es zeigen sich weder Haare noch andere Areolengebilde.

Die Zahl der Staubbliitter ist auBlerordentlich groB. Sie stehen von der feinen
Nektarrinne an bis dicht an den Schlund der Rohre in dichten Reihen. Im Schnitt
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Abb, 5. Thelocactus hexae-
drophorus — maior. (Aus
Sammlung Ochme, Original
Buxbaum)

Abb. 6.
Thelocactus
hexaedrophorus,
Bliitenlangsschnitt.
(Original Buxbaum.)



T

Abb. 7. Thelocactus hexaedrophorus — maior. Bliitendiagramm. (Original Buxbaum.)

wurden etwa 9 Reihen festgestellt. Die Staubfiden sind annihernd gleich lang, so dal}
die Staubbeutel an den leicht nach innen gewendeten Fiden nahe dem Griffel iiber-
einander zu stehen kommen. Die Staubblitter sind sehr zart; auch die Antheren sind
verhiltnismifig klein.

Der Griffel ist im Bereich der Nektarrinne etwas verengt. Samt der Narbe erreicht
er etwa die halbe Linge der Bliitenhiille (samt der Réhre gerechnet). Er geht ohne
Absetzen allmiéhlich in 8 leicht auseinanderneigende diinne Narbeniste iiber.

Die Frucht von Thelocactus wurde in der Allgemeinen Morphologie der Frucht
(..Cactaceae® 1941) ausfiihrlich geschildert. Es erscheint aber wichtig. nochmals auf
die Eigentiimlichkeit hinzuweisen, daf} diese Frucht beim Abbrechen unten eine offene
Abbruchsnarbe zeigt. die bisher immer als .,Aufspringen mit einer Pore** beschrieben
worden war. In Wirklichkeit resultiert diese fjffmmg aus dem Umstand, dal} eben die
Fruchthihle das Perikarpell bis dicht an den Ursprung aushohlt. Es ist das ein iiberaus
charakteristisches, im Bau der Bliite verankertes Merkmal!

Charakteristisch ist ferner, dafl die Samenanlagen die ganzen Karpellnihte bis an
den Grund der Fruchthéhle begleiten.

Rapicactus subterraneus (Thelocactus, Bacllﬁbg.) (Abb. 8, 9, 10)

Die Bliite ist erheblich kleiner als die der echten Thelocactus sp. Eine ganz merk-
wiirdige Erscheinung ist ein winziges Stielchen, dem die Bliite aufsitzt. Dieses ist es,
was beim Abpriparieren der Bliite von der Pflanze abbricht, Es zeigt kurz verkehrt
kegelfsrmige Gestalt und scheint bei oberflichlicher Betrachtung ein Teil des Peri-
karpells zu sein. Von diesem ist es aber deutlich durch einen feinen Saum abgeteilt.

Aug. 1942
21

Beitriige , ., .

Rapicactus



Aus dem Saum entspringen feine Haare, und ich konnte sogar zwei winzige Stachelchen,
beide auf der gleichen Seite, nachweisen (Abb. 8).

Das Perikarpell ist villig nackt und kahl. Hiochstens am oberen Rand sind noch
ein, vielleicht manchmal zwei Schiippchen wahrzunehmen, die sich noch im Perikarpell-
bereich abheben. Alle weiteren Blattorgane stehen erst im Bereich der Rohre. Aller-
dings sind auch die Basen dieser Schuppen schon am Perikarpell ..herablaufend*
wahrzunehmen; d. h.. wie auch der Verlauf der Gefilbiindel beweist, liegt ihre In-
sertionsbasis bereits im untersten Perikarpellbereich, sie sind aber in ihrer ganzen

Abb. 8. Rapicactus subterraneus, Bliite mit Stielchen. (Original Buxbaum.)

Abb. 9. Rapicactus subterraneus, Bliitenlingsschnitt, (Original Buxbaum.)

Basis mit diesem kongential herangewachsen. Das Perikarpell ist dadurch etwas flach
kantig. Darin liegt ein sehr wichtiger Unterschied gegeniiber Thelocactus. Die ziemlich
kleine Fruchthshle nimmt nur etwa die oberen zwei Drittel des Perikarpells ein, er-
reicht also nicht einmal anniihernd dessen Ursprungsstelle; eine Frucht, wie sie Thelo-
cactus besitzt, ist daher von vornherein ausgeschlossen. Die Samenanlagen reichen
mit ihren Insertionen nur bis etwa an die Mitte, von oben gerechnet, der Karpellhihle.
Dennoch ragen die untersten Samenanlagen bis in den untersten Teil der Hiahle., da
ihre ziemlich langen Samenstringe sich scharf nach unten wenden. Auch dies ist ein
im Typus gelegener wesentlicher Unterschied gegeniiber Thelocactus.

Die Riohre ist trichterformig. Neben dem an der Basis etwas verbreiterten Griffel
ist bis zur Rohrenwand ein kleiner flacher Zwischenraum, der Nektar produziert. Der
unterste Staubblattkreis entspringt genau an der Grenzlinie dieses flachen Teils und
der Rihre.



Abb. 10. Rapicactus subterraneus. Blitendiagramm, (Original Buxbaum.)

Schon an der Basis der Rohre entspringen Blattorgane, die den Charakter von
Bliitenblittern haben, Nur die untersten fiinf Blittchen, die Schuppe am Perikarpell
mitgerechnet, haben Schuppennatur. davon sind die ersten drei winzig klein, die
beiden folgenden bis etwa 3 mm lang. An einer Bliite konnte ich in der Achsel der
untersten Schuppe einige feine Haare des gleichen Charakters wie jene am Stielchen
feststellen. An einer zweiten nicht. Vier weitere Blattorgane bilden durch ihre derbere
Natur das. was man frither filschlich als ..Sepalen® bezeichnete. ein Zwischending
zwischen Schuppe und Blumenblatt, die nichsten vier sind Ubergangsblitter, alle
weiteren echte Bliitenblitter. Auch hier sind die unteren Blattorgane kongential mit
der Rhre verwachsen, so dal} sie, von aullen betrachtet, iiberhaupt von der Réhren-
basis an frei zu sein scheinen. Die anatomische Untersuchung beweist aber die ..Ver-
wachsung®, Durch sie wird die sonst sehr diinnwandige Rihre einigermallen verstirkt.

Die ziemlich grofien Staubbliitter stehen in wenigen (etwa fiinf) Reihen an der
ganzen Innenfliche der Rohre gleichmifBig bis zum Schlund verteilt. Die Staubfiden
sind annihernd gleich lang, alle aufrecht. Die Bliitenhiille iiberragt die Staubblitter
etwa um das doppelte. B

Die Schuppenblitter sind fast stachelspitzig zugespitzt, auch die Ubergangsblitter
haben ein feines Spitzchen. Die innersten Blitter der Blumenkrone sind auch fein zu-
gespitzt, aber weder stachelspitzig noch grannenartig: alle sind vorne gnziihnt. Da
mir ganz frisches Material nicht vorlag. ist die Stellung der Bliitenhiille bei voller
Anthese nicht bekannt.

Der Griffel geht in der Hshe der Antheren ohne Absatz allmihlich in sechs leicht
auseinander geneigte Narbeniiste iiber.
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Differential-Diagnose gegen Thelocactus

Der Unterschied in der Bliite gegeniiber Thelocactus 1dBt sich demnach in folgende
Punkte zusammenfassen:

1. Die Bliite sitzt nicht mit breiter Perikarp-Basis auf, sondern auf einem kleinen,
oben mit Haaren versehenen Stielchen. Die morphologische Natur dieses Stiel-
chens konnte bei der Seltenheit des Materials noch nicht iiberpriift werden.

2. Das Perikarpell ist bis auf eine. hichstens zwei sehr kleine Schiippchen nahe der
Oberkante vollig nackt: es wird durch herablaufende Schuppenbasen leicht
kantig. Bei Thelocactus ist es stets von einer groleren Zahl ansehnlicher Schuppen
von der Basis an besetzt.

3. Die Karpeilhohle erreicht bei Thelocactus die Ansatzstelle des Perikarpells und
bedingt dadurch eine nach dem Abbrechen unten offene Frucht, withrend sie bei
Rapicactus nur den oberen Teil des Perikarpells erfiillt; eine Frucht wie bei
Thelocactus ist daher ausgeschlossen.

4. Die Plazenten (Anheftungsstellen der Samenstriinge) reichen bei Thelocactus bis

in den untersten Teil der Karpellhohle. bei Rapicactus ist das untere Drittel

frei. Die Samenstriinge sind dabei bei Rapicactus erheblich linger als bei Thelo-
cactus.

o

Die Bliitenhiille besteht bei Rapicactus schon von der Réhrenbasis an aus mehr
oder minder petaloiden bzw. wenigstens sepaloiden Blattorganen, bei Thelo-
cactus ﬁndt?_t ein ganz allmihlicher Uhergang von hautrandigen Schuppcn iiber
zahlreiche Ubergangsformen zu den nur am Schlund stehenden petaloiden inneren
Bliitenblittern statt.

6. Bei Thelocactus befindet sich an der Basis des Griffels eine feine Nektarrinne, bei
Rapicactus wird der Nektar von der geraden Oberseite der Karpiden sezerniert.

Alle die angefithrten Merkmale sind wesentlich und zeigen. daB3 die Rapicactus-
Bliite einen von Thelocactus wesentlich verschiedenen, und zwar wesentlich fort-
geschrittenen Typus darstellt. Daher ist eine Einbeziehung zu Thelocactus ausge-
schlossen.

Gymnocactus gielsdorfianus (Werd.) Bekbg. (Abb. 11, 12)

Als Vertreter dieser Gattung standen mir Bliiten der genannten Art zur Ver-
fiigung, leider nicht die Leitart selbst. Ich verdanke die Bliiten Dolz.

Das Perikarpell war an den zur Verfiigung stehenden unten aufgerissen. Da es
aber so weit erhalten war, daf} es bei oberflichlicher Betrachtung unversehrt erschien,
diirfte dieses Aufreifien ihnlich wie bei Thelocactus auf ein breites Aufsitzen auf der
Ursprungsstelle zuriickzufiihren sein. Die Perikarpellwand ist sehr diinn, die Frucht,
hohle infolgedessen sehr grof}: sie reicht offenbar bis an die Basis und ist bis in den
untersten Teil des Karpelle mit Biischeln von Samenanlagen besetzt. Das Perikarpell
ist vollig nackt und kahl. Die Basis der untersten Tepalen der Rihre reicht allerdings
in kongentialer Verwachsung bis an die Perikarpellbasis; dies ist aber nur bei
wenigen Blattbasen deutlich, bei den meisten kaum durch feine Linien angedeutet.

Die Réohre selbst ist trichterféormig, vom Perikarpell durch eine leichte Furche ab-
gesetzt. Auch der untere Teil der Réhre triigt keine Blattorgane, er wird aber viel
deutlicher als das Perikarpell von den herablaufenden Basen der Tepalen bedeckt.
Erst in groflerer Hohe losen sich die Spreiten der untersten Tepalen ab. Sie sind zwar
viel kleiner als die weiteren, konnen aber doch keineswegs mehr als Schuppen an-
gesprochen werden. da sie schon deutlich ..sepaloiden Charakter haben. In rascher
Folge nehmen die weiteren an Grile zu, bis sie fast die Linge der petaloiden Tepalen
erreichen. Alle sepaloiden Bliitenblitter enden in einen eigenartig scharf abgesetzten
Endstachel. Auf die etwa 12 sepaloiden Bliitenblitter folgen einige tl)crgangsblﬁtter,



Abb. 11, Gymnocactus gielsdorfianus. (Original Buxbaum.)

Abb. 12. Gymnocactus gielsdorfianus, Bliitenlingsschnitt; die Bliitenblitter nicht in ganzer
Liinge ausgefiihrt, die Basis des Perikarpells ist verletst. (Original Buxbaum.)

die zwar schon véllig petaloid sind, aber noch in ein kleines Stachelspitzchen enden.
Die folgenden etwa wieder 15 Blattorgane sind zart, petaloid, und zwar spitzig, aber
ohne Stachelspitzchen; die innersten nehmen an Linge wieder etwas ab. Soviel fest-
gestellt werden konnte, stehen die Tepalen in 3/ ,-Stellung.

Der Rohrengrund zeigt keine abgesetzte Nektarrinne, sondern bildet eine leicht
nach unten ausgerundete Basis, die mit der ganzen Fliche Nektar absondert. Es
scheint sogar, dal} die Nektarabsonderung noch ein Stiick hoher zwischen den Ansatz-
stellen der unteren Staubblitter méglich ist, da die Epidermis in dieser Region jener
des eigentlichen Nektariums idhnelt.

Der Griffel erhebt sich in leichter Rundung aus der Rohrenbasis. Er ist stabformig,
gegen die Narben zu etwas dicker als an der Basis. Er iiberragt die Staubblitter etwa
um ein Drittel seiner Gesamtlinge und geht etwas unvermittelt in sieben Narben-
aste iiber. Diese sind zugespitzt und an der Innenseite auffallend zottig durch die
langen Narbenpapillen. Diese zottigen Narbeniste sind wohl eine Angleichung an die
bei dieser Art geradezu iiberraschend groBlen Pollenkérner.

Die zahlreichen dicht stehenden Staubblitter bedecken fast die ganze Rohren-
innenwand. Der unterste Kranz steht schon ganz an der Basis der Rihre; an einem
Schnitt sind etwa fiinf iibereinander stehende Staubblitter festzustellen.
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Differentialdiagnose gegen Gymnocactus

Sowohl Rapicactus als auch Gymnocactus gehbren zu jenen hochst abgeleiteten
Bliitentypen, an denen jeder Achsencharakter restlos geschwunden und auch das
Perikarpell vollig nackt geworden ist. Diese hichste Bliitenentwicklung kann aber
auch auf den verschiedensten Wegen der Entwicklung erreicht worden sein, ohne daf}
die Bliite Anhaltspunkte fiir den Weg bietet. Das Resultat ist immer dasselbe: eine
Bliite mit nacktem und kahlem Perikarpell ohne Schuppen an der Rohre, hischstens
mit einer Unterscheidung in mehr ..sepaloide* duflere und mehr .-petaloide® innere
Bliitenbliitter, wie sie auch bei der ganzen Gattung Mamillaria auftritt. Ahnlich wie
in anderen Pflanzenfamilien mit hochsten Entwicklungsstufen an mehreren Entwick-
lungsiisten bieten gerade diese Bliiten systematisch aullerordentliche Schwicrigkcitcn,
da sie in die Augen springende Unterscheidungsmerkmale kaum zeigen, die forma-
listische B{’ll’ﬂ[’htl[ﬂ"’ daher unbedingt fch]rfehen mull.

Hier miissen innere Merkmale ht,l‘dIl"L‘Z(l"’(_‘ll werden, um die Entwicklungslinien
auseinanderzuhalten. Diese inneren MPrkmalP sind nun solche, deren Verinderung
auch bei weitestgehender Vereinfachung der Bliite ihren urspriinglichen Charakter
beibehalten konnen, aber in den verschiedensten Entwicklungslinien verschiedenen
Charakter aufweisen.

Wihrend nun der dullere Bau der Bliite von Rapicactus und Gymnocactus eine
bestimmt ziemlich grofle Ahnlichkeit aufweist, so daB} an eine Verwandtschaft ohne
weiteres gedacht werden kinnte., wenngleich. wie oben erwiihnt, ein Beweis fiir nahe
Verwandtschaft nicht gesichert erscheint, zeigt es sich, dafi der innere Bau ein Merk-
mal aufweist, welches entscheidend die beiden Gattungen trennt. Es ist dies der Bau
des Perikarpells, der bei den beiden Gattungtn dem Typus nach verschieden ist.

Beim Gymnocactus ist die Perikarpellwand zwar nicht so dick wie beim Thelocactus,
sie zeigt aber in der groBlen. bis an die Anheftungsstelle reichenden Fruchthiohle den
gleichen Bautypus wie bei jener Gattung. Gymnocactus stimmt auch darin mit Thelo-
cactus iiberein, daf} die ganze Fruchthohle bis dicht an die Basis Plazenten triigt.

ei Rapicactus hingegen ist die Fruchthéhle auf die obersten zwei Drittel des
Perikarpells beschrinkt, der Achsencharakter des Perikarpells im unteren Drittel
noch voll erhalten. Die Plazenten erreichen aber selbst in der verhiltnismiBig
kleinen Fruchthshle nicht deren Basis. Dazu kommt noch das eigenartige Stielchen,
das bei Gymnocactus bestimmt fehlt, da sonst beim Ablosen nicht das Perikarpell
angerissen worden wiire.

Ohne iiber die systematische Stellung von Gymnocactus ein sicheres Urteil abgeben
zu wollen, da hierzu wesentlich genauere Studien nétig wiren, kénnte ich es mir
denken. dafl Gymnocactus eine Folgeform aus den gleichen Ahnen wie Thelocactus
wiire. Rapicactus hingegen geht hier in seiner Neigung zur Bildung von gestreckten
Achsenteilen (..Hals** der Riibe, Bliitenstielchen) zweifellos eigene Wege, vielleicht
von sehr altem Ursprung.

Wie schon Oehme dullerte, erinnert die Rapicactusbliite viel eher an Strombo-
cactus. Diese Ahnlichkeit betrifft allerdings nur die Anordnung der Blattorgane. Die
Staubblattanordnung ist bei Strombocactus wesentlich anders, da diese bei Strombo-
cactus in Gruppen angeordnet sind. Strombocactus ist in dieser Hinsicht entschieden
hioher entwickelt.

Die habituellen Merkmale zusammen mit den Bliitenmerkmalen beweisen demnach,
dal} es sich beim friitheren Thelocactus subterraneus nm eine neue, von Thelocactus im
Wesen verschiedene Gattung handelt, mit folgender Diagnose:

Rapicactus Buxb. et Ochme genus novum

Rapa subterranea magna carnosa e hypocotylo et radice primaria oriens. Caulis
epicotyleus apici obtusato rapae abrupte impositus basi tenuissimus teres incostatus -
longus lignescens gradatim in corporem cactiformum mamillosum exiens. Flos peri-



carpello glabro nudo quum summa parte squamula unica (squamulisve binis) parvissima
instructo: tubo infundibuliformi extus basi squamulis paucis et tepalis sepaloideis acu-
minatis pericarpello decurrentibus, ceterum tepalis sepaloideis et petaloideis, intus prorsus
staminibus instructo; antro pericarpello breviore supra media solum ovulifero; stylo
staminibus sublongiore tenui; stigmatibus e stylo gradatim orientibus. Semina opaco-
nigra hilo recte truncato testa subtiliter verruculosa.

Species typica: Rapicactus subterraneus (Thelocactus subterraneus Backbg.) Buxb. et
Oehme

Bei Rapicactus subterraneus sind die Areolen annihernd kreisrund und tragen
lange weille Wollhaare. Die etwa 16 glasigweillen Randstacheln stehen strahlig: der
oberste, median gelegene ist dunkel bespitzt und wesentlich linger als die iibrigcn,
er erreicht die gleiche Linge wie die beiden schwarzbraunen Mittelstacheln. Von diesen
ist der obere, der sich schon bei den jiingsten Keimlingen deutlich bemerkbar macht,
dem Korper fast angeprefit. Der untere schliet auf der jungen Areole mit deimn oberen
einen ganz spitzen Winkel ein: erst mit zunehmendem Alter richtet er sich auf und
steht dann starr ab.

Der Samen ist mattschwarz, etwa 1 mm lang. 0.7 mm im Durchmesser. Er hat
einen ziemlich grofien, dem Durchmesser des Samens fast gleichen Nabel, der gerade
abgestutzt ist. Die Testa ist dicht feinwarzig, nur in der nichsten Umgebung des
Nabels glatt. Der Samen erinnert am meisten an Neolloydia, doch ist bei dieser der
Nabel stufenartig abgesetzt.

Rapicactus mandragora (Echinocactus mandragora Fric) Buxb. et Ochme ist zweifel-
los eine zweite Art dieser Gattung. Bereits Backeberg stellte die nahe Beziehung
der beiden Arten fest. Allein schon der von allen anderen Arten abweichende Bau
der Riibe liBt diesen Schlu}l mit Sicherheit zu. Auch der Bau der Areolen ist villig
gleich. Wie Backeberg betont, fehlt Rapicactus mandragora die lange Behaarung der
Areolen. AuBerdem fand ich bei ihm die Mittelstacheln, die im iibrigen denen von
Rapieactus subterraneus in der Stellung viollig gleichen, wie die Randstacheln hell gefirbt.
Sie sind nach Berger nur braun bespitzt. Leider ist die Bliitenbeschreibung Bergers,
der sie von Bodecker erhielt, villig unzureichend und lif3t nicht einmal den ent-
ferntesten Schlufl auf ihre Gestalt zu.

Bei Thelocactus hexaedrophorus und Th. lophothele ist die Testa glatt und glinzend;
bei anderen Arten, Th. wagnerianus und bicolor, sind die Felder zwischen dem Ader-
netz der Testa erhaben. daher der Samen ebenfalls warzig. Eine gleiche Warzen-
struktur haben jedoch auch die Samen vieler anderer. bestimmt nicht in die Verwandt-
schaft gehbriger Arten. Somit spricht das Aussehen der Samen zwar keinesfalls gegen
eine Verwandtschaft mit Thelocactus, aber auch nicht iiberzeugend fiir eine solche.

Systematische Stellung

Die systematische Stellung der Gattung mul}, solange die Kenntnis des wirklichen
Bliittenbaues aller eventuell in Frage kommenden Gattungen nicht besser bekannt
ist als bisher, problematisch bleiben, um so mehr, als sich gerade in dieser Gattung
primitivere mit fortschrittlichen Merkmalen wvereinigen.

Eine hiochst auffiillige Erscheinung ist es. dal} schon in den ersten Keimungs-
stadien das Epicotyl zu einem gegeniiber dem Hypokotyl wesentlich verengten Lang-
trieb auswiichst. Darin mufl man, da der Keimling bekanntlich stets Eigenschaften
der Vorfahren besonders konserviert, ein primitives Merkmal erblicken, welches auf
Abstammung von diinntriebigen cereoiden Formen hinweist. Es ist in der Tzt die
Ahnlichkeit des Keimlings im etwa dritten Lebensjahr mit einem Pterocactis ver-
bliiffend. obwohl es sich in dieser Ahnlichkeit nur um eine Konvergenz handelt. Die
Keimblitter dagegen sind auflerordentlich reduziert, nur als Kanten wahrzunehmen,
sobald der Sprofi sich zu entwickeln beginnt, was wieder ein auf fortgeschrittene
Succulenz hinweisendes Merkmal ist. Jedenfalls zeigen alle Thelocactus schon in den
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frithesten Jugendstadien deutlich die Neigung zum catoiden Wuchs. Dies ist aber
nicht der Fd]l bei Neolloydia. Die Arten dieser Gattung sind dur(‘h“ogs kurzsiulig.
niemals breit-kugelig. und auch der Keimling zeigt deutlich schon in der Au-a]nldllng
des Hypokotyls diese Tendenz zum gestreckten Wuchs. Besonders auffallend ist dies
bei Neolloydia beguini (Buxbaum 1. ¢. S. 407), deren Keimlinge mit jenem von Rapic.
subterraneus eine groBle Ahnlichkeit haben. Allerdings sehen bei Neolloydia die Jugend-
stacheln wesentlich anders aus. Sie sind stets mehr oder weniger federformig und
zeigen keinen Mittelstachel. Jedenfalls wiren die Untersuchungen auch in dieser
Richtung durchzufiihren.

Riibenartige Wurzeln in dhnlicher Ausbildung wie bei Rapicactus sind unter den
Kakteen aullerordentlich selten. Auler bei Pterocactus treten gleiche Riiben bei Penio-
cereus auf. Diese sind aber auch nur in der Jugend gleich; spiter scheinen sie sich
nach den Literaturangaben knollenformig zu deformieren, was jedoch typologisch
belanglos ist.

.- Wurzelknollen* zeigt ferner auch Ancistrocactus megarrhizus. Diese haben aber
nicht, wie bei Rapicactus, die Form einer Riibe, sondern sind verzweigt mit gleich
verdickten Seitenwurzeln, oben nicht plotzlich abgestutzt, sondern mehr oder weniger
allmihlich in den Wurzelhals iibergehend (vgl. die Abbildung 7 in ..Cactaceae* 1937,
Buxbaum, Morphologie der W ura,l] Dieser Wurzelhals ist aber auch bei Ancistro-
cactus megarrhizus sehr diinn, trotz der dicken Wurzel: auch von Ancistrocactus
Scheerii schreibt Schumann, dal} er eine ..verhiiltnismillig diinne Pfahlwurzel** be-
sitzt. Typologisch kinnte ein Zusammenhang in der Weise verstindlich gemacht
werden, dal} sich bei Rapicactus das Hypokotyl stark, ja vorwiegend an der Ver-
dickung der Riibe beteiligt, also eine wirkliche Riibe entsteht, withrend die Verdickung
bei Ancistrocactus megarrhizus iiberwiegend von der Wurzel iibernommen wird, das
Hypokotyl dagegen verhiltnismiBig diinn bleibt. Hier miiliten entschieden Keim-
lingsuntersuchungen zur Klarstellung angestellt werden. Die Bliiten von Ancistro-
cactus sind leider ebenfalls vollkommen unzureichend bekannt. Die Gestalt der Areolen
konnte eine Verwandtschaft mibglich erscheinen lassen. Das Vorhandensein von
Hakenstacheln ist bestimmt kein Hindernis, da dieser fortschrittliche Stacheltyp
sehr oft in verschiedener Verwandtschaft aus geradstacheligen Formen entstanden
ist. Auch auf diese Moglichkeit wire bei der spiiteren Feststellung der systematischen
Stellung zu achten.

Dagegen kommt eine Beziehung zu Neochilenia napina*) schon aus arealgeogra-
phischen Griinden nicht in Frage. Wie bei den Riibenwurzlern unter den Opuntioideen
handelt es sich dieser Art gegeniiber bestimmt nur um Konvergenz.

Die Bliite ist bei Rapicactus gerade wegen ihrer hochabgeleiteten Gestalt sehr
wenig geeignet, Schliisse iiber die verwandtschaftliche Stellung zu vermitteln. An ihr
diirfte hischstens die Anordnung der Staubblitter sowie die Stellung der Samenanlagen
in der Fruchthihle einige Vergleichsmiglichkeiten bieten. Man konnte hiochstens ver-
suchen, bei einigermallen gegebener Vermutung einer Verwandtschaft noch die Ner-
vatur der Tepalen zum Vergleich heranzuziehen: bisher fehlen aber alle Erfahrungen,
ob diese bei Kakteen iiberhaupt von systematischer Bedeutung sein kann.

Noch weniger kann die Warzenbildung wesentliche verwandtschaftliche Schliisse
zulassen. Auch die Warzenbildung ist eine in den verschiedensten Verwandtschafts-
kreisen der Familie auftretende Tendenz, die erst dann an Bedeutung gewinnt, wenn
der Verwandtschaftsbezirk enger abgegrenzt ist.

Wenn nun auch gewisse Merkmale, wie gezeigt wurde, auf Beziehungen mit
Neolloydia einerseits und mit Aneistrocactus andererseits als maglich erscheinen lassen,
so kann der gegenwiirtige Stand der Untersuchungen doch keinesfalls eine halbwegs
sichere systematische Stellung vermitteln. Derzeit mufl Rapicactus noch als ein .,Genus
incertum sedis*“ gefiihrt werden.

*) In Cactaceae 1937 noch als Neoportenia gefiihrt.
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Klemmrickeneinband

Die leichteste und bequemste Art des Einbandes der Jahrbiicher, die in das groBe Werk
»wCACTACEAE® einzuordnen sind, ist der Klemmriicken. — Die D.K.G. hat fiir das Sammel-
werk passende Klemmriicken mit Goldaufschrift anfertigen lassen, die die Lieferungen von
3 bis 4 Jahren aufnehmen; bis jetzt sind zwei Stiick erforderlich, — Jahrbuchbezieher kénnen
diese Klemmriickeneinbiinde fiir den Preis von je 2.35 RM einschl. Porto und Verpackung
gegen Voreinsendung des Betrages auf Postscheckkonto Brune Giildemann, Berlin-Zehlen-
dorf West, Sperberfeld 5, Postscheckamt Berlin Nr. 32448, oder auf schriftliche Bestellung an
Herrn Giildemann gegen Nachnahme mit 0.30 RM Postaufschlag erhalten

Manuskripte fiir ,,Cactaceae™ (Jahrbiicher der Deutschen Kakteen - Gesellschaft) sind an den
Priisidenten der Gesellschaft (Berlin-Zehlendorf, Leite 52) zu senden. Die Verfasser erhalten
einen Kostenbeitrag von RM 3.— fiir die Druckseite; auBerdem erhilt auf Wunsch jeder
Autor bis zu 40 Sonderabdrucke seiner Arbeit. Weitere Sonderabdrucke werden berechnet

Das Werk beginnt mit dem Jahrbuch 1937 und erscheint in zwanglosen Lieferungen von
durchschnittlich 90 bis 100 Seiten jihrlich. Der Preis betriigt (auch fiir bereits erschienene
Jahrgiinge) fiir Mitglieder der Deutschen Kakteen-Gesellschaft, fiir Mitglieder auslandischer
Kakteen- und Sukkulenten-Gesellschaften und fiir die Bezieher der von Curt Backeberg herauns-
gegebenen Blitter fiir Kakteenforschung jihrlich RM 3.—, im iibrigen jahrlich RM 5.—

Die in sich abgeschlossene Arbeit von Prof. Dr. Otto Porsch iiber das Bestiubungsleben
der Kakteenbliite ist auch einzeln erhiltlich. Teil I fiir 5.— RM; Teil IT fiir 4— RM

Bestellungen gehen an den Schriftfilhrer der Gesellschaft, Herrn Dr. Friedrich Dobe, Berlin NO 18, Am Friedrichshain 3,
Zablungen an den Kamsenfithrer Brono Gildemann, Berlin-Zehlendorf — Klein-Machoow, Sperberfeld 5 (Postscheckkonto
Berlin 324 48)

Diese Lieferung 1942, 2 wird im Sammelwerk Cactaceae
als Nr. 4al hinter Nr. 4a vor Nr. 4b eingeordnet
(vgl. die Ubersicht am SchluB von 1941, 1)
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Vorwort und Einleitung

Man kénnte die Kakteen mit einigem Recht als die vorherrschenden Vertreter
der Neuen Welt bezeichnen. das heifit aller Geschopfe. die von der Natur nur in
Amerika hervorgebracht worden sind, bzw., die es gegenwiirtig dort noch gibt. Selbst
die Indios machen in dieser Beziehung kaum eine Ausnahme; einmal hilt man sie
fiir Nachkimmlinge eingewanderter Vorfahren, und dann sind sie heute weder der
Zahl noch dem besiedelten Gebiet nach mehr als typische Reprisentanten der Neuen
Welt anzusehen; vielmehr ist ein grofer Teil von ihnen ausgerottet, die iibrigen sind
zuriickgedringt oder stark vermischt. Die Fauna weist auch nicht so viele auf-
fallende, nur in Amerika beheimatete Formen auf. Die Kakteen zeigen dagegen unter
den ureigensten Bewohnern des Kontinentes') die weiteste Verbreitung, sie verleihen
z. T. den von ihnen bewohnten Gebieten ein auf der Welt einzigartiges Landschafts-
bild und haben vor allem, im Gegensatz zu Mensch und Tier, ihre Vorkommensridume
iiberall zih behauptet. Alle anderen rein amerikanischen Pflanzenfamilien erreichen
auflerdem, zusammengenommen, weder die Gesamtverbreitung noch die Gattungs-
zahl, die man allein bei den Cactaceae findet. Das beweist die folgende Ubersicht:

Nach dem Stande von 1922:

Familie: Vorkommen: Zahl der
Gattungen: Arten:

Julianaceae Mexiko bis Westperu 2 5
Lacistemaceae Mexiko, bis Peru und Brasilien 1 16
Garryaceae Siidl. Nordamerika, Mexiko, Jamaika 1 17
Leitneriaceae Florida, Texas 1 2
Myzodendraceae Siidchile 1 11
Gomortegaceae Chile 1 1
Tovariaceae Tropisches Amerika 1 2
Sarraceniaceae Labrador bis Nordbrasilien 3 9
Brunelliaceae Mexiko bis Bolivien, Westindien 1 10
Crossosomataceae  Siidwestl. Nordamerika 1 2
Tropaeolaceae Mexiko bis Chile (meist andin) 1 50
Vochystaceae Tropisches Siidamerika 5 100
Limnanthaceae Nordamerika 2 5
Cyrillaceae Ostl. Nordamerika (Georgia) bis Brasilien 3 5
Aextoxicaceae Chile 1 1
Caryocaraceae Tropisches Amerika (Antillen bis Peru und

Brasilien) 2 13

1) Die Rhipsalis-Arten, die in der Alten Welt gefunden werden, sind nicht als dort ent-
standen zu betrachten; sie bilden nicht einmal ein eigenes Genus, d. h. gehéren nicht einer
Gattung an, die nur aulerhalb Amerikas auftritt. (Siehe auch spiiter unter ,.Die Urahnen der
Cactaceae und die ersten Rhipsalis*.)



Familie : Vorkommen: Zahl der
Gattungen: Arten:

Marcgraviaceae Mexiko, Antillen bis Brasilien 5 50
Quiinaceae Tropisches Siidamerika 2 19
Fouquieraceae Siidkalifornien, Nordmexiko 2 8
Bixaceae Nordwestl. Siidamerika 1 1
Malesherbiaceae Westl. Siidamerika (fast ausschlieB8lich Peru

und Chile) 1 30
Lennoaceae Siidkalifornien bis Mexiko 3 4
Theophrastaceae  Florida bis Nordparaguay 5 50
Nolanaceae Westl. Siidamerika (Peru, Chile) 3 40
Martyniaceae Texas bis Argentinien (Schwerpunkt:

Mexiko) 3 9
Columelliaceae Anden: Peru bis Kolumbien 1 2
Calyceraceae Siidamerika 6 35
Cyclanthaceae Tropisches Amerika 5 44
Thurniaceae Britisch Guayana 1 2
Bromeliaceae Tropisches Amerika (nur wenige dariiber

hinausgehend) 60 100
Cannaceae Tropisches Amerika 1 51

(Nach Irmscher: ,,Pflanzenverbreitung und Entwicklung der Kontinente‘.)

Vorstehenden 31 Familien mit 126 Gattungen und 694 Arten stehen bei den
Cactaceae heute 1891) bekannte Gattungen mit weit iiber 1500 Arten gegeniiber. (Ein
gewisses Gegenstiick zu ihnen unter den Epiphyten sind die Bromeliaceae; sie haben
jedoch nur 60 Gattungen, die auch nicht so weit verbreitet sind.)

Eine Pflanzeunfamilie, die eine so hervorragende Rolle in der Flora eines ganzen
Erdteiles spielt, verdient es, daBl man sich eingehend mit ihrer Geschichte befafit.
Dies ist — mit Ausnahme von Schumann und Berger — bisher kaum geschehen,
was wohl mit der Eigenart dieser Pflanzen, der Schwierigkeit des Sammelns von
Herbarmaterial und dem Erfordernis einer Spezialkenntnis zusammenhiingt. Selbst die
Amerikaner Britton & Rose, die auf ihren vielen Expeditionen fiir das Carnegie-
Institut den grifiten Einblick in die Familie gewannen, haben sich seinerzeit auf die
Gattungsaufteilung nach den von ihnen erkannten Unterschieden beschrinkt, der
Geschichte der Cactaceae, den Zusammenhiingen ihrer Areale usw. dagegen keine Auf-
merksamkeit gewidmet.

In meinem Buche .,Stachlige Wildnis** habe ich aufzuzeigen versucht. welche
Riickschliisse uns die Cactaceae insbesondere auch iiber die jiingere Geschichte des
amerikanischen Kontinentes erlauben, nach dem Dielsschen Satz: ,,Die genetische

1) Zur Zeit der Irmscherschen Aufstellung (1922) waren allerdings fiir die Cactaceae nur
22 Gattungen angegeben, also wesentlich weniger als bei den Bromeliaceae. Das ist jedoch darauf
zuriickzufithren, dal noch mit den alten Sammelgattungen gerechnet wurde (die zum Teil
iiberhaupt nicht miteinander verwandte Arten zusammenfalten). Wie berechtigt die Aufteilung
der Sammelgattungen war, geht allein daraus hervor, daBl Irmscher damals 1500 Arten auffiihrt,
denen bei allen iibrigen rein amerikanischen Familien insgesamt nur 694 Arten gegeniiberstehen.
Die Amerikaner Britton&Rose kommen denn auch 1923 bereits auf 124 Gattungen (mit aller-
dings nur 1235 Spezies, denn sie haben u. a. gute Arten, scheinbar weil sie ihnen nicht einwandfrei
bekannt waren, zu anderen gestellt). Inzwischen sind viele neue Kakteenarten beschrieben
worden, und die Gattungszahl erhéhte sich weiter. Selbst wenn man einige von ihnen in Zweifel
ziehen und sich die Notwendigkeit zur Aufteilung von Gattungen irgendwelcher der iibrigen
Pflanzenfamilien ergeben sollte, werden die Cactaceae doch weitaus die dominierende Familie
bleiben, allein schon wegen ihrer betriichtlich iiberwiegenden Artenzahl (der gegeniiber Neu-
beschreibungen bei den anderen gar nicht ins Gewicht fallen kénnen) und der Ausdehnung ihres
Gesamtvorkommens, das von den iibrigen Familien nicht annihernd erreicht wird.



Pflanzengeographie ist in #hnlich wichtiger Weise wie die dkologische Richtung
geeignet und berufen, sowohl die Botanik wie die Erdkunde zu fordern.*

Es ist dazu erforderlich, erst einmal Arealkarten zu liefern, was in dieser Arbeit
geschehen soll. Sie mégen mit dem begleitenden Text erkennen lassen, wieweit uns
die Kakteen zusiitzliche Anhaltspunkte iiber die Klimageschichte der Neuen Welt,
ihre geologischen Veriinderungen seit dem Auftreten der Cactaceae usw. liefern kisnnen.
Es soll versucht werden, hier eine Grundlage fiir weitere Untersuchungen zu schaffen.

Ausgangspunkt mufl dabei die Frage sein: Wann sind die Kakteen entstanden ?
Da uns keine Fossilien bekannt sind, kann die Antwort darauf nur nach den iibrigen
klimatischen und geologischen Feststellungen gefunden werden.

Dem eingangs dargelegten Range der Cactaceae entsprechend soll nun nicht einfach
von einem bestimmten Zeitpunkt ausgegangen werden, sondern ich will versuchen,
vorweg die Gesamtgeschichte der Neuen Welt in groBen Strichen, mit Nennung
einiger der wichtigsten ,,Leitfossilien**, zu zeichnen und darin die Cactaceae, ihrer
Bedeutung entsprechend, von dem mutmaflilich richtigen Augenblick ab gewisser-
maBen als ,.lebende Fossilien* auftreten zu lassen. Es diirfte dabei besonders reizvoll
sein, einmal die Gesamtentwicklung des Kontinentes in einer zusammenfassenden
Schau voriiberzichen zu lassen und zu sehen, was uns iiber sie die Paldontologen,
Paliogeographen, die Klimatologen, Geophysiker usw. zu sagen haben, aber auch,
wann und wie sich die Kakteen in den groBartigen Verlauf dieser Geschehnisse der
Vergangenheit einfiigen, und welche Wandlungen ihre Heimaterde bzw. das Gebiet
ihrer heutigen Areale im Laufe der Zeiten erfahren hat.

In den nachfolgenden Betrachtungen ist, was die gréfieren Verinderungen des Kon-
tinentbildes und der Klimazonen anbelangt, die Wegenersche Theorie von der Ent-
stehung der Kontinente und Ozeane zugrunde gelegt. Diese Lehre ist inzwischen durch
eine vielseitige Literatur untermauert; sie kann als erwiesen gelten und gibt auch fiir
die Vorgiinge in der frithen Geschichte der Cactaceae die einzig befriedigende Erklirung.

Danach haben wir uns das Entstehen der Kontinente und der Lebewelt wie folgt
vorzustellen: Wahrscheinlich war in den iltesten vorgeologischen Zeiten die Erde
noch von einer geschlossenen Sialhaut umkleidet (Sial: Silicium-Aluminium, kiesel-
sdurereiche Gesteinsgruppe; Hauptvertreter Gneis und Granit. Sie liegt als Unter-
grund der Kontinente auf dem Sima: Silicium-Magnesium, eine den Erdkern um-
schlieBende basische Gesteinsgruppe mit groferem spezifischen Gewicht, Hauptvertreter
Basalt). Diese Sialhaut kann damals etwa nur ein Drittel ihrer heutigen Michtigkeit
gehabt haben und mufl von einem ,,Allmeer* iiberdeckt gewesen sein, das wohl nur
wenige oder gar keine Teile der Erdoberfliche freilie. Diese verschiebbare und selber
plastische Haut wurde nun durch Kriifte verschiedener Art auf der einen Seite auf-
gerissen und auf der anderen zusammengeschoben. Die Entstehung und Erweiterung
der Tiefsee stellt die eine Seite dieses Prozesses dar, die andere ist die Faltung. Das
Entstehen der Tiefsee hingt demnach mit den beginnenden tektonischen Faltungs-
bewegungen zusammen. Im Laufe der Erdgeschichte wird die Sialdecke immer kleiner
an Oberfliche und dicker, sie wird aber auch immer mehr zerteilt. Es bleibe hier
dahingestellt, welche Krifte diese Bewegungen bewirkten; wir kennen die Polflucht-
kraft, aber auch andere stiirkere, die sich durch die Anziehungswirkungen des Mondes
und der Sonne auf die zihfliissige Erde erkliren lassen und den Kontinent in west-
licher Richtung zu verschieben suchen. ,,Jedenfalls stehen Kontinentverschiebungen,
Spaltung und Zusammenschub, Erdbeben, Vulkanismus, Transgressionswechsel unter-
einander in einem groBartigen ursiichlichen Zusammenhang. Das zeigt schon ihre
gemeinsame Steigerung in gewissen Perioden der Erdgeschichte. Was aber Ursache
und was Wirkung ist, mul} erst die Zukunft enthiillen” (Wegener).

Neuerdings meint O. C. Hilgenberg (in den Annalen fiir Hydrographie und
maritime Metereologie, August 1940), dafl die Kontinenttrennung auch durch ein
..Wachsen der Erde** zustande kam.
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Das Leben des SiiBwassers ist, woran kaum jemand ernstlich zweifelt, mit dem
des festen Landes und der Luft aus dem des Meeres hervorgegangen (Steinmann).
Vor dem Silur kennen wir keine luftatmenden Tiere; der ilteste Landpflanzenrest
stammt aus dem Obersilur. Nach Gothan sind noch aus dem élteren Devon haupt-
sichlich nur moosartige Pflanzen ohne eigentliches Laub bekannt. ,,Spuren eigent-
licher, spreitiger Blitter sind im ilteren Devon selten. Fast alle Gewiichse waren klein,
krautig und von geringer Standfestigkeit.” Dagegen wird die Flora im Oberdevon
bereits der karbonischen idhnlich. Die niedrige Organisation der élteren Devonflora,
ihre geringe Griofle usw. legt den Gedanken nahe, dafl die Landflora dem Wasser
entstammt, wofiir sich auch Autoren wie Potonié, Lignier, Arber u. a. aussprachen.
Die im Oberdevon beobachteten Fortschritte sind aufzufassen als Anpassung an die
neue Lebensweise auf dem Lande. in der Luft (Gothan).

SchlieBlich mag hier noch der Vollstiindigkeit halber fiir unsere Vorstellung von den
Entwicklungsvorgingen, welche die Lebewelt von einst bis jetzt formten, folgende
Ansicht von Prof. Schindewolf vom Reichsamt fiir Bodenforschung, Berlin, wieder-
gegeben sein, die er 1942 in einem Vortrag in der Jenaer Mediz.-Naturwissenschaft-
lichen Gesellschaft auf Grund jiingerer palidontologischer Forschungen und an Hand
neueren Materials duflerte: ,,Bisher nahm man an, daB sich die Entwicklung der Lebe-
wesen im Laufe der Erdgeschichte, so auch die der einzelnen grolen Stimme im Tier-
reich, in langen Zeitrdumen ganz allmihlich und stetig in kleinen Schritten vollzogen
hat. Kiirzlich haben paldontologische Untersuchungen abweichende Ergebnisse
erbracht. Danach hiitte sich die Entwicklung neuer Stiimme stets sprunghaft in grofien
Schritten vollzogen, ohne dal Ubergiinge auftraten, d. h. sie begann mit einer ..explo-
siven* Phase sprunghafter Formenentwicklung, die nicht sehr lange dauerte und den
grundlegenden Bauplan des Stammes festlegte. Dabei hat eine Aufspaltung in alle
wesentlichen Unterarten stattgefunden, die also stets schon im Anfang der Entwicklung
nebeneinander auftraten. Dieser stiirmischen Phase folgte eine langandauernde zweite,
in der an dem Grundplan nichts mehr geiindert, wohl aber das in ihm Angelegte stetig
durch kleine Umwandlungsschritte ausgestaltet, spezialisiert wurde. Diese Phase hat
bisher allein der Betrachtung zugrunde gelegen. In einer abschlielenden, dritten
Phase werden die bereits ausgebildeten Eigenschaften iiberspitzt. und diese Uber-
spezialisierung bedeutet Entartung und fiihrt zum Untergang des betreffenden
Stammes. Da auch die experimentelle Vererbungsforschung gelegentliche Erbinderung
in groflen Schritten kennt, die iiber die Gattung hinausfahren, besteht ein grund-
legender Gegensatz zwischen diesen Ergebnissen der Erforschung vorzeitlicher Lebe-
wesen und denen der heutigen Erbforschung anscheinend nicht — bei beiden scheinen
die gleichen Ursachen mitzusprechen.*

Es bleibt abzuwarten, welche Folgerungen sich aus obigen Feststellungen ergeben,
so z. B. fiir die Darstellung des Entwicklungsverlaufes in Stammbiumen bzw.
Schemata usw.



Die Geschichte der Neuen Welt und die Cactaceae
Paliozoikum

Karbon — Perm

Nach dem Archaikum, der Urzeit der Erde, die ungefihr 1300 Millionen Jahre
gedauert haben mag und keine Lebensspuren aufweist, sind auch die rund 250 Millionen
Jahre des frithen Altertums, des Kambrium, Silur und Devon, vergangen, in denen
bereits eine reichere Tierwelt von Krebsen, Korallen, Arm- und Kopffiiiern, Quallen
und Knorpelfischen das Meer bevilkerte, wihrend sich auf dem Lande als Begilm
der Vegetation erst Sporenpflanzen zu bilden begonnen hatten,

Die Urkraft des Alls, der einst die Erde ihr Entstehen verdankte, wirkt unauf-
horlich weiter auf die junge Welt ein, die, vielfiiltigen Einfliissen ausgesetzt, in Aonen
langsam ihr Antlitz wandelt. Fortschreitende Verwitterung zerfrift das Urgestein:
Pole und Klimazonen veridndern sich immer wieder in ihrer Lage: das Meer iiber-
flutet wechselnd weite Strecken, tritt spiiter zuriick oder wird abgeriegelt. Vielenorts ver-
moort der Boden und wird zum giinstigen Ausgangspunkt einer iippigeren Entwicklung.

Das Karbon, die Steinkohlenzeit, bricht an, in der nun auch das Leben auf dem
Lande einen rasch zunehmenden Auftrieb erfihrt.

Die Landmasse hat noch ein villig anderes Gesicht als heute. Aus den Fluten
eines erdumspannenden GroBmeeres erhebt sich eine miichtige Urscholle, die alle
heutigen Kontinente umfaflt. Die gegenwiirtigen Erdteile Amerika einerseits sowie
Europa—Afrika—Asien andererseits und die Antarktis bilden darin ein geschlossenes
Ganzes, das das spiiter aufgespaltene Gondwanaland um die afrikanische Siidspitze
umfaft, und dstlich davon das noch bis Indien hiniiberreichende spitere Australien. An
Stelle des Atlantik liegt zwischen Westafrika und Westindien nur ein grofler, tiefer See.

Der Nordpol befindet sich im Nordpazifik und bleibt lange in dieser Lage. Der
Siidpol liegt dagegen an der Siidostspitze Afrikas; die Gegend der Falklandsinseln,
Argentinien und Siidbrasilien geraten infolgedessen in den Bereich einer Vereisung.

Von Pazifik her wird das Festland dann iiber Peru und Venezuela, da es noch
keine Kordillere gibt, bis zum Golf von Mexiko iiberflutet. Das Flachmeer reicht
schlieBlich bis in die Gegend von Michigan. In NW-Siidamerika und Mexiko bleiben
einige Gebiete trocken.

Der qumtnr liuft durch Mexiko und Florida; in seiner Regenzone bilden sich
auf dem noch undurchlissigen Untergrunde (zuweilen auch durch ausgesiiite Reste
einstiger Uberschwemmungen begiinstigt, im Spitkarbon und Perm auBierdem durch die
subpolaren Regen auf den Bodenvertiefungen, die von den abgeschmolzenen siidlichen
Vereisungen hinterlassen wurden) endlose Moore, in denen die ersten Steinkohlenwilder?)
entstehen; ihr Giirtel 1dBt sich., dem Aqualﬂrver]auf folgend, bis China feststellen 2).

1) Mit dieser Bezeichnung sind Wiilder gemeint, die spiter zur Steinkohlenbildung fiihrten.

2) Uber die Entstehung der Kohle gibt es, wie auch iiber die des Salpeters und des Erdils,
verschiedene Deutungen; soviel scheint aber sicher zu sein, daBl alle drei auf Absinken von
Material pflanzlicher bzw. maritimer oder tierischer Art zuriickzufiihren sind. Was die Kohlen-
bildung anbelangt, ist hier von den Erwiigungen Képpens (in Koppen-Wegener ..Die Klimate
der geologischen Vorzeit*') ausgegangen. Fischer u. a. meinen zwar, die Michtigkeit der Kohlen-
lager sei nur durch die Hirbigersche Hypothese erklirbar; demgegeniiber sei vergleichsweise anf
die peruanischen Guanolager der Chinchainseln hingewiesen, die eine Michtigkeit bis zu 30 m
hatten. Wenn diese tierischen Ausscheidungen, die in verhiltnismiBig begrenzter Zeit entstanden,
da die unterste Schicht vorwiegend aus Seeliwenexkrementen besteht, schon in solcher Stirke
vorkommen, wieviel eher noch konnten sich dann wiihrend der langen Zeitliufe des Karbon,
auBer durch Anschwemmungen bei zeitweiligen Erdsenkungen, auch autochthon in Wald-
mooren starke Kohlenmaterielager bilden. Die Existenz von tropischen Mooren (die zur Kohlen-
bildung fiihrten bzw. dic Materie dafiir lieferten) wurde zwar von Fischer und anderen
bestritten, aber noch heute an verschiedenen Stellen der Erde festgestellt, so auf Sumatra und
Ceylon, in Zentralafrika und Britisch-Guayana.



Das Bild der Kontinententstehung bzw, Amerikas I
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In dieser Zeit erreichen die Biirlappgewiichse ihre hichste Bliite (mit den Sigillarien
und Schuppenbiumen weisen sie zum Teil eine riesige Grofle auf; manche haben bis
30 m hohe Stimme), auch Schachtelhalme und Farne sind zu groBartiger Entwicklung
gelangt. Unter letzteren gibt es windende, kletternde und baumfsrmige Vertreter mit
mehrere Meter grolen Wedeln. Da die Landtierwelt bis Ende des Karbon, wo die
ersten Reptilien auftreten, gering ist, sind die Wilder noch einsam und still, sie bieten
aber einen phantastischen Anblick. Aus der reichen tropischen Vegetationsdecke, aus
Siimpfen und Dschungel, kimpfen sich in uniibersehbarer Zahl michtige Pflanzen-
wesen zum Licht empor, immer neue Generationen entstehen iiber den vergehenden,
sinken mit ihnen in die Tiefe und werden unter den spiiter dariibergreifenden Schichten
allmihlich mineralisiert.

In Siidamerika')herrscht das gemifBigte, und weiter im Siiden (infolge der Polnihe)
das subpolare Klima vor. Wo entsprechende Lebensméglichkeiten gegeben sind, treten
vor allem die Schuppenbiume (Lepidodendron) in groler Zahl auf.

Im Spitkarbon bzw. im Perm hat sich das Gesamtbild des Urkontinentes
kaum verindert. Der Aquator ist etwas weiter nach Siiden gewandert und verliuft
iiber den Nordrand Siidamerikas.

In Nordamerika bildet sich daher ein griBeres Trockengebiet aus (ebenfalls in
Nordostbrasilien, denn nérdlich und siidlich der Tropenzone pflegen sich unter normalen
Umstinden stets Trockenzonen anzuschlieen); ein Wiisten- und Steppengiirtel, von
geringem Pflanzenwuchs besiedelt, iiberdeckt an vielen Stellen die alten Karbonwilder
und zieht sich von Osten her durch Arizona bis zur pazifischen Kiiste, die weiter
nordlich iiberflutet ist. Das Gebiet der Vereinigten Staaten ist eine unendliche Einbde
geworden; iiberall treiben Winde und gelegentliche Platzregen rote Sandmassen?) in
abfluBlose Mulden, die sich zum Teil mit ausgedehnten Salzseen fiillen. An einigen
FluBliufen vermag sich etwas mehr Vegetation zu bilden, und in der Gegend von
Texas reicht sie aus, die dort jetzt auftretenden groBen Reptilien zu ernihren. In den
lichteren Galeriewildern hausen ungeheuerliche, drachenartige Tiere, wie der iiber
25 m lange Naosaurus claviger, dessen grofler Riickenkamm ihm ein fiirchterliches
Aussehen verleiht.

Der siidostliche Teil Siidamerikas hat eine Zeitlang noch ein kiihleres Klima. Daher
ist hier die Entwicklung der Reptilien, die, wie die heutigen Arten, ohne Wiirme nicht
zu leben vermégen, zum Teil gehemmt, Trotzdem tauchen in gewissen Gebieten schon
die ersten grifleren Vertreter ebenfalls auf: Mesosaurus und Stereosternum, denn sie
fithren ein Amphibiumdasein und kénnen sich durch den Aufenthalt im Wasser der
kiithlen winterlichen Lufttemperatur entziehen. Allmihlich setzt jedoch eine Er-
wiirmung ein und begiinstigt das Entstehen weiterer Formen.

Auf dem iibrigen Urkontinent?®) geht inzwischen eine idhnliche Fortbildung des
Lebens vor sich; sie ist auch dort durch den Verlauf der Klimagiirtel bedingt.

Uber den langsam verinderten Urgrund haben sich mit der Zeit immer neue
Schichten gebreitet, durch Uberwachsenwerden oder Verschwemmung der Ver-

1) Zum besseren Verstindnis werden die geographischen Bezeichnungen dem heutigen
Kontinentbild entnommen.

2) Die Fiarbung der Sandsteinschichten (Restprodukte der Verwitterung) gibt Aufschlufl
iiber den Klimacharakter ihrer Bildungszeit. Nach R. Lang nimmt mit wiirmerem Klima die
Rotfirbung zu (durch reicheren Aluminium- und Eisenoxydgehalt und Abnahme des Kiesel-
siiuregehaltes). In kiithlem Klima und unter niedrigeren Temperaturen bildet der Eisenanteil ein
stark wasserhaltiges Oxyd in Form von Brauneisen, in wirmeren Gegenden verliert er mehr und
mehr seinen Wassergehalt und geht in wasserirmeres Eisenoxydkolloid iiber. Die Jahresmittel-
temperaturen bei der Entstehung sollen sein: fiir Gelberde 12°, fiir Roterde zwischen 12 und 20°,
bei Laterit iiber 20°,

3) Im nachstehenden beschrinkt sich die Darstellung nur auf die Neue Welt, ohne auf die
Vorginge im Raum der iibrigen Kontinentmasse einzugehen, um ein geschlossenes Bild der
Frithgeschichte Amerikas zu geben.
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witterungsmassen, durch Sandwanderungen der Trockengebiete und Verlagerungen
bei Meeresiiberflutungen. Die Bildung der Kohlenfloze hat begonnen. Mit zunehmender
Verdunstung der abgeriegelten chrschwcrmnungcn hiufen sich in den Wiisten-
regionen Gips, Stein- und Kalisalze, die zu Boden gesunkenen Schalen abgestorbener
Seetiere trocknen mit Riickgang des Wassers aus, bilden Kalklager und werden wieder
iiberdeckt. Ein dauerndes Uhcreinandergreifen toten und lebentragenden Bodens
wandelt stindig die Oberfliche der Landmasse und kiindet uns mit den Uberresten
und EinschlieBungen. wo einst Meer, Wiiste oder Pflanzenwuchs war.

Mesozoikum
Trias — Jura — Kreide

In dem jetzt beginnenden, schitzungsweise 150 Millionen Jahre dauernden Mittel-
alter der Erde veriindert sich die Kquator]age nur wenig (sie wandert im Westen um
ein Geringes siidwiirts); der Nordpol bleibt im nordlichen Pazifik, der Siidpol ist in
die Gegend der heutigen Antarktis zuriickgewandert.

So ist die Moglichkeit zu einer ruhigen und reicheren Entwicklung der Pflanzen-und
Tierwelt gegeben; bei nur geringen Schwankungen der Lebensverhiltnisse entstehen
in der entwicklungstrichtigen Natur immer neue Formenabwandlungen.

In dieser Epoche bereitet sich auch eine grundsiitzliche Verinderung des Erdbildes
vor: der Zerfall des GroBkontinentes. Nachdem in der Jurazeit die grofle Scholle
..Gondwanaland, Australien, Antarktis* zwischen Afrika und Asien aufzuspalten
beginnt, setzt sich diese Bewegung in der Kreidezeit auch zwischen Afrika und Siid-
amerika hinauf fort. In der

Triaszeit sind noch keine Anzeichen fiir diese Trennungen erkennbar. Uber
grofle Teile Nordamerikas erstreckt sich weiterhin ein Trockengebiet, wihrend in
Virginia ausgedehnte Sumpfmoore liegen, in denen der Massenwuchs der Farne und
Schachtelhalme wahre Riesenformen hervorbringt. Mehr nach Westen zu ist von
Nordwesten her eine Regenzone niihergeriickt, Dort treten Araukarien auf?). Das
Meer iiberschwemmt von Nordosten aus das Land teilweise bis Indiana, vom Pazifik
her Kalifornien, Neveda und Oregon.

Am siid- und nordéstlichen Rande des Trockengebietes bevilkern die ihnen lebens-
giinstigere Landschaft zahlreiche Reptilien, sowohl in Siidtexas wie im Nordosten um
das Connecticuttal herum; mindestens 100 Saurierarten treten hier jetzt auf, darunter
Brontozoum und vor allem Dinosaurier?). Manche unter ihnen sind Giganten mit
einer Schrittweite von 4 m, andere hinterlassen im Boden seltsame Vogelspuren, wie
der 4 m hohe, aufgerichtet sich fortbewegende Anchisaurus.

Im Siiden Amerikas herrscht noch ein gemiiBligteres Klima; hier kinnen vorerst
nur kleinere Saurier leben, dhnlich denen, die im nahen afrikanischen Raum auftreten.

Als iilteste Siugetiere entwickeln sich schon die ersten beuteltierartigen Geschopfe.

Im Jura zeigt der Urkontinent anfangs noch das alte Bild — von Patagonien aus
reicht die Landmasse wie bisher geschlossen iiber die Antarktis bis Australien —, aber
es machen sich zwischen diesen Gebieten und dem afrikanisch-asiatischen Raum die
Kennzeichen der beginnenden Abwanderung bemerkbar?). Die Erdoberfliche beginnt,
sich zunehmend zu ,,runzeln*; die Bodenbewegungen riegeln zum Teil die Siilwasser-
zufliisse ab, was manchenorts zu Vermoorungen mit Kohlenwaldbildungen fiihrt
(Wilder, aus denen spiter Kohlenvorkommen entstehen).

1) In Arizona hat sich ein fossiler Rest von ihnen erhalten, der berithmte sogenannte ,,ver-
steinerte Wald**,

2) Diese gehen aufrecht und benutzen den Schwanz als Stiitze.

3) Infolge dieser Trennung kinnen die Vorfahren der australischen Beuteltiere spiter nur
iiber die antarktische Landverbindung dorthin gelangt sein (von Siidamerika aus).
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Im Westen ist der ehemalige Kiistenraum des gesamten Kontinentes von Pazifik
her iiberschwemmt; das Meer reicht in Westindien bis Guayana und hat, da es noch
keine Kordillere gibt, fast ganz Peru bedeckt, ja sogar einen Teil von Bolivien erreicht.
Auch ein Stiick von Siidpatagonien verschwindet eine Zeitlang unter einer iiber-
tretenden Flachsee.

So liegen nordlich und siidlich des Aquators zeitweilig zwei groe Festlandsriume
getrennt voneinander. Thr Kern ist in Nordamerika wie in Brasilien ein Trockengebiet
mit Ausldufern nach Siidwesten bzw. Westen; dafiir zeugen die vorhandenen Sand-
stein-, Salz-') und Gipslager.

Im idubBersten Nordamerika haben sich die Koniferen stiirker entwickelt. Auf der
iibrigen Landmasse herrscht zwar vorwiegend ein trockenes Klima vor, aber die Aus-
wirkungen seiner feuchteren Randregion und FluBliufe begiinstigen die Vegetation
soweit, daf} hier die wirmeliebenden Grofreptilien zur stirksten Entfaltung ihrer
Geschichte kommen, denn die riesigsten von ihnen sind Pflanzenfresser, wie der rund
18 m lange Brontosaurus, der mit weit nachschleifendem Schwanz durch die Land-
schaft wandert und vermige seines langen Halses bis zu den Zweigen der Biume
hinaufreicht. Noch gewaltigere AusmaBle haben der 30 m lange Atlantosaurus und der
Brachiosaurus mit seinen nahezu 2 m starken Schenkeln. Unter den Dinosauriern sind
die Ornithopoden, die Sauropoden und die Stegosaurier ebenfalls Pflanzenfresser,
Raubtiere dagegen die Teropoden, wie der 5 m lange Ceratosaurus, der in der Gegend
von Colorado lebt. Diese Urwelt mit ihrem friihzeitlichen, fremdartigen Bewuchs und
den zuweilen geradezu haushohen, ungeheuerlichen Reptilien darin, deren Korper-
massen, wenn sie in titanischem Kampf miteinander verkrampft sind, alles um sich
herum in Aufruhr bringen, iibersteigt fast unser Vorstellungsvermigen. Eine Fiille
weiterer drachenihnlicher Geschopfe ist wiihrend dieser Epoche im nordamerikanischen
Raum entstanden. Riesenfledermausartige Flugsaurier taumeln durch die Liifte, im
Wasser schieBen Ichthyosaurier mit fischihnlichem Leib dahin, es gibt im Meer See-
krokodile und den mit Schwimmflossen in den Ufersiimpfen umherstapfenden oder
durch die Fluten rudernden grotesken Plesiosaurus, der sich fiir die Nahrungssuche
einen iiberlangen Schwanenhals zugelegt hat. Auch Schildkréten und die ersten Vogel
sind bereits da.

Wiihrend sich in den Uberschwemmungsgebieten weiter Korallenbiinke und Kalk-
riffe bilden und unzihlige Ammoniten ablagern?), ist die Fauna im siidamerikanischen
Festlandsraum, in dessen gemilligter Region antarktische Farne, Palmenverwandte
und Schachtelhalme wachsen, noch recht artenarm; sie erfihrt hier erst spiter eine
stirkere Verbreitung und entwickelt sich vorldufig nur zahlreicher im ostlichen Gebiet
des alten Grofiraumes.

Das allgemeine Bild der Tier- und Pflanzenwelt dieser Epoche ist das einer Stille
vor dem in seinen Ursachen noch ungekliarten Sturm der Neuentwicklung in der Kreide-
zeit, der auch den griofiten Florenwechsel in der Erdgeschichte herbeifiihrt. Die Vege-
tation des Jura ist von einer merkwiirdigen Gleichformigkeit. So zeigen ..die ent-
sprechenden Floren von Grénland (70° Nordbreite), Yorkshire, Nordamerika, Sibirien,
Japan und andererseits die der Antarktis von Grahamland (64° Siidbreite) bis auf
einige Punkte eine verbliiffende, oft bis in die Arten hinein gleichférmige Zusammen-
setzung, jedenfalls in ihren allgemeinen Ziigen* (Gothan). Koppen-Wegener sagen
dazu: .,In der Tat sind von den gefundenen 18 antarktischen Farnen, Schachtel-
halmen und Cycadeen zehn auch in der deutschen Flora vorhanden, die fiir tropisch
oder doch subtropisch gehalten werden muf}.*

1) Es ist zu unterscheiden zwischen Steppensalzen (Bodenausscheidung), Meeressalzen (Ab-
lagerungen) und durch Fliisse den Wiistenseen zugefiihrte Salze.

2) Diese (nach dem widderhérnigen Gott Ammon genannten) vorweltlichen Kopffiiler mit
gewundenen Schalen erreichen allmiihlich eine immer vielseitigere Formenfiille und zum Teil
Wagenradgrille.
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In der Kreidezeit nimmt die Trennung der Alten und Neuen Welt ihren Fort-
gang; Siidamerika hat begonnen, sich von Siiden nach Norden zu mehr und mehr
von Afrika abzuspalten, doch besteht die Verbindung mit der Antarktis, die allmiihlich
von der Eisbedrohung frei wird, weiter. Der grofie Tiefsee, aus dem spiiter der Atlantik
hervorgeht, erweitert sich langsam zu einem Binnenmeer, dessen klimatische Aus-
wirkung sich iiber die Nachbargebiete hin bemerkbar macht. Die beiden Trocken-
gebiete nordlich und siidlich des Aquators verlagern sich westwiirts. (Das siidamerika-
nische Trockengebiet ist das weitaus griflere und reicht im Westen des Kontinentes
stark nach Siiden.)

So idndert sich in Nordamerika allmiihlich das Klima, vor allem durch das iiber
dem Binnenmeer schnellere Nordwirtswandern des Aquators, das jetzt eingesetzt hat,
und der Florida wieder erreicht. Im Gegensatz zum Westen, wo sich am Rande des
stark verringerten Trockengebietes durch die Auslidufer der Regenzone zwischen dem
Yukon in Alaska und Nordmexiko noch grofie Kohlenwilder bilden, entsteht im Osten,
in dem allgemeinen sich anbahnenden, revolutioniren Umbruch der Lebewelt, eine
mehr tropisch-subtropische Pflanzengemeinschaft. Neben der . kiihleren* Flora —
Pappeln., Buchen, Eichen, Birken, Efeu, Ahorn und anderen Gewichsen — treten
Platanen, Tamarisken, Tulpenbdume, Magnolien, Sequoias und weitere Koniferen auf,
aber auch Oleander, Gingko (der heute nur noch in einer Art in China und Siidjapan
vorkommt), Eukalyptus, ja sogar Palmen, Sassafras-Lorbeer, Feigen-, Zimt-, Heu-
schrecken- und Brotfruchtbiume. Das ist ein bedeutsamer Wechsel, denn seit dem
Karbon, wo sich an den Siegelbdumen und Schachtelhalmen die ersten stammbiirtigen
Bliiten zeigten, war die Flora der nacktsamigen Pflanzen (der Gymnospermen) be-
herrschend gewesen. So, wie nach Ende der Kreide die Saurier durch zum Teil sehr
grofle Siugetiere abgelost worden sind, beginnen jetzt auch die mesozoischen Gewiichse
weitgehend zu verschwinden, und an ihrer Stelle gewinnen die Bedecktsamigen (die
Angiospermen) zunehmend die Oberhand. Sie haben ihren Ursprung in der Tropenzone
und wandern von dort aus im Laufe der fortschreitenden Entwicklung mit zahlreichen
Vertretern in die beiderseitigen Bereiche des gemiiBigten Klimas hinein.

Im Norden gibt es immer noch dhnliche riesige Saurier wie zur Jurazeit. Der iiber
10 m groBe, fiirchterlich aussehende Tyrannosaurus stellt den plumpen Pflanzen-
fressern nach, wie dem etwas kleineren, kingeruhartigen Iguanodon, oder dem 7 m
langen, nashornihnlichen Triceratrops. Im Meere lebt der seeschlangeniihnliche
Mysosaurus und der 9 m lange Tylosaurus: in den Ufergebieten haust der 6 m
klafternde Flugsaurier Pteranodon, ein Fischriuber. Als die Kreidezeit zu Ende geht,
sterben alle diese Reptilien aus?).

Im westindischen Raum sind nach und nach zunehmende Bewegungen aufgetreten;
auch der maritime Graben im Siiden hat sich so stark erweitert, daf} die letzte Land-
verbindung zwischen Guayana und Westafrika, die eine Zeitlang noch bestand, gegen
Ende der Kreidezeit zu zerfallen beginnt.

Im tropischen Raum Mittelamerikas bzw. Westindiens miissen jetzt
die iiltesten Formen der Cactaceae aufgetreten sein, Holzgewichse
dhnlich den primitivsten heutigen, den Peireskien. Thr Schwerpunkt
mufl im siidlichen Raum des tropischen Bereichs gelegen haben. Eine
Ausdehnung auf Afrika verhinderte hier der vor dem Atlantik vor-
handen gewesene Tiefsee. Am Rande der kretazeischen Trockengebiete
haben dann wohl die Vorldufer der anderen Unterfamilien (der Opun-
tioideae und Cereoideac) ihren Ausgang genommen, von denen die ver-
breitungsschnellsten Rhipsalis bald iiber die letzte Landverbindung
nach Afrika iibertreten kénnen.

1) Die Ursache des Aussterbens (wie die des groBen Wechsels im Pflanzenreich) ist noch
unbekannt. Vielleicht war der Untergang vieles Alten auch mit durch eine immer grofere Uber-
spezialisierung gegeben.
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In Siidamerika erreicht das Trockengebiet eine grofie Nordsiidausdehnung. An der
Westkiiste ist das Meer zuriickgegangen — dort entstehen (in Nord- und Mittelperu
sowie in Ekuador), zum Teil vielleicht begiinstigt durch ausgesiifite Uberschwemmungs-
reste, Kohlenwiilder —, dafiir tritt nun von Siidosten her, infolge der zunechmenden
Kontinentabwanderung und der gleichzeitig (wahrscheinlich im Zusammenhang damit)
auftretenden ersten Hebungen im andinen Raum als Vorboten der nach Norden fort-
laufenden Kordillerenentstehung, eine Ul)erﬁutung auf'), die teilweise bis Mittel-
argentinien (Mendoza) reicht, wiihrend die brasilianische Scholle und der patagonische
Siiden trocken bleiben. Diese Transgressionen scheinen in mehreren Wellen erfolgt zu
sein. Vielleicht haben sie zum Teil zum Verschwinden der Saurier in ihrem Bereich
mit beigetragen. Von ihnen leben weiter nordlich noch grofiere Vertreter, wie Titano-
saurus und Dinosaurus; nach dem kiihleren Siiden zu nimmt ihre Zahl jedoch mehr
und mehr ab. .

Im gemiiBligten patagonischen Klima wachsen jetzt ebenfalls Sequoias, Araukarien,
Abietineen. Eichen, Birken, Tulpenbdume, Weiden und andere?), die sich, wie im
Norden, aus den Tropenbezirken als Ausgangspunkt fortentwickelten. Sie sind, hier wie
dort, die auffallenderen Vertreter des groBlen Umschwunges im Pflanzenreich, der nun
auch die Tierwelt erfalit. nach der langen Zeit, in der vor allem eine Fiille teilweise
riesiger Reptilienformen entstanden war.

Als mit Ende der Kreide die Antarktis zwar noch kiihl, aber frei von Vereisungs-
gefahr ist, kann sich von den Siugetieren schon die niedere Ordnung der gegen kiiltere
Temperaturen recht widerstandsfihigen Beuteltiere bis Australien ausbreiten.

Das gewaltigste Geschehen dieser ganzen Epoche ist aber die fortschreitende Los-
losung Amerikas von Afrika; sie hat eine bedeutsame Auswirkung. Einmal sind durch
sie die erwiihnten Siidostiiberflutungen eingetreten, und dann hat an der Stirnseite
der Wanderungsbewegung?) die erste Faltung und Hebung der Andenregion begonnen,
langsam von Siiden nach Norden weiterverlaufend. Dabei werden zuerst in Kiisten-
nihe die alten Sedimente durch Eruptionen durchstoBen, das Meer weicht auf seine
heutigen Grenzen zuriick, und der Kontinent taucht mehr und mehr in seinen gegen-
wirtigen Konturen aus den bisherigen Uberflutungen auf. Im Westen Siidamerikas
mub jetzt, wenn nicht schon friiher, von Nordperu—Ekuador her eine Landverbindung
bis zu den Galapagos-Inseln bestanden haben, die im Tertidr wieder unterbrochen wird.

Neozoikum
Tertidr — Quartir

Die Neuzeit der Erde — ihr Anfang mag rund 60 Millionen Jahre zuriickliegen —
hat begonnen. Sie ist durch eine lebhaftere Bewegung der Pollagen gekennzeichnet.
Die Folge davon sind stiirkere Schwankungen der Klimate: sie mdgen einmal zum
Ende der gleichmiiBigere Verhiiltnisse liecbenden und iiberdies zunehmend iiberspezi-
alisierten Riesenreptilien, deren Zeitalter mehr als 80 Millionen Jahre gedauert haben
diirfte, beigetragen haben, andererseits lillt nun die schbopferische Kraft der Natur
eine grofie Fiille immer neuer Anpassungsformen entstehen, vor allem griferer Siuger,
die weniger gleichfésrmige Lebensbedingungen auszuhalten vermogen, als sie die
groflen Reptilien vertrugen. Die Insekten- und Vogelwelt wird ebenfalls reicher,
wihrend im Meer die Ammonshirner verschwinden.

Einen iihnlich starken Wechsel macht auch die Flora durch: Palmen und Laub-
hilzer dringen rasch weiter vor.

Im Tertidir gestatten die einzelnen Zeitabschnitte (Fozidn, Oligozidn, Mioziin,
Plioziin) eine genauere Betrachtung der Vorginge.

) Die sogenannte San Jorge-Stufe.
2) Auch Zimtbiume, Platanen, Lorbeer usw.
3) Siehe Einleitung, betr. westwiirts verschiebende Krifte.
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Wihrend des Eozin hat sich der Aquator noch etwas weiter nach Norden ver-
lagert; er liegt im dullersten Siiden der Vereinigten Staaten.

In Nordamerika ist die Trockenregion aufgerissen, von geringerem Umfange und
nach Westen verlagert; eoziine Gipslager in Kalifornien weisen darauf hin. Der Nord-
westen zeigt dagegen den starken Einflul} einer Regenzone,denn hier bilden sich starke
Kohlenwilder. In Alaska wie im éstlicheren Gebiet herrscht (durch die auf starkes
Zuriickweichen des Nordpoles in den nordwestpazifischen Raum hin zuriickzufiihrende
extrem hohe A.quatorlage) ein gemiBigt-subtropisches Klima: hier kommen unter
anderem Zimtbiume, Palmen und Feigen vor, wie gegen Ende der Kreidezeit. Als
weitere Folge der ungewthnlich hohen Q\'quatorlage tritt selbst im duBersten Norden
Kanadas, das immer noch mit dem alten Urkontinent zusammenhiingt, eine dhnliche
Flora wie in Gronland und Spitzbergen auf: eine Reihe von Nadelholzern, wie die
Sumpfzypresse (das heute noch in den siidlichen Vereinigten Staaten wachsende
Taxodium distichum), daneben Fichten und Kiefern, eine merkwiirdige, ausgestorbene
Eibe (Feildenia), Birken, Hasel, Ulmen, Pappeln, Schneeball usw., die Seen sind
schilfumstanden, und auf ihnen bliihen Nymphiden. Auch Mammutbidume gibt es,
Dornarten, Griser und andere Vertreter unserer heutigen Breite.

Die Tierwelt hat in Nordamerika inzwischen den ersten grofleren Schritt vom
empfindungslosen, nur instinktmiflig sich bewegenden Reptil zum geselligeren oder
wenigstens anfangs seine Familie betreuenden Siugetier durchgemacht, eine Ent-
wicklung, mit der sich der Beginn der Neuzeit iiberall genau so zeigt wie beim Uber-
gang von urtriebhaft dahinflatternden Flugsaurier zur Vogelwelt, die ihre Nester
bebriitet und die Jungen zu behiiten sucht. Die frithen Einzelgiinger der Siugetiere
scheinen sich zum Teil noch mit allerlei Schreckformen schiitzen zu wollen, andere
brauchen ihre grotesken Nasen-Hornwulste und groflen Zihne fiir die Nahrungssuche.
Manche sind riesige Geschipfe, wie das iiber 4 m lange und rund 3 m hohe Titano-
therium, ein Zwischending von Rhinozeros und Elephant, sowie der in der Gegend
von Wyoming lebende, ebenfalls fast 4 m lange Dinoceras. Daneben treten aber schon
echte Rhinozeros auf, ferner Vorliufer des Pferdes, Tapire und katzenartige Réuber,
wie die grole Patriofelis.

Wihrend Mexiko zuerst noch iiberflutet ist, kommt die Gegend von Panama und
Westindien wieder aus dem Meere zum Vorschein, anscheinend kurz nachdem die
letzte Landverbindung mit Afrika in Zerfall geriit, und beginnt, sich teilweise stirker
zu heben.

Die etwas hohergelegene brasilianische Scholle, die nach Westen in ein Trocken-
gebiet iibergeht, entwiissert, umgekehrt zur heutigen Amazonasrichtung, zum Pazifik,
solange dies die nach Norden fortschreitende Andenhebung zulaBt.

Schon zu Beginn des Paliozin mufl die Entwicklung der dltesten
Rhipsalis(mit einfachen, kurzen Samenstringen) soweit fortgeschritten
sein, daB ein Ubertritt iiber die Landverbindungsreste nach Afrika
stattfinden konnte; dann wird (dhnlich, aber rdumlich umgekehrt.
wie bei den iiberwiegend afrikanischen Amarantaceen z. B.) die Haupt-
entwicklung erst als zweite Phase nach vélliger Kontinenttrennung
bzw. weiterer Entfernung der Erdteile voneinander eingesetzt haben.

Im patagonischen Raum und weiter nordlich ist das Klima durch die hohe Aquator-
lage kiihler'). Wie in Nordamerika, entsteht hier ebenfalls eine eigenartige Sidugetier-
fauna, darunter Pyrotherium, Leontinia und Notostylops. Die Klimaverschlechterung
durch die Polanniherung und eine jetzt einsetzende zweite Uberflutung?) bringen
allerdings diese Lebewelt bald wieder zum Erlsschen, ebenso die Reste der Kreideflora.
An der Westkiiste driingt von Siiden her das kilter werdende Klima eine ,.gemifigtere*

1) Durch die damals stiirkere Strahlungswirkung (siche FuBlnote S. 23) ist jedoch in jenem
Zeitabschnitt eine grifiere Siidausbreitung der Pflanzenwelt miglich gewesen.
%) Die sogenannte ..grolle’* patagonische Transgression.
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Flora, darunter Buchen (auch immergriine), Myrtengewiichse und Araukarien nach
der Atacama hin nordwirts.

Die Region von Magalhaes wird zunehmend durch die Vereisung bedroht, die auf
die hohe Siidpollage (siidlich von Afrika) zuriickzufiihren ist und in der Antarktis nun
die Ausbreitungsmoglichkeit von Tieren und Pflanzen nach dem bereits lingere Zeit
von dem Urkontinent mit abgewanderten Australien endgiiltig unterbricht.

Im Oligozdn beginnt withrend dieser Epoche unruhiger Pollagen eine raschere
Siidwanderung des Aquators und damit in Nordamerika der Anfang der groflen Tem-
peraturabnahme, die zu den ersten Eiszeiterscheinungen fiihrt. (Der A:'-\..quator verlauft
ungefihr iiber Panama.) Vom Great Bassin bis Texas und Louisiana herrschen Gips-
ablagerungen vor, sowie von Ton, Mergel und Salzen, eine Folge des Trockenklimas.
In Panama finden sich vor einer Uhcrﬂutung Pflanzengattungen, die heute dort wieder
bzw. im tropischen Siidamerika heimisch sind. In Siidamerika (Atacama) kommen
dagegen Biume mit Jahresringen vor und zeugen fiir ein kiihleres Klima, wie es den
Pollagen entspricht.

Die Kontinente haben sich inzwischen im Siiden weiter voneinander entfernt, das
Atlantikgebiet vergrsfert sich zunehmend, und die letzten Uberbleibsel der einstigen
Landverbindung mit Afrika verschwinden mehr und mehr. Diese Landverbin-
dungsreste scheinen nur langsam, wihrend der fortschreitenden Ent-
fernung der Kontinente voneinander, zerfallen zu sein., da die kleine
Inselgruppe Fernando Noronha heute noch Vertreter aus der ersten
grofleren Bliitezeit der Cactaceae aufweist., die dort wohl erst im
Tertidr aufgetreten sein kinnen. Durch diese Umstinde kénnten sogar
noch weitere Rhipsalis zum afrikanischen Raum gelangt sein, d. h.
iiber geniherte Landverbindungsreste hinweg.

I'm Miozén tritt eine Anniiherung der Pole und des A.quaturs an die heutige Lage
ein. Es ist die Zeit. wo der diullerste Norden Amerikas seit dem Kambrium wieder eine
Vereisung aufweist; dadurch erlischt auch in Gronland und Spitzbergen die Baum-
flora. Die Vereisung dringt stiindig weiter ostwiirts vor und macht spiiter durch den
ostwiirts gerichteten Polkurs in ihrem Riicken um Alaska einem etwas gemilligteren
Klima Platz. Das siidliche Nordamerika und Mexiko sind ein Trockengebiet.

Seit dem Auftauchen der westindischen Landverbindungen ist ein Faunen-
austausch zwischen dem nérdlichen und siidlichen Kontinent miglich geworden
(siehe auch: Pliozin (unten) und Seite 42).

Vom Raum der mittelamerikanischen Festlandsbriicke her hat
.bipolar® seit dem Eozidn nicht nur eine erste Bliitezeit der cereoiden
Cactaceae (vorwiegend Nachtblither mit Bliitenspezialisierung) einge-
setzt, sondern es ist auch bei annihernd gleichem Klimabild wie
heute die Verbreitung der Opuntioideae sowie der idlteren Peires-
kioideae fortgeschritten. Ferner hat sich wohl inzwischen schon im
tropischen Raum ein Kugelformenareal gebildet und von ihm in
Richtung Nordargentinien ein zweiter Ast abgezweigt, wie sich iiber-
haupt angesichts des mehr tropisch werdenden Ostens in Siidamerika
der Schwerpunkt der Entwicklung nach dem Andenraum zu verlagert,
von wo wenige iltere siidliche Cereenformen iiber die Landverbindung
mit den Galapagos-Inseln dorthin gelangen (Brachycereus; Jasmino-
cereus ist wohl eine isolierte Weiterentwicklungsstufe. Auch die
Opuntien dringen bis dahin vor). Diese Verbindung muf} kurz darauf unter-
brochen worden sein, jedenfalls spiiter als gegen Ende der Kreidezeit, wie man meistens
annimmt.

Im Pliozin ldBt sich bei zunehmender Entfernung der Kontinente voneinander
weiter eine der heutigen dhnliche Pol- und Aquatorlage erkennen.

Zum siidlichen Nordamerika hin vermehrt sich iiber den westindischen Raum hin-
weg der Austausch der Fauna. Mylodon und andere gelangen bis zu den Vereinigten
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Staaten hinauf, wo jetzt auch Kamele leben, der riesige Elephas imperator, Llamas,
Sibeltiger (Machaerodus), groBie Hirsche und die Vorliufer von Schwein, Rind und
Pferd. Vor dem hier allmihlich ungiinstiger werdenden Klima, das eine Folge der Siid-
bewegung der nun beginnenden grileren Vereisung des nirdlichen Kontinentes ist,
wandert eine Anzahl dieser Tiere iiber die Landverbindung nach Siidamerika ab:
einige erreichen die Steppengebiete des ekuadorianischen Hochlandes.

Die Andenhebung schreitet unterdessen weiter fort'); im Ostraum Ekuadors und
in Kolumbien treten infolgedessen jetzt stirkere Eruptionen auf:; durch alle diese
Vorgiinge wird die letzte Westabwisserung des brasilianischen Gebietes, die beim
jetzigen nordperuanischen Gebirgseinschnitt®) noch méglich gewesen sein muf}, zum
Aufstauen gebracht. Das fithrt zu der ersten Zerreilung der inzwischen
vom nordostbrasilianischen Raum her stattgefundenen Ausbreitung
nichtlicher Cereen (Cephalocerei-Sippe) und von Melokakteen, wihrend
in den Kordilleren, wo spiter durch die hohere Lage die klimatischen
Bedingungen gegeniiber dem Einflufl des stark siidwirts vorgedrun-
genen Tropengiirtels zum Teil giinstigere sind, zunehmend eine Ver-
breitung des Siidastes der bipolaren Ausstrahlung des Kugelformen-
Urareales einsetzt (wihrend um den westindischen Raum die Ma-
millarien ihrer Bliitezeit entgegengehen und auch das nérdliche Siid-
amerika besiedeln).

In Siidamerika hat sich inzwischen in der Wald- und Pampaslandschaft (in der
wohl die Huftiere Toxodon und Typotherium zu Hause waren) eine umfangreichere
Tiergesellschaft herausgebildet. Wo es grasige Steppen gibt. leben die Vorliufer des
Pferdes sowie das Mastodon, ein Riisseltier, vor allem aber zahlreiche Vertreter der
Edentata-Ordnung, der ,.Zahnarmen®: Giirtel- und Faultiere von zum Teil gewaltigen
AusmaBen, deren kleinere Verwandte heute noch in wiirmeren Gebieten beheimatet
sind. Eines der seltsamsten dieser Geschopfe ist das Megatherium, ein Riesenfaultier.
Plumper als ein Elefant ist es, auch fast so grofl, und hat michtige Knochen und
Zehen. Der schwere, aufrechte Korper erlaubt dem Kolo}, Zweige abzubrechen und
ganze Biume umzuwerfen, um seinen Hunger zu stillen. Noch seltsamer sieht das
Riesengiirteltier aus; bei Nashorngrofle triigt es einen gewilbten Riickenschild und
einen sich allmihlich verjiingenden Schwanzharnisch. Diesem Kimpen kann allein
der Sibeltiger gefihrlich werden, dessen furchtbare Eckzahndolche den Giganten-
panzer zu knacken vermiogen.

Patagonien ist in dieser Zeit ein l6Biiberwandertes Land, in dem hier und da Boden-
verlagerungen Veriinderungen schaffen, Eine Kakteenbesiedlung mag hier
schon erfolgt sein, wurde dann aber jedenfalls spiter voriibergehend
verdringt (durch eine Vereisung).

Wahrscheinlich ist auch erst um diese Zeit die letzte Verbindung
zu Fernando Noronha unterbrochen und ein Cereen-Restareal mit der
Monvillea insularis dort zuriickgelassen worden.

Im Friihquartir machen die Pole anfangs eine von mehreren Schwankungen
begleitete stiirkere Siidwanderung durch.

In Nordamerika beginnen daher die Vereisungen weiter nach Siiden vorzustoflen,
zuriickzuweichen und sich von neuem auszudehnen, gleichzeitig senkt sich an vielen
Stellen die Gebirgsvergletscherung. um spiiter ebenfalls wieder wechselnd nachzu-
lassen. Insgesamt sind rund sechs nordamerikanische Eiszeiten erkennbar: 1. Pri-

1) Nach Siiden zu wird bei anhaltender Gebirgsfaltung durch Intrusion des Magmas der
Reichtum an Kupfer, Zinn, Blei und Silber in die Héhe beférdert.

2) Das Gebirge senkt sich hier noch heute zwischen den Orten Canchaque und Huancabamba
so weit, dal} sich ein peruanisches Regierungsprojekt mit der Méglichkeit beschiiftigte, an dieser
Stelle den Rio Huancabamba (einen Nebenflufl des Amazonaszuflusses Rio Marafion) durch einen
Tunnelbau zur Bewiisserung der Despobladowiiste auszunutzen.
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kansan, 2. Kansan, 3. Illinoian, 4. Jowan. 5. Earlier Wisconsin, 6. Later Wisconsin.
Zwischen ihnen liegen mildere Interglazialzeiten?).

Durch den Klimawechsel macht sich in der Tierwelt eine tiefgreifende Verinderung
bemerkbar. Anfangs treten als tertiiire Nachziigler noch Riesenfaultiere (Mylodon,
Megalonyx), der Elephas Columbi, Kamele, Llamas, verschiedene Pferde. darunter
das dreizehige Hipparion usw. auf; schlieBlich erscheinen Moschusochse, Mammut,
Lemming. Renntier, Hohlenbiir und andere.

In der Flora niihert sich die Entwicklung ebenfalls allmihlich der Gegenwart.

Panama ist offenbar eine Zeitlang iiberflutet gewesen und spiter von den
angrenzenden Bezirken her. zusammen mit der iibrigen Flora, von
nur einigen wenigen tropischen Kakteenarten wieder besiedelt worden.
Dagegen dringen die Cactaceae. besonders Mamillarien. vom landfesten
westindischen Raum aus jetzt zunehmend nach Siidostmexiko vor.
Eine stirkere Besiedlung erfolgt jedoch erst mit Riickgang der Aus-
wirkungen der Vereisungs-Randgebiete.

In Siidamerika ist — dem tiefliegenden Aquator entsprechend — der Tropengiirtel
ziemlich weit nach Siiden geriickt. Einmal wird dadurch im Osten des Kon-
tinentes die vordem dort miglich gewesene Siidausdehnung der keine
allzu feuchte Wirme liebenden Cactaceae-Arten gehemmt, wihrend
der Andenraum durch seine hohere Lage ziemlich gute Lebensmaglich-
keiten bietet. So finden sich hier die alten Cylindropuntien, die viel-
leicht erst dorthin gedringt worden sind, und zwar von einem mehr
nérdlich gelegenen Ursprungsgebiet aus; sie deuten auch méglicher-
weise den Ausgangspunkt der spiteren Riickbesiedlung des siidost-
lichen Raumes an (nach den Wiedernordwirtswandern des Aquators). Durch
die Siidbewegung des Tropengiirtels kinnen aullerdem die mehr nérd-
lich beheimateten Mamillarien nach Kolumbien hinein vordringen,
wihrend Vertreter der siidlichen Kugelformenabzweigung, wie Frailea
und Malacocarpus, aus dem Urgebiet ihrer Entwicklung in dem ihnen
klimatisch giinstigen Andenraum siidwiirts bis Paraguay gelangen?).
Im Kordillerenbereich entwickeln sich inzwischen hoherstehende

1) Uber die Entstehung der Eiszeiten seien hier auszugsweise Sitze von Képpen-Wegener
aus ,,Die Klimate der geologischen Vorzeit** zusammengestellt: ,,Eiszeiten entstehen in hohen
Breiten nicht etwa allein durch die Kilte, wie man an Sibirien sicht (das villig frei von Ver-
gletscherungen ist und doch in Werchojansk den Kiltepol hat), auch nicht allein durch starke
Schneefiille; sie hiingen vielmehr mit kalten Sommern zusammen, d. h. einer der grollen negativen
Wellen in der Strahlung des Sommerhalbjahres. Nimmt die Sommerstrahlung ab und die des
Winters zu, so wiichst der Schneefall des Jahres, bis Inlandeis entsteht. Mit dessen Bildung aber
nimmt der Schneefall ab, weil das Inlandeis, je grofler es wird, um so dauernder den Kern eines
Gebietes hohen Luftdruckes, einer Antizyklone, abgibt. Die ausschlaggebenden periodischen
Schwankungen (es gibt auch unregelmiBige) der Sonnenstrahlung kénnen uns jedoch nichts zur
Erklirung des Eiszeitalters als Ganzes, sondern nur etwas iiber seine Gliederung sagen. Die
rdumliche und zeitliche Veriinderung der Erdbestrahlung ist mitbedingt durch Ekliptikschiefe,
Exzentrizitiit der Erdbahn usw. Die unruhigen Zeiten der groBen Exzentrizitit der Erdbahn
sind es, die die gewaltigen Vergletscherungen der Eiszeiten (mit Zerlegung in ruhige Zeiten)
herbeifiihren, wenn die Lage der beiden Perioden der Ekliptikschiefe und der Exzentrizitit der
Erdbahn zueinander giinstig war, um Scharen kalter Sommer zu erzeugen. Die Strahlungs-
einwirkungen kinnen im iibrigen durch Einfliisse in der Verteilung von Land und Wasser iiber-
deckt werden. Aullerdem ist der Takt der Eis- und Interglazialzeiten auf der siidlichen Halb-
kugel ein anderer als auf der nérdlichen. Die letzte Erklirung im Vorgang dieses komplizierten
Zusammenwirkens ergibt zu allem jedoch erst die Polwanderung. So erklirt sich der schnelle
und ununterbrochene Riickgang der europiischen Eisgrenze vor etwa 9000 Jahren nur dadurch,
daB dieser Eisrest in die Zeit sowohl starker sommerlicher Strahlung wie auch der raschen
Breitenabnahme hineingeriet.**

) (Wohl zusammen mit anderen frithen Arten), also umgekehrt wie man bisher annahm.
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tagbliitige Formen der Cereen, die kolibribliitige Loxanthocerei-Sippe.
Weiter im Siiden erhalten sich im kiihleren Klima die stirker redu-
zierten Maihuenias, den Peireskien verwandte Polsterpflanzen, An-
passungsformen der einst aus dem Tropengiirtel hervorgegangenen
dltesten Unterfamilie. Im héheren Andenraum hat unterdessen auch
eine weitere, umfangreiche Entwicklung von Kugelkakteen einge-
setzt!).

Da sich durch die Umkehrung der Abfliisse des brasilianischen Gebietes nach
Osten (infolge der fortschreitenden Andenhebung) und das damit entstandene
Amazonas-Flullsystem die Hylaea?) rasch ausbreitet, fallen ihr immer mehr der
dortigen Kakteenvorkommen zum Opfer; die Pilocereen werden auf
Teilareale isoliert, die Verbindung zwischen Ostbrasilien und Peru,
wohin einst Vertreter der Cephalocerei vorgedrungen waren, ist unter-
brochen; auch werden die venezolanischen Mamillarienvorkommen
von dem kolumbianischen Areal getrennt.

Das einstige Gesamtgebiet der nérdlich-zentralen Cactaceae-Gruppe
erleidet im Quartdr aber noch weitere Riickschlige. In der Bewegung
der Kontinente treten neue, tiefgreifende Erscheinungen auf: Die letzte Verbindungs-
briicke zwischen Europa und Nordamerika (iiber Island-Grénland) ist schon im Friih-
quartiir unterbrochen worden. SchlieSlich zerreilit auch, wihrend Panama offenbar
bald wieder aufgetaucht ist, die westindische Landverbindung in eine Inselguirlande,
wodurch hier die Areale ilterer Cereen, vor allem der Pilocereen, Melo-
kakteen und Mamillarien, von denen es heute noch weitere Arten in
Florida, auf den Bahamas, in Mexiko (und Guatemala), sowie an der
nordlich-siidamerikanischen Festlandskiiste bzw. (Pilocereus, Melo-
cactus) in Peru und in Brasilien gibt, weiter isoliert werden. Ihr
fritheres Gesamtareal und dessen AnschluBl an die benachbarten er-
kennen wir gut im Verlauf der Inselreste der einstigen ostlichen
Briicke zwischen dem Norden und Siiden des Kontinentes, die sich in
Siidamerika in die Ostabzweigung der Nordkordilleren fortsetzt.

Im Andenraum haben ferner wohl auch die im Quartir auftretenden
Gipfelvergletscherungen bzw. ihre Senkung zur Unterbrechung der
Verbindung von Frailea und Malacocarpus nach Siiden beigetragen
und auBlerdem verschiedenen ilteren Tierarten ein Ende bereitet; Rind und Pferd
verschwinden, andere, widerstandsfihigere, wie das Llama, bleiben hingegen erhalten.

Patagonien ist wiithrend der europiischen Glazialzeiten eisfrei geblieben; vielleicht
gab es damals schon in jener Gegend eine Kakteenbesiedlung, denn von
dorther konnten sich voriibergehend Araukarien, Buchen u. a. in die Westantarktis
verbreiten®). Diese Florenwanderung hort jedoch mit dem Ubergang zum Spit-
quartiir auf, weil nun die Verbindung zwischen Siidamerika und der Antarktis zerreifit.

Nachdem der Siidpol voriibergehend iiber seinen gegenwiirtigen Punkt hinaus-
gewandert ist, nihern sich die Pole endgiiltig ihrer heutigen Lage und infolgedessen
(mit dem Tropengiirtel) auch der Aquator, der wiithrend der nordamerikanischen Eis-
zeiten durchschnittlich iiber Siidbrasilien lag und jetzt wieder nordwiirts gewandert ist.

) Nach den heute noch zu beobachtenden Restarealen liBt sich erkennen,
daBB diese Kugelformenverbreitung im Kordillerenraum einst wesentlich
stirker als jetzt gewesen sein mull, wo sich die Hauptentwicklung mehr nach
Siidosten zu, zum argentinischen Raum hin, verlagert hat.

) Seit Humboldt Bezeichnung fiir das brasilianische Urwaldgebiet.

%) Vor rund 30000 Jahren tritt in Patagonien mit der Ausbildung von groBen Vorland-
gletschern noch eine Vereisung ein; sie hiingt wohl mit Strahlungseinfliissen zusammen, da damals
Patagonien bereits anniihernd seine heutige Breite hat. Eine etwaige Kakteenbesiedlung
mul} in jener Zeit verdringt worden sein.
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Das bedingt iiberall den Ubergang der Tier- und Pflanzenwelt zur Gegenwart.

In Nordamerika sterben die Riesenbiber (Castoroides) aus, die hier in der wiirmeren
Post-Wisconsinzeit aufgetreten sind, ebenso der Elephas Columbi, Moschusochse,
Urstier, Mastodon, Hohlenbir und die groBlen vorzeitlichen Hirsche. Die Wiilder und
Gebirge der nordlichen Breiten und die diluvialen Ebenen der Priirien werden der
Lebensraum der heutigen Tierwelt, wihrend sich die letzten Riesenelephanten und das
Mammut nach Alaska zuriickziehen, wo eine Reihe von ihnen, wie in Sibirien, in die
iitberwachsenen und iibersandeten Spalten alten Eises stiirzen und darin bis in unsere
Tage erhalten bleiben (in sog. ,.fossilem Steineis*).

Mit der tropischen Fauna und Flora vollzieht sich die gleiche abschlieBende
Wandlung zur Gegenwart wie in den im Norden und Siiden anschlieBenden Trocken-
gebieten. In Mexiko ist die Besiedlung mit Kakteen weithin erfolgt;
viele von ihnen sind hinter den Auswirkungen der Randgebiete fritherer
Vereisungen nach Nordamerika') vorgedrungen, andere im Siiden nach
Mittelamerika hinein.

In Siidamerika sehen wir eine dhnliche Entwicklung. Die Urpferde verschwinden
hier ebenfalls, und schlieBlich auch die Riesenfaultiere und Riesengiirteltiere. Die
letzten von ihnen sind wahrscheinlich mit dem im Quartiir erfolgten Auftreten des
Menschen ausgerottet worden, dem sie als Nahrung dienen?); er hat offenbar auch die
michtigen Panzer des Panochthus tuberculatus als Hiittenersatz benutzt. Einige kleinere
Vertreter dieser seltsamen Verwandtschaft bleiben erhalten, wie das paraguayische
Riesengiirteltier Priodontes giganteus und die Bolita, das Kugelgiirteltier Tolypeutes
tricinctus, wihrend sich die iiberlebenden kleineren Faultiere in die Wiilder Brasiliens,
Perus und des nérdlichen Siidamerika zuriickziehen.

Mit dem Ubergang zum Alluvium bedecken michtige LoBablagerungen zahllose
Skelette der vergehenden, wunderlichen Tierwelt, und die Einbettungen geben uns
Kenntnis davon, daB} sie wihrend der jiingsten Vorzeit die Pampas in groflen Mengen
bevilkerte.

Nach dem Zuriickweichen der voriibergehenden patagonischen Vor-
landvergletscherung dringen deorthin von dem benachbarten Nord-
westen her (wieder?) dltere Kugelkakteenformen (Austrocactus, Pyrrho-
cactus), Tephrocactus- und Pterocactus-Arten sowie im Westen Mai-
huenias (Blattreste tragende Abkémminge siidlicher Urkakteen) vor,
simtlich Angehorige von Gattungen. die am Standort unter den
obwaltenden Verhiltnissen Temperaturen unter dem Nullpunkt auszu-
halten vermégen und uns noch so von der Zeit berichten, als sie den

') Wir haben uns den Hauptstof3 dieses Vordringens wohl unter veriinderten Strahlungs-
einfliissen anders vorzustellen, als es eine Betrachtung nach entsprechenden heutigen Verhiltnissen
zulillt. Képpen-Wegener sagen z. B.: . Da die Eiszeiten Zeiten stiarkster Exzentrizitit der
Erdbahn sind, so kénnte gegen ihre Enden und in den ein bis zwei Zeitriumen verstirkter sommer-
licher Strahlung, die sie spalteten, die Sommertemperatur am Eisrande recht hoch gewesen
sein, wenn auch beeintrichtigt durch die antizyklonalen Winde. Wir miissen wegen des weiten
Nachhinkens der Eisschmelze hinter dem Temperaturgang erwarten, dal beim Riickgange die
Baumgrenze, ja sogar die Eichengrenze (siidlicher als die Birkengrenze gelegen. Ba.), den wiirmeren
Sommern entsprechend, dem Eise recht nahelag.” (Das Landschaftsbild kénnte man sich
ungefiihr nach dem des heutigen Siidpatagonien vorstellen. wo die Biuwe sogar oft aus
den Gletscherriindern aufwachsen, eine Erinnerung daran, wie es am Rande der griBeren
siidostpatagonischen Vorlandvereisung ausgesehen haben mag.)

Das wiirde bedeuten, dall sich im allgemeinen den Cactaceae damals giin-
stigere Bedingungen zum raschen Vordringen boten, als man es sonst an-
nehmen kionnte.

2) Man schlieBt das nach dem Megatherium-Funde (zur Grypotherium-Gattung gehirend),
der in der Eberhardhihle in Ultima Esperanza in Patagonien mit Feststellung von Spuren
menschlicher Gegenwart gemacht wurde.



Kampf mit der Auswirkung des Klimas der recht kiihlen Vereisungs-
randgebiete wihrend deren Zuriickweichens aufnahmen, so wie einige
ihrer nordamerikanischen Verwandten (z. B. Neobesseyas und Opuntien)
bei ihrer (zum Teil bis Kanada reichenden) Nordwanderung griflere
Kiltegrade vertragen lernten. (Sie erreichen dort 56° n. Br.)

In den Anden sind nun auch die Gletscher wieder zuriickgegangen; aus ihren Ab-
schmelzungen verblieb eine Anzahl von Bergseen. Die Hebung der Kordilleren
hatnach mehreren Schwankungen ihre gegenwiirtige Hshe erreicht und das Kakteen-
gebiet der Westkiiste Siidamerikas zunehmend von dem siidlichen
Kernareal abgeriegelt. In dessen Hauptraum sind inzwischen jiingere
Arten und eine reichere Formenentfaltung zur Entstehung gelangt,
wihrend die Formen der peruanisch-nordchilenischen Westkiiste, die
seit Ende ihres tropischeren Charakters stindig mehr austrocknet,
dem Aussterben entgegengehen?).

Die Jetztzeit ist erreicht.

1) Ein Vorgang, der sich auch bei den hochentwickelten bzw. riesigen
Formen Mexikos und der Siidstaaten der USA anzubahnen scheint, da auch
hier die Lebensbedingungen offenbar immer ungiinstiger werden.

AQUATOR !

Abb. 7.
Die Trockengebiete

In der Kreidezeit In der Gegenwart

: Trockengebiete

[[I]]]]]]]]I[m : Temperatur der Wasserfliche im kiltesten Monat mindestens 22°
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Der mutmalliche Verlauf

der dlteren Kakteenverbreitung

(Versuch der Rekonstruktion einstiger Groflareale)

Nachdem im vorigen Kapitel an Hand der Wegenerschen Theorie und der auf
ihr fuBlenden Literatur!) mit der Gesamtiibersicht iiber die Geschichte des ameri-
kanischen Kontinentes auch der mutmablliche Verlauf der ersten Kakteenverbreitung
in groBen Ziigen dargestellt wurde, folgt nun die Begriindung der darin wieder-
gegebenen Annahmen. die in mehreren Punkten von unseren bisherigen Anschau-
ungen abweichen, vor allem was die ,,Wanderung™ der Cactaceae bzw. das Alter der

Familie anbelangt.
*

Wenn man sich die einzelnen Vorkommen genauer ansieht, kommt man zu Fragen,
denen man nur mit dem Versuch einer Deutung der Vorginge in der Frithzeit der
Kakteenentwicklung auf den Grund gehen kann, zum Beispiel:

Warum finden sich in Afrika Rhipsalis, aber keine Vertreter der Unterfamilie
Peireskioideae ?

Warum wachsen die iltesten Cylindropuntiae in den Anden?

Wie kommt es, dall Phyllocactus nicht in Westindien auftritt ?

Wie mogen sich die ,.Semitribus® der Tribus Cereeae, das heifit die klar erkenn-
bare Nord- und Siidgruppe der cereoiden und cactoiden Formen bzw. die
Parallelstufen der Cephalium-Triiger bei den Cephalocerei im Siiden und den
Pachycerei im Norden usw. entwickelt haben ?

Wie erklédrt sich das riesige Areal von Pilocereus und Melocactus gegeniiber den
durchweg weit kleineren anderen Vorkommen der U.-F. Cereoideae?

Wie kam es iiberhaupt zu zwei deutlich geschiedenen Kugelkakteen-GroBarealen ?

Weshalb gibt es in Brasilien, mit Ausnahme des duflersten Siidens, an Kugel-
formen nur Melocactus und Discocactus und letzteren allein in Brasilien ?

Wie sind die zwei weit voneinander entfernten Areale von Frailea und Malaco-
carpus in Kolumbien und in Paraguay und Nachbargebieten entstanden ?
Wie ist das Mamillaria-Vorkommen von Mexiko iiber Westindien bis Bogota in

Kolumbien zu deuten ?

Vorstehende Fragen lassen sich noch beliebig erweitern. Sie haben eine doppelte
Bedeutung. Gelingt es, sie einigermallen befriedigend zu beantworten, erhalten wir
einmal wertvolle Aufschliisse fiir die systematische Darstellung der Entwicklung der
Cactaceae, und zweitens gewinnen wir damit zusiitzliche Anhaltspunkte fiir unsere
Vorstellung von den klimatischen und geologischen Vorgiingen, die sich in den Zeiten
der fortschreitenden Kakteenverbreitung abgespielt haben und allmihlich zu der
Herausbildung der heutigen Areale fiihrten.

Diesen Geschehnissen soll hier nachgegangen und mit dem Hilfsmittel der Urareal-
Rekonstruktionen versucht werden, das Ergebnis zu veranschaulichen.

Wie schon in der Einleitung gesagt, bot die Wegenersche Lehre von der Ver-
schiebung der Kontinente und der Verlagerung der Pole bzw. der Klimagiirtel die
einzige Moglichkeit, das Dunkel zu lichten. Sie wird daher als Grundlage gewihlt.
Danach liBt sich Schumanns und Bergers Ansicht, daB} die Kakteen von Siid-
amerika nach Norden gewandert sind, nicht ohne weiteres aufrechterhalten ; man miilite

1) Von der Wiedergabe eines Verzeichnisses dieser Literatur habe ich abgesehen, da sie
dem Geologen, Klimatologen usw. geliufig ist und hier nur der Hinfiithrung auf unser
eigentliches Thema, die Kakteenverbreitung, dient.
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dazu als Beginn der Entwicklung mindestens das Mioziin ansetzen, wo der Aquator im
nordlichen Siidamerika lag, denn der Ausgangspunkt der Entwicklung kann nur die
Tropenzone gewesen sein. Alsdann erweist sich aber die daraus abzuleitende Zeitdauer
der einzelnen Verbreitungsphasen nicht als ausreichend und ist auch nicht mit anderen
Erkenntnissen in Einklang zu bringen.

Vorweg erwiihnt sei daher, daf} sich eine Vordatierung als notwendig erwies, und
zwar mullte der Ursprung in eine Erdepoche verlegt werden, in der der Tropengiirtel
in einem Bereich lag, von dem aus einmal die schwerfilligeren der Urkakteen nicht
nach Afrika gelangen konnten, und aus dem sich auch mit geniigender Zeitdauer eine
Fortentwicklung in die beiden gemiiBligteren Klimabereiche abspielen konnte.

Es sind hierbei zwei von Irmscher aufgezeigte GesetzmiBigkeiten zu beriick-
sichtigen:

1. daB die Besiedlung der beiden extratropischen Zonen von der warmen aus erfolgt
ist, daB} also eine bipolare Ausstrahlung von einem tropischen Typus aus vorliegt,
wodurch ermdglicht wurde, dall dessen Deszendeten sich fiir kiltere Klimate
geeignet erweisen,

. daBl mit der Anpassung von Formen an die extratropischen Zonen zugleich die
Umprigung von Holzgewichstypen in die von Krautpflanzen vor sich ging, somit
letztere als die jiingeren Formen die Abkémmlinge von Holzgewiichsen sind.

Diese stufenweise Entwicklung mufl nach dem vorherrschenden Charakter der
Pflanzenfamilie zeitlich und geographisch mit der jeweiligen Klimagiirtellage in Uber-
einstimmung gebracht werden. Es bleibt daher fiir das Auftreten der Urkakteen nur
die Kreidezeit iibrig, wo der }iquator iiber Nord-Westindien lag. Hier, vielleicht im
siidlichen Raum des Tropengiirtels, diirfte der Ausgangspunkt zu suchen sein. Um
jene Zeit fanden ja auch andere Laubbiume eine weite Verbreitung, und es liegt an
sich keine Veranlassung zu der Annahme vor, daf} es damals z. B. noch keine Ur-
peireskien gegeben habe. Darauf wird im niichsten Abschnitt niiher eingegangen.
Betrachtet man die Ordnung der Centrospermae, zu denen die Cactaceae gehoren, so
ergibt sich mit obiger Voraussetzung kein Widerspruch. Von den Nyctaginaceae ist
die Gattung Pisonia fossil aus der oberen Kreide von Nordamerika bekannt, ebenfalls
von dort aus dem Tertiéir. Von den Caryophyllaceae sagt Irmscher mit Hinblick auf
die eigenartige Verbreitung: ,,Sie ist nur durch Annahme einer bipolaren Ausstrahlung
des Familientypus und Spezialisation auf die extratropischen Zonen verstindlich*,
und bei den Amarantaceae iiber das Arealbild der Gomphrenoideae: ,.Es fordert fiir seine
Entstehung andere Kontinentalverhiltnisse auf der siidlichen Hemisphiire als die
heutigen®. Es ergeben sich hier gewisse Parallelen zu den Cactaceae, die es wahr-
scheinlich machen, dal} die dltesten Formen der Cactaceae ihren Ursprung in der
Kreidezeit hatten.

*

Die ersten und einzigen Autoren, die sich bisher mit den hier aufgeworfenen Fragen
beschiiftigten, waren K. Schumann und Alwin Berger. Da ihre betreffenden Arbeiten
nicht jedem zuginglich sind, soll das, was sie dariiber schrieben, zu Anfang wieder-
gegeben werden:

K. Schumann: Die Verbreitung der Cactaceae im Verhiltnis zu ihrer systematischen
Gliederung (1899), pag. 109 u.f.

Fiir die Kakteen ist die Frage iiber den Ort ihrer Herkunft keineswegs einfach zu beant-
worten. Sie sind so gut wie ausschlieflich americanisch, denn die Vorkommnisse in Africa
lassen sich meines Ermessens befriedigend als Anhiingsel der americanischen Verbreitung
erkliren. Die Dichtigkeit der Arten nimmt von Canada her zuerst sehr allmihlich zu, steigt
dann in den siidlichen und westlichen Vereinigten Staaten und Nord-Mexico etwas schneller
an und erreicht auf dem Plateau von Anahuac mit rapider Zunahme ein erstes Hachstmal,
Nach den Mittelamericanischen Freistaaten zu fillt die Zahl der Arten dann schnell ab, auch
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in Westindien vermindert sie sich erheblich, um im mittleren Andengebiet und in Brasilien
ein zweites niedrigeres Maximum zu gewinnen; von Bolivien aus fillt die Zahl nach Chile
zu viel schneller als auf der Ostseite, wo die Dichtigkeit allmihlich, und zwar erst nérdlich
der Magelhaenstrafle, auf 0 sinkt.

Das ungemein groBle geographische Feld, welches gegenwiirtig die Kakteen besetzt halten,
kinnen sie auf keinem anderen Wege als dem der Wanderung errungen haben. Von einem
gewissen Theile kinnen wir diese Wanderung leicht beweisen.

Bei der Besprechung der geographischen Verbreitung der Gattungen Echinocereus,
Echinocactus, Mamillaria und Opuntia konnte ich zeigen, dall Arten derselben bis weit nach
Norden vorgedrungen sind und Gegenden bewohnen, die withrend der Glacialzeit entweder
vollkommen von einer Eiskappe bedeckt waren oder sich unter Bedingungen befanden, welche
wegen der Niihe der Eisfelder keineswegs zu ihrer Existenz geeignet waren, Ich will zur
genaueren Beleuchtung dieser Tatsache eine kurze Darstellung von der Begrenzung des
Inlandeises in Nord-America geben. Die Siidgrenze verliuft, von dem atlantischen Ocean
beginnend, durch den Staat Newyork bei etwa 41° n. Br.. durchkreuzt, nirdlich aufsteigend,
Pennsylvania und erreicht beinahe den Erie-See. Dann wendet sie sich in Kriimmungen siid-
westlich und iiberschreitet nirdlich von der Gabel des Ohio und Mississippi diesen FluB und
dann den Missouri. In dieser Gabel liegt der siidlichste Punkt der Eisbedeckungen bei etwa
38° n. Br. Die Grenze durchliduft nun den Staat Kansas in einiger Entfernung vom Missouri
und geht ziemlich parallel mit diesem FluBl und westlich von ihm durch Nebraska, Siid- und
Nord-Dakota. Sie steigt jetzt in nordwestlicher Richtung auf, um sich dann westlich zu wenden
und sich auf eine weite Strecke etwa dem 47. Breitengrade parallel hinzuziehen. Den Hoch-
gebirgen entsprechend, welchen sie in Idaho und Oregon begegnet, macht sie zahlreiche, zum
Theil tief nach Siiden (in Oregon bis zum 43.° n. Br.) eindringende Kriimmungen und
Schleifen.

Die Anzeichen der Eisbedeckungen sind in den Vereinigten Staaten die gleichen, welche
wir in der Alten Welt kennen: Blocklehm mit miichtigen eingebetteten Geschieben nirdlicher
Herkunft, geritzte Felsen und Rundhiécker kennzeichnen mit Gletschermiihlen die Biden,
iiber welchen sich die Eiskappe ausbreitete. Nur sind alle Erscheinungen bei weitem grol-
artiger und gewaltiger als bei uns. Die fdulere Endmoriine ist fast auf der ganzen Linge durch
die Vereinigten Staaten im Zusammenhange nachgewiesen worden. Eine Vorstellung von der
Miichtigkeit der Bedeckung kann man erhalten, wenn man die Angaben von Hitcheock liest,
welcher die Héhe der Eiskappe auf 6500 Full berechnete und welcher die Michtigkeit des
Eises auf der canadischen Wasserscheide zu 4—5000 Ful} schiitzte. Dementsprechend ist die
Breite der Endmorine von 1518 km kein iiberraschendes Mal.

Im Zusammenhange mit dieser Vereisung des nérdlichen Nord-America standen ausge-
dehnte Vergletscherungen der Rocky-Mountains, des Cascaden-Gebirges und der Sierra
Nevada. Die Gegend um den heutigen National Park war ein nahezu quadratisches Gletscher-
feld von etwa 500 Quadratmeilen Oberfliche. Von mindestens derselben Grille waren die
Eisflachen auf der Sierra Nevada und den Gebirgen Colorados. Die letzteren erstreckten sich
bis in den Staat Neu-Mexico; ihnen gesellten sich noch kleinere Felder in Nord-Californien,
Utah, Wyoming und Siidcolorado hinzu.

In Canada wiichst heute Opuntia missouriensis P. DC. am Peace River, wo die Eis-
bedeckung iiber 1000 m Michtigkeit gehabt haben mull; auch Mamillaria missouriensis Sw.
und M. vivipara') Fraz. (Haw.) gedeihen an Orten, die nordlich von der siidlichen Grenzlinie
des Eises liegen. Auf den Moriinen der Mesas von Colorado wurde Echinocactus Simpsonii
Eng.2), nach des Autors eigener Angabe auf altem Morinenschutt, gefunden, und Opuntia
missouriensis Sw., 0. xanthostemma K. Sch. und 0. rhodantha K. Sch., Mamillaria missou-
riensis (Nutt.) Sw., Echinocactus glaucus K. Sch.?), Echinocereus phoeniceus Eng. gedeihen
nach den Beobachtungen von Purpus in iiber 2000 m ii. M. Hihe, an Orten, die von Gletschern
bedeckt gewesen sind.

Wenn nun auch die ebeneren Gebiete der siidwestlichen Vereinigten Staaten und die
Gebirge von Neu-Mexico und Arizona keine Gletscherspuren zeigen, so mul} doch die Ein-
wirkung der niedrigen Temperaturen Bedingungen geschaffen haben, dall, wenn dort Kakteen

1) Die Pflanzen heiBen heute: ') Neobesseya missouriensis (Sweet) Br. & R. bzw. Coryhantha
vivipara (Haw.) Br. & Br., 2) Pediocactus simpsonii (Eng.) Br. & R.

?) Wird von Rose wegen der Bliiten- und Fruchtcharaktere sowie der Hakenstacheln (offen-
bar mit Recht) zu Sclerocactus whipplei (Eng. & Big.) Br. & R. gestellt.

[*)
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iiberhaupt, so doch bestimmt nicht die heute vorkommenden, empfindlicheren Arten wachsen
konnten. Zudem ist zu erwiigen, dafl noch in der auf die Glacialepoche folgenden Champlain-
periode durch das Abschmelzen des Gletschereises ausgedehnte Seen in den Kakteengebicten
von Utah und Nevada gebildet wurden, von denen der grolle Salzsee und die zerstreuten
‘Wasserbecken in Nevada noch als die iibriggebliebenen Reste zu betrachten sind. Diese post-
glacialen Seen haben von den americanischen Gelehrten die Namen Lake Bonneville und Lake
Lahonton erhalten.

In diesen fiir die Kakteen frither unwirthlichen oder durch Wasser und Eisbedeckung
unzuginglichen Gebieten wachsen jetzt diese Pflanzen in grofler Zahl. Auf einem anderen
Wege als auf dem der Wanderung kénnen sie nicht in diese Districte gekommen sein. Der
Umstand aber, daB} ein groBer Teil dieser Kakteen eigenthiimliche, nur auf sehr enge Wohnorte
beschriinkte Arten sind, gibt einen Beweis dafiir, dal} dieses durch klimatische Verdnderungen
geschaffene neue Siedelland ein giinstiger Boden fiir eine eigenartige specifische Differen-
cierung gewesen ist.

Die Halbinsel Californien ist zum Teil im spiiteren Tertiiir, zum Teil erst im Postpliociin
gehoben worden. Auch dieses Gebiet ist heute mit Kakteen reichlich bestanden, die ebenfalls
nur durch Wanderung in dasselbe eingedrungen sein kiimnen, so daf also die Thatsache der
Wanderung an sich vollkommen geniigend begriindet ist.

Uber diese Erfahrung diirfen wir aber vorlaufig nicht hinausgehen, wenn wir den sicheren
Boden unter den Fiillen behalten wollen. Die recht gute Kenntnis iiber die geologischen Ver-
hiltnisse der Vereinigten Staaten erlaubt vielleicht, wie ich mich durch ein genaueres Studium
der einschliigigen Literatur iiberzeugt habe, wohl noch einige fernere Schliisse; dafiir herrscht
aber unter den Geologen, welche die Tectonik von Siid-America untersuchten, noch eine so
vollkommene Verschiedenheit der Auffassung, dafl ich gegenwiirtig auf eine eingehende Dar-
stellung Verzicht leisten muB. Somit kann zur Zeit eine auch nur in bescheidenem Male
gefestigte Meinung dariiber nicht gegeben werden, in welcher Richtung sich der Strom der
Kakteen ergossen hat, ob er sich von Siiden nach Norden oder in umgekehrter Richtung
bewegt hat. Als beachtenswerthe Momente fiir die erstere lassen sich zwei in Erwigung
zichen: erstens die Verwandtschaft mit den Mesembrianthemeae und Portulacaceae alt-
oceanischen Ursprungs. und jener Umstand, auf den ich bei der Besprechung iiber die Ver-
breitung der Opuntia hingewiesen habe. Diese bildet in Nord-America eine nach oben hin
offene Gabel, deren einer Arm éstlich von den Alleghanies liegt, der andere aber iiber Mexico
nach Norden geht. Wenn die beiden Zinken im Siiden zusammenlaufen, so ist eine Be-
siedelung von hier aus wahrscheinlich.

Als Ausgangspunkt der Entwicklung der ganzen Familie betrachte ich Peireskia; in ihren
breitspreitigen Bliattern steht sie wahrscheinlich den Urformen der Kakteen am nichsten;
sie hat die Tracht normal entwickelter Dicotyledonae deswegen am lingsten bewahrt, weil sie
nicht in xerophytische Gebiete eindrang und stets Bodenpflanze blieb. Fiir ihr hohes Alter
spricht auch die sehr zersprengte Verbreitung?).

Alwin Berger: Die Entwicklungslinien der Kakteen (1926), pag. 2 u. f.
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Nach Karl Schumann und anderen haben die Kakteen, wie wir gesehen haben, verwandt-
schaftliche Beziechungen zu den Aizoaceae und den Portulacaceae. Vermutlich stammen diese
Familien in weiterer Ferne von einer gemeinsamen Wurzel. Die Aizoaceae, speziell die Mesem-
brianthemum und Tetragonia, sind hauptsichlich Bewohner der siidlichen Erdhilfte, withrend
die Portulacaceae eine weitere Verbreitung besitzen. Die Kakteen sind eine rein amerikanische
Familie. Wo die Urahnen dieser Familien beheimatet waren, entzieht sich unserer Kenntnis.
Wir kinnen aber wohl annehmen, daB} es ebenfalls auf der siidlichen Erdhilfte war, und daf
die Vorfahren der Kakteen auf demselben Weg nach Siidamerika gelangten wie z. B. manche
Protaceen, manche Mesembrianthemum usw., und daf} ihre Entfaltung begann, als eine Riick-
wanderung auf andere Kontinente ausgeschlossen war.

Diese Vorfahren der Kakteenfamilie unterschieden sich wahrscheinlich kaum von anderen
laubtragenden Holzgewiichsen. Nur besaflen sie von ihrer Abstammung her eine Neigung zur
Sukkulenz?) an Stimmen, Asten und Blittern. Thr Aussehen war wahrscheinlich von der Art
der heutigen Peireskien, sie besallen jedenfalls die groBen areolenartigen ,,Augen‘* in der

1) Die restlichen, mehr oder weniger iiberholten Zeilen kiénnen hier fortfallen.
2) Viele Vertreter der Centrospermae-Familien zeigen Neigung zu Dickenwachstum.



Achsel der Blitter, aber vielleicht waren sie ohne Stacheln. Nach Britton & Rose sind namlich
die Samlinge der Peireskien stachellos: jedoch kann sich das nicht auf alle Arten beziehen,
da, wie ich beobachten konnte, Simlinge von P. Conzattii sofort Stacheln entwickeln. Die
Bliitenverhiiltnisse miissen jedenfalls primitiv gewesen sein, dhnlich wie das bei den spiter
zu besprechenden primitivsten, jetzt lebenden Cactaceae noch der Fall ist, Zweifellos waren
diese Vorfahren tropische Pflanzen, aber wohl weniger Bewohner des schattigen Waldes, als
mehr lichterer Stellen auf den alten Schollen Amerikas.

Von den siidamerikanischen Echinocactanae sind diejenigen Mexikos und Nordamerikas
sehr verschieden. Zwischen beiden besteht keine wirkliche Verwandtschaft. Keine dieser
nordamerikanischen Echinocactanae geht bis nach Siidamerika oder auch nur nach West-
indien'). Sie scheinen einen verhiltnismiBig jungen Zweig darzustellen, der in Mexiko ent-
standen sein mull, nach der Abtrennung des westindischen Archipels. Entsprechend den siid-
amerikanischen Echinocacteen werden auch die mexikanischen von irgendeiner Cereensippe
abstammen?). Die einzige Sippe, von der mit gréBerer Wahrscheinlichkeit angenommen
werden kann, dal} sie diesen caktoiden Zweig abgesondert hat, ist die der Pachycerei mit
ihrer Tendenz, dicke Stimme und glockige Bliiten zu bilden.

Wir haben gesehen, daB3 die Vorfahren der heutigen Kakteen wahrscheinlich von Siiden
her nach Amerika gekommen sein miissen®), dall sie sich friihzeitig in drei Hauptstimme
spalteten, und daB jeder derselben sich in eine Anzahl von Urarten aufgelist hatte, von
denen unsere heutigen Sektionen und Sippen abstammen. Wir sehen, daB solche alten
Gattungen wie Peireskia, Peireskiopsis, die Opuntien und verschiedene Sippen der Cereen
heute iiber weite Landstriche von Siidamerika bis zu den Galapagos-Inseln, nach Mexiko und
Westindien verbreitet sind. Diese Liinder miissen bereits in einer weit zuriickliegenden geolo-
gischen Epoche von ihnen besetzt worden sein. Westindien konnte wohl nur besiedelt werden,
als der Archipel noch mit dem siidlichen Festland zusammenhing. Wihrend des Eoziins loste
sich die Landbriicke zwischen Zentralamerika und Westindien, woraus sich vielleicht das
Fehlen einiger typisch mexikanischer Kakteenformen auf dem Archipel erkliren mag. Im
spiteren Miozin hob sich die Landbriicke um das heutige Panama und verband nun dauernd
die beiden Kontinente. Siidamerika bestand nach Angaben der Geologen aus drei alten
Schollen; mit dem langsamen Heben der langen Andenkette, dem Entstehen von trockenen
Berglehnen und weiten neuen Ebenen war der Ausbreitung der Kakteen ein weites Feld
gegeben.

Die éltesten Kakteen waren tropische Pflanzen, das sind die meisten élteren Typen auch
heute noch. Wahrscheinlich bewohnten diese uralten Kakteen die lichteren Rénder der Ur-
wiilder und schritten von da allmiihlich in das offene und trocknere Gelinde und an die
Berghiinge hinaus. Die Wanderung erfolgte, wie bereits gesagt, wahrscheinlich von Siiden aus,
der damals noch ein tropisches Klima besall. Die Wanderung der Kakteen kann meistens
nur durch Samen erfolgen, und ist jedenfalls eine langsame ; nur da, wo Tiere ganze Teilstiicke
verschleppen kinnen, wie neuerdings bei den Opuntien in Australien, die dort zur Landplage
geworden sind. ist die Verbreitung eine schnellere. Die Beeren und Samen werden von vielen
Tieren, einschliefilich des Menschen, verzehrt und dadurch verbreitet: viele Vigel scheinen
eine Vorliebe fiir manche Kakteenfriichte zu haben. Die im allgemeinen langsame Ver-
breitung mag auch erkliren. warum so viele Kakteen nur von lokalem Vorkommen sind.

1) Hier sind nur die von den Pachycerei abgeleiteten Formen gemeint.
2) Die siidamerikanischen Kugelformen leitet Berger von den siidamerikanischen Sippen

Trichocerei und Gymnocerei ab. Es ist hier auch zu untersuchen, inwieweit andere Maglichkeiten
bestanden.

3) An Hand der Wegenerschen Rekonstruktionen kann man annehmen, dal} sich bei den

Centrospermae sowohl die Aizoaceae (darunter die Mesembryanthemum) wie die Portulacaceae
und die Cactaceae von ihren maglicherweise gemeinsamen Vorldufern im frithkretazeischen
Tropenbereich Amerikas und Afrikas abgezweigt haben, wobei auch méglich ist. dal3 der Vor-
lauferast der Cactaceae in der ersten Kreidezeit iiber den nérdlichen Teil des Siidkontinentes,
d. h. iiber die alte Landverbindung nach Mittelamerika kam, um dort in die Urformen der
Cactaceae bzw. ihre Unterfamiliengabelung aufzuspalten.
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Thre Sukkulenz und ihre kriftige, leicht verletzende Bewaffnung halfen ihnen, die einmal
besiedelten Gebiete zu behaupten und den Kampf mit der Umwelt zu bestehen.

Die groBBe angeborene Plastizitiit der Kakteen, ihre starke Neigung zur Sukkulenz und
ihre Anpassungsfihigkeit an die neuen Standorte und deren Temperatur eréffnete ihnen durch
alle die verschiedenen geologischen Zeiten und ihren langsamen Wechseln ein ungeheures
Verbreitungsgebiet. Die vielen neuen Einfliisse, denen die Pflanzen in den neubesiedelten Ge-
bieten ausgesetzt waren, gaben dem Keimplasma Anreiz zu erncuter Energie, die als Variation
oder Mutation in Erscheinung traten und die Hauptursache der iiberaus reichen Formen-
mannigfaltigkeit in dieser Familie waren. Diese Variation oder Mutation ist noch in stetem
Fortschreiten in manchen Gattungen, wie Opuntia, Echinofossulocactus, Echinocereus, Cactus
(Melocactus), Coryphantha, Neomammillaria usw., wo der Formenreichtum ein so groBer ist,
dal} die Abgrenzung der Arten schwierig oder fast unmiglich wird, und wo daher die An-
sichten iiber die Arten weit auseinandergehen.

Vor der Eiszeit muf3 Mexiko bereits eine reiche Kakteenflora besessen haben. Von hier
aus wurde das westliche Nordamerika bis Kanada mit dem Riickschreiten des Eises und dem
Abtrocknen des Landes besiedelt. Die éstlichen Vereinigten Staaten erhielten ihre Einwande-
rung iiber Florida, das heute noch floristisch auch in bezug auf die Kakteen zu Westindien
gehort,

Die Kakteenflora eines jeden griBleren Gebietes hat in vieler Hinsicht ihre eigene Ent-
wicklung gehabt. So vor allem das siidamerikanische, das venezuelisch-westindische und das
mexikanische Gebiet. Nur wenige Gattungen sind iiber alle oder mehrere Gebiete verbreitet,
wie Peireskia, Platyopuntia, Rhipsalis usw., wihrend die jiingeren Gattungen, mit Ausnahme
von Cephalocereus und Cactus (Melocactus), meist eine beschrinktere Verbreitung besitzen.

Gegenwiirtig beherbergt Mexiko und seine nérdlichen Grenzlinder die reichste Kakteen-
flora mit 55 Gattungen und iiber 525 Arten. Die meisten dieser Gattungen sind jiingeren
Ursprungs, artenarm und oft nur monotypisch, wie Ariocarpus, Roseocactus, Solisia, Pelecy-
phora, Leuchtenbergia usw., andere dagegen sind sehr artenreich, wie Echinocereus, Echino-
Jossulocactus, Neomamillaria, Coryphantha usw.., withrend manche iltere Typen in Mexiko
fehlen. Daraus geht hervor, dall Mexiko nicht das urspriingliche Heimatland, die Wiege der
Kakteenfamilie sein kann, wie so oft behauptet wird. Die Kakteen sind in Mexiko Ein-
wanderer, wenn auch teilweise recht alte Einwanderer, die dort fiir ihre Entfaltung sehr
zusagende Verhiiltnisse gefunden haben. Die weitaus grolere Mehrzahl der &lteren Kakteen-
typen finden sich in Siidamerika, wie die meisten Peireskien, Quiabentia, Tacinga, Ptero-
cactus, Brasiliopuntia, die Tephrocactus, die einfach bestachelten Cylindropuntien, die meisten
Rhipsalideen und mehrere alte Cereensippen. So ist wohl mit GewiBheit anzunehmen, daf
die Kakteen von Siidamerika nach Norden gewandert sind.

Das ist eigentlich alles, was wir in der bisherigen Literatur an Gedankengingen
zur Frage der Herkunft, des Alters bzw. der Entwicklungs- und Wanderungswege
finden. Auffallend ist, daB3 allein die beiden deutschen Autoren Schumann und
Berger Uberlegungen dieser Art angestellt haben, wihrend es sich Britton und
Rose leichter machten: die Einfithrung zu ihrem grofien Werk ,.The Cactaceae*
besteht, genau genommen, nur aus einer Namensliste derer, die Pflanzenmaterial
lieferten bzw. Sammelarbeit leisteten, sowie aus den Angaben, wo und mit wem die
Autoren selbst Standortstudien machten bzw. vorhandene Sammlungen besichtigten.
Ebensowenig, wie sie auf die nihere Zugehorigkeit ihrer Ordnung Cactales, die sie
von Lindley iibernahmen, eingehen, scheinen sie von Schumanns Werk irgendeine
Anregung aufgenommen zu haben. Thr Verdienst ist jedoch, daB sie als erste die alten
Sammelgattungen in Kleingattungen aufspalteten!) und somit — soweit hier nicht
ebenfalls Berger mit der Aufteilung der Gattung Cereus im Jahre 1905 Vorarbeit
leistete — deren allgemeine Anwendung herbeifiihrten. Es wiire aber ein die grund-

1) Sie haben dabei freilich, genau genommen, mit ihren acht Subtribus statt eines wirklich
mnatiirlichen Systems** nur eine unzulingliche Gruppierung vorgenommen. Berger iiberarbeitete
diese dann; er war es, der durch eine schon weit befriedigendere Sippenordnung erst eine
..Systematische Ubersicht der natiirlichen Entwicklungslinien** zu schaffen versuchte, die oft
irrtitmlich als . amerikanisches System‘ bezeichnet worden ist.
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siitzliche Bedeutung der Schumannschen und Bergerschen Arbeiten verwischender
Irrtum, den beiden Amerikanern zu unterstellen, dall sie damit etwa einen Beitrag
zu unserer Kenntnis von dem Entstehen oder dem Entwicklungsaufbau der Kakteen-
familie liefern bzw. deren natiirlichen Entwicklungsverlauf kliren wollten. Gedanken
dieser Art sind bei ihnen nicht zu finden; sie haben lediglich die Zerteilung der Sammel-
gattungen durchgefithrt. Hiermit hatte iibrigens auch schon nach Berger und vor
Britton und Rose der Italiener V. Riccobono (1909) begonnen, wiithrend Berger als
einziger zu seiner Zerschlagung der alten Sammelgattung Cereus sagt: ..Es war mir
dabei klar geworden, dafl die groBlen Sammelgattungen den Einblick in die Familie
eher verdunkeln als klar hervorheben, und dafl auch hier wie sonst im Pflanzenreiche
bei Umgrenzung der Gattungen mehr Riicksicht auf die Charaktere der Fortpflanzungs-
organe als nur auf die der vegetativen Organe genommen werden miifite.* Wihrend
denn auch bei Britton und Rose zum Beispiel in ihrer Tribus Cereeae einfach Cereanae
Hylocereanae, Echinocereanae, Echinocactanae, Cactanae, Coryphanthanae, Epiphyllanae
und Rhipsalidanae(wohlgemerkt: in dieser Reihenfolge!) als Subtribusaneinandergereiht
werden, womit sich das Fehlen jeglicher Gedankengiinge iiber den natiirlichen Ent-
wicklungsaufbau der Familie verriit, fiithrt von Schumann ein direkter Weg zu Berger.
Beide haben tiefer in die Dinge eindringen wollen. Leider standen ihnen damals noch
nicht die Mbglichkeiten von heute zur Verfiigung, d. h. die Kenntnis der Wegenerschen
Lehre und der Gesamtzahl der gegenwiirtig feststehenden Gattungen. So hat Schumann
in weiser Beschrinkung nicht ..iiber die bisherigen Erfahrungen hinausgehen wollen,
um sicheren Boden unter den Fiilen zu behalten*, wihrend bei Berger (und dies war
ihm, wie man an dem Vorwort zu seinen ,,Entwicklungslinien der Kakteen* erkennt,
voll bewufit) manches einer weiteren Bearbeitung und Klidrung harrte, weil eben auch
zu seiner Zeit noch das iiber die Cactaceae Bekannte manche bedeutsame Liicke auf-
wies. So lidBt sich seine Angabe, dall Mexiko die reichste Kakteenflora beherbergt,
nicht mehr aufrechterhalten. Rechnet man zu diesem ,,GroBlareal” selbst die nord-
lichen und siidlichen Anliegerstaaten, so kommt man gegenwirtig auf eine Zahl von
etwa 85 Gattungen, wihrend aus Siidamerika allein, nach unserer gegenwiirtigen
Kenntnis, etwa 108 Gattungen bekanntgeworden sind. Ein Widerspruch ist auch,
daBl die Kakteen zwar ,,aus Siidamerika nach Mexiko eingewandert sein miissen®,
aber ..teilweise recht alte Einwanderer* sein sollen, bzw. dall Mexiko ,.schon vor
der Eiszeit eine reiche Kakteenflora besessen haben muf3, daBl dennoch z. B. die
nordamerikanischen Echinokakteen ,,einen verhiltnismiflig jungen Zweig darzustellen
scheinen, der in Mexiko erst nach der Abtrennung des westindischen Archipels ent-
standen sein muf3**; auch wird nicht ersichtlich, inwiefern die Kakteen in Mexiko nach
Bergers Ansicht mehr zusagende Verhiltnisse fanden als die iibrigen Vertreter im
siidlichen Teil des Kontinents.

Der Satz ..die Wanderung erfolgte wahrscheinlich von Siiden aus, der damals
noch ein tropisches Klima besa*, fiihrt nun niher an die Probleme heran. Hier ist
Berger, wie Schumann, bewuf3t gewesen, dafl der Ausgangspunkt der Entwicklung in
den Tropen zu suchen ist, ohne daB sie scheinbar dabei bedachten, dafl doch zweifellos
eine Verbreitung nach Norden und Siiden geschehen sein muf}. Auch ist nicht klar
ersichtlich, wann das ,.damals®, als ,,der Siiden noch ein tropisches Klima besalB3*,
gewesen sein soll.

Darauf aber kommt es an. Von der Kreide bis zum spiiten Eoziin lag der Tropen-
giirtel iiber dem mittelamerikanisch-westindischen Raum; erst im Miozin tritt eine
Anniiherung der Pole und des Aquators an die heutige Lage ein. Erst zu diesem Zeit-
punkt hiitte dann also — wenn man die hier beigegebenen Erdkarten-Rekonstruk-
tionen zugrunde legt — eine Wanderung von Siidamerika nach Norden beginnen
kénnen. Das ist jedoch unwahrscheinlich, da die Urkakteen, richtiger deren Vorlidufer,
offenbar aus mit afrikanischen Centrospermae-Familien gemeinsamen Vorfahren ent-
standen sind und die Verbindung zwischen Afrika und Amerika schon mit Ende der
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Die mutmafilichen Urareale der Cactaceae und ihre Verbreitungsrichtungen
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Die mutmaBlichen Urareale der Cactaceae
und ihreVerbreitungsrichtungen

(zu nebenstehenden Karten).

Kreidezeit:

Das mutmaBliche Ausgangsareal der Kakteenentwicklung zwischen den
beiden Trockengebieten der Kreidezeit. Es hat wohl mehr im Westen
etwas siidlich des Aquators, gelegen.

: Das mutmaBliche Ausgangsareal der Peireskioideae (der primitivsten

Peireskien).

: MutmaBliche Abzweigung der iltesten Cereoideae: das Urareal der Rip-

salidinae
(Die Vorstéfie miissen im ﬁbergang zum Palioziin erfolgt sein.)

Eozin bis Oligoziin:

: Ausgangsareal der Opuntioideae-Entwicklung gegen Ende der Kreidezeit

und die Richtung der ersten Hauptverbreitung, besonders der élteren
Gattungen. Mit dem Siidwirtswandern des Tropengiirtels sind die
Pflanzen wohl zuerst im Westen des Kontingentes, im Raum der zu-
nehmenden Andenhebung, siidwiirts vorgestoflen, wihrend im Norden
eine geringere Verbreitungsmiglichkeit bestand.

: Die Rhipsalidinae. Die iltesten hatten im Paldozin wohl schon den Uber-

gang nach Afrika erreicht. Die Verbreitung nach Siiden ging dann
}fahrscheinlich in stirkerem Umfange mit dem Siidwirtswandern des
Aquators in den dstlichen, feuchtwiirmeren Gebieten vor sich, wobei
es nach weiterer Entfernung der Kontinente voneinander zur Ent-
wicklung der héherstehenden Formen gekommen sein mufl. Mit dem
Abbau des Trockengebietes bzw. VergroBlerung des niederschlags-
reicheren Gebietes stoflen Rhipsalis-Arten nach Westen vor.

Pliozédn-Altquartiir:

: MutmaBliches Ausgangsareal der iilteren Cereoideae in der Kreidezeit.

Nordlich des Aquators, im subtropischen Ubergangsgebiet, muf} es
dann mit dem Siidwiirtswandern der Tropenregion zur rasch fort-
schreitenden Entwicklung des

: Gebietes der hoherentwickelten nachtbliitigen Sidulenkakteen des Nord-

gebietes gekommen sein, der ersten Groflphase in der Geschichte der
Cereoideae. (Infolge der spiiteren Nordwiirtswanderung des Aquatﬂrs
findet man verschiedene Arten heute auch siidlich von ihm.) Der
Vorstol nach Mexiko geschieht zuletzt, mit bzw.nach Riickgang
der nérdlichen Vereisungen (auch die Bildung des mexikanischen
Kugelkakteen-GroBareales).

¢ Mutmafliches erstes GrofBareal der siidlichen Entwicklungsstufe der

Cereoideae (der Beginn muf schon friiher erfolgt sein')). In Patagonien
wiire durch die Vereisung vor 30000 Jahren eine etwaige iiltere Be-
siedlung voriibergehend verdringt worden.
Jetztzeit: (Weiler Fleck in Siidamerika: Kerngebiet der Hylaea)
Heutiges Gesamtvorkommen der Cactaceae, zum Vergleich (ohne Rhip-
salis in der Alten Welt)

: Die Trockengebiete (Karte 1 bis 4).

') Wahrscheinlich bereits im Mioziin

3 Cactaceae
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Kreide zerrissen war. Was geschah in dem langen Zeitraum von der Kreide!) bis zum
Miozin ? Inzwischen mufite doch die Entwicklung bereits erheblich vorangeschritten
bzw. das Auftreten von Urkakteen geschehen sein.

Eine einigermafen befriedigende Beantwortung aller dieser Fragen ist nur moglich,
wenn man feststellt, wie in den einzelnen Epochen die Lage des ;‘\'quat()rs und damit
die des Tropengiirtels war; danach, und unter Abstimmung auf die anderen den
Cactaceae nahestehenden Familien, ist dann der muBmafBliche Zeitpunkt des Ent-
wicklungsbeginnes zu suchen.

Die Wegenersche Lehre hat uns hierzu eine brauchbare Handhabe geliefert. Nach
ihren Gedankengingen sind, wie es im ersten Teil dieser Arbeit geschah, die Cactaceae
in das allgemeine Entwicklungsbild des Kontinentes einzubauen, und zwar so, daBl die
Einzelheiten sich logisch™in die Gesamtheit der iibrigen Klimazeugen einfiigen;
zugleich ist den damit gegebenen Voraussetzungen nachzugehen. das heillt. nach
ihnen der muBimaBliche Verbreitungsverlauf zu rekonstruieren.

Diesem Zweck soll die vorliegende Schrift dienen. Sie wird damit zu einer Er-
ginzung der Schumannschen und Bergerschen Arbeiten. in manchem auch zu einer
Berichtigung.

Ich kann mich hierbei auf die élteren Typen beschriinken, da sie allein fiir die
erste Hauptverbreitung mafigeblich sind. Berger hat daneben noch die ihm bekannten
Gattungen einer Einordnung in Schemata unterzogen und ihre vermutlichen Ent-
wicklungslinien dargestellt. Hiervon kann ebenfalls Abstand genommen werden, weil
in meiner Neubearbeitung der Systematischen Ubersicht (Jahrbuch CACTACEAE 1941:
2. Teil [1942]) bereits der gegenwiirtige Stand unserer Kenntnisse, auch was die offen-
sichtliche Zusammengehorigkeit der einzelnen Stimme und ihre Charaktere anbetrifft,
dargestellt worden ist.

Eine besondere Frage ist noch die, wie die Entwicklung an sich geschah, das heif3t,
wie es zu der Herausbildung immer zahlreicherer und weiter spezialisierter Gattungen
und Arten kam.

Wir sind hier nur auf Annahmen und Riickschliisse auf Grund von paliontologischen
Ermittlungen angewiesen, und die eingangs erwiihnten Darlegungen von Prof. Schinde-
wolf zeigen, dafl dariiber bisher keine restlose Klarheit gewonnen werden konnte.
Nehmen manche eine stetige Weiterbildung in kleinen Schritten an?), ist jetzt die
Erwigung aufgetaucht, ob sie nicht sprunghaft in gréfieren Schritten geschah, nach

') An anderer Stelle schreibt Berger allerdings: ,.Westindien konnte wohl nur besiedelt
werden, als der Archipel noch mit dem siidlichen Festland zusammenhing. Wiihrend des Eoziins
loste sich die Landbriicke zwischen Zentralamerika und Westindien, woraus sich vielleicht das
Fehlen einiger typisch amerikanischer Kakteenformen auf dem Archipel erkliren mag.” Daraus
kann man einmal entnehmen, daB Berger, obwohl er es nicht ausdriicklich sagt, den Ursprung
der Cactaceae ebenfalls in der Kreidezeit sieht (weiter darf nach den allgemeinen Klimazeugen
aus der Pflanzenwelt keinesfalls zuriickdatiert werden), denn er spricht von einer Besiedlung
Westindiens vor Losung der Landbriicke im Eoziin. Das kann also nur die Kreidezeit sein. Somit
wiirde sich seine Ansicht mit meiner decken. Nun ist aber der Aquator von Trias bis Eoziin gar
nicht siidwiirts iiber Westindien hinausgekommen; in der Kreidezeit bleibt eben nur Westindien
als Urareal iibrig. Eine Datierung etwa auf Miozin, wo der Aquator in Siidamerika lag, steht aber
mit allen weiteren Erwiigungen in Widerspruch, einmal was die Dauer der Gesamtentwicklung
anbelangt (siehe oben), und dann konnten damals die Rhipsalis nicht mehr nach Afrika gelangen,
usw. Ubrigens ist nach Wegener Westindien noch wiihrend des Frithquartir im Zuge der Insel-
gruppe der Antillen von Mexiko bis Siidamerika mit dem Kontinent verbunden gewesen. Fiir
das Fehlen typisch mexikanischer Formen in Westindien, trotz der dortigen Verbreitung von
Mamillaria und Melocactus, mufl man also eine andere Erklirung suchen als die Bergers.

?) Am meisten wird heute der sogenannte Neo-Darwinismus vertreten, das ist eine Ver-
bindung der Mutationstheorie mit der Darwinschen Selektionstheorie: Von den bei allen Arten
zu jeder Zeit auftretenden Kleinmutanten werden durch natiirliche Zuchtwahl diejenigen erhalten
und gefirdert, die den herrschenden Umweltbedingungen in irgendeiner Weise besonders angepaflit
sind oder irgendwelche Vorteile gegeniiber der Stammform im Kampfe um das Dasein besitzen.
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einer ersten explosiven Phase, die den grundlegenden Bauplan des Stammes festlegte.
und bei der eine Aufspaltung in alle wesentlichen Unterarten stattgefunden hat, worauf
eine zweite langandauernde, den Grundplan nicht mehr dndernde Umwandlung und
Spezialisierung erfolgte.

So habe ich denn auch in meiner Systematischen Ubersicht die einzelnen Phasen
des Fortschrittes von der SproBnatur der Bliite zu immer hiherer Spezialisierung
geordnet (wodurch sich ein weitgehend richtiger Zusammenschlul} der natiirlichen Ver-
wandtschaften ergeben muf3), ohne daB damit etwa gesagt sein soll, dal} sich ein Typus
immer nur aus dem anderen entwickelte. Man findet ja auch fortgeschrittenene und
atavistische Merkmale beieinander. Wir wissen (wenigstens bisher) nicht, welche
fritheren Bindeglieder und Verzweigungen es insgesamt gegeben hat, d. h. welche
wieder verschwunden sind, noch, in welchem Umfange sich die Aufspaltungen jeweils
abspielten. Insofern allein schon verbietet sich, in vorliegender Arbeit iiber die ganz
klar als Vertreter der élteren bzw. der Hauptiiste erkennbaren Formen hinauszugehen.
Es wird wohl kaum miglich sein, festzustellen, wie und wann sich die ganze Fiille der
gegenwirtigen Sippen. Gattungen und Arten im einzelnen herausgebildet hat. Das ist
auch nicht so wesentlich; es geniigt vorerst, diese weitgehend nach ihrer natiirlichen
Verwandtschaft zu ordnen und sich im iibrigen nach den ilteren Formen in grofien
Ziigen ein Bild des Haupt-Entwicklungsverlaufes zu machen.

Es soll hier angenommen werden, daf} sich die Familie aus den uns unbekannten
Vorfahren, die zu der heutigen Centrospermae-Ordnung hinfiihrten, herausbildete und
dabei eine mehr oder weniger sprunghafte Aufspaltung in die Hauptstimme mit ihren
wichtigsten Verzweigungen erfolgte, wobei den einzelnen Asten die notwendigen
Anlagen mitgegeben wurden, aus denen sich die Anpassungsformen und die fort-
schreitende Spezialisierung durch wechselvollen Anreiz des Keimplasmas') in mannig-
fachen Phasen entwickelten. Hierbei mogen die verschiedenen Einwirkungen, die bei
der weitgehend selbstindig verlaufenen bipolaren Ausstrahlung auftraten, von so
starkem Einflu gewesen sein, daf} sie allmihlich zu immer neuen Formengruppen
fiithrten.

Somit darf auch die Ausbreitung der Cactaceae, was den Norden ihres Gesamt-
vorkommens anbelangt, nicht etwa einfach als eine grole Wanderung von Siiden nach
Norden angenommen werden, sondern wir erkennen iiber die Wegenersche Lehre und
die iibrigen Klimazeugen ein vielfach verschlungenes Geschehen, das in erster Linie
von den Verlagerungen des Tropengiirtels und damit der anderen Zonen abhingig ist,
womit sich ein ungefihrer Anhalt iiber die jeweiligen Zeitabschnitte ergibt. Es hat
eben nicht irgendwo in Siidamerika einen Ausgangspunkt und dann eine anschliefende
Wanderung im groflen nach Mexiko hiniiber und bis Kanada hinauf gegeben. sondern
aus dem alten tropisch-mittelamerikanischen Raum erfolgte im Flufl des Hin- und
Herpendelns von Polen, Aquator und Klimagiirteln seit der Kreidezeit eine bipolare
Ausstrahlung nach Norden und Siiden., aus den sich jeweils bildenden grioeren Arealen
und Entwicklungsstufen, wobei die idlteren Formen zum Teil weit verstreut wurden
(daher z. B. die Versprengung von Peireskia, die Schumann erwihnt). Damit gewinnt
das Bild der Gesamtgeschichte der Cactaceae erst die GroBartigkeit, die den uns noch
lingst nicht in allen Einzelheiten bekannten, aber bewegten Vorgingen in der Ge-
schichte des Kontinentes selbst entspricht.

Von dieser Vorstellung soll bei den Bctrachtungul in den folgenden Abschnitten
ausgegangen werden.

1) Die sich entwickelnde Form der Pflanze und ihrer Organe hiingt in erster Linie von der
vererbten Struktur des Keimplasmas ab, das sich gewissermaBlen den Kérper baut; doch haben
auch die Faktoren der AuBBenwelt insofern einen Einflu}, als sie auslisend wirken, oder iiber die
Art und den Ort des Wirksamwerdens der erblich determinierten Anlage entscheiden kinnen.
Man kann mithin, wie bei allen Lebenserscheinungen, von inneren (autonomen) und #uBeren
(induzierenden) Faktoren des Wachstums und der Entwicklung sprechen (Miehe-Mevius).
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Die Ahnen der Cactaceae und der mutmaBliche Ursprung
der Peireskioideae

Die Urahnen der Cactaceae miissen Holzgewichse gewesen sein, von édhnlicher
Gestalt wie die primitivste heutige Gattung Peireskia, deren Bliitenverhiltnisse so
urspriingliche sind (,,der sogenannte Fruchtknoten ist nichts anderes als ein verdicktes
Achsenende mit verkiirzten Internodien; die wenigen Samenanlagen sitzen an kurzen
Samenstringen am Fufle der Plazenten im Grunde einer kleinen Héhle, die sich in der
Basis des Griffels, also oberhalb des Fruchtknotens, befindet** [Berger]). daf} sie
zweifellos den iiltesten Cactaceae sehr nahestehen, Mit dieser Annahme stimmt iiberein,
dall Peireskia vorwiegend in wirmeren Bezirken angetroffen wird, denn der Ausgangs-
punkt der Cactaceae-Verbreitung mull in den Tropenraum verlegt werden.

Wo und in welcher Epoche mag nun der Beginn der Entwicklung vor sich gegangen
sein ? Fossilien liegen uns nicht vor, die dariiber Auskunft geben kénnen; diese Tat-
sache steht jedoch einer stirkeren Riickdatierung nicht im Wege, da die vermutlichen
Urareale heute von tropischem Bewuchs iiberdeckt und zum grofien Teil wohl daher
noch wenig durchforscht sind.

Einen gewissen Riickschlufl erlaubt uns die von Wegener rekonstruierte Karte des
amerikanischen Kontinentes in der Kreidezeit (siehe weiter vorn). Damals ging der
Aquator durch das nérdliche Westindien. Wir miissen nun annehmen, daB zu jener
Zeit im tropischen Gebiet Mittelamerikas schon Urkakteen auftraten. Damit steht
nicht in Widerspruch, daf} sie nicht, wie die dltesten Rhipsalis, nach Afrika gelangten,
denn dies verhinderte der Vorlidufer des Atlantischen Ozeans; die schwerfilligen Holz-
gewiichse konnten ihn nicht so schnell umgehen wie die Rhipsalis, die ausgesprochen
,,vagierende Formen* sind, wie sich Schumann einmal ausdriickte.

Es ist auch angesichts ihrer groflen Ausdehnung nicht wahrscheinlich, dall die
Cactaceae viel jiinger sind als zum Beispiel Eichen, Pappeln, Buchen, Eukalyptus,
Feigen-, Zimt- und Brotfruchtbiume, die in der Kreidezeit bereits in Nord- und Siid-
amerika ziemlich verbreitet waren. Demgegeniiber mufiten die Urkakteen allerdings,
ihrem damals noch weitaus mehr ausgesprochen warmen Charakter nach, in tropisch-
subtropischen Gebieten verbleiben.

Der Aquator reichte in jener Zeit (siche die Wegenersche Karte auf S. 14) von
Panama iiber das nordliche Westindien, iiber einen Raum, in dem sich wohl schon
bruchartige Bewegungen bemerkbar machten, der aber noch eine ziemlich breite
Landbriicke zwischen Siid- und Nordamerika war. Die Trockengebiete begannen, von
der Tropenzone her gesehen, im Norden ungefihr an der Siidgrenze der Vereinigten
Staaten, im Siiden auf der Linie Ekuador-Guayana. EinschlieBlich des in das Herz
des jetzigen Amazonasgebietes von Westen her hereinragenden Trockengebietstreifens
zeigte der Kontinent ungefiibr eine allgemeine Nordverlagerung des gegenwiirtigen
LandschaftsgroBbildes.

Das ziemlich ausgedehnte tropisch-mittelamerikanische Gebiet jener Zeit muf} die
Heimat der Urahnen der Cactaceae bzw. der iiltesten Peireskien gewesen sein, Wie
schon gesagt. war ihnen durch den Vorldufer des Atlantik die Moglichkeit genommen,
noch vor Ende der Kreidezeit — und damit der Losung der letzten Verbindung —
nach Afrika zu gelangen.

Immerhin muf3 der Schwerpunkt des Ausgangsareales wohl mehr nach dem Siiden
der Tropenzone zu gelegen haben, nicht allein, weil von hier aus die erste stiirkere Ent-
wicklung begonnen zu haben scheint, sondern auch, weil damit das schnelle Vordringen
der Rhipsalis nach Osten verstindlich wird. Auflerdem boten sich im Eozin (siehe
Karte auf S. 18) nordwestlich des leicht nach Norden weitergewanderten Aquators
weniger giinstige Verbreitungsméglichkeiten fiir noch ausgesprochen tropische Pflanzen
als nach Siidosten, und zwar wegen der Lage der Trockengebiete und der teilweisen
Uberschwemmung Mexikos. Die auch bei den Kakteen zu beobachtende floristische
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Zugehorigkeit Floridas zu Westindien, von der Berger spricht, muf} sich wohl, was die
Cactaceae anbelangt, erst spiiter ergeben haben.

Diese Urverhiltnisse spiegeln sich gewissermallen noch in den gegenwirtigen Vor-
kommen der iltesten Formen, sowohl der Peireskiodeae wie auch der iibrigen beiden
Unterfamilien, wieder. Von der Kreidezeit ab wandert die Tropenregion evst etwas
nach Norden, wihrend mit dem Eozin eine raschere Siidwanderung beginnt, die bis
zum Frithquartir andauert und in La Plata-Nihe fiihrt. Die damit parellel gehenden
nordamerikanischen Vereisungen beeinflussen das Klima in Mexiko; es wird erst mit
der riickldufigen Aquatorbcwcgung wieder ,.kakteen-giinstiger. Dementsprechend
mullte die Ausdehnung der Peireskia vor sich gegangen sein. Damit stimmt denn auch
ihre ,,Versprengung®, wie sich Schumann ausdriickt, iiberein. Peireskia aculeata, die
am weitesten verbreitete der primitivsten Arten, kommt heute vor in Florida, Mexiko,
Westindien, an der Nord- und Ostkiiste Siidamerikas bis Brasilien und Argentinien.
Ziehen wir hiervon die Vorkommen ab, die auf Anbau (wegen der Friichte) zuriick-
zufiihren sind, so deckt sich der Schwerpunkt der heutigen Vorkommen mit dem der
zwischen Kreide und Gegenwart hauptsichlich siidwiirts gerichteten Wanderung der
Tropenregion.

Die iibrigen Arten, die zu dem iltesten Genus Peireskia gehoren, fiigen sich in diese
Rekonstruktion ebenfalls befriedigend ein. So findet sich P. weberiana in Bolivien,
P. moorei im Matto Grosso, P. bahiensis in Ostbrasilien; P. sacharosa, die in Argentinien
und Paraguay vorkommt, ist das siidlichste Uberbleibsel im Versprengungsprozel3, der
die Peireskienverbreitung charakterisiert. Die jiingere Nordausdehnung ist mit
P. tampicana in Ostmexiko und P. conzattii in Mexiko (Oaxaca) und Guatemala
begrenzter. Man kinnte sich den Vorgang der Artenverstreuung so vorstellen, daf sich
aus dem Urtypus eine — den heutigen Spezies dhnelnde — Varietitengruppe im Laufe
der Ausbreitung durch verschiedenartige Einfliisse zu den gegenwiirtigen Formen
herausbildete.

Auch die verhiiltnismiiBig schwache Siidostbesiedlung Mexikos mit Peireskien steht
im Einklang mit dem Obengesagten, d. h. sie scheint jiingeren Datums zu sein,

Anders diirften die Verhiltnisse bei Rhodocactus liegen, einer etwas fortgeschritte-
neren Stufe (,,durch Anlage einer echten Samenhéhle mit wandstindigen Plazenten
im Innern eines zum Fruchtknoten gewordenen Sprofiendes” [Berger]). Dem-
entsprechend scheint die Verbreitung erst spiiter, und zwar mehr auf dem mittleren
Kontinent, stattgefunden zu haben. Die Gattung wird in Kolumbien, Venezuela,
Brasilien, Kuba, Haiti, Panama, Kostarika, San Salvador, Guatemala und Mexiko
angetroffen.

Im Zuge der friithen. groBen Ausdehnung dieser Laubblitter tragenden Biiume
und Striducher hat dann offenbar unter den Einwirkungen der Umwelt im Siidwesten
der Siidwanderung ein Zweig friih eine reduzierte Form angenommen, mit ihm
entstand Maihuenia. Vielleicht ist die Urform dieser Gattung strauchig gewesen?),
dann bildeten die Standortsverhiiltnisse schlieflich verkiirzte Korper heraus, teils
durch Hebung der Vorkommensriume, teils durch eingetretene Klimaverschlechterung
bedingt. Jedenfalls stehen die Pflanzen der Peireskia sehr nahe; es gleichen nicht nur
die Samen einander, sondern ..bei Maihuenia sitzen die Samenanlagen am Grunde
einer flachen Hohle des kurzen Fruchtknotens an kurzen Striingen, also nicht wand-
stindig, sondern in einer ilteren Weise, die an Peireskia erinnert” (Berger).

Es ist moglich, daf} diese Pflanzen, bei denen auller einer Reduzierung des Korpers
auch unter den obwaltenden Verhiiltnissen zwangsliufig eine Riickbildung der Blitter
zu kurzen zylindrischen Gebilden (die allerdings linger zu leben scheinen als die der

1) Das trifft auch vielleicht auf einige der alten siidamerikanischen Cylindropuntien zu, die
heute in ihren hohen Lagen Kugelglieder bilden, aber sofort in eine kurzstrauchige Form zuriick-
schlagen, wenn man sie in das Tiefland bringt. Hier scheint die Andenhebung mit ihren Folgen
den griBten Einflull gehabt zu haben, ebenfalls bei Maihuenia.
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Cylindropuntien) erfolgte, im Laufe der Zeit Arealverschiebungen durchmachten.
Vielleicht wurde sogar im Pliozin und Friihquartir ein siidlicher Vorposten nach
Patagonien hineingedriickt und mufite sich mit dessen Vergletscherung vor etwa
30000 Jahren wieder mehr in den siidlichen Andenraum zuriickziehen:; diese An-
nahme lit jedenfalls das heutige Vorkommen in Chile, auf 1300 bis 1500 m Hohe
(It. Berger')), und in Argentinien, in den Provinzen Santa Cruz, Chubut, Rio Negro,
verstindlich erscheinen.

Zusammenfassung: Die Urkakteen miissen wiihrend der Kreidezeit im Tropen-
giirtel des breiten, damals ziemlich geschlossenen westindisch-mittelamerikanischen
Raumes entstanden sein. Einen Ubertritt nach Afrika verhinderte der Vorliufer
des Atlantik sowie das in jener Zeit sich weiter nérdlich abspielende Hinundherpendeln
des _:\‘quators (Eoziin-Oligozin), von dem sich die wanderungsschnellen Rhipsalis eher
entfernen konnten. Die Urverbreitung scheint mehr im siidlichen bzw. siidwestlichen
Raum des tropischen Gebietes vor sich gegangen zu sein: jedenfalls hat sich eine
stirkere Gruppe mehr westwiirts verlagert, in Ubereinstimmung mit den gegebenen
giinstigsten Lebensbedingungen, denn die Peireskioideae waren ..wohl weniger Be-
wohner des schattigen Waldes, als mehr lichterer Stellen* (Berger), die vermutlich
nach den Trockengebieten zu iiberwogen. (Demgegeniiber scheinen die &ltesten
Rhipsalis die besten Bedingungen nach Ostbrasilien hiniiber angetroffen zu haben.)
Die grofle Verbreitung erfolgte im Zuge der starken Verlagerung des Aquators, der
gegen das Frithquartir hin immer stirker nach Siiden, bis in die Nihe des La
Plata-Raumes, vorriickte, wihrend die Besiedlung des nérdlichen Mittelamerika erst
mit der riickwiirtigen Bewegung des Tropengiirtels, die Mexikos nach dem Nachlassen
der Auswirkungen der nordamerikanischen Eiszeiten, stattgefunden haben mufl. Die
Bildung der Hylaea um das Amazonas-Flullsystem im Quartirbeginn hat dann dazu
gefiihrt, dafl sich die Peireskien und Rhodocactus heute in Siidamerika auBerhalb
derselben befinden bzw. von deren Randgebieten ab auftreten.

Schliefilich sei hier noch als gewisse Parallele auf zwei Sitze von Irmscher hin-
gewiesen, die sich in anderem Zusammenhang in seiner Arbeit ,,Pflanzenverbreitung
und Entwicklung der Kontinente* finden, nimlich ,,daB} die tropischen Relikte Siid-
amerikas nicht, wie Reiche meint, die iltesten, sondern die jiingsten Elemente dieser
Zone sind*; weiter dullert er im Gegensatz zu Engler, der sagt, dal} erst zur quartéren
Glazialzeit auf dem Wege des Andenzuges von Norden eine grofle Anzahl Sippen
gemiBigten Charakters auf siidamerikanischen Boden gelangt seien, die Ansicht, ,,dall
ein grofler Teil dieser Formen, wie natiirlich auch zahlreiche andere, viel friither, nimlich
bereits zur Kreidezeit, im Bereich der siidlich-gemiiligten Zone ihre Ausbreitung
gefunden haben miissen* (d. h. also als siidliche Vorkommen der bipolaren Aus-
strahlung), mit der Begriindung, ,,daf die seit dem Quartiir verflossene Zeit unmaglich
geniigt, um diese so abweichende Prigung zu rechtfertigen®.

Auf die Kakteen iibertragen wiirde das einmal heilen: die in Siidamerika vor-
kommenden zahlreicheren Peireskia-Arten beweisen nicht etwa, da} hier der tropische
Urraum der Entwicklung gelegen hat; vielmehr miissen sie dahin erst nach dem
Eozin (die siidlichsten Arten in ihren jetzigen Vorkommensraum erst in jiingerer Zeit
durch den weiten SiidvorstoB des Aquators) gelangt sein. Und zum anderen: Ebenso-
wenig kann, wie Berger richtig sagt, die Wiege der Kakteen in Mexiko gestanden
haben, von wo aus dann die grofie Zahl zumindest der fortgeschritteneren Kakteen-
formen Siidamerikas erst in jiingster Zeit in den siidlichen Teil des Kontinentes einge-
wandert sein miilite; vielmehr haben wir den Ursprung der Cactaceae zur Kreidezeit

1) Im Winter von Schnee bedeckt: auf der Kordillere von Talca, und It. Schumann auf
2600 m Héhe am Paso Cruz (Britton und Rese sagen irrtiimlich Pasco Cruz), der meines
Wissens noch hiher liegt, sowie auf der Kordillere von Linares nahe der Schneegrenze
(Philippi), die wohl auch héher als 2600 m zu verlegen ist.
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in Mittelamerika zu suchen und uns ihre Verbreitung danach als im Takt mit der Ver-
lagerung der Klimagiirtel verlaufen zu denken. Damit ergibt sich auch der geniigende
éutraum_ der als Voraussetzung selbst fiir ,.eine so abweichende Prigung® anzusehen
ist, wie sie Maihuenia in der sonst iiberwiegend tropischen Unterfamilie darstellt.

Die mutmaBliche Verbreitung der éltesten Opuntioideae

Die Opuntiotdeae sind zum grofiten Teil gleichfalls recht alte Vertreter der Familie;
ihr besonderes Merkmal ist die Glochidenstachelbildung.

,,Die Keimlinge besitzen, dhnlich wie die der Peireskioideae, ein diinnes Hypokotyl
und grofle, blattartige Keimblitter, auch die Blumen sind (meist) radférmig und offen
wie bei jenen ... der Fruchtknoten ist noch ein echtes Achsengebilde ... Die zahl-
reichen Samenanlagen stehen an kurzen, einfachen Stringen in zwei Reihen lings der
wandstiindigen Plazenten. Daf} der eigentiimliche Bau der Samen ein erworbener
Charakter ist, erhellt aus der Tatsache, da} man in einer und derselben Frucht von
Opuntia ovata Pfeiff. sowohl Samen peireskioider wie opuntioider Art gefunden hat ...
Die Urahnen glichen habituell wahrscheinlich den Peireskien ... Die Glochiden waren
wohl anfinglich nur schlanke, feine Stacheln mit widerhakigen Spitzen ... Sie miissen
frithzeitig eine weite Verbreitung, dhnlich wie Peireskia, erlangt haben ... Sehr friih
zweigte sich von dem Aste der Ahnen mit breiten Blittern ein solcher ab, dessen Arten
reduzierte Blitter trugen, also eine Parallelentwicklung, wie wir sie bereits bei den
Peireskioideae kennengelernt haben® (Berger).

Diese Charakterisierung fiigt sich harmonisch in das Bild ein, daB} wir im vorigen
Abschnitt vom Zeitpunkt der Entstehung und dem Raum der ersten Verbreitung
der Peireskioidece bis zum heutigen Gesamtareal gewinnen konnten.

Wahrscheinlich ist es bereits wiihrend der ersten Aufspaltung in die drei Unter-
familienstimme bei den Opuntioideae und Cereoideae zu einer vielseitigeren Mitgabe
von Anlagen gekommen. So entstand wohl schon friihzeitig ein reicherer Formenkreis,
was bei der Rekonstruktion der anfinglichen Verbreitung, der starken anschlieenden
Besiedlung grofler Ridume und der Entwicklung bis zur Gegenwart zu beriick-
sichtigen ist.

Zu den Anlagen gewisser iltester Typen mull eine starke Beharrlichkeit in der Bei-
behaltung ihrer damaligen Organisationshshe gehiort haben. so daf} sie uns, und wenn
mit Veriinderungen, dann doch nur geringen, bis heute erhalten blieben. Parallelen
dazu finden sich ja auch im Tierreich. Eine der erstaunlichsten Erscheinungen in dieser
Beziehung ist, um nur ein Beispiel zu nennen, der australische Lungenfisch ( Ceratodus
Forsteri) mit eigenartigen Molchziihnen. Er stellt die lange angenommene ﬁbergangs—
form zwischen Fisch und Amphibium, dem Vorldufer des Reptils, dar; d@hnliche Fische gab
es schon im Devon. Das heute lebende Wesen triigt noch Urflossen, von einfacher Ge-
stalt, wie sie der Jenaer Anatom Gegenbaur als Vorldufer des Amphibiumfufles erkannte.

Es ist anzunehmen, dall die ersten Opuntioideae bereits gegen Ende der Kreide
auftraten, und zwar im westlichen Raum der tropischen Zone, im Ubergang zu den
trockeneren Gebieten.

Bei der bipolaren Ausstrahlung haben sich dann zwei ilteste Typen verbreitet.
Im Siiden Quiabentia, die heute vom Chaco bis Nordostbrasilien gefunden wird. Die
zwischen dem #uBersten Siid- und Nordvorkommen liegende Entfernung entspricht
ungefihr dem Raum, in dem sich wihrend der Aquatorwanderung den Quiabentias
giinstige Lebensverhiltnisse boten.

Diese Gattung ist vorwiegend baumartig und hat rippenlose, ziemlich lange und
breite Blattreste; echte Glochiden sind noch nicht vorhanden, sondern erst Vorldufer.
»»Das Ovarium ist ein ziemlich langes, wenig verdicktes, beblittertes Achsenstiick und
enthilt die typischen opunticiden Samenanlagen® (Berger).
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Aus einer dhnlichen, ilteren, blittertragenden, nérdlichen Abzweigung muf} sich
dann Peireskiopsis entwickelt haben. Auch sie bildet holzige Stimme mit Rinde
und zeigt so noch den Charakter der Cactaceae-Urformen, baumfsrmiger Holzgewiichse.
Die Blitter sind breiter als bei Quiabentia und mehr denen von Peireskia dhnelnd.
Es werden aber richtige Glochiden gebildet. Vorldufer und jetzige Formen scheinen
immer nur ein begrenzteres Vorkommen aufgewiesen zu haben. Vielleicht sind sie
im Laufe der Zeit im Westen des iilteren Nordgebietes hin und her gewandert und
schliellich erst spiiter (um die Zeit der Mamillarien-Einwanderung) nach Mexiko
(wieder ?) vorgedrungen, wo sie (aufler in Guatemala) in Siid- und Zentralmexiko
gefunden werden, sowie von Sinaloa (an der Westkiiste) bis hiniiber nach der Siid-
spitze der niederkalifornischen Halbinsel. Diese hat sich in ihrem Nordteil, worauf
schon Schumann hinwies, zum Teil erst in jiingerer Zeit aus dem Meere gehoben, nach
Wittich bis iiber 1000 m. Sie ist vom Kontinent abgeglitten (bzw. gegeniiber dem
Siidwiirtsdringen des Festlandes zuriickgeblieben). Nach der Wegenerschen Karte ist
die Abwanderung der Halbinsel im Pliozin und Friihquartir beendet. Eher ist aber
anzunehmen, dal} sie sich erst in der Zeit abtrennte, als sich die Hebung des Nordteiles
vollzog'), sonst hiitte Peireskiopsis (wie gewisse Mamillarien) dieses Gebiet nicht von
Siiden her besiedeln kénnen; es konnte dies nicht vor Riickgang der Vereisungen in
Nordamerika geschehen.

Ein weiteres ilteres Relikt wie Quiabentia, aus dem brasilianischen Gebiet, ist
Tacinga, mit stirker spezialisierten Bliiten und diinnen, runden Klettertrieben. Die
Bliiten mit Staminodialhaaren lassen trotz ihrer eigenartigen Form (einziger Nacht-
blither der Unterfamilie; die Staubfiden ragen lang heraus) eine iltere Stufe an-
nehmen. .,die spiiterhin durch Anpassung an bestdubende Tiere entstanden sein mag,
ohne dal} der vegetative Aufbau eine wesentliche Anderung erfuhr (Berger). Jeden-
falls diirfte sie der Rest einer nicht sehr formenreichen Abzweigung sein, die auf
trockenheille Gebiete beschriinkt blieb. So sind denn auch die Blitter recht klein und
zylindrisch reduziert. Tacinga lifit sich, unter Zugrundelegung von Bergers obiger
Ansicht, von verlorengegangenen zylindrischen Vorldufern ableiten, wie auch Ptero-
cactus, der, gewissermaflen als Gegenstiick zu Maihuenia, weit nach Siiden gelangte
und eine Anpassungsform an das dortige rauhere Klima darstellt. Auch bei ihm finden
wir eigenartige Bliiten: sie sind endstindig eingesenkt, die Samen gefliigelt. Die
Gruppe seiner zylindrischtriebigen Formen (seine kugeligen treten in einem noch
ungiinstigeren Klima nach Patagonien zu als weitere Reduzierung des Kirpers auf)
ist sozusagen, was die Triebihnlichkeit anbelangt, eine verkiirzte Form der Tacinga-
Zweige. Die Richtung des Vordringens nach Siiden ist annihernd die gleiche wie bei
Maihuenia, nur kommt Pterocactus mehr dstlich vor: vielleicht gab es auch diese
Gattung in Patagonien schon vor der voriibergehenden Vergletscherung. Aus ge-
nannten Erwiigungen habe ich Tacinga und Pterocactus als alte, selbstindige Ab-
zweigung in einer Sippe Tacingae zusammengefalit. Beide nehmen gegeniiber den
nachfolgenden Gattungen eine stark abgesonderte Stellung ein, die sich wohl nur
durch die obigen Annahmen, was Abstammung und Wanderung anbelangt, deuten lidft.

In der Erstzeit der Opuntien-Entwicklung spaltete sich von den Ahnen der vor-
erwithnten Gattungen eine zweite Gruppe ab. die zu stirkerer Sukkulenz neigte. ,.Die
Arten waren nicht gleichartig veranlagt und variierten daher in ihrer Nachkommen-
schaft. Der eine Teil behielt die zylindrischen Achsen stindig (Cylindropuntien),
wihrend der andere Teil Achsen entwickelte, welche die Neigung besaflen, sich zu
Flachsprossen umzubilden* (Berger).

Die Austrocylindropuntia-Arten sind die ilteren, allein schon wegen der bei einigen
auftretenden recht langen und etwas verbreiterten Blattreste. Es ist die Gruppe, die
somit eine gewisse Ahnlichkeit mit den ebenfalls reduzierte Blitter tragenden Mai-
huenia, Peireskiopsis und Quiabentia aufweist,

1) Von der Wegener nach Wittich sagt. dal} sie ,.erst kiirzlich** eintrat.
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Ihr Ursprung ist auch in die wirmere Zone zu verlegen. Die griéfleren, d. h. lang-
triebigeren Formen mit den lingsten Blittern werden daher von Ekuador bis Siidperu
gefunden, und zwar in den Anden. Ihre Herkunft ist, als siidliche Abzweigung der
bipolaren Ausstrahlung, im siidwestlichen Raum des eoziinen, warmen Ausgangs-
gebietes um den Nordwesten Siidamerikas zu suchen. Das kleinere Trockengebiet, das
sich dort im mittleren Norden wiihrend des Oligoziin befand, hat diese Gruppe wahr-
scheinlich mit der Siidwirtswanderung des Aquators in den Raum des sich spiiter
mehr und mehr hebenden Andenzuges geleitet, wo sie wohl die besten Bedingungen
fand. So erklirt sich ihr heutiges Auftreten zwanglos. Mit der stindigen Hebung der
Kordilleren gelangten die siidlichsten Vertreter in immer groflere Hohen. Sie pafiten
sich dem stindig mehr an, und so sind manche zur Kugelform reduziert; bringt man
sie aber in das Tiefland (Austrocylindropuntia verschaffeltii, teres, vestita usw.), werden
sie wieder zylindrisch (sie haben im iibrigen auch ziemlich lange Blattreste). Das zeigt
das junge Alter ihrer gegenwirtigen Standortsform, die mit obiger Rekonstruktion
vollig im Einklang steht.

Ein frithzeitig am weitesten nach Siiden vorgestofener Ast ist Tephrocactus, dessen
Kugelform denn auch bereits eine konstante Eigenschaft wurde. Aullerdem sind uns
Vertreter seines zylindrischen Entwicklungsausganges erhalten gebliecben: in Peru die
Tephrocactus floccosus, atroviridis, udonis, verticosus und lagopus, die noch eine lingliche
Form haben, ebenso Tephrocactus strobiliformis und setiger in Nordargentinien. Thre
Verwandtschaft mit den anderen Tephrokakteen zeigt sich besonders an den kugelig-
glatten Samen.

Ein so starker Urstamm, wie es anscheinend die Ahnen von Austrocylindropuntia
und Tephrocactus waren, mullte auch eine nordliche Ausstrahlung entstehen lassen.
Es sind Cylindropuntia und Corynopuntia.

Die Entwicklung der klimatischen Verhiltnisse in der Friihzeit des Nordgebietes,
die sich aus den Kartenrekonstruktionen von Eoziin bis Pliozin erkennen lilt, lif3t
es verstindlich erscheinen, da3 Cylindropuntia eine etwas jiingere Entwicklungsstufe
ist, das heiit, daf ihre Vorliufer verlorengegangen sind. Die Stacheln zeigen eine
spiitere Erwerbung: Scheiden. Die Gattung kommt in Mexiko, Texas, Utah, Nevada,
Arizona, Kalifornien und Niederkalifornien vor: sie stellt eine Artengruppe dar, die
ganz offensichtlich ihre stirkste Entwicklung erst zur Zeit der Entstehung des groflen
mexikanischen Kugelkakteenareales fand, also gegen Ende der nordamerikanischen
Eiszeiten. Darauf lifit auch die Lage des Areals schliefen. Von dem mutmaBlichen
Ausgangsgebiet dieses Entwicklungszweiges im mittelamerikanisch-westindischen
Raum sind uns auller der Cylindropuntia caribaea. einer nahen Verwandten der
Cylindropuntia leptocaulis von Mexiko, keine weiteren Spezies bekannt.

In diesem Zusammenhang muff noch auf die merkwiirdigerweise auch in Siid-
amerika beobachteten Cylindropuntia tunicata-Vorkommen eingegangen werden; die
Art wurde in Ekuador bei Ibarra, von mir in Nordperu bei Huancabamba, in Zentral-
peru von einem Herrn Hertling bei Mariscal Caceres bzw. siidbstlich davon. von Rose
bei Cuzco in Siidperu, von Sohrens 1898 nordostlich von Taltal in der Salpeterwiiste (!)
(von Philippi dort offenbar bereits 1852 beobachtet) und schliefilich von einem Herrn
Stegmann in der Sierra bei Alpachiri im siidlichen Zentralargentinien gefunden.
Dieses letztere Vorkommen ist wohl identisch mit dem von Castellanos in der Pampa
Central, Sierra Lihuel Calel, angetroffenen.

In meinen ..Blittern fiir Kakteenforschung® wie in meiner Schrift ..Uber argen-
tinische Kakteen** (Jahrbuch CACTACEAE 1939—2) habe ich die Vermutung ausge-
sprochen, daf} diese Pflanze irgendwie nach Ekuador gelangt ist, sich vielleicht von
dort weiter nach Siiden verbreitete und auch im Zuge der groflen interandinen Ver-
kehrswege zu indianischer Zeit bis weit nach Siiden verschleppt wurde, da die Glieder
z. B. an der Lamawolle leicht haften. Die siidamerikanische Form variiert etwas
gegeniiber der nordlichen, sie bleibt auch niedriger. was lediglich auf die verinderten
Standortsverhiltnisse zuriickzufiihren sein diirfte.
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Vorstehende Deutung michte ich an dieser Stelle dahingehend vervollstindigen,
daf die Pflanzen einst im Zuge der stattgefundenen Tierwanderungen (als Folge der
beginnenden Siidbewegung des nordamerikanischen Eises) dorthin gelangten. Nimmt
man an, wozu das Wiederauftreten einer frither schon vorhanden gewesenen Flora
Panamas (nach fossilen Funden festgestellt) und die dortige Kakteenarmut be-
rechtigen, dal Panama nach seiner eoziinen Hebung voriibergehend iiberflutet war,
um dann von neuem aufzutauchen, wiirde zeitlich (was die vorauszusetzende, vorher-
gegangene Erreichung dieser Entwicklungsstufe der Cylindropuntien anbelangt) und
dem Vorgang nach fiir die anzunehmende Verschleppung ausgezeichnet folgende
Schilderung Irmschers passen: ..In dieser Zwischenperiode (gemeint ist die zwischen
den andinen Vereisungen. Ba.) mag im ekuadorianischen Hochland ein Steppenklima
geherrscht haben. Der grofite Teil der Fauna (Mastodon, Equus, Cervus, Protauchenia,
Machaerodus usw.) scheint erst nach Herstellung einer Landverbindung zwischen
Nord- und Siidamerika?), im Plioziin oder kurz vor der Diluvialzeit, aus jenem nach
dem Siidkontinent gelangt sein, wihrend ein anderer Teil (z. B. Magatherium, Mylodon,
Glyptodon, Dasypus) schon linger (seit Miozédn) Siidamerika bewohnte. In das inter-
andine Hochland sind diese Tiere wahrscheinlich erst in der Interglazialzeit einge-
wandert, da die erste Glazialperiode mit ihren das Land weithin verwiistenden
Wirkungen ihnen kaum die nétigen Existenzbedingungen geboten haben kann. Mit
dem Verschwinden des Eises am Ende der zweiten Pluvial- und Glazialperiode wurde
das Klima wieder wiirmer und trockener, aber hier wie in Nordamerika blieb ein
grofler Teil der alten Fauna vernichtet und vertrieben.‘‘?)

Mit jener Tierwanderung liBt sich die Verschleppung der zih haftenden Cylindro-
puntia tunicata-Glieder gut erklidren. Die zunehmende Wiederbedeckung Panamas mit
tropischer Vegetation (im Verlauf der Aquator-Riickwanderung ?) hat dann die Spur
der Wanderung verwischt. Wie die Ausbreitung in Siidamerika weiter vor sich ging,
ob durch die frithere Tierwelt allein oder durch die indianischen Verkehrswege, oder
sogar durch den Menschen selbst. der solche Pflanzen zum Schutz seiner Gehofte auf
die Erdwiille pflanzt (auch andere stark stechende Arten, z. B. gewisse Tephrocactus
usw.), bleibe dahingestellt; sie ldfit sich dann jedenfalls ziemlich einfach erkliren.

Von den Vorldufern der Cylindropuntia hat sich auflerdem (als Gegenstufe zum
siidlichen Tephrocactus) mit Corynopuntia eine noch scheidenlose Gruppe mit stark
reduzierten, kugelig-keuligen Trieben entwickelt, Thr Vorkommen erstreckt sich nahezu
auf das gleiche Gebiet wie das der Cylindropuntien. mit Ausnahme von Westindien
und Niederkalifornien.

..Ein spiter Abkémmling der nordamerikanischen Cylindropuntien (Berger) ist
dann noch Grusonia. Mit der Tendenz, bereits mehr oder weniger ausgepriigte Rippen
anzustreben, scheint bei dieser Gattung die Neigung, Glochidenstacheln zu bilden,
zuriickzugehen; sie werden allein am Fruchtknoten bzw. an bliithbaren Areolen
hervorgebracht. Das gleiche scheint mit den Scheiden der Fall zu sein: sie sind
hichstens an jungen Stacheln vorhanden. Auch das Areal dieser Gattung weist sie als
Sprof} der gemeinsamen Cylindropuntien-Ahnen aus: sie wird von Coahuila bis Arizona,

1) Sie soll hier, wie gesagt, iiber Panama angenommen werden, wihrend wegen seiner ver-
mutlich frithmiozinen Uberschwemmung der frithere Faunenaustausch der zweiten Tiergruppe
vordem mehr dstlich iiber Westindien erfolgt sein diirfte.

?) Die von Irmscher erwiihnte erste Glazialperiode ist es auch wohl gewesen, die zun der
Trennung bzw. teilweisen Vernichtung der Areale von Melocactus, Malacocarpus und Frailea,
Mamillaria und der westlichen Cephalocerei gefithrt hat, wihrend anschlieBend die starke Ver-
breitung der Loxanthocerei im Andenraum stattfand, um spiter durch das Austrocknen und die
sich vollendende Hebung der Anden auf eingeschriinktere Areale zuriickzugehen. So hat sich
dann im Westen des Kontinentes eine stirkere Scheidung der Semitribus Boreo- und Austro-
cereeae der U-F. Cereoideae herausgebildet, deren Gesamtvorkommen friiher éhnlich ineinander-
geflossen sein miissen, wie man es noch heute im Osten des Kontinentes infolge der weniger
krassen Klimaverschiebungen beobachten kann.
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in Sonora, Kalifornien und Niederkalifornien (Magdalenainsel) gefunden. Einige haben
deutliche, andere erst weniger ausgepriigte Rippen.

..Von den alten Ahnen mit fleischigen, zylindrischen Gliedern, die eine Neigung
zu Flachsprossen besaflen* (Berger), stammt die Sippe Platyopuntiae; sie entwickelte
sich aus einem besonders kriiftigen Ast, der zu der weitesten Verbreitung innerhalb der
Familie fithrte und mit seinen Gattungen und Arten eine groBle Formenfiille hervor-
brachte. Die Sippe ist sehr zih und anpassungsfihig, und war es wohl schon von jeher.
Die zylindrische Ausgangsform und die spiter hinzugetretene Abflachung sind oft
noch gemeinsam anzutreffen, manche Arten haben iiberhaupt erst wenig abgeflachte
Triebe, bei einer Anzahl sind sie mehr abgeplattet, aber lang und schmal; die Uber-
ginge sind zahlreich. '

Eine der iltesten Gattungen von etwas abgesondertem Rang ist Brasiliopuntia,
bei der neben einem holzigen Stamm blattartig diinne Flachtriebe vorhanden sind;
ein altes Merkmal sind die staminodialartigen Haare zwischen Staubfiden und Perigon;
eigenartig ist auch der flachgedriickte Fruchtknoten.

Diese Gattung stammt wohl nahe von feuchtere Wirme liebenden Ahnen des
siidlich-mittelamerikanischen Ursprungsgebietes ab und gelangte im Osten des Kon-
tinentes, wo sie in Brasilien und Argentinien auftritt, zu begrenzter Verbreitung.

Eine nordliche Ausstrahlung, die sich im westindischen Raum erhielt, ist Consolea,
mit ungegliedert weiterwachsendem Stamm (die Urform ist stark beibehalten), kreuz-
stindiger Verzweigung, ebenfalls abgeflachtem Fruchtknoten und abweichendem
Bliitenbau.

Opuntia hat die groBite Verbreitung von allen Gattungen erlangt. Sie ist offen-
sichtlich eine Weiterentwicklung von einem zuerst mehr westlich orientiert gewesenen
Urzweig. Die Fiille der kleinen bis sehr groflen. niederliegenden, strauchigen, stamm-
oder kolonienbildenden Formen zeigt in der Nihe des einstigen Ausgangsgebietes um
den mittelamerikanisch-westindischen Raum an die 100 Arten. nach Siiden zu rund 50
und im Norden iiber 130. Die ganze Zihigkeit und Verbreitungsfreudigkeit dieser
Gattung von trockenheiBlen bis recht kiihlen Gebieten zeigt sich daran, daf} seit Ende der
Eiszeiten Nordamerikas dort mehrere Arten auftraten, die sich z. T. bis zum Peace River
in Canada auf 56° n. Br. ausdehnten (wiihrend es im Siidgebiet die Tephrocactus sind,
die bis 50.—51.7 s. Br. erreichen). Auch die Galapagosinseln wurden in Zeiten ihrer
Landverbindung besiedelt, die also iiber die Kreidezeit hinaus bestanden haben muf.

Mit Nopalea ist es dann im Zuge der Entstehung des mexikanischen Grofigebietes
zu einer Entwicklungsstufe gekommen, die eine besondere Bliitenspezialisierung, wohl
in erster Linie auf Kolibribestiubung. aufweist. Sie wird in Zentralamerika sowie im
siidlichen und mittleren Mexiko gefunden. Die Triebe sind vorwiegend von linglicher
Form und verzweigen gern an ihrem Ende, bei manchmal nahezu runder Stammbildung.

Zusammenfassung: Die Opuntioideae sind eine der artenreichsten und ge-
schlossensten Formengruppen, die sich ebenfalls aus dem kretazeischen Ursprungsareal
ableiten lassen und offensichtlich (durch die Lage der frithen Trockengebiete) mit dem
Schwerpunkt ihrer Vorkommen anfangs mehr westlich orientiert haben. Danach
fanden sie, gemill den Wanderungen der Klimagiirtel, ihre weite Verbreitung von 51°
s. Br. bis 56° n. Br., von Meereshshe bis zu 5000 m Hohe. Es liaBt sich eine bipolare
Ausstrahlung neben den Vertretern der zentralen Ausgangsgebiete feststellen. Die
Entwicklung hat ihren hervorstechendsten Ausdruck mehr in der Verschiedenartigkeit
der Pflanzengestalt und in der starken Verbreitungsfihigkeit gefunden, weniger in der
fortschreitenden Bliitenspezialisierung, von einigen Ausnahmen abgesehen. Mit der
weitesten Ausdehnung ging zum Teil eine niederliegende Form oder starke Redu-
zierung der Korper parallel; die Blitter sind nur bei den iltesten Formen noch etwas
stirker vorhanden, bei vielen nur klein, zum Teil sogar schon anscheinend fehlend
( Austroeylindropuntia clavarioides). Die Verbreitung ist am grofBiten bei den Arten
mit normalgebauten Trieben und Bliiten; die abweichenden Gattungen blieben auf
geringere Areale beschrinkt.
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Nimmt man die lichteren Randgebiete der Tropenzone Mittelamerikas zur Kreide-
zeit als den Ausgangspunkt der ersten Entwicklungsstufen der Opuntioideae an, von
wo aus die xerophilen Haupttypen zuerst ihre stiirkste Ausbreitung im Westen bzw.
Siidwesten fanden, infolge der Lage der Trockengebiete, wird es auch verstiindlich,
warum sie ebensowenig wie die iibrigen erdbewohnenden ersten Kakteen nach Afrika
gelangen konnten. Den iiltesten Rhipsalidinae, diesen verbreitungsschnellen Epiphyten
der wiirmeren und feuchteren Ostregion, vermochten die verhiltnismiflig schwer-
tilligeren Urvertreter der Opuntioideae, der Peireskioideae und der iibrigen Cereoideae
nicht so weit zu folgen, solange noch eine Ubertrittsmoglichkeit zur Alten Welt bestand.

Die mutmalliche Verbreitung der iltesten Cereoideae

I. Tribus Hylocereeae
a) Subtribus Rhipsalidinae
(Die iltesten Rhipsalis und ihr Ubertritt nach Afrika)

Betrachtet man das Bild der heutigen Kontinente in Merkatorprojektion mit den
darin eingetragenen Rhipsalis-Vorkommen, das heilit den altweltlichen Teilarealen
einer sonst rein amerikanischen Pflanzenfamilie, mul3 diese weite und im einzelnen
voneinander sehr entfernte Verbreitung zuerst ritselhaft erscheinen.

Die bisherigen Annahmen. es handele sich bei dem Auftreten in der Alten Welt
um Verschleppung durch Treibholz oder Vigel, vermogen keine befriedigende Deutung
zu geben, auch letztere nicht, wenn man, wie es bisher geschah, dabei von der iiber-
holten Permanenztheorie ausgeht, d. h. der Ansicht, daB} sich das Bild der Kontinente
im ganzen nie geiindert habe, bzw. die Vorgiinge in der Entwicklungsgeschichte nicht
genauer zu rekonstruieren versucht. Die beiden wichtigsten Griinde. die sonst gegen
obige Erklirung einer solchen Verbreitungsweise sprechen, sind:

1. Warum sollten sich nur einige Rhipsalis nach Afrika verbreitet haben und nicht
auch die iibrigen Formen, die besonders reich gerade in der am weitesten nach
Afrika vorspringenden Region Brasiliens vorkommen ? Nimmt man bei einer Art
eine Verschleppung durch Viégel an, mufl diese Voraussetzung auch fiir andere
gelten.

2. Eine Verschleppung durch Treibholz erscheint ausgeschlossen, weil keine Meeres-
stromungen nach Afrika hiniiberfithren, im Gegenteil: auf den am weitesten vor-
springenden Punkt, Kap S. Roque, kommen von Osten her zwei Meeresstri-
mungen auf den amerikanischen Kontinent zu, im Norden der Siidiquatorial-
strom, der nach Westindien hinaufflieBt, im Siiden der Brasilstrom, der an der
Kiiste nach Argentinien hinunterflieft.

Triigt man aber die Vorkommen auf die der Wegenerschen Verschiebungstheorie
angepalite Oligozinkarte ein, so findet das brasilianische Areal eine zusammen-
hiingende ostliche Fortsetzung bis Ceylon. (Die Rhipsalis cassutha-Gruppe wurde
gefunden, aufler in Amerika: in Kamerun, Portugiesisch Westafrika, in Ostafrika an
der Sansibarkiiste [Usambara], auf den Komoren!'), auf Nordmadagaskar, auf den
Maskarenen [Mauritius] und auf Ceylon.)

Es liBt sich daraus der SchluB zichen, daf einer der Hauptfaktoren bei dieser
weiten Verbreitung die noch geniiherte Lage der Kontinente war, wie sie sich zu Ende

1) Offenbar auch auf den Seyschellen vorkommend.
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Abb. 9.
Die Rhipsalis-Vorkommen in der Alten und Neuen Welt

(nach Schumann: Die Verbreitung der Cactaceae im Verhdltnis
zu ihrer systematischen Gliederung, 1899)
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Die heutigen Rhipsalis-Vorkommen der Alten und Neuen Welt
iibertragen auf das Oligoziin-Erdbild
(nach Képpen-Wegener: Die Klimate der geologischen Vorzeit, 1924)



der Kreidezeit bis zum Friihtertiar nach den Wegenerschen Rekonstruktionen ergibt.
Mit welchem genaueren Zeitabschnitt miissen wir hier nun rechnen?

In der kretazeischen Epoche kann der Ubertritt kaum erfolgt sein, da damals
erst die Ur-Rhipsalis auftraten, und zwar im trockener-warmen Siidraum der mittel-
amerikanischen Landverbindung. Spitestens im Paldozin mul} dann jedoch von dort
aus, lange vor den iibrigen Arten, die élteste Rhipsalis-Gruppe ostwiirts vorgedrungen
sein: eben die Rhipsalis cassutha. Nach Berger entstammt sie einem Uraste der
Cereoideae, .,der diinne, gegliederte Triebe, wahrscheinlich mit Stacheln, besali, und
einfache kurze Samenstringe®, wie sie diese Epiphyten ..mit den kleinsten und ein-
fachsten, wenn auch nicht urspriinglichsten Bliiten** (Huber) aufweisen (die Zahl der
Bliitenhiill- und Staubblitter ist recht gering).

Um diese Zeit haben sich die Trockengebiete auf beiden Kontinenten stark ver-
ringert und sind in Amerika nach Westen. in Afrika nach Osten zuriickgewichen.
In der beiderseits der Kontinenttrennungslinie zwischen ihnen liegenden subtropischen
Region miissen die Rhipsalis schnell ihre Verbreitung gefunden haben. Die Ent-
fprnung des siidlichsten um jene Zeit angenommenen Rhipsalis-Vorkommens vom
Aquator betrug dann nicht mehr, als die siidlichsten heutigen Vorkommen vom
gegenwiirtigen Aquator entfernt sind. etwa die Rhipsalis lumbricoides, die (auf 35°
s. Br.) bei Montevideo wiichst.

Fiir die bei solcher Ausbreitung miogliche Distanz vom Aquator gelten noch fol-
gende Uberlegungen. Einmal sind die Rhipsalis zwar Epiphyten und heute in iiber-
wiegend feuchtwarmer Tropenregion beheimatet. aber ein grofler Teil von ihnen wird
auch sehr entfernt von ihr und in ziemlich trockenem Klima angetroffen. So fand ich die
Rhipsalis aculeata in Nordargentinien aus staubtrockenem Boden von der Erde her,
auf die Rinde gepret, an den Stimmen hochwachsend. Ich halte Rhipsalis cassutha
versuchsweise seit Jahren ohne nennenswerte Wassergaben in Prallsonne auf einer
Glasveranda, die im Sommer trocken-heil3, im Winter trocken-kiihl (bis +3 Grad) ist.
Die Pflanzen erhalten sich in gutem Zustande. Es ist also nicht ausgeschlossen, daf}
die ersten Pflanzen trockenheitsfest und bodenbewohnend waren (iihnlich wie noch
manche heutige brasilianische Arten, die in voller Sonne auf Steinen leben), und
daB sie dann erst allmihlich durch Eindringen immer feuchttropischeren Klimas mehr
und mehr zu ..feuchtwirmeren Epiphyten* wurden; ja, es ist dies sogar hichstwahr-
scheinlich. Der strauchige Epiphyt ist eine erworbene Zweckform. Bei der Rhipsalis
cassutha-Gruppe ist sie offenbar sehr frith erworben, denn im Eoziin war der Nordosten
Stidamerikas schon weniger von einem Trockengebiet beeinflult. Ferner ist folgende
Erwigung Wegeners zu bedenken: ,,Wird die Ekliptikschiefe wesentlich grofler als
heute. so wiichst auch die Jahresschwankung der Temperatur im Polargebiet gewaltig
an. Der Sommer wird dort viel wiirmer und gestattet daher den Pflanzen, und mit
ihnen der Tierwelt des Landes, das ganze Gebiet bis einschlieilich zum Pol zu be-
siedeln ... man wird also aus den Klimazeugnissen der Pflanzen- und Tierwelt des
Landes aus solchen Zeiten den Eindruck einer Milderung der Klimaunterschiede
zwischen Pol und Aquator bekommen miissen.* Eoziine Nummuliten (Gehéuse urzeit-
licher Wurzelfiifler, die in den wiirmeren Meeren auftraten) sind bei Mozambique
und auf Madagascar gefunden worden. (,,Auch in der Kreide war schon zu bemerken,
daB sich die Formen des dquatorialen Mittelmeeres hier, wenn auch verkriippelt, auf-
fallend weit nach dem Pol hin verbreitet hatten* [Wegener-Képpen].) AuBlerdem lag
dies Gebiet unter im Friihtertiiir schnell abnehmender Breite. Es besteht also kein
Grund, die rasche Ausdehnungsmaglichkeit (auch bei der in der Eoziin-Oligozinkarte
gegebenen ziemlich weiten Siidlage des afrikanischen Rhipsalisareales) iiber Afrika
bis zur Siidspitze Vorderindiens in Zweifel zu ziehen. Die Verbreitung der Rhipsalis
bis Ceylon kann andererseits nicht spiiter als in das Oligoziin verlegt werden, da nun
Vorderindien rasch von Afrika abwandert.
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Die klimatischen Voraussetzungen haben also ein Vordringen der Rhipsalis cassutha-
Gruppe nach Afrika und Ceylon (iiber Komoren, Madagaskar und Maskarenen) zweifel-
los zu jener Zeit gestattet.

Das Tempo der Verbreitung mufl und kann ein sehr schnelles gewesen sein. Diese
Epiphyten sind offensichtlich auf Végel als Verschlepper angewiesen: eine andere
giinstigere Vermehrung gibt es fiir sie nicht. Epiphytische Orchideen erreichen das
gleiche durch staubfeine Samen, die vom Winde oder der Luft auf die licht gelegenen
hoheren Zweige getragen werden. Schwere Samen wiirden nach unten fallen, wo kein
Fortkommen fiir Epiphyten gegeben ist, die sich als lichthungrige Pflanzen ja auf die
Bidume und Felspartien begaben, weil der Boden unter ihnen zu schattenreich wurde.
Hoch hiingende Rhipsalis mit etwas schwereren Samen haben sich dagegen auf Ver-
breitung durch Vigel eingestellt. Daher sind ihre Friichte kleine Beeren mit klebrigem
Saft, die von Vigeln leicht verzehrt werden kinnen und die Verschleppung begiinstigen.
Der Vogel aber ist ein schneller chrtrz'igcr, da er unter Umstiinden weite Strecken
zuriicklegt.

Der zweite Faktor fiir das Erscheinen in der Alten Welt ist also, wie Schumann
an sich richtig annahm, die Verbreitung durch Vigel gewesen, vermittels der kleinen,
klebrigen Beeren dieser friihzeitig und zweckmillig zu Epiphyten gewordenen Pflanzen.
Die einst verhiltnismiBig nahe Lage der Gebiete von Brasilien bis Ceylon gestattete
eine so weite Ausdehnung: als die Entfernungen jedoch immer gréfler wurden, war
diese Verschleppungsweise ganz offensichtlich nicht mehr mébglich, da viele brasi-
lianische Arten, die spiiter entstanden sind, auflerhalb Amerikas fehlen.

Wo haben wir den Ubergang des Vordringens nach Osten zu suchen ? Es sei hier
ein Satz von Engler vorangestellt: ,.Die Vorkommen von Amerika und Afrika ge-
meinsamen Pflanzentypen wiirden am besten ihre Erklirung finden, wenn erwiesen
werden konnte, dall zwischen dem nordlichen Brasilien, siidéstlich vom Miindungsgebiet
des Amazonenstromes, und der Bai von Biafra im Westen Afrikas gréfiere Inseln oder
eine kontinentale Verbindungsmasse und ferner zwischen Natal und Madagaskar
eine Verbindung bestanden hiitte, deren Fortsetzung in nordistlicher Richtung nach
dem vom sino-australischen Kontinent getrennten Vorderindien schon lingst behauptet
wurde.** Weiter schreibt Stromer: ,,Westafrika hat ferner mit dem tropischen Siid-
und Mittelamerika die Seekuh Manatus gemeinsam, die in Strémen und seichtem,
warmem Meerwasser lebt, die atlantische Tiefsee aber unmbglich iiberqueren kann.
Man schliefit daraus, daBl in naher Vergangenheit eine Seichtwasserverbindung, wohl
entlang der Nordkiiste des Siidatlantiks, zwischen Westafrika und Siidamerika be-
standen habe.”* Danach kommt Wegener zu der Ansicht ..die letzten Verbindungen
scheinen zwischen dem nérdlichen Brasilien und der Guineakiiste geherrschtzuhaben®.1)

1) Erst in diesem Zusammenhang kommt Schumanns Bemerkung (in ..Die Verbreitung der
Cactaceae usw.**, 1899) zu richtiger Geltung: ..Von vorziiglicher Bedeutung sind zuniichst die Ver-
breitungen einiger Vogelgeschlechter, da ich die Flieger fiir die Verbreitung von Rhipsalis
cassytha angesprochen habe (Schumann scheint jedoch nicht von dem Gedanken ausgegangen
zu sein, dal} die Epiphyten auf den Vogel als Verbreiter angewiesen sind. Ba.). Ich verdanke
die folgenden Angaben den licbenswiirdigen Mitteilungen der HH. Matschie und Reichenow,
besonders aber des Hrn. von Martens, die meine Fragen in freundlichster und bereitwilliger
Weise beantworteten. Zuniichst ist die Verbreitung zweier Baumenten (Dendrocygna viduata L.
und D. fulca Gm.) hervorzuheben, welche in Peru, Brasilien und Cuba vorkommen und durch
das gesamte geographische Feld der Rhipsalis in Afrika verbreitet sind. Auch die Papageien-
gattung Poeocephalus von gleicher Verbreitung steht dem amerikanischen Geschlechte
Pionias sehr nahe. Nicht minder theilt die Gattung Rhynchops (Scheerenschnabel) dieselbe
Verbreitung, geht aber iiber diejenige von Rhipsalis in Ceylon hinaus und tritt noch in
Hinterindien auf,

Von solchen Thieren, welche, wie Rhipsalis durch die Friichte, so von Vigeln durch die Eier
verbreitet werden kénnen, nenne ich zwei Arten der Auriculiden aus der Gruppe derluftathmenden
Schnecken: Melampus pusillus und M. coffea sind an den Gestaden der westindischen Inseln und
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Was sagt die Karte des atlantischen Meeresbodens dazu ? Sie zeigt, daf hier in der Tat
geringere Tiefen anzutreffen sind als nicht unweit davon im Siiden und Norden; sie
sind mit der atlantischen Bodenschwelle in Verbindung zu bringen, nach Wegener
ein Abfallprodukt bei der Trennung der Kontinente. (So entsprechen nach dem gleichen
Autor z. B. die Azoren einem Zertriimmerungsstreifen, der urspriinglich iiber 1000 km
breit gewesen sein mag.)

Wie sah dieses Verbindungsstiick aus? Es diirfte ein bei zurehmender Ent-
fernung immer mehr abgebauter, schelfartiger Rest des , Abfallproduktes der
Bodenschwelle® gewesen sein, lange von seichtem Wasser umgeben und locker
durch Inselgruppen charakterisiert. Wir wissen zwar, dafl die véllige Trennung
der Kontinente bereits gegen Ende der Kreidezeit stattgefunden hat, aber
auch, dafl auf Fernando Noronha die Monvillea insularis wichst, ein Siulen-
kaktus aus der ersten groBen Phase der Cereenentwicklung (der Nachtbliiher).
Sie kann nur zu Zeiten einer Landverbindung dort entstanden sein. Uber das
Palaeozin hinaus mul} also die Nordostecke Brasiliens zumindest noch bis zu
jener Inselgruppe gereicht haben. Obige Zitate lassen jedoch vermuten, dall der
aufgelockerte Landverbindungsrest umfangreicher war und erst nach und nach
zerfiel. Uber diese Verbindungsreste konnten sich die Rhipsalis durch Vigel sehr
gut verbreiten.

Zusammenfassung: Die Rhipsalis (und zwar zuerst die alte Rhipsalis cassutha-
Gruppe) miissen gegen Ende der Kreidezeit aus einem cereoiden Urast mit einfachen,
kurzen Samenstringen entstanden sein, in der siiddstlichen trockeneren Randregion
der tropischen Zone, von wo sie sich im Palaeoziin iiber feuchtwiirmere Gebiete, unter
baldiger Umstellung auf mehr epiphytischen Wuchs, durch Vigel rasch ostwiirts ver-
breiteten; dies wurde durch die kleinen, klebrigen Beeren erleichtert. Die Flugver-
breitung hatte ein so schnelles Tempo, daBl dem die iibrigen, entfernter aufgetretenen
Urahnen nicht folgen konnten. Die Besiedlung von Zentralafrika, Komoren, Madagaskar
und Mauritius bis Ceylon erfolgte bei noch stark geniiherter Kontinentlage, und zwar
zumindest iiber eine inselartige Verbindung von Nordostbrasilien her nach Afrika und
von dort aus weiter bis Vorderindien. Die damaligen Klimaverhiltnisse konnten trotz
der verhiltnismiBig hohen Aquatorlage nicht ungiinstige sein, wie die obenerwiihnten
Einzelheiten beweisen. Durch zunehmende Abwanderung der Kontinente von-
einander wurden die einzelnen Areale schliellich so weit voneinander getrennt,
daB ein Ubertreten der spiiter entstandenen, weiteren Rhipsalis-Formen nach
Afrika nicht mehr stattfinden konnte, wihrend die Rhipsalis cassutha-

der Ostkiiste von Siidamerica gemein. Beide treten wieder auf an der Kiiste von West-Africa,
namentlich auf der Isla do Principe. Ferner sind die siidést-africanische Landschnecke Cyclo-
phorus Wahlbergi und die SiiBwasserschnecke Neritina natalensis den in Venezuela und Guiana
vorkommenden C. translucidus und Ner. zebra so ihnlich, dal} sie noch Krause fiir identisch hilt,
Auch Insecten kinnen auf die gleiche Weise verbreitet werden: unter den Pseudophylliden, zu
den Heuschrecken gehirig. sind folgende 3 Gattungen beachtenswerth. Von Pleminia gibt es
6 Arten, die in Bolivien und in Brasilien von dem Staate Alto Amazonas bis Sa. Catharina ver-
breitet sind; eine aber findet sich in Sierra Leone. Das Geschlecht Dasyscelus weist in Columbien,
Brasilien und Argentinien 5 Arten auf: eine derselben D. demigratus Brunn. lebt in Brasilien und
Gabun.* Schumann war auf dem richtigen Wege, kannte aber die Verschiebungslehre noch nicht:
erst durch sie bekommen seine Worte Gewicht und zeigen, warum nicht weitere Arten der auf
Vigel als Verbreiter angewiesenen Rhipsalis verschleppt wurden. Die Verbreitung der SiiB-
wasserschnecken und Heuschreckenverwandten scheint iiberhaupt nur durch die Landver-
bindung méglich gewesen zu sein.

Jedenfalls gestatten uns solche Hinweise nach der Wegenerschen Theorie nun auch an-
niithernd genau zu bestimmen, zu welcher Zeit die Entstehung und erste Verbreitung der Cactaceae
(bzw. im vorstehenden Falle der Rhipsalis bis Ceylon) geschah.
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Gruppe?) ihrem Alter und ihrer Eigenart entsprechend mit dem Hinundherwandern
der Tropenregion und der subtropischen Gebiete in Amerika den gréfiten Raum
unter allen Rhipsalis besiedelte, denn sie wird bis Florida, Mexiko, Zentralamerika,
Panama, Kolumbien, Hollindisch-Guayana, Ekuador, Peru und Bolivien angetroffen,
in Brasilien bis zum siidlichsten Gebiet. In dem Bereich dieses GroBareales bildeten
sich dann noch einige heute abgelegenere Vorkommen heraus, je nachdem, wie die
klimatischen Verhiltnisse waren bzw. sich idnderten. Die verbindenden Typen sind
vielleicht erloschen. So mégen die zum Teil isolierten Areale einzelner Arten in Nord-
peru, Ostbolivien usw. zu deuten sein?),

Somit kann das Riitsel des Rhipsalis-Vorkommens in der Alten Welt als geklirt
gelten. Es ist zugleich ein kleiner Beitrag zu den Zeugnissen fiir die Wegenersche Ver-
schiebungslehre. Auch fiir diese Klarstellung gilt das Wort des groflen Forschers,

1) Es wird hier von einer Rhipsalis cassutha-,,Gruppe’ gesprochen, da nicht feststeht, ob
die Urform, d. h. die zur Zeit der Verbreitung nach Afrika aufgetretene Pflanze, so aussah wie die
heutige, die auBerdem in ihren afrikanischen Formen etwas abweicht. Roland-Gosselin
identifizierte diese in Bull. de la soc. bot. de France 4 s, 1912 siimtlich mit Formen, die aus
Amerika bekannt sind; so vereinigt er auch Rh. lindbergiana mit Rh. erythrocarpa (vom Kili-
manscharo, Ostafrika).

Nach F. Kummer ,.Beitriige zur Anatomie und Systematik der Rhipsalideen** handelt es sich
bei den aus Afrika beschriebenen Rh. madagacariensis (der niedrigsten Stufe), Rh. suarensis,
comorensis, zanzibarica, erythrocarpa und cassutha um verschiedene Formen, teils ,,Homoiomerae®*
(gleichgebaute Glieder), teils .,,Heteromerae** (mehr oder weniger verschieden gebaute Sprosse).
Kummer sagt weiter: ,,Die in Afrika vorhandenen Formen stellen, bis auf eine, indigene Formen
vor. Um diese Tatsache zu erkliren, kann man sich denken, daBl die Westkiiste wahrscheinlich
nur von einer Art besiedelt wurde, und daB diese dann von hier aus die Wanderung nach dem
Osten angetreten hat. Es ist nun sehr wahrscheinlich, daB sich auf diesem Wege unter den ver-
schiedenen #ufleren Bedingungen selbstindige Formen gebildet haben, die zum Teil duBerlich
sehr ihnlich sind, anatomisch aber gut zu unterscheiden sind.**

Die von Kummer vorher angefithrten anatomischen Kennzeichen sind in ihrer Bedeutung
zweifellos iiberschitzt, so wird z. B. Pfeiffera zu den Rhipsalideen, und zwar niher zu Rhipsalis
als zu Lepismium, wegen ,horizontal gestellter Spaltéffinungen** gestellt.

Es wire schwer verstindlich, wieso sich ausgerechnet die primitivste Form auf Madagascar
erhielt, wenn die anderen gute Arten darstellen sollten. Kummer sagt daher auch nur: ,sie
stellen sicher verschiedene Formen, vielleicht sogar alle verschiedene Arten dar.*® Form ist aber
nicht immer Art. Es mag schon so sein, dal die Urgruppe der Rh. cassutha variabel war und sich
so weiter nach Osten verbreitete. Auch in der Neuen Welt sind z. B. die Friichte weil} oder rosa.
Inwiefern es ausgeschlossen ist, daB Rh. lindbergiana nicht auch nur eine mehr abweichende
Varietit in obigem Sinne ist, miilte wohl noch festgestellt werden.

Rose nimmt die Weberschen Arten mit zu Rh. cassutha, auch andere. Die alte amerikanische
Spezies ist sehr variabel; es scheint so, als wenn die simtlichen afrikanischen Pflanzen beweisen,
daf} das Variieren dieses Urtyps schon sehr alt ist.

Flachblattrige Spezies wurden in der Alten Welt nicht gefunden, ein Beweis dafiir (unter
Zugrundelegung der Wegenerschen Theorie), dai die Abflachung der Triebe erst eine spiter
erworbene Eigenschaft ist.

2) Ein gewisser Anhaltspunkt fiir die Annahme, daB die élteste Rhipsalis-Gruppe in Nord-
ostbrasilien entstand, ist auch die Tatsache, daB die nach vollzogener Kontinenttrennung aufge-
tretenen Sippen Pseudorhipsalides (Acanthorhipsalis, Pseudorhipsalis) und Epiphylloides
( Hariota, Erythrorhipsalis, Pseudozygocactus), sowie Epiphyllanthi (Rhipsalidopsis, Epiphyl-
lanthus) und Epiphylli (Epiphyllopsis, Schlumbergera, Zygocactus) von dem brasilianischen
Urgebiet ausstrahlen bzw. auf den nérdlicheren Osten beschriankt sind. Das heilit, sie verblieben
stets im AnschluBl an die siidliche Region (bzw. siidéstliche) des Tropengiirtels und mogen mit
seinen Verlagerungen entsprechende Wanderungen durchgemacht haben, bis sie zum gegen-
wirtigen Stillstand kamen, dessen Vorkommen sich geographisch nahezu wieder mit denen
decken, die bei ihnlicher Aquatorlage in frithen Zeiten als Ausgangsareale gegeben waren. Die
Subtribus Rhipsalidinae ist also ,,6stlich orientiert**; sie schob einige Ausliufer erst allmihlich
nach Westen vor, withrend es bei den Opuntioideae umgekehrt gewesen zu sein scheint,
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das er in anderem Zusammenhang schrieb: .,Gewill nur ein unbedeutendes Detail.
Aber aus solchen Mosaiksteinchen setzt sich schlieBllich das groBartige Bild der
ganzen Erdoberfliche zusammen.* 1)

b) Subtribus Phyllocactinae und Hylocereinae

(Die epiphytischen oder halbepiphytischen Ubergiinge
zu den bodenbewohnenden Cereeae)

Es ist zweifellos ein heikles Unterfangen, da wir keine Kenntnis von den verloren-
gegangenen Vorliufern bzw. Bindengliedern der heutigen Gattungen haben und auch
nichts Niheres iiber den Zeitpunkt der Entstehung der zahlreichen Anpassungs-
formen bzw. die Vorginge der Aufspaltung wissen, in einem System Alter oder Ent-
wicklungsfolge durch entsprechende Plazierung genauer angeben zu wollen. Von dieser
Uberlegung bin ich bei der Neubearbeitung meiner Systematischen Ubersicht aus-
gegangen, zumal die Darstellung nur linear miglich ist.

Die Phyllocactinae und Hylocereinae sind daher in der bisher iiblichen Weise
hintereinandergestellt. Sie mégen ebensogut gleichaltrig und die letzteren verbreitungs-
schneller gewesen sein, weil die Phyllocactinae (auller Phyllocactus hookeri auf Trinidad
und Tobago) nicht mit Sicherheit in Westindien festgestellt wurden (die anderen angeb-
lich dort gemachten Funde sind wohl nur Verpflanzungen durch den Menschen wegen
ihrer schénen Bliiten; darauf weist schon Schumann hin).

Immerhin bilden die Phyllocactinae mit ihrer Gestalt (meist stiirker abgeflachten
Trieben) ein Bindeglied zwischen den epiphytischen Rhipsalidinae und den mehr halb-
epiphytischen bzw. bodenbewohnenden, aber durch Luftwurzeln sich auf die Stand-
ortsverhiltnisse ihrer tropischen Heimat einstellenden, iltesten cereoiden Formen,
den Hylocereinae.

Die Phyllocactus mbgen erst zur Zeit der Unterbrechung der westindischen Land-
verbindung von Siiden her dorthin gelangt und daher nur bis Trinidad und Tobago
vorgedrungen sein, wihrend ihre Urheimat mehr im tropischen, westlichen Raum
gelegen haben muB, von wo sie einmal im Zuge der Siidwirtswanderung des Aquators
.hauptsichlich Bewohner Siidamerikas wurden, vom Amazonenstrom, dem nord-
lichen Argentinien, Bolivien, Peru usw. bis Guiana und Venezuela mit Trinidad und
Tobago Island* (Berger). Mit der anschlieBenden Wiedernordwirtshewegung der
Gesamtvorkommen sind sie dann wohl iiber Kolumbien und Panama (Phyllocactus
phyllanthus kommt von Paraguay, Siidbrasilien, Bolivien und Peru bis Panama vor!),
Zentralamerika (Phyllocactus thomasianus), dort zum Teil auf einzelne der heutigen
Staaten beschrinkt (Phyllocactus strictus u. a.: Honduras, Guatemala), bis Mexiko
gelangt (z. B. Phyllocactus oxypetalus, der von Brasilien bis Mexiko auftritt).

Man kann sie also fast als vagierende Formen bezeichnen, die iiberall in feucht-
tropischen Bezirken, zuerst weniger im Osten ihres idltesten GroBareals, wohnten,
d. h. daher erst im letzten Augenblick vor der Unterbrechung der westindischen Land-
verbindung nach Nordosten gelangten, aber von ihrem Hauptraum vor allem im
Westen bzw. Zentrum iiber Panama stark nach Norden vorstielen.

Einige, z. B. Wittia (Amazonas-Panama), sind wohl, wie heute, mehr auf die
feuchtwarmen Tropengebiete beschrinkt geblieben, andere, wie Disocactus und Chia-
pastia, ersterer mit schlanken kurzrohrigen, letzterer mit lilienartig-engglockigen Bliiten,
werden weiter niordlich gefunden; sie stammen vielleicht von einem ilteren Ast ab,
kinnen aber wegen ihres Vorkommens in Guatemala, Honduras (ersterer) und Mexiko
(letztere) erst in jiingerer Zeit dort erschienen sein. Begrenzt, mit ihren mittel-amerika-
nischen Arealen, treten auch Nopalxochia und Eccremocactus auf (Mexikobzw.Kostarika).

Bei diesen Pflanzen wird hiiufig noch eine stielrunde, untere Triebform beobachtet.
..Aller Wahrscheinlichkeit nach waren die Ahnen bestachelte Pflanzen ... die Ent-
wicklung bewegte sich auf die Ausbildung von Flachsprossen, die Unterdriickung der

1) Vergleiche den Nachtrag Seite 70 ff,



Stacheln und die Ausbildung von groflen Nacht- oder Tagblumen® (Berger); man
konnte, mit Fragezeichen, noch hinzusetzen: und beginnender weiterer Spezialisierung
der Bliiten.

Uber die Samenanlagen dieser wie der folgenden Pflanzengruppen lesen wir bei
Berger: ,,Mit Ausnahme der spiter zu besprechenden Echinocactanae, Cactanae und
Coryphanthanae, haben alle verlingerte, einfache oder verschiedenartig verwachsene
oder verzweigte Samenstringe. Sie unterscheiden sich in dieser Hinsicht ganz wesent-
lich von den bisher behandelten Gattungen.*

Die Hylocereinae migen eine Abzweigung aus einem Ahnenstamm sein, der, wie
die Rhipsalis, die Neigung zu starker Luftwurzelbildung erwarb. Berger sagt dariiber:
..Die Tendenz der Entwicklung geht auf eine Verminderung der Rippen (gemeint ist
wohl: im Vergleich zu den Formen der Cereeae; besser hielle es: auf eine Ausbildung
deutlicher Rippen. Ba.). Unterdriickung der Stacheln an den Fruchtknoten und auf
grofie. ansehnliche Blumen. Die Sdmlinge haben ein ziemlich dickes Hypokoty] und
grofle, fleischige Kotyledonen. Die jungen Stimmchen zeigen mitunter, aber nicht
immer, deutliche Blittchen.*

Die meisten sind Nachtbliiher mit ausgeprigterer Rippenbildung und fort-
schreitender Unterdriickung der Stacheln an Réhre und Fruchtknoten bzw. Frucht
(Sippe Selenicerei): Werckleocereus, Selenicereus, Weberocereus, Mediocactus Will-
mattea, Hylocereus.

Werckleocereus, Weberocereus und Willmattea sind auf Mittelamerika (Kostarika,
Guatemala) beschrinkt; Mediocactus reicht ziemlich weit nach Siiden, von Brasilien
bis Argentinien (und Peru?: C. megalanthus).

Eine sehr grofle Verbreitung fand die Gattung Selenicereus (siidlichste Art: Selenic.
macdonaldiae aus Argentinien und Uruyuay; die iibrigen gehen, mit jeweils be-
grenzteren Arealen, iiber Brasilien, Kolumbien, Venezuela, die westindischen Inseln
mit Jamaika, Kuba, Haiti, bis Mexiko und Honduras hiniiber. Auch im siidlichen
Texas sollen sie gefunden werden).

Die Strophocerei sind eine weitere Sippe; sie bildet merkwiirdige, gelappte oder
hautartig den Badumen anliegende Korper. Hierher gehoren: Strophocactus und Deamia,
die auf das Amazonasgebiet (ersterer) und Mittelamerika von Mexiko bis Kolumbien ( ?)
(letztere) beschrinkt sind. Deamia mag aus dem tropischen Ursprungsraum, in dem
sich heute Strophocactus unweit von Manaos findet, nordwiirts gewandert sein. Beide
Gattungen haben sehr lange bzw. grofie Bliiten.

Zu den Hylocereinae zu rechnen ist dann noch seit Britton und Rose Aporocactus
(als heutige Stufe der Sippe Heliohylocerei, wie ich sie bezeichnete).

Im Gegensatz zur Sippe der Nyctohylocerei bildet diese Gattung Tagbliiten von sehr
vorgeschrittenem Bau aus, wiihrend die Samenstringe abweichend ..und in der Art
der Gattungen Wittia und Disocactus sind (meiner Sippe Phyllocacti der Subtribus
Phyllocactinae, Ba.)** (Berger). Nach Art der Sprosse und den Luftwurzeln gehirt die
Gattung aber hierher. Sie mag eine jiingere mexikanische Entwicklungsstufe sein,
in der ..alte vegetative Charaktere auftreten* (Berger). Vielleicht sind die Vorlidufer
verlorengegangen. Die Organisationshiohe der Bliiten steht jedenfalls mit dem jiingeren
Vorkommen im Einklang.

II. Tribus Cereeae (Die mutmaBlichen Ausgangsareale der iilteren cereoiden und
cactoiden Formen)

a) Die cereoiden Formen

Angesichts der grofien Formengruppenzahl dieser Tribus ist es hier nicht mog-
lich, niher auf andere als die dlteren Typen bzw. deren Gruppen einzugehen; sie
geben uns auch eher eine Handhabe, das wichtigste Problem zu untersuchen: wie sich
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Obere Karte: Subtribus

Abb, 11. Tribus 1: Hylocereeae

Phyllocactinae. Untere Karte: Subtribus Hylocereinae,




Die mutmalliche Verbreitung
der Phyllocactinae und Hylocereinae
(zu nebenstehenden Karten)

Die Pfeile am Aquator geben die Richtung der nachfolgenden Aquatorwanderung wieder (dies gilt
fiir alle Darstellungen )

Obere Karte: Phyllocactinae:

% : Urareal im Zentrum der tropischen, siidwiirts gewanderten Urheimat.

: Spiitere Verbreitung: Hauptentwicklung in Siidamerika, zuletzt Vorstof3
bis Mexiko (iiber die panameiische Landverbindung).

Untere Karte: Hylocereinae:

: Urareal, im Gegensatz zu dem der Phyllocactinae, mehr im damals wahr-
scheinlich lichteren Osten der tropischen Urheimat gelegen, bzw. im
westindischen Raum, der mit Ende des Eozin') ein dem heutigen
dhnliches Klima aufgewiesen haben muB.

: Spiitere Verbreitung: Zuerst stark siidwiirts gerichtet, spiter iiber die
westindische Landbriicke nach Norden, von wo mit Wiedernordwiirts-
wandern des Aquators, zum Teil wohl auch iiber die mittlere Land-
verbindungsverzweigung (dort vielleicht schon friiher), Mittelamerika
stiirker besiedelt wurde.

i : Trockengebiete

1) Berger schreibt zwar: ,,Withrend des Eoziin léste sich die Landbriicke zwischen Zentral-
amerika und Westindien®*, aber nach Wegener hat sie noch im Frithquartiir bestanden, wie die
Karten besagen. Es sind nicht zuletzt gerade die Kakteen, die hierfiir als Beweis angefiihrt werden
diirfen. Ohne die bis iiber das Pliozén hinaus vorhanden gewesene Briicke wiirden sie niemals
das heutige Verbreitungsbild zeigen: dafiir spricht besonders auch das Auftreten von Ma-
millaria in Westindien, im nérdlichen Siidamerika und in Mexiko, ebenfalls Melocactus.
Wie hiitte die Besiedlung Mexikos, die mit wiirmeren Typen erst nach den Eiszeiten miglich
war, stattfinden kénnen, wenn Westindien bereits im Eozin sich von der Kontinentmasse
im Norden und Siiden léste? Eine Besiedlung Mexikos iiber Panama kann auBlerdem offen-
sichtlich nicht erfolgt sein.
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die nérdlichen und siidlichen GroBareale von cereoiden und cactoiden Formen ge-
stalteten, und wie wir uns die Ausgangsentwicklung der letzteren erkliren kionnen.

Wenn man das Gesamtvorkommen dieser Tribus betrachtet, erkennt man in groflen
Ziigen deutlich eine Trennung in zwei GroBlareale, das siidliche mit dem bolivianisch-
nordargentinischen Raum als Mittelpunkt und das nérdliche mit dem Zentrum Mexiko.
Am auffilligsten heben sich diese bei den Kugelformen voneinander ab, wiihrend in
Sitdamerika bei den cereoiden Formen eine engere Berithrung, teilweise sogar ein
Ineinandergreifen, zu beobachten ist. Dieses wird durch die “andcrung der Tropen-
region mit dem Aquator verstindlich, und damit die Tatsache. daB3 sich zwar nicht
das Ausgangsareal der Cactaceae in Siidamerika befand, daBl aber das tl)ergcwicht der
Entwicklung, besonders der Cereeae, im siidlichen Kontinent liegt!).

Mit dem Mioziin tritt im Klimabild Siidamerikas eine Anniiherung an die heutigen
Verhiltnisse ein; so herrschen im Siiden, auf die Dauer gesehen, lange Zeit giinstigere
Verhiltnisse als im Norden, der bald unter den Einflull der nordamerikanischen Eis-
zeiten geriit; erst nach ihrem Riickgang kommt es z, B. in Mexiko (bzw. von hier aus)
mit michtigem Impuls zur Ausdehnung des groflen Nordgebietes.

Es ist anzunehmen, dal} die erste stiirkere Entwicklung der Cereeae bereits im Eoziin
einsetzte, wobei im Raum von Mittelamerika und dem nordlichen Siidamerika?),
(hier anfangs mehr siidlich des Aquators,' mit dessen Siidwanderung dann allmihlich
immer mehr nérdlich von ihm) der Aufstieg der Nachtbliiher, vor allem der Cephalocerei,
vor sich ging und das Urareal der Kugelkakteen entstand. So kam es zur reicheren
Besiedlung des Siidkontinentes und in seinem damals noch lichteren Norden zu der
weiten Verbreitung z. B. von Pilocereus (in jener Zeit verhinderte dies noch nicht die
Hylaea des Amazonasgebietes), wihrend die ilteren nordlichen Gattungen zum Teil
in Westindien verblieben, einige sich auch bis Brasilien verbreiteten.

Von Einfluf} auf die gegenwiirtige Arealgestaltung mag spiter aullerdem das Zer-
reilen der Landbriicke gewesen sein. So hat man bisher Acanthocereus nicht auf den
Antillen gefunden, sondern er kommt nur von Brasilien iiber Kolumbien, in Mittel-
amerika, an der mexikanischen Kiiste und in Florida vor. Da er ein Kiistenbewohner
ist, kann er auf den Inseln untergegangen sein, wihrend die iibrigen ilteren Gattungen
wohl urspriinglich etwas hoher auftraten (z. B. Leocereus, Neoabbottia, Dendrocereus),
dhnlich wie Mamillaria und Melocactus. und daher erhalten blieben.

Anpassungsformen an trockeneres Klima, mit alten Charakteren, mogen sich schon
friith gebildet haben, z. B. Peniocereus. Die erste Hauptentwicklung hat sich aber mehr
in Siidamerika abgespielt: besonders dort kam es zu einer starken Verbreitung der
Nachtbliiher, die zum Teil eine hohe Stufe erreicht haben. Eine Abzweigung von ihnen
gelangte spiter in Mexiko, im schnellen Tempo des nach Ende der Eiszeiten hier ent-
stehenden GroBlgebietes, bald zu einer Entwicklung, die starke Korper, teilweise auch
cephaliumiihnliche Gebilde oder echte Cephalien erwarb (Mitrocereus. Cephalocereus),
nachdem eine idhnliche Stufe auch in Brasilien und Peru erreicht worden war. (Austro-
cephalocereus und Coleocephalocereus bzw. Espostoa usw.)

Mit der bipolaren Ausstrahlung hat sich zweifellos in der Siidgruppe eine eigene
Entwicklungsphase angebahnt.

1) Dementsprechend ist in der Systematischen Ubersicht die ,,Semitribus Austrocerecae’*
vorangestellt worden, withrend die Gattungen, die zur Phase der um den Nordosten Siidamerikas
verbreiteten oder von dorther ausgestrahlten starken Nachtblitherentwicklung zu rechnen sind
(sie sind simtlich Nachtbliiher, mit der einzigen Ausnahme von Melocactus, der jedoch eine
Sonderstellung einnimmt), zu der ,,Semitribus Boreocereeae* gehiren, auch weil sie zur spiteren
Nordverbreitung mit beitrugen.

2) Die Ausgangsformen mégen den heutigen Leptocereus-Arten bzw. deren Vorlidufern nahe-
gestanden haben, d. h. sie hatten -+ bestachelte, einfache Bliiten, deren Bekleidung dann im
Laufe der rasch fortschreitenden Entwicklung immer mehr reduziert wurde. Die Untergattungen
von Pilocereus zeigen diese allmihliche Verminderung, auch die Wandlung von Bliite und Frucht,
zunehmende Areolenwollenbildung usw.. noch sehr gut.
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Die édlteren Typen sind hier durch die zum Teil ebenfalls nachtbliitigen Corryocerei
vertreten, z. B. Armatocereus, ein Nachtblither mit engen, bestachelten Rohren, wie auch
Brachycereus, der damals zu den Galapagos-Inseln gelangt ist. Daneben miissen sich
halbepiphytische oder bodenbewohnende schwiichere, aber tagbliitige Formen abge-
spaltet haben, aus denen in Nordargentinien bzw. in Peru die Sippen Milae und
Pfeifferae (Relikte ?) entstanden (erstere ihneln der in Mexiko herausgebildeten
Parallelstufe der Echinocereae; beide haben weiche Korper von zylindrischer Gestalt).

Die Ahnen dieses Siidzweiges neigten zweifellos iiberwiegend zur Nachtbliitigkeit,
obwohl sich daneben bei den meisten Sippen auch ein tagbliitiger Zweig herausbildete;
die entsprechenden Anlagen diirften seit Anbeginn vorhanden gewesen sein (siche
auch: Melocactus).

So sind die Trichocerei heute noch die stiirksten Vertreter des siidlichen Nacht-
bliiherahnenastes; aber auch sie zeigen bereits eine Abzweigung mit Neigung zur Tag-
bliitigkeit: die cactoide Pseudolobivia und, zwischen ihr und den siidlichen Kugel-
formen stehend, als weitere verkiirzte Stufe die Sippe Lobiviae'): Berger leitet diese
von den Trichocerei ab; eher diirften sie einem diesen verwandten Urast entstammen.
der innerhalb des siidlichen Kugelkakteen-Areales mit vielfacher Aufspaltung zu
stirkerer Entwicklung kam.

Eine Bliitenverkahlung ist bei der Sippe Gymnocerei festzustellen.

Von ausgesprochen tagbliitigen Ahnen her bildete sich dann eine weitere bedeutsame
Sippe heraus: die Loxanthocerei. Neben hoher Organisation der Bliite finden wir hier
noch bekleidete Schuppenachseln. Wie hiufig haben sich also iltere Merkmale neben
fortgeschrittenen erhalten, denn diese Sippe gelangte bis zur Cephaliumbildung ( Mora-
wetzia). Thre Hauptentwicklung scheint in das Frithquartir verlegt werden zu miissen.

Das mag, in groflen Ziigen gesehen, im Siiden der Verlauf der Ausbreitung der
cereoiden Formen gewesen sein. Es ist, um den Umfang dieser Schrift nicht zu stark
werden zu lassen, hier nicht moglich, auf die Fiille der einzelnen Gattungsformen und
ihre Vorkommen einzugehen. Die wichtigsten Merkmale und ihre verwandtschaftlichen
Beziehungen sind im iibrigen in meiner Systematischen Ubersicht wiedergegeben, auf
die hier verwiesen wird. Die einzelnen Areale sollen in einer weiteren Arbeit dargestellt
werden, und zwar fiir die ganze Familie, um ein klares Bild der Vorkommen aller
Gattungen der Cactaceae zu schaffen.

Die wichtigsten Anhaltspunkte, die wir iiber Alter und Verbreitungsrichtung in
vorstehenden Zeilen gewannen. werden in der Zusammenfassung noch einmal hervor-
gehoben. Vorher mag noch kurz an dieser Stelle auf eine mir wichtig erscheinende
Sippe hingewiesen sein, die ich zu der Semitribus?) Boreocereeae stellte: die Cephalo-
cacti; sie wird eingehender im nichsten Abschnitt besprochen.

Ich habe sie absichtlich nicht in die Austrocactinae oder Boreocactinae aufgenommen,
denn mit ihnen scheinen uns Reste des zentralen alten Urareales der Kugelformen
iiberliefert worden zu sein. Ihre Gattungen haben bei mir eine ihnliche Vereinigung
erfahren wie bei Britton & Rose (dort als Subtribus Cactanae).

Zusammentfassung: Der Beginn der Hauptentwicklung der Cereeae bzw. der
bodenbewohnenden cereoiden Formen ist wohl in das Eoziin zu verlegen?®), wo sie im
siidlichen, mittelamerikanischen Raum, und zwar in lichteren Gebieten, ihren Ausgang
nahmen. Mit der Wanderung des _;\.quators und der Klimagiirtel sowie unter dem Ein-
fluf der nérdlichen und siidlichen Glazialepochen mul} es im grofien Ganzen zu den
folgenden drei Phasen gekommen sein:

1) Thre verschiedenen Formengruppen sind in meiner ,,Systematischen Ubersicht* dargestellt.
?) Mit dem Begriff Semitribus ist die Annahme einer bipolaren Ausstrahlung ausgedriickt.
#) Danach sind die Hauptentstehungszeiten der einzelnen Phasen geschiitzt.
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Abb. 12. Mutmafliche Verbreitung der Austro- und Boreocereeae

(I
(I

Urareal: Westindisches Ausgangsgebiet
I: ErstePhase: Besiedlung des siidamerikanischen Raumes
I11: Entwicklungsbreite des siidlichen Zweigareales (2. Phase)

III: Entwicklungsbreite des nirdlichen Zweigareales (3. Phase)




1. Phase: Als Weiterentwicklung der Ausgangsverbreitung entstand ein GroBareal
von zuletzt eine hohe Stufe erreichenden Nachtblithern, das sich weit
iiber den siidamerikanischen Kontinent erstreckte und bis Peru, Bolivien
und Siidbrasilien reichte, iiber den jetzigen Amazonasraum hinweg.

2. Phase: Vom Miozin ab bildet sich um den Andenraum als Mittelpunkt ein siid-
liches Sonderareal heraus, im Pliozin erreicht es mit den Loxanthocerei
eine Abzweigung., die zu immer héheren Anpassungsformen gelangt.
withrend im Zuge der zunehmenden Andenhebung und unter dem Einfluf}
der Gebirgsvergletscherungen zu Quartiirbeginn die Nordareale zuriick-
gehen bzw. isoliert werden.

3. Phase: Mit dem Wiedernordwiirtswandern des K.quatnrs beginnt die Haupt-
bildung des groflen Nordareales; mit der stirkeren Besiedlung Mexikos
entsteht auch dort eine Reihe hochentwickelter Formen.

Zu der ersten Phase gehiren alte Gattungen wie Leptocereus, Acanthocereus, Penio-
cereus, Neoabbottia, Dendrocereus: cephalioide Bildungen werden in einem Fall erreicht.
Im Siidraum dieses Grofigebietes kommt es neben Beibehaltung ilterer Formen wie
der Sippe Leocerei (Leocereus und Zehntnerella) in dem brasilianischen Gebiet zu hoch-
stehenden Typen, wie Austrocephalocereus, Arrojadoa u. a. Von einer Landverbindung
mit Fernando Noronha kiindet dort noch Monvillea insularis, ein Vertreter von Vor-
laufern dieser Entwicklung bzw. Nachkémmlingen entsprechender Ahnen, die uns
eine Reihe von Gattungen mit mehr oder weniger verkahlten Bliiten hinterlieBen:
Eriocereus, Harrisia, Arthrocereus, Neolemaireocereus, Brasilicereus, Monvillea und
Cereus. Der Ul)ergdnﬂ' bzw. die Abstammung der cephaliumbildenden Gattungen wird
in Subpilocereus und Pilocereus ersichtlich. Der Kern dieses Grofiraumes liegt zwischen
Kolumbien und Peru einerseits und Ostbrasilien andererseits.

Zu der zweiten Phase gehoren als iltere Gattungen die Corryocerei (darunter die
Nachtbliiher Armatocereus und Brachycereus mit engschlundigen. bestachelten Rohren
wihrend die nicht verkahlten Bliiten nsrdlicher Gattungen ihnlicher Stufe keine
Bestachelung an der Réhre haben); ihre tagbliitige Abzweigung sind Corryecactus,
Erdisia und Neoraimondia, die eigenartige, cephalioide Areolenbildungen (als Gegen-
stufe zu Neoabbottia) aufweist. Als Hauptast dieser Phase verbreiten sich die behaart-
blittigen Trichocerei, mit den nachtbliitigen Trichocereus, Philippicereus, Weberbauero-
cereus, FEulychnia, Haageocereus und Roseocereus, sowie Echinopsis iiber einen grofien
Raum von Peru bis Nordargentinien. Einige Gattungen haben zum Teil auch tagsiiber
gebffnet bleibende Bliiten, Pseudolobivia Tagbliiten; die Korper sind zuweilen stirker,
nahezu cactoid, reduziert (die letztere).

Thnen eng verwandt erscheint als anscheinend jiingere Unterphase die Sippe
Lobiviae') mit kurzcereoiden bis cactoiden Korpern und Tagbliiten, als Verbindungs-
glied zu den siidlichen Kugelformen, die im Siiden des alten Kugelkakteen-Urareales
aus einer den Trichocerei verwandten Abzweigung hervorgegangen sein miissen.

Mit der Sippe Gymnocerei ist es zu + verkahlten Bliiten gekommen: Gymnantho-
cereus, Stetsonia, Browningia, Jasminocereus. (Von den Galapagosinseln bis Nord-
argentinien.)

Vom Plioziin ab, so liBt sich vermuten, entwickelt sich dann, als dhnliche Unter-
phase wie die Lobiviae, die Sippe der Loxanthocerei®), die hochangepalite Bliiten und
in einem Fall sogar ein Cephalium erreicht. Als Uberbleibsel der vermutlichen Aus-
gangsstufe ist Clistanthocereus (mit engen, aber normal gebauten Bliiten) in Peru
erhalten. Die schiefsaumig blithenden Loxanthocereus, Borzicactus, Seticereus, Cleisto-
cactus, Oreocereus, Denmoza und Arequipa finden sich von Ekuador iiber Peru, Bolivien

') Vorkommen: Mittelperu bis Nordargentinien. Die einzelnen Gattungen siche in der

Systematischen Ubersicht.

?) Von einem den Trichocerei verwandten Ahnenast.
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und Nordargentinien im andinen Raum. Die cephaliumtragende Stufe Morawetzia tritt
nur in Mittelperu auf, die bereits eine verkahlte Bliite zeigende Matucana ebenfalls;
sie zeigt. wie Arequipa, eine ihnliche Korperreduzierung wie gewisse Trichocerei (z. B.
Echinopsis).

Zu der dritten Phase gehoren (iiberwiegend im mexikanischen Raum): als Abstamm
von Acanthocereus-Ahnen Peniocereus: von dhnlichen Vorldufern: Nyctocereus, beide
mit bestachelten Bliiten. Aulerdem bildete sich hier eine Sippe Echinocerei heraus, die
dem Habitus nach den peruanischen Milas iihnelt (Echinocereus mit meist ziemlich
groflen, beborsteten oder bestachelten Tagbliiten; diinn-cereoiden Wuchs hat noch
Wilcoxia). Die Neigung zur Tagbliitigkeit scheint im Norden eine alte Anlage zu sein.
Die Sippe der Heliocerei zeigt dies mit Heliocereus und Bergerocactus (von Mexiko bis
siidwestliche Vereinigte Staaten. wo auch Machaerocereus vorkommt, der ebenfalls
Tagbliither ist); mit Rathbunia aus Nordwestmexiko wird eine hohe, zygomorph
blithende Stufe erreicht. Neigung zur Vielbliitigkeit mit der Tendenz, zum Teil die
Stacheln der blithbaren Zone in Borsten umzubilden, zeigen die Polyanthocerei mit den
Tagblithern Marginatocereus und Myrtillocactus von Mittelmexiko bis Kalifornien,
sowie dem Nachtbliiher Lophocereus (von Nordwestmexiko bis Kalifornien). Ein tag-und
ein nachtblithender Ast wird auch bei der Hauptsippe des Nordgebietes gefunden: den
Pachycerei. Altere tagbliitige Formen sind hier: Neolemaireocereus, (der mehr zur ersten
Phase zu rechnen ist und nach Mexiko eingewandert sein diirfte), dann die durchweg
sehr groBle Korper bildenden Isolatocereus (Mittelmexiko), Anisocereus (Guatemala
und [ ?] Yukatan), Pachycereus (westliche Hilfte Mexikos bis USA), Carnegiea (Nord-
mexiko |Sonora] bis Arizona), Escontria (Mittelmexiko; bei ihr sind die Bliiten ver-
kahlt. bei den vorerwiihnten dagegen ist eine allmiihliche Unterdriickung der Be-
stachlung zu beobachten). Zu den Nachtbliihern gehiéren: Ritterocereus als iltere,
vielleicht zu Phase 1 zu rechnende, wohl auch in Westindien wachsende, haupt-
sidchlich iiber Mittelmexiko verbreitete Stufe, ferner die im Scheitel blithenden (tber-
ginge zu den Schopftrigern) Lemaireocereus und Mitrocereus aus Mittelmexiko. Dort
treten die hochsten Stufen dieser Entwicklungsreihe auf: die verkahlte Bliiten
zeigende. riesige Neobuxbaumia (in Siidost-Mittelmexiko) und Cephalocereus, mit
echtem Cephalium, der in Hidalgo und Puebla, also gleichfalls in Mittelmexiko, wiichst.

Die ehemalige Verbindung zur westindischen Landbriicke lassen. aufler den in
Mexiko weit verbreiteten Pilocereus-Arten, Spezies wie Neobuxbaumia scoparia im
Kiistenbusch bei Veracruz erkennen, auch Neolemaireocereus und Ritterocereus.

Einige wenige, in vorstehender Aufzihlung nicht genannte Gattungen sind aus
meiner Systematischen Ubersicht mit ihrer niheren Zugehorigkeit ersichtlich, so die
den ehemaligen Zusammenhang zwischen dem ostbrasilianischen und dem peruanischen
Gebiet beweisenden Espostoa und Pseudoespostoa aus Nord- bzw. Mittelperu (mit
Seitencephalium, dem Austrocephalocereus und Coleocephalocereus von Nordostbrasilien
nahe verwandt): ihnliche enge Beziechungen zeigen der peruanische Cephaliumtriiger
Thrixanthocereus (von Huancabamba) und Micranthocereus bzw. Facheiroa (aus
Brasilien); Micranthocereus und Thrixanthocereus haben, als einziger Fall, beide unten
an der Siamlingsform einen Kranz von lingeren Borsten, der eine Zeitlang beibehalten
wird. Gegenstiicke zu der in Peru vertretenen Loxanthocerei-Stufe mit Scheitelschopf
sind in Brasilien noch. jedoch als Nachtblither, Stephanocereus und die #hnliche
Arrojadoa.

Es scheint so. als wenn im Hin und Her der Klimagiirtelverlagerungen und der
damit mehr oder weniger stark parallel gegangenen Arealverschiebungen, durch die
Einwirkungen von auflen vor allem, neben dem Entwicklungsweg der Bliite auch ein
solcher der Korperbildung, sowohl bei den cereoiden wie den cactoiden Formen, zu
erkennen ist (von den erhalten gebliebenen élteren Formen abgesehen. die bereits friih
eine ideale Angleichung an die ortlichen Klimaverhiltnisse erreichten); und zwar
scheint der letztere auf die Ausbildung immer groferer Korper zu zielen, mit Ausnahme
ganz besonderer Verhiiltnisse. die zum Gegenteil zwangen. Das heifit: Die Pflanzen
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scheinen eine Tendenz zur Ausbildung immer griofierer Wasserspeicher zu verfolgen;
abweichende Verhiltnisse, die das nicht gestatteten, wie groBle Hohe iiber Meer, kurze
Vegetationszeit, sehr geringe Niederschlige, haben in beschriinkterer Zahl eine starke
Reduzierung der Korper bewirkt, die sich zum Teil in die Erde zuriickziehen. Auch
bei den Opuntioideae, z. B. Opuntia chaffeyi, Tephrocactus hypogaeus u. a., ist eine
dhnliche Erscheinung zu beobachten. Naturgemifl mufl aber die stiirkere Korper-
reduzierung in der Minderzahl bleiben. Der Entwicklungsweg der Bliite zeigt eine
immer héhere Organisation: von einfachen, weitgehend sprofiihnlichen Stufen fiihrt
er iiber das Kahl- und Nacktwerden der Rohre zuletzt zu schiefsaumigen Gebilden aus
einem scheitelstindigen Cephalium. Aber die Natur verfolgt keine starre Linie: alte
Charaktere (z. B. der Samenanlagen neben hochentwickelter Bliite [Aporocactus])
kbnnen beibehalten werden, Réhrenbekleidung neben Zygomorphie (Cleistocactus)
und Riickschlige und Parallelstufen zeigen auch hier ein kompliziertes Bild.

Es ist ein vielfiltig verschlungener Weg, den uns der mutmafliche Entwicklungs-
und Verbreitungsverlauf der cereoiden Cereeae zeigt, und den im einzelnen zu rekon-
struieren wohl unméglich sein wird. Aber in groBlen Ziigen erkennen wir doch die
wichtigsten Vorginge, die sich im Takt mit den Klimaverinderungen abspielten,
einer der michtigsten Antriebskriifte der Natur, die das Gesamtvegetationsbild
formen. Von diesen Einfliissen erweist sich auch die Geschichte der Cactaceae weit-
gehend abhingig.

Ahnlich verwickelt ist die Verbreitung der Kugelformen verlaufen, die im nichsten
und letzten Abschnitt besprochen wird.

b) Die cactoiden Formen

Am schwierigsten ist die Deutung der Kugelkakteen-Herkunft und der Entstehung
der beiden geographisch weit voneinander entfernten GroBareale anscheinend nicht
niher miteinander verwandter cactoider Formen in Nord- und Siidamerika.

Hier klafft in der gesamten bisherigen Literatur eine Liicke. Daher ist es immer
wieder zu merkwiirdigen Gattungskombinationen gekommen. So stellen Britton und
Rose, um nur ein neueres Beispiel zu nennen, zu ihrer Subtribus Echinocereanae:
Echinocereus, Austrocactus, Rebutia, Chamaecereus, Lobivia und Echinopsis. Berger
sagt dariiber richtig: ..Diese Subtribus ist eine kiinstliche Zusammenstellung. Auch
die Abgrenzung von den Echinocactanae ist nur eine kiinstliche,*

Zu den Echinocactanae rechnen die amerikanischen Autoren dann, auller Denmoza.
die meisten iibrigen areolenbliitigen ,,Echinokakteen* mit Ausnahme von Discocactus
und Melocactus, die bei ihnen die Subtribus Cactanae bilden, wihrend in der Sub-
tribus Coryphanthanae, auller den areolenbliitigen Thelocactus und Ancistrocactus. alle
aus Furchen oder Axillen bliihenden Gattungen zusammengefafit sind.

Noch willkiirlicher waren die friiheren systematischen Einordnungen.

In seinem Buch ,,Kakteen® bezieht Berger eine Anzahl von Gattungen in die Sub-
tribus .,Echinocacteae* ein, sagt aber selbst von ihr: ,.Diese Subtribus ist keine natiir-
liche Gruppe. die einzelnen Gattungen stammen von verschiedenen Cereussippen,
daher sind auch die Grenzen zu den Cereinae und den Mamillarieae keine scharfen.
Einzelne Pflanzen kénnten ebensogut da’ oder dort untergebracht werden.*

Das ist eine auf die Dauer nicht befriedigende Verlegenheitslosung, die hier auch
zu Bergers Worten in Widerspruch steht, da} sich das von ihm angewandte System
auf den natiirlichen Stammbaum stiitzt, den er in den . .Entwicklungslinien** dar-
gestellt hat. Dort ist aber im groBen ganzen die amerikanische Gruppierung zugrunde
gelegt. von der Berger in bezug auf die ., Echinocacteae** selbst sagt, daf} sie eine kiinst-
liche sei.

Allerdings versucht Berger. die siidamerikanischen Kugelformen von den Tricho-
cerei und Gymnocerei, die nérdlichen von den Pachycerei abzuleiten. Aber, genau
genommen, ist selbst diese Losung gekiinstelt, denn sie ist wenig iiberzeugend be-
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griindet. Auch iiber die Samenanlagen, nach denen die Ableitung vorgenommen wurde,
ist nicht viel gesagt. So wird Gymnocalyzium als von den Gymnocerei abstammend
angenommen, weil die Samenanlagen traubig gebiischelt sind. Uber die von den
Trichocerei abgeleiteten Gattungen wird keine eingehendere Angabe gemacht. Zu
den nordamerikanischen Kugelformen erwiihnt Berger dagegen: ..Thre Samenstriinge
sind meistens kurz und einzelnstehend: aber sie sind nicht so gleichférmig als z. B.
bei den Opuntia, Peireskia und den Rhipsalideen®; und zu den Cactanae und Cory-
phanthanae (Melokakteen und Mamillarien): ..JThre Samenstringe sind wieder gleich-
miiBig, einfach und kurz.*

Von dieser letzteren Angabe soll ausgegangen werden. Ich habe, dihnlich wie einst
bereits Salm-Dyk und neuerdings Britton und Rose (mit der Subtribus Cactanae)
Melocactus und Discocactus in eine Sippe gestellt, und neige dazu, nachdem ich, von
der GesetzmifBligkeit einer bipolaren Ausstrahlung ausgehend. die iibrigen Kugel-
formen in die nérdliche und siidliche Semitribus einordnete, Mamillaria als der Sippe
Cephalocacti, und zwar deren Genus Melocactus, sehr nahestehend zu betrachten, obwohl
Schumann eine solche Kombination als .,ungliickliche Vereinigung* ansah: schon
Salm-Dyck war aber vielleicht von dem richtigen Wege nicht sehr weit entfernt,
als er diese beiden Gattungen fiir einander verwandt hielt. Ich meine, es ist nicht
ausgeschlossen. daf} die nordlichen Kugelformen von einem Seitenast der Melokakteen-
Entwicklung abstammen, der uns mit der weitverbreiteten Mamillaria noch einen
Vertreter hinterliel. Die siidamerikanischen Kugelformen konnten dann aus einem
weiteren Seitenast der Cephalocacti-Ahnen entstanden sein’).

..Ich wei}, da} die hier ausgesprochenen Gedanken bei manchen eine zweifelhafte
Aufnahme finden werden, aber vielleicht gewinnt die Sache bei lingerem ruhigen
Nachdenken*, sagt Berger in dem Vorwort zu seinen ..Entwicklungslinien; diese
Worte diirften auch fiir obigen Ausfiihrungen zutreffen.

Der Betrachtung weiterer Einzelheiten muB als Wichtigstes die Uberlegung voraus-
geschickt werden, dafl man bei den Cereeae einen Ausweg aus den Schwierigkeiten
der systematischen Einordnung offensichtlich allein dann findet, wenn man die
bipolare Ausstrahlung wiedergibt, indem man deren ,.natiirliche Entwicklungslinien®
durch die Aufspaltung der Tribus Cereeae in Semitribus darstellt, Dadurch vermeidet
man vor allem unnatiirliche bzw. kiinstliche Zusammenfassungen. Uber die wirklich
engere Verwandtschaft der so gruppierten Gattungen diirften keine Zweifel bestehen,

1) Diesem Rekonstruktionsversuch liegt also folgende Vorstellung von der Ausgangs-
entwicklung zugrunde:

Urstamm der Kugelkakteenentwicklung: Moglicherweise den Cephalocerei-Ahnen ver-
wandt, deren heutigen Vertretern an Vielseitigkeit der Anlagen dhnelnd, cereoid, aber mit
raschem Ubergang zu cactoider Verkiirzung (ihnlich wie Trichocereus- Pseudolobivia als
heutiges Gegenstiick); die Tendenz zur Tagbliitigkeit iiberwiegt.

Gerade Weiterentwicklung: des tagbliitigen Astes mit Erreichen der Cephaliumsstufe:
Melocactus.

Der mnachtbliitige Ast erlangt geringere Verbreitung, bringt es aber auch zum
Cephalium: Discocactus.

Nordabzweigung: Von den Melocactus-Ahnen her mit Mamillaria und Nachkémmlingen
offenbar verlorengegangener Vorldufer zu den iibrigen Formen der Nordgruppe, mit bald
verschwundenen Stacheln an der Bliite und starker Tendenz zur Warzenbeibehaltung.

Siidabzweigung: Den Discocactus-Ahnen nahestehend (in ebenfalls starker Aufspaltung; die
Vorliuferiiste sind noch besser erkennbar). Stiirkere Tendenz zur Rippenbildung; beivielen
noch Borsten oder Stacheln an der Bliite, als Nachkommen élterer Abzweigung; bei anderen
raschere Verkahlung. Malacocarpus zeigt éhnliche Schopftendenz wie Discocactus. (Viel-
leicht liegt hier eine parallele Entwicklungsreihe vor wie von Subpilocereus bis Austro-
cephalocereus z. B.)

Die Sippe Cephalocacti wird also als Relikt des Kugelkakteen-Urareales in der Tropenregion
angesehen.
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auch hinsichtlich der Kugelformen nicht, selbst nicht bei den siidamerikanischen, denn
die nicht zu den Austroechinocacti gestellten Matucana und Denmoza sind so klar als
reduzierte Formen der Loxanthocerei zu erkennen, wie Pseudolobivia und Echinopsis
als Kurzformen der Trichocerei. an die sich zwanglos und eng die Sippe Lobiviae mit
allen ﬁhergﬁngen von Chamaecereus bis Rebutia anschlieBt. —

Unter Weiterverfolgung obiger Annahmen ergibt sich folgendes Bild: Sehr friih,
vielleicht zu Beginn des Miozins oder noch friither, war moglicherweise ein Ast der
cereoiden Ausgangsentwicklung so weit aufgespalten. daf} es im wiirmeren, zentralen
Gesamtvorkommen jener Zeit bereits Vorldufer der heutigen Formengruppen gab.
Einer dieser Zweigiste ,,mit gleichmiBigen, einfachen und kurzen Samenstringen®
lieferte die Ausgangstypen der spiteren nébrdlichen Weiterentwicklung, darunter
Mamillaria; ihr steht bei den Cephalocacti als heutiges Uberbleibsel Melocactus nahe,
letzterer als hochentwickelte Stufe mit Cephalium. Der rordliche Urzweig hatte
vielleicht zum Teil von vornherein die Neigung, einen sozusagen .,anormalen® Bliiten-
ursprung zu bilden, die Warzen maglichst beizubehalten und die Stacheln an der
Bliite bald zu unterdriicken'). Der andere Urzweig, der zur Ausbildung der siidlichen
Abspaltung fiihrte und méglicherweise in der Nihe der Trichocerei- und Gymnocerei-
Ahnen hl)spa]tete — wir kennen ja die alten Bindeglieder nicht —, hatte weniger die
Neigung, die Stacheln an der Bliite zuriickzubilden, entwickelte vielmehr iiberwiegend
Rippen, behielt daneben aber noch zum Teil bis heute Warzen bei (bei Parodia findet
man sogar Warzen oder Rippen). Innerhalb der Cephalocacti hat sich dann offenbar
eine besondere, nachtbliitige Form herausgebildet, die ebenfalls zur Schopfbildung
fithrte: Discocactus. Diese Stufe hat aber aus irgendwelchen Griinden keine grofle
Verbreitung erlangt, vielleicht, weil sie nicht so widerstandsfihig wie Melocactus war,
oder weil sie einen jiingeren Typus darstellt, dessen Vorldufer verlorengingen. Seine
Bliiten ,.stimmen im Bau mit denen von Gymnocalycium iiberein, sagt Berger. Wie
die Samenanlagen beschaffen sind. ist meines Wissens nicht bekannt. Man sollte sie
bei den in Europa vorhandenen bliihbaren Exemplaren (im Protektorat gibt es bliih-
fihige. hier herangewachsene Pflanzen) untersuchen. auch die von Malacocarpus, denn
diese Gattung hat wieder eine beinahe ebenso grofie Nordsiidausdehnung erlangt wie

1) Das heifit: die Axille erscheint mir bei Mamillaria als ,,modifizierte Areole, die ja auch
Haare und Borsten bilden kann. Wiire sie also zum Schutz der Bliite und Frucht ,.eingesenkt™*
(ihnlich wie das Espostoa- und Coleocephalocereus-Cephalium als Bliitenursprung), ist dies ein
fortgeschrittenes Kennzeichen, das allerdings friih erreicht worden sein kann. Uber diese Ver-
lagerung und das Entstehen nicht blithbarer Warzenareolen, bestehen an sich zwei Deutungs-
méglichkeiten. Einmal kann man sich die Warzen als ihnliche Hicker vorstellen, wie man sie
bei Neowerdermannia vorwerkii sieht, bei der der Bliitensitz auch ziemlich axillir ist; das Stachel-
polster kinnte nun zur Héckerspitze hinaufgewandert sein, withrend der Bliitensitz verblieb:
dann kann das Stachelpolster nicht bliithbar sein.

Da aber z. B. Lepidocoryphantha eine halbe Furche und Schuppen- sowie in den Achseln Filz-
spuren an der Bliite und damit urspriinglichere Charaktere zeigt, ist die zweite Deutung die, dal}
der Bliitensitz sich von der Areole zur Axille hin modifizierte, wobei die Bliite zuletzt durch
Einsenkung nackt werden mufBl. GroBbliitige mexikanische Formen mit lingerer Rihre, wie
Mamillopsis, zeigen jedoch breite Schuppen. andere kleinere, so dall man annehmen mulfl,
diese sind spiiter wieder (durch die lingere Réhrenbildung ?) aufgetreten. Die Furche scheint
den Wanderungsvorgang begleitet zu haben bzw. noch zu begleiten. Genaue Feststellungen be-
stehen bisher iiber diese Vorgiinge nicht.

Da es sich bei den rein mexikanischen Typen um jiingere Erscheinungen handeln mul}, darf
man in ihnen jedenfalls Stufen eines den Mamillaria-Ahnen nahestehenden, in seiner fritheren
Zusammensetzung verlorengegangenen bzw. stark aufgespaltenen Vorlduferastes sehen, der
alle moglichen Entwicklungsphasen zeigt.

Mamillaria ist auf alle Fille ein relativ alter Typus, der den modifizierten Bliitenursprung
sehr friih erzielt haben muB. Fiir die Anschanung iiber das Alter einer Stufe ist also der Begrifl
Lrelativt® zu prigen. Mamillaria ist ..relativ alt”* (daher weit verbreitet) und somit auch dort
vorkommend, wohin die ..relativ jiingeren**, wenn auch altere Merkmale zeigenden mexikanischen
Formen nicht gelangten.
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Der mutmaflliche Verlauf der Kugelformenverbreitung




Der mutmaliliche Verlauf der Kugelkakteen-Verbreitung
bzw. die Bedeutung der westindischen Landbriicke fiir die Entwicklung der Areale

(zu nebenstehenden Karten)

Linke Karte:

[H:m-l_-ﬂ] : Das mutmalliche tropische Urareal.

: Der Raum der Cephalocacti-Verbreitung bzw. Ausgangsareal der weiteren
Kugelformen-Entstehung.

: Urareal der Mamillarien ?

: Kernareal der siidlichen Abzweigung; es begann sich wahrscheinlich im
Ubergang zum Miozin mitSiidwirtswandern desAquators zu vergroflern.

: Trockengebiet.

Rechte Karte:
Sippe Cephalocacti:
// : Melocactus: Siidlichster Vorstofl mit dem der Tropenzone im Friihquartir;
7

mit Riickwirtswandern des Aquators erfolgt Eindringen in Mittel-
amerika (nur je eine Art in Guatemala und Mexiko zeugen fiir die
junge Besiedlung).

N\

A : Discocactus: Hohere, spezialisiertere und empfindlichere Stufe, im brasi-
lianischen Raum erreicht (?) und dort verblieben.

: Siidareal der Kugelformen:
Von dem alten Ausgangspunkt im Nordwesten ist heute nur (soweit
bekannt) in Kolumbien ein Rest verblieben (Malacocarpus und
Frailea). (Als die riickliufige Aquatorbewegung einsetzt, ist deren Ver-

bindung nach Siiden — infolge der inzwischen erfolgten andinen Ver-
eisungen — unterbrochen.) Aus den iibrigen Vorkommen wird noch

die starke Siidwirtswanderung mit der Siidbewegung der Tropenzone
ersichtlich; Vorldufer mogen Patagonien vor der Vereisung erreicht
haben. um es spiter zum Teil wiederzubesiedeln.

[[II]]:UM : Nordareal der Mamillarien usw.
@ VorstoB bis Siidkolumbien vom westindischen Raum her (mit Siid-

wandern des Aquatnrs).

@ Unterbrechung des siidlichsten Areals, Vordringen nach Norden
und stirkere Besiedlung Mexikos zugleich mit Beginn der dortigen
stirkeren Kugelkakteenentwicklung; hinter dem Zuriickweichen
der letzten Eiszeiteinfliisse erreichen einige Gattungen von Siiden
her Niederkalifornien und dringen weit nordwirts mit verwandten
Arten vor.

: Trockengebiet.
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Melocactus (ihre gegenwirtigen Areale miissen ja friiher mal zusammengehangen
haben, bzw. sind sie das Ergebnis einer entsprechenden Wanderung): sie mul} also
recht alt sein. Man findet bei ihr nun als merkwiirdige duBere Ubereinstimmung mit
Discocactus das Entstehen von Bliiten aus einem cephaliumiihnlichen Wollschopf
(vielleicht ist er eine Art Vorstufe dazu, dhnlich wie der des Mitrocereus als Vorliufer
von Cephalocereus ?), und beerenartige, glatte Friichte. Discocactus ist allerdings ein
Nachtbliiher; aber gibt es nicht fast bei allen Sippen eine Neigung zur Tag- und zur
Nachtbliitigkeit ? Sieht man nicht bei den Trichocerei alle Uberginge bis zur Tag-
bliitigkeit; kommt dem daher so viel Gewicht zu ? Kann nicht der nachtbliitige Urast
der cactoiden Ahnen einfach mit Discocactus ,,verkiimmert** sein ?

Wegener schreibt in seinem Werk ,,Die Entstehung der Kontinente und Ozeane*:
..Was heute Gattung oder Familie ist, war in der Vorzeit einmal Art.* Bedenkt man
dazu, daf} wir iiber den Vorgang der Aufspaltung um die Entstehungszeit der heutigen
Gruppenvorliufer keine Kenntnis haben, daBl aber die Mitgabe von Anlagen moglicher-
weise sehr vielseitig war, trotz gemeinsamer Urahnen, dann kénnen wir nicht einfach,
wie Berger, sagen: ,.Gymnocalycium ist ein cactoider Zweig von den Gymnocerei*,
oder: ,.die mexikanischen Kugelformen stammen wohl von den Pachycerei ab*; er
gibt iibrigens bei letzteren keine eingehendere Begriindung fiir diese Ansicht. Wir
diirfen auch nicht in allen heutigen Typen Stufen sehen, die sich, je nach ihren Merk-
malen, immer nur eine aus der anderen entwickelt haben, denn atavistische Merkmale
kommen neben recht fortgeschrittenen vor. Uber die Samenanlagen wissen wir auch
erst wenig und so gut wie nichts iiber Art und Entstehen der Axillenbliitigkeit bzw.
itber den Wanderungsweg der Bliite, bzw. wie dieser vor sich ging; weiter kbnnen wir
nichts Bestimmtes sagen iiber die urspriinglichen Verwandtschaftsverhiltnisse beispiels-
weise der Trichocerei und Gymnocerei (von denen Berger die siidamerikanischen Kugel-
formen ableitet) zu deren Ahnen, die moglicherweise in naher Beziehung zu denen der
Abzweigung siidlicher cactoider Stufen standen. Wir diirfen vorerst mit Recht von
,.cactoiden Stufen heutiger Sippen** nur sprechen, wenn diese sichtbar alle Ubergiinge
zeigen, wie von Trichocereus bis Pseudolobivia (bei den Trichocerei) oder, als weiteres
Beispiel, von Loxanthocereus bis Arequipa weingartiana (bei den Loxanthocerei). Wo
solche Ubergiinge fehlen, muBl man immer erwiigen, ob nicht Vorstufen verlorengingen
oder die Verwandtschaft auch mit anderen Asten in der Vorzeit enger war.

Es bleibt uns nichts anderes iibrig, als uns mit Ehrfurcht vor dem oft unbegreif-
lichen Wirken der Natur Schritt um Schritt vorwiirtszutasten, mit immer wieder neuen
Untersuchungen und Vergleichen, und daneben als Hilfsmittel zu bestimmten ,,An-
nahmen® zu greifen und dann deren Fiir und Wider abzuwiigen. Dem Richtigen kommt,
als wahrscheinlich, das am nédchsten, was die meisten Begriindungen fiir sich hat.
Und ohne hypothetische und theoretische Thesen geht es manchmal iiberhaup: nicht
weiter.

Danach soll nun erstmal rein hypothetisch aus dem weiter oben rekonstruierten
Urareal die siidliche Abzweigung von Kugelformen abgeleitet werden, und zwar nach
anderen Gesichtspunkten als nach den Samenanlagen, denn dariiber wissen wir zu
wenig. Hilfsmittel soll wieder die Klimagiirtelwanderung mit der Aquatorverlagerung
sein. Das Resultat mag dann spiiter von anderen nachgepriift, ergiinzt, berichtigt oder
bestiitigt werden.

Als im Miozin die Klimagiirtel in Amerika eine iihnliche Lage wie heute hatten,
zu einer Zeit, als iiber die westindische Landbriicke ein Faunenaustausch von Nord
nach Siid stattfand, mag sich aus dem tropischen zentralen Urareal der Vorliuferast
der siidlichen Kugelformen abgespaltet haben, der nun wiihrend seiner weiteren Ent-
wicklung der rasch fortschreitenden Siidwanderung der Tropenregion, mehr westlich
orientiert, in gleicher Richtung folgte. Vielleicht sind Malacocarpus (siche oben: dullere
Ahnlichkeiten mit Discocactus) und Frailea so alte Vertreter dieser Phase, daB sie all-
miihlich bis nach Siidost-Mittelargentinien (Staat Buenos Aires) gelangten. Parallel
damit muf} die Entstehung und Verbreitung einer immer stiirker aufgespaltenen Kugel-
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formengruppe gegangen sein. Dieses cactoide GroBareal iiberflutete den noch in fort-
schreitender Hebung begriffenen Andenraum bis zur Pazifikkiiste Mittelchiles hinab?).

So wird die Verbreitung der siidamerikanischen Kugelkakteen ohne weiteres ver-
stindlich, auch z. B. die Ausdehnung von Parodia bis zur brasilianischen Kiiste, denn
jene Gebiete waren damals wohl lichter als heute von dort nach Norden hinauf. Selbst
bis Patagonien migen iltere Typen als Vorposten gedriickt worden sein, mit Borsten-
stacheln an der Bliite versehene Pyrrhocactus und noch stark klein-cereoide Austro-
cactus. Sie mufBlten dann allerdings wieder zuriickweichen, und haben spiiter dorthin
wieder vordringen kidnnen, oder sie gelangten iiberhaupt erst in jiingster Zeit in jene
Gebiete.

Im ostlichen Andenraum bot sich — um sich in dieser Betrachtung auf die iiber-
raschenderen Vorkommen zu beschrinken — wiihrend der starken Siidverlagerung
der Tropenregion gerade das richtige Klima fiir die Siidwanderung z. B. der Malaco-
carpus und Frailea. Mit dem Frithquartiir setzte dann allerdings der groBle Riickschlag
ein, in einer Zeit, als auch die Loxanthoecerei, darunter Cleistocactus, den Raum von
Peru bis Argentinien und Paraguay besiedelt hatten. Die Anden hoben sich immer
weiter, es traten glaziale Storungen im Norden auf, die Hylaea drang im Westen
schnell vorwiirts, die Verbindung wurde weithin fiir Malacocarpus und Frailea unter-
brochen: so verblieb ein Teil von ihnen in Kolumbien, wo noch giinstige Verhiltnisse
herrschten, die iibrigen erhielten sich weit im Siiden in griéferer Zahl.

Die Wanderung dieser Gattungen kann also nach den hier zugrunde gelegten
Voraussetzungen umgekehrt zu der bisherigen Annahme verlaufen sein (evtl. auch die
von Cleistocactus usw.).

Die Andenhebung riegelte schliefllich die pazifischen Kiistenvorkommen ab und
hemmte die Westausdehnung z. B. von Neowerdermannia (sowie von Lobivien). Mit
den Cereen gingen weiter nordlich auch die Kugelkakteen durch das zur-Wiiste-Werden
jener Landstriche schnell bis auf Reste zuriick. Diese Verhiltnisse lassen es weiter
verstiindlich erscheinen, daf} sich die nérdlichsten, auBler Frailea und Malacocarpus
bekannten Kugelformen im Nordosten Perus lediglich als einzelne Vorkommensinseln
erhalten haben. Alle andinen Areale sind offenbar nur noch einzelne Uberbleibsel in
einem dauernden Riickgang.

Gewisse Riickschliisse auf Alter und einstigen Standortcharakter heutiger Gattungen
mogen ferner die chrlcgungen gestatten, welche Spezialisierungen angestrebt worden
sind, neben der Bliite z. B. auch mit der Frucht, sei es fiir Wind- oder Ameisenaussaat
(sieche in der Systematischen Ul?grsicht, Anmerkung 30) usw.

Im iibrigen werden simtliche Ubergiinge von der bestachelten bis zur nackten Réhre
gefunden; die Anlagen haben sich in allen Stufen des Fortschritts weiter gebildet.

Mit der allgemeinen Siidwanderung der Tropenregion kamen auch die Melocactus
bis Mittelperu und weit nach Brasilien hinunter sowie Mamillaria bis Siidkolumbien.
Dann setzte die Riickwanderung ein, und damit auch die stirkere Verbreitung dieser
Gattungen iiber Westindien und Mittelamerika bis hinauf nach Mexiko, das kurz vor
der ZerreiBung der Landbriicke erreicht wurde, ebenfalls Guatemala; Melocactus war
aber langsamer bzw. auf wiirmeres Klima angewiesen, daher findet sich in jedem dieser
Liander von ihm nur eine Art.

Wir kommen nun zu der Verbreitung von Mamillaria und der Entstehung des
Nordareales.

Wie oben erwiihnt, soll hier angenommen werden, dafi Mamillaria ein Uberbleibsel
des Ahnenastes aus dem alten, tropischen Kugelformen-Urgebiet ist, von dem die Ent-
stehung des groBlen mexikanischen Areales der Boreocactinae (wie ich die Gesamt-
gruppe der dortigen cactoiden Pflanzen nannte) abgeleitet werden mufl; diesem Ast,
und damit Mamillaria, steht Melocactus zweifellos nahe.

1) Es sei hier, wegen der besonders groBen Gattungszahl, davon abgesehen, jedes einzelne
Genus zu nennen und dafiir auf die Systematische Ubersicht verwiesen.
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Schumann hat dies zwar weit von der Hand gewiesen, mit der heute wohl nicht
mehr aufrechtzuerhaltenden Ansicht, diese Anschauung sei irrig, da die eine Pflanze
aus der Axille { Mamillaria), die andere aus der Areole blithe ( Melocactus). 1st das so
entscheidend ? Ist es nicht zumindest vielsagend, daBl die Samenstriinge ..bei den
Melocacteen und den Mamillarieen gleichmiilig. einfach und kurz sind*? Das ist
einmal ein altes und zum zweiten ein beide einander sehr nahebringendes Merkmal.
Dann sind die Bliiten und Friichte von Melocactus und den Eumamillariae, hier be-
sonders von Mamillaria, iiberaus édhnlich. Beide Gattungen neigen auch in einer
Anzahl von Arten zu zylindrischem Wuchs. Dem Cephalium ist nach meiner heutigen
Anschauung kein allzu grofies Gewicht beizulegen. Es ist wohl als Gattungscharakter
wichtig, aber meines Erachtens nicht entscheidend. Es wird als Parallelstufe bei
mexikanischen und brasilianischen sowie aus ganz anderer Verwandtschaft stammen-
den peruanischen Cereen (Morawetzia) gebildet, bei letzterer kinnen Bliiten auch
seitwiirts aullerhalb des Cephaliums entstehen, bei Arrojadoa und Stephanocereus wird
dieses sogar durchwachsen und bleibt dann noch eine Zeitlang blithbar; wie die Zygo-
morphie scheint es ein jiingeres Anpassungsmerkmal zu sein, dessen Bedeutung noch
niither erforscht werden mufl. Bei solchen Kopfcephalien gibt es nun sowohl einen
zentralen wie einen kreisformigen Bliitenursprung. Auch das ist vielleicht nicht von
allzu groBler Bedeutung. denn nicht unihnlich liegen die Dinge z. B. mit dem End-
stindigblithen (wir wissen ja von Erdisia und Wilcoxia. daB ein direktes Ubergehen
des Triebes in die Bliite mal stattfinden kann, mal nicht, daf} ein und dieselbe Pflanze
im ersteren I'all endstindig bliiht, im letzteren hoch seitwirts. Wenn man also wohl
die Bedeutung solcher Erscheinungen nicht iiberschiitzen dart, ist aber immerhin auf-
fillig, dall bei Melocactus (wihrend Discocactus seine Bliiten zentral im Schopf aus-
bildet) diese im Kreis aus dem vorjihrigen Schopfteil hervortreten, ebenfalls die
Friichte, die zuweilen genau so im Ring herausgeschoben werden wie bei Mamillaria
aus deren vorjihriger Axillenregion.

Hier scheinen sich denn doch die beiden Urabstammungsiste als nahestehend
anzudeuten, wohingegen die Bliitenregion von Discocactus, zumindest #dullerlich,
soviel kann man dariiber sagen. mehr der von Malacocarpus dhnelt.

Auftillig ist ferner, dal Mamillaria von Siidkolumbien iiber Venezuela und West-
indien als einzige cactoide Nordform bis Mexiko hinauf vorkommt, in Gegenden, wo
iiberall Melokakteen angetroffen werden, wenn diese auch im Norden nicht die ganze
weite Verbreitung wie Mamillaria erreichten. wohl weil letztere, trotz offensichtlich
tropischer Herkunft, sich leichter anderen Verhiltnissen anpaBt. Daher vielleicht wird
Melocactus in Mexiko nur bei Jalapa in einer Landschaft tropischeren Charakters
gefunden.

Bleibt als einziges Gegenargument eigentlich allein der von Melocactus abweichende
Bliitenursprung von Mamillaria.

Es gilt, dazu vorerst folgendes zu bedenken: Wenn Berger sagt: ,,die Coryphan-
thanae Br. & R. (seine Mamillarieae) sind sicher eine jiingere Gruppe®, und kurz
vorher: ..bei einigen ist die Furche ziemlich lang und in den fortgeschrittensten Fillen
entspringt die Bliite iiberhaupt der Axille am Grunde der Warze, wihrend die Furche
auf derselben giinzlich verschwindet®, ferner unter Bezug auf die iibrigen Kugel-
formen: ,.sie scheinen einen verhiltnismifBig jungen Zweig darzustellen, der in Mexiko
entstanden sein muf}, nach der Abtrennung des westindischen Archipels®, so soll das
mit anderen Worten heiflien: Die ganze nordliche Kugelkakteengruppe ist sehr jung —
und diesen Schluf} erlaubt, ganz allgemein gesehen, schon allein die Erwigung, daf}
sie einmal erst gegen bzw. nach Ende der nordamerikanischen Eiszeiten entstanden
sein kann, und zum anderen die Tatsache, dafl es mit Ausnahme von Mamillaria
sowie einem ﬁl)ergang zu Coryphanta, der eher zu Neolloydia gehirenden Cor. cubensis,
die eine halbe Furche hat, alle iibrigen cactoiden Formen nur in dem nordlich-
mexikanischen bzw. nordamerikanischen Groflareal gibt —. Wenn aber die axillen-
bliitigen, d. h. die furchenlosen Mamillaria-Arten die fortgeschrittensten sein sollen,
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so mul} man sich demgegeniiber fragen: wie soll es dann moglich gewesen sein, daf}
diese ,,jungen* Mamillarien seit Ende der Eiszeiten so schnell iiber die westindischen
Inseln bis Kolumbien vordrangen. ohne dafl ihnen dabei auch nur ein einziger Ver-
treter der iibrigen Kugelkakteen folgte, bis auf die merkwiirdige Cor. cubensis, und
diese nur bis Kuba ? Wie rasch, d. h. innerhalb welcher Zeitspanne soll die Wanderung
stattgefunden haben, wo doch die westindische Inselbriicke bereits im Friihquartir
zerri ? (Nach Berger schon im Eozin; dann wird die ganze Verbreitung von Ma-
millaria sogar villig mysterios.) Uber Panama kann die Verbreitung auch nicht statt-
gefunden haben. Um die Zeit der nordamerikanischen Vereisungen liegt der Aquatur
auflerdem so tief, dal damals ein Vorkommen von Kugelkakteen in Mexiko noch
unmiglich gewesen sein muf, wenigstens von Vertretern der heutigen Gattungen. Eine
Nordsiidwanderung der Mamillarien von dort bis Kolumbien kann also nicht in Frage
kommen.

Es bleibt nach alledem nur die Erklirung iibrig, dafl der Vorgang umgekehrt war:
von Westindien her wurde Mexiko vor Zerreilen der Landbriicke und mit dem Ende
der Eiszeiten besiedelt, aus einem Gebiet heraus, in dem sich iiberall noch Mamillaria
als ein Abstamm der Ausgangsform (oder -formen ?) erhielt, die zur Bildung des mexika-
nischen Groflareals fithrten. Mamillaria muf} also ..relativ*® idlter als die heutigen
mexikanischen Echinokakteen sein, konnte daher auch mit dem Siidwirtswandern der
Tropenregion von Plioziin-Frithquartéir bis Kolumbien vordringen und wurde zuletzt
in Westindien durch das Zerreilen der Landbriicke und im (nérdlichen Siidamerika)
durch klimatische Einfliisse isoliert. Eine Kette einander nahestehender Arten —
Mam. colombiana (syn.: bogotensis?), Mam. mamillaris (syn.: simplex), nivosa und
eriacantha zeugt noch fiir den einstigen geschlossenen Zusammenhang, ebenso die
Mamillaria prolifera mit ihren in Haiti, Kuba und Nordostmexiko bis Texas vor-
kommenden Varietiiten.

Mamillaria diirfte also ein bis heute am Leben gebliebener Abzweig aus dem
Urstamm der nordlichen Kugelformenentwicklung sein (der im tropischen Urraum
entsprang, und dem auch Melocactus nahesteht), einer Gruppe mit der Tendenz zu
starker Anpassung an das subtropische bis gemifligte Klima. Sie ging aus einem
Ahnenast hervor, mit dem sich gegen Ende der Eiszeit z. T. ein riitselhafter Vorgang
abgespielt haben muB, dihnlich denen, die des 6fteren in der Tier- und Pflanzenwelt, so
vor allem zu Beginn der Kreidezeit, eintraten. Vielleicht mit durch die revolutionire
Wandlung des Klimas bedingt, kann eine jener ,,explosiven Phasen® der Entwicklung
vor sich gegangen sein, von der Schindewolf spricht. Aus einer Mamillaria-
verwandten Abzweigung, der auch Coryphantha nahesteht, mag sich eine rasche Auf-
spaltung vollzogen haben, wihrend der Vorliufertypus erlosch. Moglicherweise hat es
von ihm bis zum ZerreiBlen der Landbriicke dort noch Vertreter gegeben. Es liegt die
Vermutung nahe. daBl dieses ..fehlende Glied in der Kette** uns in Westindien die
Coryphantha cubensis hinterlassen hat, die wegen der harten Samen eher zu Neolloydia
gehort, aber nur eine halbe Furche macht, wie Lepidocoryphantha, die ihrerseits wieder
das Gegenstiick auf dem Festlande. ist.

Die Formen der mexikanischen Euboreoechinocacti kann man so deuten, dal} ein
den Mamillaria-Ahnen verwandter Zweig, der an sich verlorenging, bei der nordlichen
Festlandsbesiedlung eine starke Aufspaltung und Entwicklungsbreite erfuhr. Diese
Annahme erlaubt auch die (dhnlich wie bei Mamillaria und Melocactus) meistens
kurze und einzelstehende Art der Samenanlagen. Dem Urtypus ziemlich nahe steht
einerseits z. B. der meistens noch Warzen tragende (die Rippen sind jiingere Erschei-
nungen; z. B. haben Echinofossulocactus-Simlinge noch Warzen) Thelocactus, wihrend
ein anderer Zweig (z. B. Astrophytum) noch behaarte Bliiten hat. Der Bliitenursprung
zeigt alle Ubergiinge, so daB mir allein danach schon die Bergersche Deutung einer
Abstammung der nirdlichen Kugelkakteen von den Pachycerei als abweging erscheint,
denn die ganze Gruppe, einschlieBlich der Sippe Mamillariae. steht durch die erwithnten
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chrgéinge einander nahe (manche Euboreoechinocacti haben lingere Areolen, wie
Roseocactus. Siehe weiter unten). Die Warzenbildung ist bei den nérdlichen Kugel-
kakteen in starkem Malle zu beobachten; auch das mag als Zeichen der Zusammen-
gehorigkeit gewertet werden, wihrend die ,.relativ jiingere** Gesamtstufe durch das
Fehlen von Borsten und Stacheln an der Bliite gekennzeichnet ist. Die Feststellung
des Bliitensitzes ist oft schwierig, ja Solisia pectinata und Pelecyphora pseudopectinata
sind ohne Bliite iiberhaupt kaum zu unterscheiden. Und doch: bei Solisia entspringt
die Bliite seitlich und gut ersichtlich aus der Axille, bei Pelecyphora pseudopectinata
aber im Scheitel und dort — vermutlich an den jiingsten Warzen in einer vielleicht
kurze Zeit vorhanden gewesenen Furchenspur. Ahnlich liegen die Verhiltnisse bei
Ariocarpus und Roseocactus. Berger hilt den aus der Axille blithenden Ariocarpus
fiir die hiochste Stufe ..seiner Linie*, wohingegen Roseocactus furchenstindige Blumen
haben soll. Stark getriebene Pfropfungen zeigen aber, dafl diese Furche eigentlich mehr
eine spaltartige Langareole ist. dafl nicht einmal. wie bei Lepidocoryphantha und
Neolloydia (Subg. Cumarinia) cubensis, eine halbe Furche vorhanden ist.

Ich sehe angesichts alles dessen hier davon ab. auf die einzelnen Gattungen einzu-
gehen; es wiirde die Ubersichtlichkeit der Ausfithrungen stbren. Die ganze Streuung
und Verzweigung der Merkmale bzw.__der verwandtschaftlichen Beziehungen ist im
iibrigen aus meiner Systematischen Ubersicht gut ersichtlich.

Die Entwicklung zur GroBblumigkeit ist augenscheinlich bei den Mamillariae
ein jiingeres Merkmal, mull es sein, da sie bei der westmexikanischen Mamillopsis
in einem Falle ganz ungewdhnlich ist, wiihrend bei der zweifellos — besonders wegen
des niederkalifornischen und weiter nirdlich gelegenen Vorkommens aus postglazialer
Zeit — ebenfalls recht jungen Cochemiea noch Zygomorphie hinzutritt. Weitere Ab-
zweigungen dieser Art zeigen Bartschella, die auller grofien Bliiten eine (beginnende ?)
basale Warzenverschmelzung (der gleiche Vorgang wie z. T. bei Thelocactus?) und
abweichenden Fruchtsitz aufweist, ferner Krainzia und andere grofibliitige Mamillarien.
Coryphantha kann man als relativ junge Zwischenstufe zu den meist grof3bliitigen,
nirdlichen Echinokakteen (mit aus der Areole entstehenden Bliiten) ansehen.

Alles das findet seine beste Erklirung, wenn man die Entstehung in einen
mamillarien-verwandten, verlorengegangenen Seitenzweig verlegt, der explosiv auf-
spaltete und uns heute nun (in sdmtlichen Ubergﬁngcn zu den gegenwiirtigen Ent-
wicklungsstufen, mit allen Phasen der Bliitensitzwanderung und mit mehr oder
weniger langer Furche und Areole neben der Tendenz, immer grofiere Bliiten zu
bilden) sozusagen einen ganzen Schwarm jener Aufspaltung hinterlie. Mit dieser
Deutung vertragen sich ebenfalls die Mamillarienvorkommen in Westindien und
Kolumbien, ebenso die Vorginge der Klimagiirtel- bzw. Aquatorverlagerungen. sowie
der Zeitpunkt der westindischen Landbriickenzerreiung. Dann ergibt sich auch eine
einigermaflen befriedigende Ableitung der Boreocactinae aus einem tropischen Urareal,
dem die Austrocactinae ebenfalls entstammen.

Mit dem Tempo der Verbreitung und der Vielseitigkeit der Formen, die allein
in Mexiko entstanden, steht auch die ungemein rasche und starke Ausdehnung
der Kugelkakteen (bzw. bestimmter Gattungen derselben), und die der Opuntien,
bis weit nach Nordamerika hinein, nach Riickgang der Eiszeit, also in jiingster Zeit,
im Einklang.

Vorstehende Zusammenfassung schlieit damit diese Arbeit, was die Besprechung
der einzelnen Stimme anbelangt, ab. Vielleicht triigt sie zu einer weiteren Aufklirung
der Probleme bei. Es sind mit ihr ganz neue Fragen aufgetaucht, die nun der er-
ginzenden Untersuchung harren. Hier mag die Spezialforschung einsetzen und ihren
Teil dazu beitragen, immer mehr Licht in die Entwicklungsgeschichte der Cactaceae
zu bringen, dieser Pflanzenfamilie, die zweifelsohne zu den interessantesten der Erde
gehort, und die uns sicher noch viel zu sagen hat.
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SchluBiiberblick

Wie wir gesehen haben, war es nicht miiflig, in Abstimmung auf die Ergebnisse
anderer Arbeiten und vor allem der Wegenerschen Lehre, in die Vergangenheit der
Kakteen zu schauen und den Versuch zu machen. den Schleier, der iiber ihr liegt, ein
wenig zu liiften.

Manche der Annahmen, zu denen die Betrachtungen fiihrten, weichen erheblich
von den bisherigen Anschauungen ab; zum Teil erbrachten sie ganz neue Gesichts-
punkte. Die wichtigsten mdgen noch einmal zusammengestellt sein.

Es ergab sich folgendes:
1. Die Entstehung der Cactaceae mull in der Kreidezeit stattgefunden haben.
2. Das Urareal hat offenbar im tropisch-mittelamerikanischen Raum gelegen.

3. Die erste Verbreitung der Peireskioideae, Opuntioideae und der iibrigen Cereoideae
mul} langsamer vor sich gegangen sein als die der Rhipsalis cassutha-Gruppe, die
wahrscheinlich im Palaeoziin iiber die geniiherte Kontinentlage nach Afrika iiber-
trat und sich bis Ceylon verbreitete: die iibrigen Rhipsalis-Verwandten bzw.
-Arten konnen erst spiter entstanden sein.

4. Die erste Verbreitung der Opuntioideae war offensichtlich mehr westlich orientiert ;
die iltesten Cylindropuntien sind daher im heutigen Andenraum zu finden.

5. In der Entwicklung der Cereoideae bzw. der hoherstehenden Formen mul} es drei
Hauptphasen gegeben haben: die Verbreitung vom zentralen, spiiter siidlich ver-
lagerten Raum aus, die siidliche Abzweigung nach dem andinen Raum hiniiber,
und schliefilich die Entstehung des grofien Nordareales.

6. Die Kugelformen sind wahrscheinlich sdmtlich einem tropischen Urareal ent-
sprungen, von dem nn_t_:h die Cephalocacti verblieben, dann entstand mit dem
Sitdwiirtswandern des Aquators das Siidgebiet, wobei — wie gewisse Loxantho-
cerei — z. B. Malacocarpus und Frailea in der allgemeinen Wanderungsrichtung
der iibrigen Gattungen bis Mittelargentinien hz\\ Uruguay gelangten. nicht
umgekehrt; das mexikanische Areal ist erst in jiingerer Zeit bei riicklaufiger
Aqudtorbuw&ung entstanden, aus einem stark aufgespaltenen Vorldufer, der
Mamillaria nahestand, die ihrerseits wieder aus gemeinsamen Ahnen mit Melo-
cactus abgeleitet werden darf, wihrend Discocactus ein Relikt der Siidabzweigungs-
urgruppe bzw. eine hochentwickelte Seitenstufe mit begrenzter Verbreitung sein
kann.

7. Die Semitribus Austro- und Boreocereeae stellen entwicklungsgeschichtlich die
GesetzmiBigkeit der bipolaren Ausstrahlung vom tropischen Urgebiet dar. die
auch bei den iibrigen Unterfamilien, den Umstinden nach mehr oder weniger
deutlich, festzustellen ist.

8. Das mexikanische Kugelkakteen-Areal mufl durch eine in jiingerer Zeit statt-
gefundene explosive Aufspaltung entstanden sein. Es ist die Frage zu priifen,

ob nicht — umgekehrt zu der bisherigen Auffassung — Mamillaria zu den
iltesten Typen gehort, allerdings mit (_]Pdl'}(h friih eru(‘hter) Bliitensitzspeziali-
sierung.

9. Endstiindigkeit der Bliite, Zygomorphie und Cephalium charakterisieren wohl
im allgemeinen eine bestimmte Entwicklungsstufe, Pflanzen mit solchen Merk-
malen kénnen, aber brauchen nicht enger zusammenzugehoren, da es sich hierbei
oft nur um Parallelstufen handelt: ihre Bedeutung hedarf dahcr einer eingehen-
deren Untersuchung, wie auch mdn{‘ht, anderen, noch ungeklirten Kennzeichen
(z. B. die Borstenbildung im Schopf), und vor allem sollte die Art der Samen-
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anlagen viel eingehender ermittelt werden, als es bisher geschehen ist, besonders
bei den jiingeren Cereen- und Kugelkakteenformen.

10. Den grofiten Einfluf auf die Entstehung der heutigen Areale, aber auch in weitem
MaBe auf die einzelnen Entwicklungsstufen bzw. deren Anpassungsformen, hat
die Verlagerung des Kquators und damit der Klimazonen gehabt; dullerer Anreiz
und innere Anlagen wirkten in den Bliitenspezialisierungen usw. zusammen, und
die Organisation begann sich damit mehr und mehr nach den Gegebenheiten
der Umwelt zu richten.

Es sind dies nur einige Punkte, die am meisten interessieren, und deren genauere
Klirung geeignet ist, unser Wissen um die Vorginge in der Entwicklungsgeschichte
zu erweitern.

Diese Schrift will mit ihren Feststellungen und Uberlegungen vor allem eine Er-
ginzung der Systematischen Ubersicht sein und versuchen, deren Aufbau von der
pflanzengeographischen Seite her zu begriinden; das erscheint wichtig, da andere
Argumente aus der Friihgeschichte kaum oder vorliufig nicht zu beschaffen sind.
Die Arbeit soll also, um mit Wegeners Worten zu schlielen, dasjenige Bild finden
helfen, das die Gesamtheit der bekannten Tatsachen in der besten Ordnung darstellt
und deshalb Anspruch auf grofite Wahrscheinlichkeit hat. Mége sie dazu beitragen,
dafl auch andere den hier aufgerollten Fragen weiter nachgehen.

Nachtrag zu Seite 50 oben:

Wiihrend der Drucklegung ging mir als weiterer Beitrag zu dem hier Gesagten
von L.Lindinger seine Arbeit ,,Beitrige zur Kenntnis dikotyler Pflanzen‘ zu (ver-
offentlicht in ,,Beihefte zum Botanischen Centralblatt, Band LXI [1942], Ab-
teilung A; herausgegeben von A. Pascher, Prag). Er duflert sich darin auch iiberr
das Rhipsalisvorkommen in der Alten Welt:

..Rhipsalisarten sind die einzigen Kakteen, die unzweifelhaft wildwachsend auch in der
Alten Welt vorkommen; ich nenne als Beispiel Rh. parasitica (Lam.) Haw. (syn. Rh. cassytha
Giirtn,, Rh. comorensis und sansibarica Weber)!), die sich von Westafrika bis Ceylon findet,
,-vermutlich durch beerenfressende Vigel** verschleppt, wie Berger noch 1926 schreibt (Die Ent-
wicklungslinien der Kakteen, Jena. 1926, 25). Eine solche Annahme ist vollkommen abwegig.
Vor einer Reihe von Jahren habe ich mich dariiber ausgesprochen (Mitt. 46 d. Deutschen dendrol.
Ges. 1934, 173 f.) und darauf hingewiesen. daB keine Zugvogelstrae zwischen Siidamerika
und Afrika bekannt ist. Zudem ist eine solche Verschleppung bei der grofen Entfernung und der
schnellen Verdauung beerenfressender Vigel einfach unmiglich. Uber die letztgenannte gibt
Noll an: .,Uber die Zeit des Nahrungsdurchganges (bei Turdus) ist zu erwihnen, dall Heidel-
beeren, dem niichternen Vogel in frischgereinigtem Kiifige gereicht, 50 Minuten nach dem Fressen
bereits verdaut waren. Die stark gefirbten Exkremente mit den gelben Samen bedeckten den
Boden des Kifigs** (Der Zoologische Garten 11, 1870, 309). Nun sagt man den Heidelbeeren eine
stopfende Wirkung nach. Ich machte einen Versuch mit den (wenigstens beim Menschen gegen-
teilig wirkenden Holunderbeeren, Sambucus nigra L. Bei Hiihnern, die ich damit fiitterte, er-
schienen die ersten gefirbten Ausscheidungen schon nach etwa 35 Minuten. — Auch H. Haus-
rath hat zur Frage Stellung genommen: ..Viel gréBer (als 20 km) aber diirften die Strecken
auch bei verschluckten Samen kaum werden, da die Verdauung der Végel sehr schnell vor sich
geht, in drei bis vier Stunden sicher beendet ist. Da zudem nur ein kleiner Teil der so verbreiteten
Samen auf geeignete Standorte fillt, ist die Bedeutung dieser Transportweise nur eine bescheidene,
und sie bedingt immer ein sehr langsames Wandern, da ja stets erst wieder fruchttragende Indi-
viduen in der neuen Kolonie entstehen miissen** (Pflanzengeographische Wandlungen der deut-
schen Landschaft, Leipzig und Berlin, 1911, 72).

‘) Der Autor dreht hier die Synonymie um, weil der Lamarcksche Name Cactus parasiticsu
aus dem Jahre 1788 alter ist als der Gartnersche Rhipsalis cassutha (iilteste Schreibweise bzw.
Originalschreibweise lautete so, nicht cassytha); nun hatte aber Linnaeus bereits 1768 einen
Cactus parasiticus benannt, so dal} der giiltige Name Rhipsalis cassutha Girtner lauten mul}.
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Auch Lindberg hat eine Verschleppung der Rhipsalis durch Vigel abgelehnt (Monats-
schrift f, Kakteenkunde 3, 1893, 84), dergleichen durch Meeresstrémungen, weil die Beeren
ebenso ..wie die keimfihigen Samen bald untersinken®.

In meinen erwithnten Ausfithrungen habe ich darauf hingewiesen, daB nach der Wegenerschen
Theorie der Kontinentalverschiebungen ein fritherer Zusammenhang von Afrika mit Siidamerika
anzunehmen ist, womit die Verbreitung von Rhipsalis ihre natiirliche Erklirung findet. Zum
Vergleich habe ich die ganz ihnliche Verbreitung der Schildlausgattung Selenaspidus erwihnt.
Die Schildliduse der Familie Diaspididae befinden sich ja gewissermafien in einer ihnlichen Lage
wie die Pflanzen, da sie im erwachsenen Zustande, wenigstens die Weibchen, keine Gliedmalen
besitzen. Die Schildlausgattungen Furcaspis und Pseudoparlatorea sind weitere Beweise fiir den
einstigen Zusammenhang der beiden Festlinder. Einen neuen Beweis fiir diese einstige Ver-
bundenheit hat mir die Gattung Cryptodiaspis geliefert: C. conservans Ldgr., C. hamata Ldgr.
und C. limuloides Ldgr. in Westafrika, Kamerun, andererseits C, myrciariae (Hemp. als Neo-
parlaspis) in Brasilien, Sdo Paulo. Und kiirzlich habe ich feststellen kinnen, dall Arten der Schild-
lausgattung Cryptaspidus ein Vorkommen zeigen, das eine Parallele zu demjenigen der Pflanzen-
gattung Ravenala ist: C. nucum Ldgr. lebt in Madagascar, zwei andere Arten, C. atibaiensis und
C. cheloniformis (beide Lepage als Costalimaspis, Arch. inst. biol. 8. Paulo, 8, 1937, 245 bzw. 242),
in Sio Paulo (Brasilien). — Daran schlieBt sich die Verbreitung der Schlangengattung Corallus
eng an: ,,Vier Arten sind in Zentralamerika, dem nérdlichen Siidamerika, Trinidad und einigen
westindischen Inseln zu Hause, wihrend die fiinfte Art, Corallus madagascariensis, in Madagascar
vorkommt* (W. Jiirgen. Blitter fir Aquarien- und Terrarienkunde 47, 1936, 32). Da hat
sicher der Vogel Rock der arabischen Mirchen erfolgreich mitgewirkt.

Als Beispiel aus der Planzenwelt ist noch die Auffindung einer Bromeliacee, dieser bisher
rein amerikanischen Pllanzenfamilie, aus der Gattung Pitcairnia in Westafrika zu nennen (P.
Sfeliciana (A, Chev.) Harms und Mildbraed, Notizbl. d. bot. Gartens u. Mus. zu Berlin-Dahlem
14, 1938, 118 ff.: ,,Hiermit ist zum ersten Male eine in Afrika heimische Bromeliacee festgestellt,
und der Fall reiht sich an andere Entdeckungen an, die gewisse Familien oder Gattungen auch fiir
Afrika nachweisen, von denen man vorher annahm, dal} sie ausschliellich amerikanisch sind:
Mayaca, Rapateaceae [Maschalocephalus], Vochysiaceae [Erismadelphus]*).

Rhipsalis ist also in Afrika keine Ausnahme mehr. Die Verbreitung dorthin ,,durch beeren-
fressende Vigel'* diirfte sich nach den angefithrten Tatsachen als eine der vielen durch nichts
bewiesenen, willkiirlichen Annahmen herausgestellt haben, an denen die Botanik noch niemals
Mangel gelitten hat. Dagegen ist eine solche Verbreitung auf kurze Entfernungen natiirlich
durchaus moglich.*

Eine weitere Deutung von Buxbaum (Rhipsalis-Studien, CACTACEAE, Jahr-
biicher der Deutschen Kakteengesellschaft 1942, I, August, 4) sei hier der Voll-
stindigkeit halber ebenfalls wiedergegeben:

..Eine besondere Bemerkung verdient noch die merkwiirdige Verbreitung von Rhipsalis
cassytha, die als einziger Vertreter der Familie auller am amerikanischen Kontinent noch in
Afrika (Festland und Inseln) und auf Ceylon vorkommt. Diese Vorkommen werden merkwiirdiger-
weise auf Verschleppung durch Vigel zuriickgefiihrt. Ich kann mich dieser Meinung keinesfalls
anschlieflen, und zwar aus folgenden Griinden:

1. Wenn der europiische Vogelzug auch das Mittelmeer iiberquert, so geschicht dies, wie wir
heute verldBlich wissen, stets iiber die Meerengen, von einem transatlantischen Vogelzug
kann also unter keinen Umstinden die Rede sein. Sonst wiirde ja die Vogelwelt beider
Kontinente iibereinstimmen, was bekanntlich nicht der Fall ist,

2. Nicht einmal Schwimmvdgel kinnen in Frage kommen, da die Meeresstrémungen gerade
in der entgegengesetzten Richtung strémen (Passatdrift), ganz abgesehen davon, dal ein
Seevogel keine Urwaldpflanzen verbreiten konnte.

3. Die weitere Verschleppung nach Ceylon wire bei Annahme von Vogelverbreitung ein
weiteres undenkbares Problem. .

Dagegen ist zu beachten, dal} der Segelschiffsverkehr nach Indien den Atlantik zweimal iiber-
queren mulblte, wobei sich oft monatelange Aufenthalte an der brasilianischen Kiiste ergaben.
Auf diese Weise wiire eine Verbreitung der offenbar sehr anpassungsfihigen Art iiber Afrika
und Ceylon sehr wohl denkbar, wie ja umgekehrt auch indische Pflanzen (z. B. Butelona) nach
Tropisch-Amerika verschleppt wurden. Ich bin daher der Ansicht, daBB die Verbreitung dieser
Pflanze nach Afrika usw, auf den Menschen zuriickzufiihren ist. Autochthon ist sie dort auf
keinen Fall.*
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Wie man sieht, ist das Thema nahezu gleichzeitig von drei Autoren aufgegriffen
worden; allerdings liegt mein erster Entwurf, in den Irmscher Einsicht nahm,
rund acht Jflhre zuriick. Es waren bis zur endgiiltigen Ausarbeitung noch viele Einzel-
heiten aus Ubersee zu beschaffen, so daf} ich die Arbeit erst jetzt herausbringen konnte.

So einfach, wie Buxbaum, der die Wegenersche Lehre iibersieht, kiinnen wir es
uns aber meines Erachtens angesichts der letzteren und der vielen anderen parallelen
Beispiele aus der Tier- und Pflanzenwelt nicht machen, ganz abgesehen davon, dal
nicht ersichtlich wird, wieso sich die ,,anpassungsfihige Pflanze** mit Schiffen gerade
nur nach gewissen Punkten, aber z. B. nicht iiber Ceylon hinaus verbreitet haben soll.

Alle Betrachtungen erfassen das Problem nur halb. Auch die Achillesferse der
Lindingerschen Ausfiihrungen gegen die Vogelverbreitung ist offensichtlich. Es wiire
interessant gewesen, wenn dieser Autor seinen Gedanken, der an sich nicht neu war,
denn Wegener war ja selbst der erste, der zweikontinentale Verbreitungen mit Bei-
spielen belegt hat, zu Ende gedacht hitte. Es gilt ndmlich nicht nur, die Wegenersche
Lehre zur Deutung heranzuziehen, sondern auch: nach ihr den Vorgang der zwei-
kontinentalen Verbreitung logisch und befriedigend zu rekonstruieren, d. h. begreif-
lich zu machen.

Die Gegner der Vogelverbreitung sagen z. B. nicht, wie denn nun an sich eigentlich
die Rhipsalisausdehnung vor sich geht? Irgendwie muf} sich die Pflanze ja verbreiten;
und wie geschieht das bei diesem Epiphyten? Hier ist der Vogel meines Erachtens
tatsiichlich, wie ich auf Seite 48 ausfiihrte. ausschlaggebend gewesen. Die Vogel-
verbreitung mag eine dreifache gewesen sein:

1. In engerem Umkreis durch verdaute Beeren.

2. In etwas weiterem Umkreis durch Verschleppen der Samen (der klebrigen [!]
Friichte) an den FiiBBen usw.

3. Durch frithen Vogelzug. Nimmt man nimlich eine stark geniiherte Kontinent-
lage an, und daBl zu Ende der Kreide eben die letzte Verbindung unterbrochen
war, so ist sehr wohl in damaligen Zeiten ein Vogelzug iiber jene Meerenge denk-
bar. Wir wissen ja dariiber nichts, konnen es daher jedenfalls nicht ablehnen.

Aullerdem wachsen Rhipsalis ziemlich schnell; bedenkt man. wie rasch die
Verwilderung der Opuntien in Australien vor sich ging, wird erklirlich, daf} sich die
Rhipsalis in der erwithnten Form so weit verbreitet haben konnen. Im iibrigen handelt
es sich um lange friithgeschichtliche Zeitriume. Heute ist freilich keine Vogel- oder
Vogelzugverbreitung iiber die Ozeane mehr moglich, sie kann aber einst sehr wohl
bei naher Kontinentlage stattgefunden haben und war durch die klebrigen Beeren
auch ohne Verdauung gegeben. Man muf} eben nicht nur einen Teil dieses ganzen
Fragenkomplexes betrachten, sondern das gesamte Geschehen zu erkliren versuchen,
dann ergibt sich das weiter vorn rekonstruierte Bild, das das Ritsel der Rhipsalis-
verbreitung als gelost ansehen lifit. Es hiitte dazu gar nicht einmal der interessanten
Feststellung einer afrikanischen Bromeliacee bedurft. Die Vielzahl der Zeugen aber
ist schlieBlich einem Beweis gleichzuachten, auch fiir die Richtigkeit der Wegener-
schen Annahmen,
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