ABHANDLUNGEN

DER

K. K. Z00OL -BOTAN, GESELLSCHAFT IN WIEN.

BAND 1V, HEFT b.

DER BLUTENBAU

DER

ZYGOMORPHEN RANUNCULACEEN

UND SEINE BEDEUTUNG

STAMMESGESCHICHTE DER HELLEBOREEN

VON
RUDOLF SCHRODINGER

MIT 95 ORIGINALZEICHNUNGEN
IN 2¢ TEXTFIGUREN

EINGEREICHT AM 30. JUNI 1909. — AUSGEGEBEN AM 22. SEPTEMBER 1909

e (\SETTPER &
4 ARIEVS Y,

JENA
VERLAG VON GUSTAV FISCHER

1004,




ABHANDLUNGEN

DER

K. K. ZOOL.-BOTAN, GESELLSCHAFT IN WIEN.

BAND IV, HEFT 5.

DER BLUTENBAU

DER

ZYGOMORPHEN RANUNCULACEEN

UND SEINE BEDEUTUNG

STAMMESGESCHICHTE DER HELLEBOREEN

VON

RUDOLPF SCHRODINGER

MIT 95 ORIGINALZEICHNUNGEN
IN 24 TEXTFIGUREN

EINGEREICHT AM 30. JUNI 1909. — AUSGEGEBEN AM 22. SEPTEMBER 1909

JENA
VERLAG VON GUSTAV FISCHER
1909.

I



Inhaltstibersicht.
Seite
Ilelanpe o o w3 B EE e w S G R AR B E B W p S E 5 R W 1—2
I. Der Bau der zygomorphen Ranunculaceenbliten . . . . . .. 3—30
A. Die verschiedenen Formen der Bliiteneinrichtung . . . . . . . . . . . 3—-10
B. Der Bau der Nektarien und die Homologie der Kronblitter . . . . . . 1119
C. Der taktische Aufbau der Bliten . . . . . . . . . . . ... .. ... 19—27
D. Die Delphinieen als Tribus und ihre Beziehungen zu Nigella . . . . . . 28—30
II. Die Auffassung der Ranunculaceenbliite in Bliitenmorpho-
logie und Systematik . . . . . . . . ... ... ... ... 31 37
a) Alexander Braun (I858) . . . . . . - . v o v ¢ v h e e h s e e 3132
b) Eichler (1878) . . . . . . . . . . . . ..o 52—34
¢) Prantl (1891) . . . . . . . . . . e e 34—36
Do I8 o sk s om o s e o wms h s s W R e s oE 36—37
III. Entwicklungswege bei den Helleboreen . . . . . . . . . . .. .. 3752
Ao PERAING o wrurve 0 ¥ m w5 v R 5 3 m o8 ¢ BB EEE s owow 39—41
B. Die Sexualformationen . . . . . . . . . . . ... ... ... ... 41—44
C. Die Honigblitter der Primitiven . . . . . . . . . . . ... .. ... 444D
D. Alternisepale Honigblattkronen . . . . . . . . . .. . . ... . ... 45—49
E. Episepale Honigblattkronen . . . . . . . . . .. . . ... .. ... 49—52
Abschluss . . . . . . . . . . e e e e e e e e 53—56
Tabelle I. Die Blitenformen der Helleboreen . . . . . . . . . . . . . . . .. 57
p” II. Die verwandtschaftlichen Bezichungen der Helleborecngattungen . . . . 58—59
» 1L Die Laubblattformen der Helleboreen . . . . . . . . . .. ... .. 60
LHOPREDE o0 5 on e 41 9w w0 i w0 W B ok e w W H B A @ it e e B3 Blan K 61



Der erste Hauptabschnitt dieser Schrift bemiiht sich, ein moglichst
vollstiindiges und tatsachentreues Bild von dem Bau der zygomorphen
Ranunculaceenbliite zu geben. Drei Momente standen im Vordergrund
meines Interesses: die ziemlich stark vernachlissigte Morphologie der
Honigblédtter, dann der taktische Aufbauder Consolida-Bliite,
iiber den eine Einigung der Meinungen bisher nicht zu erzielen war, end-
lich die Charakterisierung und Abgrenzung der Gattungen,
die auch heute noch gewdshulich in einer Weise dargestellt wird, als
kiinnten wir nicht einige hundert aus fast allen Teilen der Erde stammende
Arten, sondern nur die wenigen, in Europa gemeinen Formen.

Ick habe diesen Teil meiner Arbeit ohne jede theoretische
Endabsicht begonnen und auch vollendet,

Erst als meine Studien iiber den Ban der zygomorphen Bliiten ab-
geschlossen waren, und ich anfing, iiber die Beziehungen der zygomorphen
Sippe zu anderen Sippen nachzudenken, wurde ich in die Notwendigkeit
versetzt, mir eine Vorstellung von der primitiven Ranuncula-
ceenbliite zu bilden. Was ich hieriiber in der Literatur vorfand,
namentlich bei Kichler, dessen Auffassung allem Anschein nach ziemlich
allgemein akzeptiert ist, schien mir mit den Erfahrungen, die ich an den
zygomorphen DBliten gemacht hatte, ziemlich unvertriiglich zu sein. Je
eingehender ich diese Bliiten mit denen anderer Ranunculaceen verglich,
desto unannehmbarer wurde mir die von Eichler iiberkommene Lehre,
desto mehr kam ich auch zu der Ueberzeugung, dass gerade der Ban der
zygomorphen Bliten die beste Gelegenheit bietet, die einschligigen Ver-
hiltnisse zu studieren.

So entschloss ich mich denn, im engsten Anschluss an eine ausfihr-
liche Darstellung der Delphinieenbliite, ja aus ihr heraus den Versuech
zu wagen, die Eigenart und die Entwicklungswege der
Ranunculaceenblite aufzuhellen. Wenn ich mich bei diesen
theoretischen Erdrterungen moglichst auf den Formenkreis beschrinkte,
dem die Delphinieen zuniichst angehéren, auf den Formenkreis der

Helleboreen, so befolgte ich nur ein Gebot der Vorsicht. Ich iiber-
Abhundl. d. k. k., zool.-botan., Ges, Bd. 1V, Heft 5. 1
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lasse es der Zukunft, wie weit sich meine Weise, die Dinge anzusehen,
auch bei den Anemoneen bewihrt. Gewiss werden auch im engeren Kreis
der Helleboreen meine Ergebnisse an dieser oder jener Stelle noch einer
Korrektur bediirfen. Dess bin ich ganz gewiirtig; den eingeschlagenen
Weg aber halte ich fiir richtig. ‘

Als hauptsichlichste Grundlage fiir meine Studien diente mir das iiberaus
reiche Herbarmaterial der Wiener Sammlungen, insbesondere des Wiener
Hofmuseums und des Botanischen Instituts der Wiener Universitit,
Soweit es anging, wurde natiirlich auch frisches Material herangezogen.

Die in der Literatur niedergelegten Nachrichten wurden, soweit sie
einer Nachuntersuchung aus irgend einem Grunde nicht zugiinglich waren, auf
den Grad ihrer Zuverlissigkeit und Eindentigkeit sorgfiltiz gepriift. — Um
dem Verdachte zn begegnen, ich hitte vielleicht diese oder jeme fiir meine
eigene Darstellung minder bequeme Nachricht absichtlich beiseite geschoben,
habe ich dort, wo es sich um kritische Fragen handelt, das von mir nicht
verwertete Nachrichtenmaterial in kurzen Anhiingen mitgeteilt und, wo es
notwendig schien, auch kritisch erértert.

In die Literaturiibersicht wurden absichtlich nur solche Werke
anfgenommen, welche mit den hier behandelten prinzipiellen Fragen sich
beschiftigen oder zur Lisung derselben wertvolles Material beibringen.

In den am Schlusse angefiigten tabellarischen Zusammen-
stellungen war ich bemtiht, die wichtigsten Ergebnisse moglichst anschau-
lich darzustellen.

Die beigegebenen Figuren sind alle mit dem Abbeschen Apparat
direkt nach den Objekten gezeichnet; auch den schematisierten Diagrammen
liegen Naturaufnahmen zu Grunde. Nur ber dem Diagramm [ hielt ich mich
an eine Hofmeistersche Zeichnung.

Wien, Mai 1909,


http:Nacbnnt.er

I. Der Bliitenbau bei den zygomorphen Gattungen.

Wir ordnen unsere Studien am besten so, dass wir die zygomorphen
Bliiten zuniichst rein makroskopisch betrachten und den intimeren Fein-
heiten im Ban und in der Stellung der Organe erst spiter nnsere Auf-
merksamlkeit zuwenden.

Schon auof dieser ersten Stufe unserer Untersuchung werden wir er-
kennen, dass mit den herkémmlichen zwei Gattungen kein Auslangen zu
finden ist, dass wir vielmehr drei generisch selbstindige Artsippen unter-
scheiden miissen: Aconitum, Delphinium und Consolida. Fs kann die
Uebersichtlichkeit nur férdern, wenn ich gleich von Anfang an den Namen
Delpliniwm auf die drei De Candolleschen Sektionen Staphisagria,
Delphinastrum und Delphinellum einschriinke, die Sektion Consolida D. C.
aber als Gattung behandle.

Von diesen drei Gattungen ist Delpliniwm morphologiseh am besten
anfgeklirt. Wir werden es in allen Stadien der Untersuchung den-anderen
Gattungen voranstellen.

A. Die zygomorphe Bliiteneinrichtung.
a) Delphinium.

Androeceum und Gynoeceum der Delplinium-Bliite sind spiralig ge-
baut und zeigen keinerlei Symmefrieverhiiltnisse. Die Zygomorphie be-
ruht nur auf der eigentiimlichen Ausbildung von Keleh und Krone. Der
Keleh stellt dem Grundplan nach einen quincuncialen Quirl vor, in der bei
Dicotylen hiufigsten Stellung, mit dem zweiten Sepalum median-hinfen.
Eben dieses ist hier spornig ausgesackt,

Viel eigenartiger ist der Bau der Krone (Diagr. I u. II, p. 23). Deut-
lich ausgebildete Blumenbliitter stehen nur in der oberen Hilfte der Bliite.
Payer hat aber fiir D. Staphisagria (1854, p. 250), Hofmeister fiir
D. elatwm (1868, p. 458, Fig. 81) nachgewiesen, dass die Krone, der An-
lage nach, aus 8 Blittern besteht. Die 8§ Kronprimordien sind den
b Sepalen zum Teil einzeln, zum Teil in Paaren superponiert. Die Paare
stehen vor den 3 dlteren Sepalen (S1, 2, 3), die einzelnen vor
den 2 jiingeren.
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Von diesen 8 Anlagen bleiben die 4 in der unteren Bliitenhiilfte
(P1, 4, 3, 6) cntweder ganz latent oder sie entwickeln sich nur zu
schmalen, kaum filamentlangen, funktionslosen Blittchen. So schén und
der Zahl nach so vollstindig wie bei D. anthriscifolium findet man sie
selten (Fig. 1c, e).

Die 4 Kronblitter der oberen Bliitenhilfte (P 7, 2, 5, 8§ sind stets
funktionsfilhig ausgebildet, aber von zweierlei Gestalt. Je zwei zur Median-
achse symmetrisch stehende bilden ein gleichartig entwickeltes Paar. Die
beiden median hinten vor S 2 stehenden (P2, 5) sind knapp iiber der
Basis in einen Honigsporn ausgezogen (Fig. 1a). Thre Spreiten sind

Fig. 1. Delphinium anthriscifolivm Hance. Analyse der Corolle (+ 6). a rechtes Sporn-
petal, b, d rechtes und linkes Seitenpetal, ¢, e reduzierte Kronblittchen in der unteren
Bliitenhiilfte.

kriftig entwickelt und ragen aus dem Kelchsporn hervor: die Sporne hin-
gegen sind gemeinsam in den Kelchsporn versenkt. An der Seite, mit der
die beiden Blitter aneinander liegen, sind ihre Spreiten merklich schmiler,
als auf der anderen, und die Sporne tief ausgeschnitten, so dass sie auf
eine gute Strecke gegeneinander offen sind. Dadurch wird dem saugenden
Insekt der Uebergang von einem Sporn zum anderen wesentlich erleichtert.
Die beiden lateral hinteren Kronblitter (7, 8) sezernieren nicht, sind
ungespornt und haben die Gestalt genagelter Blumenblitter. Durch eine
eigentiimliche, bei allen Arten gleichsinnig vollzogene Wendung ihres
Nagels treten sie hart an die Spornkronblitter heran (Fig. 1b, d).
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§ Staphisagria (Fig. 2a). Im einfachsten Fall, bei den wenigen
Arten der Sektion Staphisagria D. C. wird dadureh nicht viel mehr er-
reicht, als dass die seitlichen Petalen die morphologische Unterseite ihrer
Platten als wirksamen Schauapparat gegen den Bliiteneingang kehren. Ob
sie in dieser Stellung auch schon zur Begrenzung des Honigzuganges
etwas leisten, lisst sich ohne bliitenbiologische Beobachtung schwer be-
urteilen. Viel wohl kaum. Jedenfalls liegt hier die riickstiindigste Bliiten-
einrichtung vor, der wir bei Delphinium begegnen.

Fig. 2. Die drei Sektionen von Delphinivm, a § Staphisagria D. C. (D. Staphisagria) (+ 3%/,);

b § Delphinastrum D. C. (D. wncinnatum Hook. et Th.) (+ 5); ¢ § Delphineltum D. C. (D. pere-

grinwm L) (4 3',). Bei a und b je ein Spornpetal und das anliegende Seitenpetal sicht-
bar, bei ¢ beide Spornpetala und beide Seitenpetala, das rechte (¢‘) aber abgetrennt.

§ Delphinastrum (Fig.2b). Die Hauptmasse der Delphinium-Bliiten
gehort der Sektion Delphinastrin D. C. an, in deren vorgeschrittener Be-
stiubungseinrichtung die seitlichen Kronblitter eine hervorragende Rolle
spielen. Sie treten hier nicht nur hart an, sondern direkt vor die Spreiten
der Spornpetalen; dadurch verlingern sie die Saugréhre derart nach oben,
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dass der Sporn nur fiir ein von oben anfliegendes Insekt zugiinglich ist.
Thre nach vorn herabgeschlagenen Platten decken sich schiitzend fiber den
Sexualapparat, ihre morphologischen Oberseiten, die oft mit schinen
Haarbiischeln - geschmiickt sind, locken das Insekt auf die richtige Fihrte
und bieten ihm eine gute Anflugstelle. Zwischen ihren Niigeln bleibt ein
Spalt frei, durch welchen die Staubblitter sich nach der Reihe ihres Reifens
in die Saugrohre legen und so ihre Antheren dem saugenden Riissel in
den Weg stellen. Die einzelnen Arten der Sektion erreichen verschiedene
Grade der Vollkommenheit in dieser Einrichtung; das Prinzip ist aber
iiberall das gleiche.

§ Delphinellum (Fig. 2¢). Etwas abweichend verhiilt sich die
kleine Sektion Delphinellum D. C. Bei ihren nur im Mediterrangebiet ver-
breiteten Arten haben die Spornpetalen eine eigentiimliche Ausbildung ge-
funden., TIhre grossen, fast nervenlosen Fliigel umbiillen den Sexualapparat:
durch eine scharfe Einziehung lings des Fliigelansatzes wird die Ver-
lingerung des Saugrohres hergestellt. Den Seitenpetalen ist hier ein Teil
ihrer Funktionen abgenommen, sie leisten aber als Schavorgan und An-
flugbrett wertvolle Dienste.

Jedenfalls ist fiir alle Delphinien charakteristisch, dass ihr Be-
stiubungsapparat durch das Zusammenwirken von Sporn und Seitenpetalen
zustande kommt, und die einzelnen Sektionen unterscheiden sich sehr priizis
durch die Art, wie bei ihnen die Seitenpetala verwendet werden?).

b) Aconitum.

Die helmige Form des unpaaren Kelchblattes, die man bei Aconitum
gewdhnlich in erster Linie betont, ist fiir diese Gattung in keiner Weise
kennzeichnend. Thre verschiedenen Arten zeigen eine ganze Stufenfolge
von echt helmigen bis zu echt spornférmigen Blittern, die denen von
Delphiniaon an Schlankheit nicht das geringste nachgeben®). Auch die
Stielung der Honigsporne ist an sich nicht wesentlich; Stielung der Honig-
bliitter ist bei den Ranunculaceen ein uraltes Merkmal, das sich in den meisten
Gattungen bei einem Teil der Arten erhalten hat, unter anderem auch bei Del-

1) Die Sache ist nicht so aufzufassen, als wenn die 3 Bektionen nur durch ihre Be-
stiinbungseinrichtungen sich unterschieden. Staphisagria und Delphinellvm nehmen noch
durch andere Merkmale eine Sonderstellung ein: Wuchs 1—2-jihrig; Seitenpetala stets
kahl, nie an der Spitze zweispaltig, hichstens ausgerandet; Verbreitungsgebiet rein medi-
terran. Bei Staphisagria kommt noch hinzu: die freilich stets sehr kurze Stielung der
Spornpetala (vergl. Fig, 2a) und die leichte Verwachsung der Kronblattrinder an der
Basis, endlich eine eigentiimliche Samenform. Die Zusammenziehung von Staphisagria
und Deiphinastrum (Braun 1858, Prantl 1891) ist nicht zu billigen. Es fehlt jeder
Anhaltspunkt dafiir, sie mit den Delphinastren in niihere Bezichung zu setzen. Am aller-
wenigsten darf man die Staphisagrien als primitive Delphinastren auffassen. Wir kinnen
mit Sicherheit nur sagen, dass sie in der Ausbildung des Bestiubungsapparates am riick-
stiindigsten sind. — Die Sektion Delphinastrum (Wuchs ausdanernd) diirfte aus mehreren
Bippen bestehen, die sich nnr vorliufig nicht rein scheiden lassen.

2) Vergl. Reichb, Ill. spee. Aconiti gen., Tab, XXIX u. XTIV,

S
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phindwm*). Wesentlich ist, dass dieses Merkmal bei deonitum in extremer
Weise ausgebildet ?) und in bestimmter Art fiir die Bliteneinrichtung aus-
geniitzt ist. Die eigentlichen Spornblitter bleiben hier im Vergleich zu
denen von Delphiniwm und Consolide sehr klein und werden an den lang
entwickelten Stielen ganz in die Hohlung des unpaaren Kelehblattes ver-
senkt, das hier nicht nur den Schutz des Honigapparates i{ibernimmt,
sondern auch den Zugang zu ihm regelt, der nur von vorn her iber das
Androecenm offen bleibt. Der Bestiubungsapparat setzt sich hier nicht
aus Spornpetalen und Seitenpetalen, sondern aus den Spornpetalen und
dem unpaaren Kelchblatt zusammen. In Korrelation damit kommen Seiten-
petala nur verkiimmert zur Entwicklung. Das Zustandekommen dieses
Bliitenapparates, durch den sich Aconitum von den beiden anderen zygo-
morphen Gattungen unterscheidet, beruht sichtlich auf einer abweichenden
intwicklungsrichtung. Withrend bei Delphinium und Consolida die Spreiten
der Spornpetala gefordert wurden, die Stiele aber verkiimmerten, ist hier
gerade das Gegenteil eingetreten. Da Formfberginge ginzlich fehlen,
scheint mir damit auch die Frage nach dem systematischen Rang der Sippe
entschieden ®). Aconitwm ist gewiss keine Sektion von Delphinium, sondern
eine lingst selbstindig gewordene Gattung.

¢) Consolida,

Bei Consolida steht vor dem unpaaren Kelchblatt ein einzelnes Sporn-
petal. Da seine Spreite wie bei Delphinium aus dem Kelchsporn heraus-
ragt und seitliche Kronbliitter wie bei Aconitum fehlen, ist dies Spornpetal

fir die Herstellung des Bestiinbungsapparates auf sich allein angewiesen.
. =] -

Wenn man unseren Gartenrittersporn betrachtet, wo das Spornpetal ebenso
reiche Seitenfliigel besitzt, wie das von Delphinellum, und die hochragenden
Endlappen einen priichtigen Schanapparat abgeben, dann erscheinen Seiten-
petala hier ganz iiberfliissig, und man begreift es ganz wohl, wenn Prantl
Consolida als vorgeschrittene Sektion von Delphinium bezeichnet (1887,
p. 246). Damit scheint es auch in Einklang zu stehen, wenn Prantl das
Vorhandensein nervenloser Fliigel an den Spornpetalen bei Consolida als
Sektionsmerkmal anfithrt (1891, p. 60).  Delplhinellum gibe dann die
Zwischenform ab. X

In Wirklichkeit verhalten sich die Dinge ganz anders. Schon in der
Sippe unserer Feld-Consolida (C. arvensis = D. Consolide) finden wir Arten,
bei denen die Endzipfel des Spornpetals nur einen sehr bescheidenen
Schauapparat herstellen, und in der Sippe des Gartenrittersporns sind die
Spornpetale nur bei C. 4jacis und seinen niichsten Verwandten mit reichen
Fliigeln ausgestattet; bei C. Rawvey: fehlen sie so gut wie ganz, und

1) § Staphisagria.

2) In dihnlicher Weise nur noch bei Garidella unguicularis.

3) Scheinbar ihnliche Ausbildungen des Spornpetals bei Consolide beruhen nicht
auf Streckung des Stieles, sondern auf Streckung des @iber dem eigentlichen Nektar ge-
legenen Nagels des Blattes (vergl. iibrigens den niichsten Abschnoitt I B).
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Fig. 3. Sippe der Consolida Ajacis. Spornpetala. a . Raveyi —, b C. awilli- Fig. 4. Consolida Raveyi. Bliite mit den 2 Vorblittern, da-
flora —, ¢ C. ovientale subsp. hispanica —, (4 4.) neben der median durchschnittene Fruchtknoten mit der fiir
die Sippe der ¢, Ajacis charakteristischen Narbe. (4 4.)
o
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C. axilliflora nimmt eine Mittelstellung ein (Fig. 3). Die Bliiteneiurichtung
von C. Raveyi ist nicht vorgeschrittener als die riickstindigste, die wir bei
Delphinaume fanden. TEs ist ganz interessant, wie bei €. Ravey: (Iig. 4)
tie 2 seitlichen Kelchblitter jene Dienste leisten, welche bei Staphisagria

a b C

d e

Fig, 5. Sippe der Consolida tomentosa. a C. pusilla pahestehend (+7), b C. tomentosa —
g ppe bl ,
(+ D), ¢ C. armeniaca — (+ 3), d C. tomentose forma (+ D), e C. trigonelloides — (+ 10).

von den seitlichen Kronblittern besorgt werden. Schon das deutet darauf
hin, dass die Seitenpetala bei Consolida auf einer viel fritheren Stufe ver-
loren gegangen sind. Eine fihnliche Stufenfolge von bescheiden bis reich-
lich gefliigelten Spornblittern, wie in der Ajacis-Gruppe, finden wir in der Sippe
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der Consolida tomentosa (Fig. 5); doch herrscht hier mehr Mannigfaltigkeit.
Bei (. trigonelloides nehmen die Fligel Formen an, die an die bei Delphi-
nellun kaum mehr erinnern.

Ginzlich versagt Delphinellum als Zwischenform vor der Gruppe der
C. Aconiti (Fig. 6). Davon, dass die Plastik hier fast mehr an Aconitum
als an Delplinium erinnert,
mdchte ich ganz absehen. Das
Wesentlichste ist, dass hier
die Fliigel eine ganz andere
morphologische Natur haben.
Bei Delphinellum und den
bisher betrachteten Consolida-
Formen entstehen sehr friih
unter der Spitze zwei neue
Vegetationspunkte,  durch
deren Tiitigkeit das Blatt im
oberen Teile dreilappig wird
(Fig. 17C). Aus einer Ver-
breiterung der zwei seitlichen
dieser Lappen gehen die vor-
gestreckten oder hiingenden
Fliigel hervor, die hier nie
ganz mnervenlos sind?!). DBei
(", Aconili und seiner engeren
Sippe treten, wenn die 3
oberen Lappen schon deutlich
differenziert und ziemlich
Fig. (5.‘ Sippe d.er Consolida Aconiti (+5). a, b aus  paap gehoben sind, nachtriig-
dem Formenkreis (lerk (' anthoroidea —, ¢ C. Thir- lich noch zwei weitere Vege-

e tationspunkte knapp iber der
Basis auf, und aus diesen gehen die stets aufstrebenden und wirklich
nervenlosen Fligel hervor (Fig. 17D).

Schon durch diesen fliichtigen Ueberblick iiber die Formenwelt von
Consolida, der ihren Reichtum durchauns nicht erschopft, wird offenbar, dass
Delpliniwm und Consolida nicht nur in ihrer heutigen Gestalt stark von-
einander abweichen, sondern auch schon seit langem getrennte Wege gehen.
Die innere Entwicklung von Consolide beruht ebenso sehr auf dem Fehlen
seitlicher Kronblitter, wie die von Delphinium auf ihrem Vorhandensein.

Wie tief der generische Unterschied zwischen den beiden Sippen ist,
kann erst die weitere Untersuchung lehren. Wir sind ja bis jetzt nicht
weiter gegangen, als man mit unbewaffuetem Auge kommt.

1) In der Sippe der €. tomentosa sogar reich durchneryt.
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B. Der Bau der Nektarien und die Homologie der Kronbliitter.

Die Nektarien der Ranuncula-
ceen sind von recht verschiedener
Gestalt, doch lassen sich bei ihnen
— soweit sie nicht nektarsteril ge-

Figh7. Vgl. Text. Z7  IMig. 8. Ontogenie des Spornpetals von
015 bis 24 mm Hohe (D. elatun).
worden sind — deutlich zwei Typen
unterscheiden ).

Die einen sind napfig (Coptis)
oder rohrig (Hellehorus); d. h. das
ganze Blatt — abgesehen natiir-
lich von dem oft vorhandenen Stiel
— ist in einen bald seichteren, bald
tieferen Honigbecher verwandelt. So-
weit die Spreite entwickelt ist, so
weit ist sie auch in ihrer ganzen
Ausdehnung Becherwand. FEin Quer-
schnitt zeigt nur das ringformig ge-
schlossene Band des Spreitendurch-
schnittes. An solchen Nektarien treten

natiirlich nie Schuppen auf. 5%
Bei den anderen ist die Spreite N
flichig entwickelt und die Honig- Fig. 9. Vgl Text.

1) Nektarsteril gewordene Honigblitter nehmen stets flichige Gestalt und &
petaloides Aussehen an (Cimicifuga, Coplis, Aectaen),
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sekretion an der Dasis in einer flachen Grube (Trollins) oder seichten
Tasche (Callianthemam) lokalisiert, Die Tasche erreicht nie die volle
Breite der Blattfliiche selbst; von dieser bleibt stets ein schmaler Saum
zu beiden Seiten der Tasche von vorne sichtbar. Ein Querschnitt geht
nicht bloss durch die Spreite, die ja nur die Riickwand des Nektariums
bildet, sondern auch durch die Taschenwand, welche das Nektarium vorne
bedeckt. Der vorspringende Sanm der Spreite ist am Schnitte stets deut-
lich sichtbar (Fig. 17 H, a, b). Der freie Rand der Taschenwand entwickelt
sich oft zn einer Sehuppe (alle Entwicklungsstufen von flachgrubigen bis
zu beschuppten Nektarien in der Gattung Ranuncidus).

16
SE— 035
T2

Fig. 10. D. elatum. Ountogenie des Seitenpetalums von 0-35 bis 25 mm Hihe.

Zu diesem zweiten Typus gehdren die gespornten Kronblitter der
Delphinien; nur dass die Nektartaschen (nicht etwa das ganze Blatt)
in einen Sporn ausgezogen sind. An dem erwachsenen, stark asymmetri-
schen Blatt ist in dem bald schuppen-, bald schwielenarticen Gebilde am
Sporneingang die Taschenwand oft nicht mehr deutlich zu erkennen
[Fig. 71 a und bY]. Am noch jungen, etwa 2—3 s hohen Blatt er-
kennt man aber deutlich, wie die beiden Spreitenhilften durch eine kleine

1) Bei a die Taschenwand in natiirlicher Lage, bei b nach vorne umgelegt.
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transversale Wand miteinander verbunden sind (Fig. 8). An der Seite,
wo der Sporn nicht ansgeschnitten ist, sieht man auch den Rand der
Spreite als schmalen Saum vorspringen (Fig. 7 II b absichilich stark
schematisiert). Bei vollkommen syminetrischer Ausbildung sihe der basale
Teil des Blattes etwa wie Fig. TII a aus. Denken wir uns die Spornung
riickgiingig gemacht (Fig. 9a) und das Blatt ausgeflacht, so erhalten wir
(Fig. 9b) den Grundtypus, auf den wir das Spornblatt zuriickfiihren
miissten. Fast genau dasselbe Bild, das wir hier darch Ueberlegung ableiten,
zeigt das junge Seitenpetal im gleichen Alter wirklich (Fig. 10). In der
aunch hier bemerkbaren Asymmetrie bereitet sich die erst sehr spiit ein-
tretende Wendung des Nagels langsam vor. Fiir uns ist am inter-
essantesten, dass auch an den Seitenpetalen Honigtaschen angelegt werden,
die aber nicht zu funktionsfihiger Entwicklung gelangen. Ihre Rudimente
sind fast an allen Arten der Sektionen Staphisagria und Delphinastrim
deutlich zu sehen?).

Die beigegebenen IFignren (IFig. 11—16) mdogen ein Bild von dem
mannigfaltigen Aussehen und der weiten Verbreitung dieser Rudimente
geben.  Absichtlich habe ich ausschliesslich altweltliche Arten aus-
gewihlt. Vielleicht verschwindet jetzt der ,Appendix squamiformis® als
spezifisches Merkmal der mexikanischen Arten wieder aus der Species-
systematilc.

Das wichtigste Ergebnis ist, dass dic seitlichen Blumenblitter den
Spornpetalen vollkommen homolog sind. Sie sind nicht einfach
Staminodien®, wie man sie jetzt gerne nennt, sondern nektarsteril
gewordene Honigblitter. Ein gleiches diirfen wir auch von den
rudimentiiren Blittchen der unteren DBliitenhiilfte annehmen, die ja bei
guter Ausbildung deutliche Aehnlichkeiten mit den seitlichen Kronblittern
zeigen (vgl. Fig. 1).

Das Ergebnis wire: Die Delphinien besassen frither eine Krone
aus 8 gleichgestalteten Blittern, die an der Basis ihrer fliichigen Spreite
eine Honigtasche trugen. Aus diesem Zustand wurden sie dadurch zygo-
morph, dass die beiden median hinfen stehenden Honigblitter ihre Nektar-
taschen sporuig vertieften und in das sich gleichfalls aushohlende unpaare
Kelchblatt verbargen. Die iibrigen Honigblitter stellten die IHonigproduk-
tion ein. Nachdem anf diese Weise der Honigapparat im Bliitenhintergrund
lokalisiert war, worden die imn vorderen Teil der Bliite stehenden 4 Kron-
blatter rudimentir, die 2 seitlichen der oberen Bliitenhilfte, die dem Honig-
apparat unmittelbar benachbart waren, blieben erhalten und wurden in der
uns schon bekannten Weise zur Mitwirkung am Bliitendienst herangezogen.

1) Eine Ausnahme scheint nur ). anthriscifolivn zu bilden. Einige siidostafrika-
nische Arten habe ich nie gesehen. In der Sektion Delphinellum fehlen die Rudimente
am erwachsenen Seitenpetal regelmiissig.
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Fig. 12, D. montanum. Seitenpetal a von innen, der obere
Teil miglichst flach gelegt, b von aussen. ¢ das rudimen-
tire Nektar (4 5 und + 10).

Fig. 1. D. montanum. Junges
Seitenpetal, kurz vor dem
Oeffnen der Bliite (7-5 mm hoch),

Fig. 13. a D. saniculifolium — (+ 16). Die stark verdrehte Nagelbasis mit dem Iappen-

artigen Auswuchs des freien Randes des rudimentiren Nektars. b 2. Requienii — Heiten-

petal (4 6',). ¢ D. Cheilanthum — Das rudimentire Nektar mit langem , fidlichem
Auswuchs (4 20).

I Fig. 11—-16. Rudimentiire Nektarien von verschiedenen Delphinium-Arten,



[ Der Bliitenban der zygomorphen Rannnculaceen ete. 15

‘ 5 Fig. 14. DX Cheilanthum — rechts das rudimentire Nektar anfgeschnitten
(+ 6'/, und + 33).

Fig. 156. D. elatum. Fig. 16. D, incanwm — rechts die Vorderwand
des rudimentiiren Nektars abgetrennt (+ 16).

Zu Fig. 11—16. Wo nichts Besonderes bemerkt, sind die Nektarien so gezeichnet,
dass die morphologische Oberseite der Nagelbasis sichtbar ist. Durch die oft starke Ver-
drehung des Nagels wird das Nektar gegen die Seite gedringt, welche gegen das Sporn-
petal zu liegt. Auf dieser Seite verschmilzt der Taschensaum hiinfig mit dem Blattrand,
und die hiinfig sich entwickelnden lappigen Fortsiitze scheinen dann am Blattrande selbst
zu stehen.

Vergleicht man die Spornpetala bei den drei Gattungen in ihren Jugend-
zustiinden, so erweisen sie sich als gleichgestaltet; inshesondere wird tiberall
die Taschenwand angelegt, und die spornige Aussackung betrifft iiberall nur
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den basalen Teil des Blattes (Fig. 17 A—C). In drei Punkten aber ergeben
sich wichtige Unterschiede:

a) Die Spornpetala von Aconiium und Consolida bleibend dauernd
symmetrisch.

b) Die Spornpetala von Delphindim und Consolida entwickeln grossere
aus den Kelehspornen exserte Spreiten und bleiben wmeist sitzend. Nur bei
D. § Staphisagria entwickeln sich aus dem unterhalb der Honigtasche be-

Fig. 17. A—E junge Spornpetala. A Delphinium clatium (2°4 mm hoch). B Aconitum
rostratum (24 mm). C Consolidu Ajacis (1°8 mm). D Consolida barbata (1°7 mm). & Aguilegia
atrate (112 mm). — F—G Nervatur der Spornpetala. I° Delphinium (schematisch).
F!, 1 Details von D. cheilanthum. G Consolida anthoroidea (+ 7). — H THonigblatt von
Nigella inteqrifolic (11 mm).
M Medianus; L Sekundiirnerven; o Anastomosen; »,, »,, v, Regionen gesteigerten Wachs-
tums, aus welchen die Lappungen und Fligelungen der Spreiten hervorgehen; a, b Quer-
gchnitte (in der Hohe von a o' und von §).

findlichen basalen Teile kurze Stiele (Fig. 2a). Bei Aconiliim bleibt die
Spreite klein, der Basalteil streckt sich zu einem langen, schlanken,
oft rinnigen Stiel; das ganze Blatt samt dem Stiel wird nicht linger, als
der Kelchsporn tief ist (vgl. oben p. 6). Durch hyponastisches Wachs-
tum an der Stelle » (Fig. 17B) éndert das eigentliche Blatt seine Stellung
so, dass der Sporn in die Verlingerung des Stieles zu liegen kommt und
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aufwiirts gerichtet ist. Durch diese nachtrigliche Einstellung wird die an
sich schwach entwickelte Taschenwand bis zur Unmerklichkeit unterdriickt.

Alle bis jetzt besprochenen Unterschiede hiingen auffallend mit der
Bliiteneinrichtung zusammen. Von prinzipieller Bedeutung ist der dritte
Punkt:

c¢) Die Spornblitter von Delphinium und Aconitum zeigen stets die
fiir Honigbliitter bei Ranunculaceen typische Nervatur (Fig. 17 I, vergl
auch die Nervatur des seit-
lichen Kronblattes in den d d
Figg. 1, 13, 14). Es tritt
nur ein Hauptnerv ein,
der rein median, hier also / "\
im Sporn verliuft. Er gibt
(stets bald nach seinem
Eintritt) 2 kriiftige Sekun-
diirnerven ab, die in die bei- ‘b
den Spreitenhiilften steigen.
Durch das Vorhandensein
des Spornes ergeben sich
einige Modifikationen, die
bei ungespornten Honig-
bliittern fehlen (Auflésung
des Medianus in der Sporn-
tiefe zu einem feinen Ader-
netz, Anastomosenstringe € f

zwischen  Spreiten- und /
Spornnervatur).

Bei Consolida treten
stets zwei deutlich ge-

frennte Hauptnerven ein
(Fig. 17 @), die beide im Fig. 18. Schemata des Gefidssbiindeleintritts
3 , .

4 5 ; in Sporopetala von Consolida’). Einzelfille von
.Beide geb o dt . ;
b[)OI'll verlaufen. Beide i a C. tomentosa; b und ¢ C. djacis, d C. anthoreidea,

knapp iiber ihrer Basis nach e C. Porsica, § €. awillifora, (¢ nicht schematisiert.)
aussen ecinen kriiftigen Se-

kundirnerven ab (Z,), der in die entsprechende Spreitenhilfte steigt. Die
an derselben Stelle abgegebenen internen Seitennerven (L,) verlaufen natiir-
lich im Sporn?). Aus diesem Verhalten der Nervatur miissen wir schliessen,

1) Meist kommt auf irgend eine Weise ein Pseudomedianus zustande; sei es dass
die beiden internen Sekundiirnerven oder von ihnen abgegebene Tertidrnerven sich zu einem
Kommissuralnerven verbinden (Fig. 18b), sei es dass einer der beiden Sekundirnerven
unterdriickt wird (Fig. 18d). Auch Selbstindigwerden der Sekundirnerven (Fig. 18 1) kann
man gelegentlich beobachten. (Aehnlich oft auch bel Ranunculus) In bezug auf diese
Modifikationen herrscht bei den einzelnen Arten keinerlei strenge Konstanz. Auch im
oberen Spreitenteil kommt oft ein Pseudomedianug znstande, deraber mit der Spornunervatur

Abhandl, d. k. k., zool-hotan. Ges. Bd. IV, Heft 5. 2


http:beobacht.en
http:metli3.l1

18 Rudolf Behridinger.

dass das Spornpetal aus zwei Blittern verwachsen ist. Wir werden bald
weitere Tatsachen kennen lernen, die diese Auffassung bestiitigen.

Wenn wir die systematischen Aufzihlungen durchgehen, finden wir in
der unmittelbaren Nachbarschaft von Delphinium stets Aquilegia. Es sind
nicht leicht zwei Helleboreengattungen aufzutreiben, die einander im Bau von
Bliite, Blatt und Bliitenstand noch uniihnlicher wiiren. Offenbar lisst man
sich durch die Honigblitter bestechen, die in den Bliiten beider gespornt
sind. Dieser Aehnlichkeit fehlt jede Bedeutung. Die Nektarien aller
Helleboreen neigen zu sackiger Vertiefung ihrer Riickwand. Spornung ist
nur ein extremer Fall, der in jeder Untersippe eingetreten sein kann. Ab-
gesehen aber von der Spornung sind die beiden Blitter einander moglichst
unihnlich.

Das Aquilegia-Kronblatt zeigt in keinem Entwicklungszustand auch
nur die leiseste Andeutung einer Taschenwand und bei ihm vertieft sich
das ganze Blatt zum Sporn, nicht bloss der basale Teil, wie bei Del-
plangwm. Das zeigen schon P ayers Figuren (PL. 54, Fig. 26—28); noch deut-
licher wird es, wenn wir an sukzessiven Jugendzustiinden verfolgen, in welcher
Art die Leitbiindel sich durchbiegen (Fig. 17 E). Das Spornblatt von
Aquilegia muss zum rohrigen Typus gezihlt werden. s zeigt — ab-
gesehen von der Spornung — auch wirklich grosste Aehnlichkeit mit dem
Honigblatt von Isopyrum (besonders I grandiflorum). Die Spornblitter von
Aquilegia und Delphiniwm haben gewiss nichts miteinander zu tun.

Vergleichen wir jetzt den Grundtypus des Honigblattes der zygo-
morphen Sippen mit den Honigblittern anderer Ranunculaceen, so finden
wir ein einziges, das ihm wirklich analog gebaut ist: das von Nigella
integrifolia (Fig. 17 H).

Die Spreite zeigt eine ganz iihnliche Ausbildung, wie bei den Delphinien,
die Honigtasche ist vorhanden, die vordere Taschenwand von der Spreite wohl
unterscheidbar; die Blattfliche springt zu beiden Seiten der Tasche mit einem
schmalen Saume vor. Die Taschenwand reicht auffallend hoch hinanf, das
findet sich aber auch bei D. Staphisagria. Die Hinterwand der Tasche ist
zwar nicht gespornt, aber in der Tiefe merklich ausgehshlt. Bei den iibrigen
Nigellen hat sich dieser Typus sehr spezialisiert. Die Honigtasche ist, wie
bei den Delphinien, vorne weniger hoch, dafiir die Hinterwand vertielt, aber
nicht spornig, sondern kesselartigz. Die Vorderwand ist mit ihren Seitenrindern
frei geworden und hat sich in die wohlbekannte Verschlussklappe trans-
formiert,.

So verschiedenartig die hochstspezialisierten Honigbliitter bei Nigellen
und Delphinien sein mdgen, sie lassen sich einerseits durch Nigella
integrifolic, andererseits durch die Jugendzustinde der Delphinium-

nie kommuniziert. Prantls abweichende Darstellung (1887, p. 230) ist nicht zutreffend.
Sie beruht fiir Delphinium auf einer ungenauen Untersuchung zweier Delphinellum-Arten,
bei denen man Tinschungen sehr leicht unterliegt. Die Verhiiltnisse bei Consolida werden
nach einem gar nicht so hilnfigen Einzelfalle geschildert.
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Petala auf denselben Grundtypus zuriickfiihren. Soweit die Morphologie
des Honigblattes in Betracht kommt, konnen wir keine Ranunculaceen-
sippe den zygomorphen Gattungen nither verwandt schiitzen, als die
Nigellen?).

Wenn wir beachten, wie in der Gattung Ranwuneulus der Uebergang
vom_ flachgrubigen zum ausgesprochen taschenférmigen Nektar sich ganz
allmihlich vollzieht, so miissen wir hier bei den Helleboreen in den Honig-
blittern von Zrollius und Callianthemum Vorstufen fiir die Entwicklung
der Honigblitter der Delphinien und Nigellen erkennen. Selhst-
verstindlich betrifft diese Erwiigung zunichst nur die Phylogenie der
Organe?.

C. Der taktische Aufbau der Bliiten.

Die zygomorphen Ranunculaceen zeigen noch in allen Organkomplexen
spiraligen Charakter. Wenn man im Keleh nach ?;, in der Krone nach
%3, von da ab mit einer von Art zu Art variablen Divergenz %,—7/,,
vorgeht, so kann man alle Organe durch eine kontinuierliche Spirale
verbinden, und sowohl die durchaus deutlichen Deckungsverhiltnisse der
Organe, als auch die Verstiubungsfolge der Antheren entspricht voll-
kommen der Stellung der Glieder auf dieser Spirale®). Das alles hat schon
A. Braun (1858) erschopfend dargestellt. Die Zygomorphie aber dieser
Bliiten und die bei einer ihrer Gattungen auftretende Sympetalie, auch die
hohe Konstanz, welche die Gliederzahlen der einzelnen Komplexe bei ihnen
erreichen, gind Erscheinungen, die wir bei spiraligen Bliiten nicht gewohnt
sind. Im engen Zusammenhang damit zeigt auch der taktische Aufbau der
Bliite Eigentiimlichkeiten, die sich an anderen spiraligen Bliiten nicht
finden. Da sie in den bliitenmorphologischen Darstellungen gewdhnlich
keine Beachtung finden, muss ich sie etwas eingehender besprechen.
Gerade sie bieten meines Erachtens den Schliissel zur Losung mancher
wichtigen Frage.

1) Delpino (1899, p. 54), der rudimentire Nektarien an D. elatum und nudicauls
gelegentlich beobachtet, aber nicht niiher untersucht hat, wollte die lappigen Auswiichse
derselben mit den freien Schappen der Nigellennektarien homologisieren und deshalb die
Delphinien direkt von einer Stammform ableiten, die N. damascena oder Garidella ihn-
lich sei. Das geht, abgesehen von anderen Griinden, schon deshalb nicht, weil die funk-
tionsfihigen Nektarien der Delphinien nie eine freic Schuppe tragen und die lappigen
Auswiichse nur am rudimentiren Organ aunftreten. Auch seine Homologisierung der
Nagelung bei diesen Honigblittern ist unzuliissig. Der nagelartige Teil des Nigella-Petalums
liegt unterhalb der Honigtasche und entspricht nicht dem Nagel bei Delphinium, sondern
dem Stiel eines Spornblattes bei Aconitum (besonders deutlich bel G. unguiculuris).

2) Alle anderen Honigbliitter gehtren dem napfig-réhrigen Typus an: Coptis,
Xanthorrhiza (napfig mit niederer Riickwand), Aetaca-Cimicifuga (napfig mit hoher
Riickwand), Helleborus, Eranthis, Leptopyrum, Isopyrum (rohrig).

3) Die Deckung der Spornpetala durch die Seitenpetala, die bei Hofmeister Be-
denken erweckte, betrifft nur die verbreiterten Spreiten und entsteht sekundiir durch die
friihzeitig vorbereitete Wendung des Nagels der seitlichen Petalen.

2%
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a) Delphinium.

Kelch und Krone (Diagr. I). Dass die Krone von Delphinium
der Anlage nach ans 8 Blittern besteht und dass diese 8 Blattanlagen so
vor dem Keleh verteilt sind, dass iiber den 3 ilteren Sepalen Paare, iiber
den 2 jiingeren einzelne superponiert sind, wurde zuniichst nur fiir wenige
Arten festgestellt. Einerseits die bei allen Arten iibereinstimmende An-
ordnung der stets wohlentwickelten 4 oberen Blitter, andererseits die
Stellung der in der unteren Bliitenhiilfte oft auftretenden reduzierten
Bliittchen geben volle Gewiihr, dass diese Form der Zusammenordnung von
Krone und Kelch fiir die ganze Gattung konstant ist. Dass hier Kelch
und Krone als Gesamtkomplex zur Medianachse symmetrisch stehen, zeigt
ein Blick auf Diagramm I; andererseits lehrt eine leichte Ueberlegung, dass
aus dem einfachen Anschluss spiraliger Komplexe aneinander sich mono-
symmetrische Zusammenstellung derselben nicht ergibt. Hier in unserem
Talle steht ausserdem die Monosymmetrie der beiden fiusseren Kreise mit
der stark abgeleiteten Bliiteneinrichtung in engster Korrelation. Es kann
darum keinem Zweifel unterliegen, dass wir es hier nicht mit einer primir
spiraligen, sondern mit einer ausgesprochenen abgeleiteten Stellung zu tun
haben 1),

Die Stellungsbeziehung zwischen Kelch und Krone scheint im Laufe
der Entwicklung sehr innig geworden zu sein, denn Payer konnte bei
D. Staplisagria beobachten, dass die Kronbliitter die Entstehungsfolge der
Kelchblitter angenommen haben, vor denen sie entstehen: es treten in
H Zeitstufen zuerst die 3 Paare vor &, ,, ;5 auf, dann die einzelnen vor
S, und §;. Payers Beobachtung steht freilich vereinzelt da; wir werden
aber bei Consolida Vorkommnuissen begegnen, die mit 1thr in so vollem
Einklang stehen, dass ich keinen Aunlass finde, ihre Richtigkeit in Zweifel
zu ziehen ).

Androeceum und Gynoeceum (I'ig. 24, p. 50). Die Sexualorgane
finden gewdhnlich eine Darstellung, die mir nicht geeignet erscheint, die
Tatsachen richtig zu beleuchten. Man beniitzt auch hier die Werte der
Divergenzwinkel, um die Stellungen zu charakterisieren; so erfahren wir
bei Eichler, dass bei . Staphisagria die Staubbliitter nach ¥/, geordnet
seien, bei 1. grandiflorum nach %, bei D. elatum nach %/, ; ja er
schreibt sogar diesen Bliiten je nach dem Wert des Divergenzwinkels 8§,

1) Dass die Verdrehung des Kronquirles, die man vornehmen muss, um aus einer
primiir spiraligen Stellung K/ | €,/; die bei Delphinium rvealisierte Ordnung abzuleiten,
geringfiigig ist, dindert nichts an der Tatsache, dass Ableitung notwendig ist. Die Haupt-
sache bleibt, dass eine Abiinderung eingetreten und streng hereditir geworden ist.

2) Mit Unrecht wird Payers Beobachtung seit mehr als 30 Jahren mit Still-
schweigen iibergangen. Das einzige, was man bisher gegen sie vorbringen konnte, sind die
rein theoretischen Bedenken Brauns (1858, p. 335). Dieselben Bedenken hatte Braun
gegen Payers (onsolida-Ontogenie, die durch Goebels genaue Nachuntersuchung (1886,
p. 223) in allem Wesentlichen bestiitigt wurde,
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13 oder 21 Staminalzeilen zu. Von irgend einem Gesetz, das fiir alle ge-
meinsam gilte, ist nicht die Rede,

Betrachtet man aber das angeblich 21-zeilige Staubblattsystem von

D. elatwm genauer, so findet man, dass die ,2ler Zeilen“ ganz fiktiv sind
(Fig. 24, p. 50). Mehr als ein Dritteil von ihnen besteht iiberhaupt nur aus
einem Staubblatt, das mitten im Androeceum steht und als Anfangs-
glied einer Zeile sich sonderbar genug ansnimmt (Stamen 13—21); die
iibrigen Zeilen bestehen aus 2 Staubbliittern, die miteinander gar keinen
Kontakt haben (z. B. Stamen 1 und 22). Nicht viel besser steht es mit,
den 13er Zeilen (z. B. Stamen 9 und 22). Nur die Ser Zeilen zeigen wirk-
lichen Kontakt der Staubblitter und beginnen mit Anfangsgliedern, die
. wirklich am Rande stehen. Dieses Androeceum ist nicht 21-zeilig, sondern
achtzeilig. Dass es diese Ordnung nicht durch spiitere Verschiebung
annimmt, sondern von allem Anfang an 8-zeilig entsteht, beweist Hof-
meisters Darstellung eines Jugendzustandes der Bliite!), den ich in
meinem Diagramm I schematisiert habe. Die 8 dltesten Staminalprimordien
filllen den Umkreis so, dass zwischen ihnen keine weiteren Stamina mehr
an den Rand treten konnen und schon mit dem neunten der Aufban der
Zeilen beginnen muss. Diese 8 Anfangsglieder setzen sich homodrom schief
vor die & Kronprimordien und, wie der fertige Zustand beweist, setzen die
spiter entstehenden Glieder diese Ordnung fort, so dass sich 8 homodrome
Zeilen aufbauen; je eine vor jedem Kronprimordium. — Alle von
mir frisch untersuchten Bliiten verhielten sich in diesem Punkte gleichartig.
Unterschiede in den Divergenzwinkeln waren sichtlich vorhanden, aber sie be-
einflussten nicht die Zahl der Zeilen, sondern nur den Grad ihrer Schriig-
heit. An den anfgekochten Bliiten liess sich wenigstens feststellen, dass
nie mehr als 8 randstiindige Staubblitter vorhanden sind. In bezug auf
die Zahl der Zeilen erweisen sich also alle Andriceen als achtziihlig und
mit der Krone isomer. Das ist eine sehr bestimmte und sehr bemerkens-
werte Gesetzmiissigkeit, denn wir werden spiter sehen, dass einerseits
S-zeilige Andriceen, andererseits Isomerie in der Zahl der hereditir
fixierten Staubzeilen und Honigbliitter bei Ranunculaceen durchaus keine
hiinfigen Vorkommnisse sind.

Vorliufig begniigen wir uns mit dem Ergebnis, dass bei
Delpliriium Keleh und Krone geschlossene Kreise darstellen, die Zahl der
Kelehblitter, Kronblitter und Staubzeilen konstant und die relative Stellung
der einzelnen Organkomplexe zueinander streng geregelt ist. Die 8 Kron-
blitter ordnen sich in der wiederholt geschilderten Stellung vor den
b Kelchblittern, und das Androeceum schliesst sich mit 8 Zeilen an sie an;
3 von diesen Zeilen schliessen mit Carpellen ab?).

1) Hofmeister, 1868, Fig. 81, p. 458,

2) Nur bei D. pentagynwm regelmiissig 5 Carpelle, Die Orientierung der Carpelle
ist variabel, da nicht immer dieselben Staubzeilen mit der Ausbildung der Fruchtblitter
den Anfang machen.
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Die Bliiten von Aconitwm verhalten sich genaun so, nur dass die
Staubblitter zahlreicher auftreten (3—8 pro Zeile gegen 3—5 bei Del-
phiniwm).

Eine Lehre von ziemlicher Tragweite kinnen wir jetzt schon
ans unseren Delphinienstudien ziehen, Wenn wir die gliederreichen Spiral-
stellungen bei Ranunculaceen verstehen wollen, so geniigt es nicht, die
Parastichen abzuziihlen und ans ihnen mechanisch den numerischen Wert
des Divergenzwinkels zu errechnen. Entscheidend fiir den Charakter einer
solchen Stellung ist der Aufbau aus Zeilen, auf denen wirklicher Kontakt
besteht. Ein einziger Blick auf ein noch nicht fertig angelegtes Androeceum
muss dariiber aufkliren. Es ist unerlisslich, einen Unterschied zu machen
zwischen Anordnungen nach %, %, ete. Divergenz und wirklichen
sy 1s ete. Stellungen. Als %, Stellungen z. B. haben alle jene zu
gelten, wo im iussersten Umkreis konstant in drei Umliufen acht
Glieder angelegt werden, das neunte schon in die zweite Reihe geriit und
somit acht Staubzeilen aunfgebaut werden. Die Art des Zeilenverlaufes
wire durch Zusitze zu kennzeichnen, wie: schief oder steil, homo-
oder antidrom (d. h. im Sinne der Kelchspirale oder ihr entgegen auf-
steigend). Dadurch erfihrt der Horer, so genau, wie es Worte moglich
machen, 1) wie das Androeceum wirklich gebaut ist, 2) wie viel
Honigblitter in der Bliite auftreten kénnen, 3) ob in diesen bliiten-
morphologisch so wichtigen Punkten bei einer Gattung Konstanz herrscht
oder nicht. Demgegeniiber ist die Angabe der Divergenz ebenso prekiir
wie nichtssagend. Sie lisst sich pie exakt ermitteln und variiert oft auf
demselben Torus. Thre Kenntnis klirt iiber gar nichts auf. Allen nach
*ly, Divergenz geordneten Andréceen ist nur das Eine gemeinsam,
dass bei ihmen das 22. Stamen steiler iiber dem [. steht als das 8.
und 13. Im iibrigen konnen sie 8-zeilig sein (D. elatum) oder 13-zeilig
(Helleborus wviridis) oder 21-zeilig (Trollius ewropacus).

b) Consolida.

Sehr eigenartig ist der Aufbau bei Consolida. Ganz abgesehen davon,
dass anch hier Seifenpetala nicht zur Entwicklung kommen, finden wir
vor dem unpaaren Kelchblatt statt zweier Spornpetalen nur eins; wir
finden weiter statt acht Staubzeilen nur fiinf, statt dreier Carpelle nur
eins. Die b Staubzeilen sind den 5 Kelchblittern superponiert, somit die
median hintere dem einzigen Kronblatt (Fig, 19 IIT). Solange dieses fiir
ein einfaches Organ galt, konnte man ruhig am Ende der iibrigen 4 je
ein Kronblatt ergiinzen und erhielt eine rein spiralige, durchaus nach %/,
gebaute Bliite (Payer 1854, Braun 1858, Baillon 1868).

Als die wahre Natur des Spornpetals erkannt war, fand man das
Auftreten zweier Blumenblitter am Anfang einer einfachen Staubzeile an-
stossig. Eichler (1878, p. 165) stattete Consolide darum mit einer hypo-
thetischen Corolle aus, in der 5 Kronblitter mit den 5 Kelchblittern
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Fig, 19. Diagramme. I D. clatum. Schema der Bliitenontogenie. Kelchblatt
(8,—) und die 8 iiltesten Stamina (1'—s’), welche die 8 Staubzeilen einleiten, entstehen in
der Reihenfolge der Beziffernng. Von den Kronprimordien entstehen die durch ... ...
verbundenen simultan. — [I. D. clatum, erwachsene Blite, schematisiert (vgl. den
Bliitenquerschnitt p. 50). Die 8 Staubzeilen verlaufen homodrom. — IIL. . Ajacis,
junge Bliite, Querschnitt. Beim Spornpetalum (homolog mit P, + P, in Fig. 1I)
wird die Honigtasche getroffen. Die b Staubzeilen verlaufen antidrom. — IV. Zsopyrum.
Stellung des 13-zeiligen Androeceums (schematisch). — V. Helteborus. Hiiufige Stellung des
Androeceums (schematisch), Dargestellt ist ein Einzelfall von H. wiger, in welchem nur
7 von den 13 randstindigen Staminalgliedern als Honigbliitter ausgebildet waren (diese
schraffiert), — VI. Zrollius curopaeus. Perianth mit Beriicksichtigung der Stellung und
Insertionsbreite der Tepalen,
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alternierten'). Wieso das méglich sehien, ohne Consolida von Delphiniwm
zu trennen, werden wir noch sehen. Zuniichst schien erreicht, dass die
2 Spornpetale der Bliite urspriinglich in den hinteren Kelchliicken ge-
standen hatten, also erst durch ihre Verwachsung an ihren theoriewidrigen
Platz gelangt waren. Da in der oberen Bliitenhiilfte bei dieser Anordnung
iiberhaupt nur diese 2 Blumenbliitter vorhanden waren, schien auch das
Fehlen der Seitenpetalen erkliirt. Wirklich erkléirt war damit garnichts.
Blumenblitter, die, gleich denen in Eichlers ,erklirender* Corolle, am
Anfang gar keiner Staubzeilen stehen, sind bei Ranunculaceen genau so
ritselhaft, wie solche, die zn zweit am Anfang einer einfachen Zeile
auftreten. Trotzdem hierfiir eine Erklirung nie gegeben wurde, hat sich
diese merkwiirdige Corolle bis heute ziemlich zihe behauptet. Selbst als
Goebel (1886, p. 222) den so lange iiber die Achsel angesehenen Bericht
Payers (1854, p. 251), dass die Kronprimordien vor den Sepalen
entstehen, durch seine Nachuntersuchung bestiitigte, liess Prantl (1891,
p. B0) die alternierende Corolle nicht definitiv fallen. Er gehorte zu den
Vertretern jener Anschauung, die den spiraligen Bliiten eine schier un-
berechenbare Plastizitiit zuschreibt, Die Frage, aus wie viel Kronblittern
Consolidn bestehe, galt thm als ,ganz antergeordnet® (1887, p. 231).
Diese theoretische Auffassung wird uns noch beschiiftigen. Vorerst miissen
wir die Tatsachen zu Ende kennen lernen.

Payer und Goebel fanden also iibereinstimmend, dass in jungen
Consolida-Bliiten fiinf voneinander getrennte episepale Kronprimordien
entstehen: das median hintere wiichst zum Spornpetal aus, die 4 anderen
abortieren frith, In bestimmten Fillen kommen aber diese in normalen
Blitten latenten Anlagen zur Entwicklung, und die Erfahrung lehrt, dass
aus jeder von ihnen ein einzelnes Spornpetal hervorgehen kann.

Bei (. Adjacis findet man haufig an sonst normal blihenden Sticken
2—3 Bliiten, in denen nicht nur vor S,, sondern auch vor S, ein Spornpetal
ausgebildet ist. A. Braun (1858, p. 338) hat sehr genau Fille beschrieben,
in denen der Kelch, weil Vorblatt 2 unterdriickt ist, zu friih einsetzt, so, dass
S, median vorne [allt, wo ein Spornpetal geradezu stérend wire, Die An-
lage vor S, bleibt latent; vor S, und S; aber, die bei dieser Orientierung
hinten stehen, tritt je ein Spornpetal anf. In anderen Bliiten, vor denen e«
und @ fehlten und S; hinten stand, fand Braun vor S, aber auch vor &8
und S, je ein Spornpetal. So sehen wir in Fillen, die nichts Monstroses
oder Krankhaftes an sich haben, der Reihe nach aus jeder der fiinf Anlagen
ein einzelnes Spornpetal sich entwickeln,

Die Consolida-Krone besitzt der Anlage nach gewiss fiinf episepale
Bliatter. Es fragt sich nur, welchen morphologischen Wert sie
haben. Vom normalen Spornpetal, das vor S, steht, wissen wir,
dass es aus zwei Blittern zusammengesetzt ist (vgl. p. 17). Auch in der
so hiinfigen Bliitenvarietiit, wo ausser ihm noch ein zweites Spornpetal vor

1) Eine ihnliche Corolle schon bei Wydler, Flora, 1854, No. 4, p. 4. Wydler
fasste aber auch das Androeceum ganz anders auf. Die Verantwortung fiir die oben be-
sprochene Corolle triigt Eichler allein.
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S, vorhanden ist, zeigt es den bei ihm gewdhnlichen Nervaturverlauf
(Fig. 20a). Das vor S; stehende ist aber betriichtlich schmiler und zeigt*
nur einen rein median eintretenden Hauptnerven (Fig.20h). In der Nervatur
der Spreite zeigt sich bei den beiden Blittern der gleiche Unterschied, wie
in der des Spornes. Das Blatt vor S, erweist sich also als ein-
faches Blatt, das vor &, als Verwachsungsprodukt.

2 % &

Fig. 20. D. Ajacis. Bliitenvarietiit mit einem iberziihligen Spornpetal vor & (a, b+ 4).

a das anch in pormalen Bliiten vorhandene Spornpetal vor §,. a Spreite, o' der basale

Teil des Blattes mit den zwei Hautnerven M,, M,. — b das iiberzihlige Spornpetal vor §,.
b Spreite, b’ der basale Teil mit nur einem Hauptnerven M.

In voller Uebereinstimmung mit diesen Tatsachen zeigt sich an frithen
Jugendzustinden, dass das Primordium vor S, viel breiter angelegt wird,
als das vor S;, und friihzeitiz schon ausgerandet erscheint, so dass es wie
eine Doppelanlage aussieht'). Nun zeigen aber auch die Primordien vor

1) Vgl. Payer (1854, p. 251), Goebel (1886, p. 223). Die Unterschiede in den
beiden Berichten betreffen nicht das Wesen der Bache. Payer spricht (bei D. divaricatum)
von je 2 Héckern, die ,knum entstanden, miteinander verwachsen®; Goebel (bei D. con-
solide) von einem breiten Wulst, der aber friihzeitigz schon ausgerandet erscheint®. Der
Unterschied kaon im Einzelfall, aber auch in in der Auffassung liegen. Ich mdochte dies-
falls der G oebelschen Darstellung den Vorrang einrfiumen, sie ist weniger schematisch und
schildert eingehender.

Payer nahm bei Consolida eine echt G-blittrige Krone an und deutete die Aus-
randung der Hiocker als beginnende, bald gehemmte Spaltung. Bei Dulphinium sollte
dann die Spaltung zar Durchfithrung gekommen sein, seine Krone bestiinde aus 2 ganzen
und 6 halben Blittern. Goebel begniigt sich, die verschiedenen Deutungsmoglichkeiten
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S, und S, dieses Aussehen, so dass wir schliessen miissen, dass auch in
‘ihnen zwei einfache Anlagen miteinander verschmolzen sind. Vor diesen
3 idlteren Sepalen S,, ,, , stehen aber auch bei Delphinium je zwei An-
lagen, die sogar durch ihr simultanes Entstehen eine engere Zusammen-
gehbrigkeit bekunden. Comnsolida besitzt also die gleiche okto-
mere Corolle wie Delphiniwm, nur dass bei ihm je zwei vor
demselben dlteren Sepalum entstehende Kronprimordien
kongenital zu einem einzigen verwachsen sind, so dass tat-
sichlich nur 5 voneinander getrennte Kronprimordien entstehen. Indem
das Androeceum denselben Gesetzen gehorcht wie dort, baut es auch
hier vor jedem Krouprimordium je eine Zeile auf, d. h. im
ganzen fiinf.

Eine Erwiigung allgemeiner Natur diirfte hier am Platze sein.
Die Bliite von Consolida erscheint, wenn wir die heute distinkten Organe
betrachten, ungemein einheitlich und einfach gebaut. Alle Organe stehen
nach ¥;. Die niihere Untersuchung lehrt, dass diese Einfachheit auf einem
langen wund komplizierten Weg zustande gekommen ist. Es war ein
schwerer Irrtum, sie fiir primitiv zu halten. Zwei Umstinde hiitten von
allem Anfang an hiervor warnen sollen: 1) die einheitliche Anordnung der
ganzen Bliite nach demselben spiraligen Gesetz ist ganz und gar exzeptionell
und wiederholt sich bei keiner zweiten Ranunculacee ; 2) Consolida besitzt eine
in allen tibrigen Merkmalen stark abgeleitete Bliite. Daraus ziehen wir die
Lehre, dass wir uns sehr hiiten miissen bei den Ranunculaceen, einfache
und einheitliche Anordnungen fiir primitiv zu halten, und dass wir bei jeder
Bliitenform streng darauf achten miissen, wie hiiufig sie auftritt und ob
die Bliiten, in denen wir sie beobachten, in ihren sonstigen Charakteren
primitives oder abgeleitetes Gepriige haben. Diese Erfahrung wird uns bei
unseren weiteren Studien von Nutzen sein.

Vorliufig begniigen wir uns mit dem Ergebnis, dass sich die Bliiten
aller zygomorphen Ranunculaceen auf denselben Grundplan zuriickfihren
lassen.

Anhang. Ich miochte ausdriicklich feststellen, dass durch diese Auf-
fassung der Consolide-Bliite alle Vorkommnisse, soweit sie ausreichend be-
schrieben sind, vollkommen verstindlich werden. Leider ist bei den Bliiten-
abnormititen die genaue Stellung der zugewachsenen Blitter und Blattchen
selten, der Gefiissbiindelverlauf nie untersucht worden, so dass die Mehrzahl
dieser Beobachtungen ziemlich unverwertbar ist. ‘

objektiv zn erdrtern. Die Unzuliissigkeit der alternisepalen Krone hat Goebel schon
scharf betont. Leider wurden seine Feststellungen nie gebithrend beriicksichtigt.

Auf Payers Spaltungshypothese niher einzugehen, habe ich keinen Anlass. Thr
schwerster Fehler ist ihre Entbehrlichkeit. Sie fithrt aber ausserdem zu bedenklichen
Hilfshypothesen und schafft eine uniiberbriickbare Kluft zwischen den primitiven und den
vorgeschrittenen Ranuncolaceen. Davon kann man sich nur durch Studium von Payers
Abhandlung selbst iiberzeugen.
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Fiir die Beurteilung des Bauplanes der Bliiten kimen folgende Fille
in Betracht:

1) Goebel (1886, p. 223). Ausreichend beschriebene Bliiten von
C. arvensis mit 4—6 rudimentiren Blittchen, im Falle vollzihligster Aus-
bildung einzelne vor S, und S;, Paare vor S, und §,, genan wie bei
Delp hiniuwm. :

2) Eichler (1876, p. 167). Ganz unzulinglich beschriebene Bliten von
(. Ajacis mit nur 3 iiberzihligen Blittchen, die in den drei vorderen Kelch-
liicken gestanden haben sollen. Wenn. von den sonst latenten Anlagen nur
die 3 iltesten entwickelt waren, mag das annithernd der Fall gewesen sein.
Uebrigens erweisen sich Kichlers Angaben dort, wo ihm Alternationen aus
theoretischen Griinden erwiinscht waren, sehr oft als unzuverlissig (Trollius,
Callianthemum, Nigellastrum).

3) Rossmann (Bot. Ztg, 1862, p. 188). Sonst normale Blite mit auf-
gespaltetem Spornpetal. Auch Goebels Fall deutet darauf hin, dass Auf-
spaltungen der verwachsenen Aulagen gelegentlich vorkommen.

4) Rossmann (ibid.), Bliitten mit 4—7 Spornblittern (C. orientalis).
Ganz unzuliinglich beschrieben; es kann sich nm Ausbildung der latenten An-
lagen, aber auch um Fiillung nach dem Typus b handeln.

5) Brann (1858, p. 362). C. Ajacis mit 4-, 6-, 7T-zihligem Kelch. Vor
den zwei Sepalen, die hinter der Medianachse am nichsten stehen, einzelne
Spornpetala. Zahl der Staubzeilen jedesmal mit der der Sepalen isomer.
Offenbar steht anch hier vor jedem Kelchblatt ein Kronprimordium vor
jedem Kronprimordium eine Staubzeile.

Alle Fille von Fillungen kommen fir den Ban der Krone nicht
in Betracht, sie scheinen durchwegs dureh Umbildung von Staubblittern zu-
stande zu kommen. Zweil Arten kenne ich aus eigener Anschauung:

a) (Bei C. Ajacis haufig.) Xchte Kronblitter fehlen, Androeceum stark
reduziert. Stait der #usseren Staubblitter (oft statt fast aller), ziemlich in
8/, Stellung zahlreiche Blitter von der Gestalt der Sepalen. Sie nehmen aber
an ihrer Basis nicht fiinf, sondern nur ein Gefissbiindel auf¥). Der von A, Braun
(1858, p. 363) an erster Stelle beschriebene Fall scheint damit identisch
zZu sein,

b) (An C. Olivieriana beobachtet.) Das gewdhnliche Spornpetal vor-
handen, ausserdem 1—2 Blitter von &hnlicher Gestalt, aber oben abgestutzt,
die Honigtasche nicht gespornt, wohl aber leicht ansgehiihlt, die eine Spreiten-
hiilfte manchmal schmiler entwickelt mit antheroidem Rudiment. Ein Haupt-
gefissbiindel ; Stellung staminal (d. h. einem Platze, der einem Kronblaft ent-
spricht schief superponiert). Von diesem Fall scheinen die verschiedenen von
Ramey bei Montmorency gefundenen Consolida-Blitten (Baillon 1863, p. 149)
und die von Braun (1858, p. 363) an zweiter Stelle angefiihrten Bliiten-
formen nur graduell abzuweichen. (Grad der spornigen Aussackung, grissere
Zahl der zugewachsenen Blitter, gelegentlich Fehlen des normalen Spornpetals
und dann npatiirlich plastisch regelmiissiger Kelch.) Soweit die mangelhaften
Beschreibungen ein Urteil zulassen, scheint es sich bei den Fiillungsblittern
auch hier durchwegs um transformierte Stamina zn handeln.

1) Eine ganz gleich geartete gefiillte Varietit bei Nigella damascena hiufig
kultiviert.
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D. Die Tribus der Delphinieen und ihre Beziechungen zu Nigelia.

Tech gebe zuniichst eine kurze Zusammenfassung unserer bisherigen
Ergebnisse, welche zugleich alz Charakteristik der Tribus und ihrer drei
Gattungen dienen mag:

1. Der Charakter der Tribus.

Kelch pentamer nach %;, mit dem unpaaren Kelchblatt S, median-
hinten, dieses helmig his gespornt.

Krone, der Anlage nach oktomer, mit dem Kelch mediansymmetrisch
zusammengeordnet: vor den 2 vorderen Kelchblittern S, und S8; und vor
dem median-hinteren S, stehen Paare von Kronprimordien, vor den beiden
seitlichen S, und S; einzelne. (Entstehungsfolge wie beim Kelch nach %;.
Je zwei ein Paar bildende Primordien entstehen simultan.)

Kronanlage rein dialypetal oder partiell sympetal [d. h. je zwei
ein Paar bildende Primordien sind kongenital miteinander verwachsen, so
dass nur fiinf voneinander getrennte (episepale) Primordien entstehen].

Die Kronblattanlagen in der erwachsenen Bliite ungleichartig ent-
wickelt: die beiden median-hinteren (= Spornpetala) als Honigbliitter aus-
gebildet; Nektarien taschenformig, basal, zu weiten bis schlanken Spornen
ausgezogen, diese in das helmige bis gespornte unpaare Kelchblatt ver-
senkt. Diese Spornpetala sitzend oder gestielt, im Falle partieller Sympetalie
vollstindig miteinander verwachsen, so dass die beiden Blitter zusammen
nur eine Spreite und einen Sporn zeigen. — Die 6 fibrigen ent-
weder vollkommen latent oder zu funktionslosen, kaum filamentlangen, aber
petaloiden Blittchen ausgebildet. Seltener die 2 seitlichen (vor S, und
S;) von iihnlicher Grisse wie die Spornpetale, dann aber nektarsteril und
ungespornt (vgl. Delphinium).

Adroeceum 12—060 Stamina spiralig mit so viel Staubzeilen, als
Kronprimordien entstehen, an diese anschliessend (also mit 8 oder 5).

Gynoeceum stets stark reduziert, kaum je mehr als 5 Carpelle;
in der Regel 3 oder eins. Orientierung variabel. — Carpelle frei, mit

zwei marginalen Reihen zwei-integumentiger anatroper Samenanlagen.
Balgfriichte.

Laubblatt palmat, gelappt bis tiel geteilt, selten Segmente gestielt, oft
durch wiederholte Spaltung in schmale Lacinien anfgelést. Infloreszenz (soweit
bekannt) in echten Trauben (diese zuweilen dureh Sterilitiit der unteren Trag-
blitter armbliitig). DBliitenstiele mit 2 Vorblittern. Wuchs einjilrig bis perenn.

2. Gattungsunterschiede.

Aconitwm und Delphinium.

Kronanlage dialypetal, die beiden median-hinten stehenden Spornpetala
zeigen deutlich 2 Spreiten und 2 Sporne.

Androeceum homodrom 8-zeilig, 3—5H Stamina pro Zeile.

Carpelle in der Regel 3.
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Aconitum.
Die beiden Spornpetala stets vollkommen frei, viel kleiner als
das gespornte Kelchblatt und in dieses an langen, schlanken
Stielen ganz versenkt. Die iibrigen Kronblitter fehlend oder
reduziert.
Delphinium.
Die beiden Spornpetala meist vollkommen frei und sitzend,
Sporne in den Kelchsporn versenkt, Spreiten exsert; die beiden
seitlichen Kronblitter (vor S,, S;) zu genagelten, nektarsterilen,
ungespornten Blittern ausgebildet. Die iibrigen 4 Kronblitter
fehlend oder reduziert.
Selten die vier cberen Kronblitter an der Basis mit ihren
Riindern leicht zusammenhiéingend und dann die Spornpetala
oft kure gestielt (§ Staphisagria).
Consolida.
Kronanlage partiell sympetal, die beiden Spornpetala vollstindig in
ein Blatt mit nur einer Spreite und nur einem Sporn verwachsen.
Androeceum antidrom 5H-zeilig. — 3 (selten D) Stamina pro Zeile.
Carpell in der Regel nur eins.
Das einzige Spornpetal sitzend (zuweilen oberhalb der Honig-
tasche genagelt, dann aber Nagel meist gefliigelt), nur der Sporn
im Kelchsporn geborgen. Spreite exsert. (Bei genageltem Blatt
oft nur mit der Spitze.) — Alle iibrigen Kronblitter meist
fehlend, seltener reduziert, nur ausnahmsweise nach Art der
Spornblitter ausgebildet.

Abschluss und Vergleich mit Nigella.

Die Gruppe der zygomorphen Gattungen gewinnt dadurch, dass wir
die Bliten aller auf den gleichen Grundplan zuriickfihren konnen, hohe
Einheitlichkeit. Die Gesetzmissigkeit dieses gemeinsamen Grundplanes ist
ziemlich eigenartig. Alle Formationen sind einander superponiert. Auf
einen 5-ziihligen Keleh folgt eine 8-ziihlige Krone und ein S-zeiliges
Androecenm. Der Uebergang von der quincuncialen Stellung zur %/; Stellung
wird durch die Krone hergestellt, deren 8 Glieder einerseits in ?/; Ordnung
vor den Sepalen entstehen, andererseits die 8 Staubzeilen einleiten. Weiter
ist interessant, dass die beiden Kreise, welche plastisch medianzygomorph ge-
worden sind, in dieser Anordnung schon median-symmetrisch zusammen-
gestellt sind. Um so hdhere Bedeutung gewinnt es, dass sich der gleiche
Grundplan nur bei einer einzigen anderen Ranunculaceensippe aus-
gebildet hat, und zwar bei derselben, bei der wir auch das Honig-
blatt gleichartig gebaut fanden: bei Nigella. Es unterscheidet sich
im Grundplan der Bliite von Delplhinium nur dadurch, dass das Gynoeceum
weniger reduziert + synkarp und oft ziemlich unbestimmt begrenzt ist
(12—5). Sonst verhiilt sich alles gleich; selbst die Entstehungsfolge der
8 Kronblitter ist nach Payers Beobachtung hier die gleiche.
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Ziehen wir das alles in Erwiigung, so miissen wir auf eine nahe Be-
ziehung zwischen Nigella und den zygomorphen Sippen schliessen. Dem
stellt sich zunichst ein Hindernis in den Weg. Alles Gesagte gilt nur fiir
die engere Gattung Nigelle, wie sie Tournefort und Linnée be-
grenzt hatten. In der Gattung Garidella, die heute leider mit Nigella ver-
mengt wird, ist die Krone zwar auch episepal, aber nur 5-ziihlig, und im
stark reduzierten Androecenm lisst sich die Anordnung nicht mit voller
Sicherheit feststellen. In den 50er und 60er Jahren, wo man das Sporn-
blatt von Consolida fiir ein einfaches Organ hielt, konnten Payer und
Braun, jeder nach seiner Weise, Garidells und Consolida genau so
~ analogisieren, wie Nigella und Delphinium. Als man sich spiter zu der
Auffassung entschloss, dass das Consolida-Petal zwei Blittern homolog sei,
entfiel - diese Analogie. Das braucht uns nicht abzuhalten, den Gedanken
an einen niiheren Zusammenhang der Nigellen und Delphinien weiter zn
verfolgen. Es muss sich ja in nahe verwandten Gattungssippen nicht alles
parallel verhalten. Die Tatsachen werden uns dabei nicht viel Schwierig-
keiten bereiten, wohl aber die Theorien. Der Betrachtung der Ranunculaceen-
bliiten wird heute in der Literatur eine prinzipielle Auffassung zugrunde
gelegt, welche der Annahme einer niheren Verwandtschaft von Delphinium
und Nigelle in hohem Masse ungiinstig ist.

Wir dirfen nicht weiterschreiten, ohne uns mit dieser Auffassung
und den Griinden, auf welche sie sich beruft, auseinandergesetzt zu haben,

Wir unterbrechen zu diesem Zweck fiir einen Augenblick den Gang
unserer Untersuchung?®).

1) Ich darf nicht verschweigen, dass nach Eichler (1878, p. 171 und 175)
Nigella orientalis vorwiegend mit einer Bliite K, C, (alternierend) auftriite. Ich glaube
an die Existenz solcher Bliiten nicht. Baillon, fiir den die Kronen der Nigellen hohes
Interesse hatten, fithrt eine Reihe Merkmale an, durch welche N. orientalis und seine
niichsten Verwandten (Nigellastrum Moench) eine leichte Sonderstellung einnehmen. Von
einem Alternieren der Corolle aber weiss er nichts (1868, p. 11; 1863, p. 45). A. Braun
rangiert Nigellastrum (1856, p. 366) unter die Nigellen mit %/, Krone. Ich selber fand die
Petalen bei dieser Sippe stets in genan derselben Stellung, wie bei den oktopetalen Arten,
nur dass hiiufig statt 8 nur 7 oder 6 ausgebildet waren: ich zweifle nicht, dass gelegent-
lich anch nur 5 vorkommen, Diese miissen dann so stehen, dass sie bei nicht allzustrengen
Anforderungen zu alternieren scheinen.

Bei Nigeliastrum konkurrieren zuweilen mit den antidromen 13er Zeilen erheblich die
homodromen 8er Zeilen. Abgesehen von N integrifolia ist das Honigblatt der Nigellastrum-
Arten weitaus das wenigst differenzierte von allen Nigellenpetalen. Nigsllastrum konnte
eine kleine riickstiindige Sippe darstellen, in welcher einzelne fiir die Nigellen charakte-
ristische Merkmale noch nicht streng hereditir geworden sind. — Eichler selbst gibt zu,
dass er einen besonders regelmiissigen Einzelfall gezeichnet habe, und dass ihm zahlreiche
Abiinderungen vorgekommen seien, die er sich nicht erkliren konnte.




I1. Die Auffassung der Ranunculaceenbliite in Bliiten-
morphologie und Systematik.

a) Alexander Braun (1858). Die moderne Auffassung der
Ranunculaceenbliite geht zuriick auf Alexander Braun. Um die ein-
zelnen Unrichtigkeiten, die sich in seine Darstellung dadurch eingeschlichen
haben, dass er das Spornpetal von Consolida fiir ein einfaches Organ hielt,
brauchen wir uns an dieser Stelle nicht zu kiimmern. Hier interessiert
uns seine prinzipielle Vorstellung vom Wesen und Entwicklungsgang der
spiraligen Bliite (vgl. besonders 1858, p. 364—369). Diese ist in seiner
Auffassung ein einheitliches Gebilde, dessen Gesetzlichkeit ausschliesslich
auf der spiraligen Anordnung beruht. Die Unterschiede der verschiedenen
Blitenformen beruhen auf der Verschiedenartigkeit der Divergenzwinkel.
Den urspriinglichsten Fall stellen nach seiner Meinung solche Bliiten vor,
wo alle Organe in unbestimmt begrenzter Zahl vorhanden und ohne
Prosenthese, ja auch ohne absatzweise Aendernng des Divergenzwinkels anf
einer kontinuierlichen Spirale angereiht sind (Calycanthus). Von da fiihrt
die Entwicklung weiter zu Bliiten, wo einzelne ,Abschnitte der Metamorphose*
ihre Gliederzahl zyklisch begrenzt haben, und weiter zu solchen, wo in den
verschiedenen Abschnitten anch verschiedene Divergenzen sich ausgebildet
haben: .

Consolida (Garidella) Ky, | Oy, | A%, (9
Delphinellum, Nigella Ky, | Coy, | Ay,
Staphisagria, Nigellastrum K, | Cv, | 4%, —,,
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Durch Einschiebung von Prosenthesen entstand dann Alternation
zwischen den beiden #usseren Kreisen (Ranwnculus) und schliesslich
zwischen allen Kreisen (Aquilegia). Diese Bliiten vermitteln den Ueber-
gang zu den echt euzyklischen Bliiten. So weit Alexander Braun.

Er legt, wie wir sehen, noch Wert auf Unterschiede in den Divergenzen,
die nur mehr halbe Grade betragen und weder das Leben noch die Ge-
stalt der Bliite beeinflussen; er betrachtet das Durchlaufen der Spirale,
das Beibehalten der gleichen Divergenz, weil es das Einfachere und Ein-
heitlichere ist, anch als das Urspriinglichere, ohne danach zu fragen, ob die
Begleitumstiinde, unter denen dies Einfachere und Einheitlichere aunftritt,
die Urspriinglichkeit auch verbiirgen. Das waren stark formalistische Ziige.




32 Rudolf Schridinger.

Gerade an diesen hiilt die Bliitenmorphologie fest, obgleich die Tage der
idealistischen Spiraltheorie vorbei sind und die urspriingliche Einheitlich-
keit der Ranunculaceenbliite lingst nicht mehr iber alle Zweifel erhaben
ist. Die starken Seiten seiner Darstellung, das strenge Achten auf
Konstanz und Gesetzmiissigkeit, wo immer sie begegnen, fand
weniger Nachahmung.

A.Braun wire es nie eingefallen, spiralige Bliiten, in denen gesetz-
miissig begrenzte Kreise vorkommen, als azyklisch auszugeben.

b) Eichler (1878), Eichler steht zuniichst auf dem Boden der
Braunschen Ideen. Auch fiir ihn ist die spiralige Bliite von allem An-
fang an ein einheitliches Gebilde, und die Betrachtung der Divergenzwinkel
steht auch bei ihm im Vordergrund. Zugleich schafft er eine Auffassung,
welche heute noch die Bliitenmorphologie beherrscht. Er identifiziert den
Gegensatz zwischen quirlig und spiralig anfgebauten Bliiten mit
dem zwischen zyklischen und azyklischen Bliiten. Jede rein
spiralige Bliite ist in seinen Augen auch azyklisch, als hemi-
zyklisch gelten erst solche, wo Kelch- und Kronkreis miteinander
alternieren (etwa Jsopyrum). Das hiingt mit Eichlers hart ver-
fochtener Ueberzeugung znsammen, dass fiir zyklische Bliiten Alternieren
der Kreise typisch sei. Ich habe hier nicht zu untersuchen, wie weit diese
Auffassung bei anderen Angiospermenbliiten sich bewiihrt. Bei den
Ranunculaceen ergibt sich zuniichst die unliebsame Folge, dass nicht nur
Helleborus und Adonds, sondern auch Garidella, Nigella, Aconitum und
Delpliniwm als azyklisch bezeichnet werden miissen, obgleich bei allen der
Keleh, bei den letzten vier auch die Krone einen geschlossenen Kreis von
bestimmt begrenzter Gliederzahl vorstellt. Nicht minder misslich ist es,
dass ganz gleich gebaute Perianthe das eine Mal als zyklisch
(Isopyrum), das andere Mal als azyklisch (Hellehorus) bezeichnet werden
miissen.

So weit handelt es sich nur um terminologische Unzukémmlichkeiten.
Dabei bleibt es aber nicht. Weil Eichler diese ,rein spiraligen“ Bliiten
auch fiir jazyklisch® hiilt, sucht und findet er in ihnen keine anderen Ge-
setzmiissigkeiten als solche, die sich aus der ,spiraligen® Anordnung er-
geben. Er beschreibt und vergleicht sie nur nach Divergenzwinkeln. Bliiten
nach der Formel A, | (v, | A%, ... findet er bei Delphinium und Nigella,
Bliiten nach K, | Oy, | A%, ... bei Delphinivm und Helleborus, ja auch
bei Adonis. Die wirklich vorhandenen Aehnlichkeiten und Uniihnlichkeiten
werden vollkommen verschleiert, und die meisten Gattungen erscheinen
variabler, als sie sind.

Die ,Azyklie* dieser Bliiten wird wortlich genommen. Als ob in
diesen Bliiten noch gar keine Konstanz von Stellungen sich herausgebildet
hiitte, mutet jhnen Eichler zu, sie kinnten sich noch in ,hemizyklische®
umbilden, d. h. in solche, wo Keleh und Krone alternieren.

Solche hemizyklische Bliiten sucht er in fast allen Gatfungen nach-
zuweisen (Helleborus  foetidus  ,bisweilen®; Nigella orientalis  hiufig®;

- —
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Consolida ,im Typus“). Bei allen diesen Arten findet Kichler daneben
auch noch die urspriingliche, azyklische Bliitenform: inshesondere auch bei
Consolida, wo er in den Braunschen Fillen ecine ausnahmsweise auf-
tretende Corolle K?, | (%, | A2, erkennt. Eben an diesen Vorkommnissen
demonstriert er, wie ,leicht in dieser Familie der Uebergang zyklischer
zu azyklischer Stellung® sich vollziehe, und kommt zu dem Schlusse, dass
bei den spiraligen Ranunculaceenbliiten ,grosse Unbestindigkeit in den
Zahlenverhiiltnissen und Strukturen® bestehe (1878, p. 167 und 175). Fir
Eichlers Lehre fehlt jedes Tatsachenfundament. Schwankungen im ,ge-
naueren® Wert des Divergenzwinkels, unbestimmte Begrenztheit einer
spiraligen Formation und Unbestindigkeit in den Bliitenstrukturen sind
drei ganz verschiedene Dinge. Welchen Wert iberhaupt die Be-
schreibung spiraliger Stellungen durch Divergenzwinkel besitzt, welche
Bewandtnis es mit der Eichlerschen Consolida-Corolle, mit den Braun-
schen Fillen, mit der hemizyklischen Bliite von Nigellastrum hat, haben
wir im ersten Abschnitt ausfithrlich erdrtert. Die einzige gut gewiihr-
leistete Tatsache, die K (5-Blite bei Helleborus foetidus, beruht, wie wir
spiter sehen werden, nicht auf ,Unbestindigkeit der Zahlenverhiltnisse
und der Strukfur“, sondern entsteht innerhalb der klar umschriebenen
Variationsbreite dieser Art als nicht hidufiger, aber ganz verstindlicher
Grenzfall

Durch Eichlers Schilderung der Ranunculaceen empfangen wir nicht
die leiseste Andeutung, auf welchem Wege die heutigen Formen entstanden
sind, und in welchem Zusammenhang sie zueinander stehen. Die einzige
Formfortbildung, die Beachtung findet, der Vorschritt von ,azyklischen® Bliiten
zu solchen, bei denen Keleh und Krone miteinander alternieren, ist ja nach
Eichler bei keiner Sippe ausgeblieben. Selbst bei Adonis entdeckt Eichler
Uebergiinge zur Alternanz (1878, p. 163). — Hier erscheinen die Ranuncula-
ceen noch immer als das, als was sie so oft bezeichnet worden sind, als
Schulbeispiel einer  famille par enchainement®. Vergessen wir nicht, dass
Mirbels geistreich geprigtes Wort weit mehr geeignet ist, den Zustand
unserer Kenntnisse zu bezeichnen, als den Charakter einer natiirlichen
Familie. Unsere Kenntnisse mdigen par enchainement zusammenhingen,
die Formen der Natur aber haben stiirkere Zusammenhiinge. Jede
ofamille par enchainement® ist eine unaufgeklirte Familie. Wohl
mogen die Formenkreise einzelner Familien so dezimiert auf uns ge-
kommen sein, dass wir uns aof die Dauer begniigen miissen, ihre Gattungen
durch wechselnde Merkmale Glied um Glied aneinander zu fiigen; wir
miissen uns aber klar sein, dass der Systematiker, indem er dies tut, die
Waffen streckt. Dazu diirfen wir uns nicht entschliessen, solange noch die
geringste Aussicht vorhanden ist, einen Formenkreis in seinem Werden zu
begreifen. Bei den Ranunculaceen sind unsere Mittel noch nicht erschipft.
In Eichlers Darstellung freilich und in den durch sie beeinflussten
Systemen sieht die Lage ziemlich hoffnungslos aus; aber Eichler hat die
Ranunculaceen gar nicht in ihrem Innern angefasst. Ir hat nur anf jene
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Formumbildungen geachtet, durch welche die Ranunculaceenbliite von ihrem
spiraligen Charakter einbiisst und in ihrem Aufbau Aehnlichkeit gewinnt
mit gewdhnlichen zyklischen Bliten. Die Formen, die den spiraligen Bau
zu wahren schienen, betrachtete er a priori als primiiren Schwarm.
(erade an solchen Bliiten aber, die nicht wie Coptis oder Xanthorrhiza
hiniiberschwenken zu anderen Formenkreisen, sondern durch und durch
Ranunculaceen geblieben sind und trotzdem die Zeichen starker Ableitung
an sich tragen, miissen Tatsachen kund werden, die Bedeutung haben fiir
das Verstindnis der Familic.

Alexander Braun, stets ein guter Fiihrer, hat auch hier den
richtigen Weg gewiesen und bei seinem Versuch, die Formenwelt der
Ranunculaceen aufzukliren, die zygomorphen Bliiten zum Ausgangspunkt
genommen. Freilich, er hat den Versuch unter Voraussetzungen unter-
nommen, die sich nicht bewiihrt haben. Soll uns das abhalten, seiner
Fithrung unter besseren Voraussetzungen zu folgen?

Wir haben im ersten Hauptabschuitt in dankbarer Beniitzung von
seiner und Payers unverginglicher Arbeit, unterstiitzt durch weitere
Tatsachen, die diesen Forschern unbekannt sein mussten, die zygomorphen
Bliiten noch einmal studiert und uns iiberzeugt, dass bei ihnen in der Be-
grenzung der einzelnen Organkomplexe, in der stets gleichmissigen An-
ordnung der Krone vor dem Kelch, der Staubzeilen vor der Krone Ge-
setzmiissigkeiten zutage treten, die als blosse Folge spiraliger Anordnung
nicht verstindlich sind. Wir wollen im niichsten Abschnitt den Versuch
machen, ob uns das an den Delphinien Gelernte nicht helfen kann, auch
andere Ranunculaceenbliiten in ihrem Aufbau besser zu verstehen.

Wenn ich anhangsweise hier unsere beiden modernsten Ranunculaceen-
systeme einer Betrachtung unterziehe, so leiten mich dabei verschiedene Griinde:

Tch mochte zuniichst zeigen, dass Eichlers Lehre noch unbe-
stritten gilt, dass die Systematiker den taktischen Aufbau der Bliite wegen
seiner , Unbestindigkeit* zur Ausmittelung verwandtschaftlicher Beziehungen
fiir ungeeignet halten.

Tch machte weiter zeigen, zu welchen Ergebnissen dies Ver-
halten gefithrt hat.

Schliesslich darf man mit Recht erwarten, dass in diesen Systemen,
eben weil sie den Bliitenbau gar nicht berticksichtigen, andere etwa vor-
handene verwandtschaftliche Beziehungen desto deutlicher
zum Ansdruck kommen,

C. Prantl (1887 und 1891). Prantls System (1891, p. 55) — heute
wohl das verbreitetste — steht ganz aul dem Boden von Eichlers Lehre.
Die Delphinien und Aconiten werden auf Grund des gespornten Honigblattes
mit Aquilegia znsammengestellt, dessen Bliten fast euzyklisch sind. Nicht
besser ergeht es den Nigellen, die weit entfernt von Delphiniwm in eine
Gruppe eingereiht werden, wo sonst, abgesehen von Anemonopsis, nur Formen
mit alternisepalen Kronen vorkommen. An zweitem Orte (1887, p. 241) ge-
steht der Autor selber, dass sie hier isoliert stehen. Aehnlichkeiten im Bliiten-
bau wird hier, ganz im Sinne Eichlers, keine Bedeutung beigemessen; der
Systematiker behilft sich mit anderen Merkmalen. Bei den Helleboreen scheidet
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er zunichst die Zygomorphen mit Aquileqia aul Grund des gespornten Houig-
blattes aus; dann bringt er die iibrigen Gattungen in zwei Gruppen:

A. a) Sklerenchymring im Stengel fehlend, Bliitter einfach, selten
3-zahlig zusammengesetzt: Caltha, Trollius, Callianthemum (3-zihlig), Helle-
borus, Eranthis.

A. b) Sklerenchymring vorhanden, Bliatter 3-ziihlig oder fiedrig zusammen-
gesetzt : Nigella (!), Leptopyrum, Isopyrum, Coptis (!}, Xanthorrhiza. (!), Anemonopsis,
Actaca.

Es bedarf nicht vieler Ueberlegung, um zu erkennen, dass die hier be-
nutzten Merkmale zur Charakterisiernng grésserer phylogenetischer Gruppen
ganz ungeeignet sind. Ausbildung von Spornen an den stets ausgehshlten
Nektarien, Selbstindigwerden der Blattsegmente durch immmer tiefere Teilung
der Spreite, Zustandekommen eines Festigungsringes im Stengel, das alles
sind nur Etappen auf dem Weg von einfacherem zu komplizierterem Bau be-
stimmter Organe, der fiiglich in jeder Untersippe eintreten kann. Ein Seiten-
blick anf die Anemoneen belehrt uns, dass alle Fortschrittsstufen gelegentlich
je in einer einzigen Gattung nebeneinander vorkommen !).

Der Unterschied zwischen den einzelnen Verwandtschaftsgrappen kann
nicht darin liegen, ob ein solcher Forschritt sich tiberhaupt vollzieht, sondern
in welcher besonderen Form er eintritt. Gerade diese Seite wird hier ganz
ignoriert. Ich will die heikle Frage, wo das einfache Blatt aufhért und das
zusammengesetzte anfingt, ganz unberiihrt lassen. Mag man das in feine
Lacinien aufgeléste Blatt von Nigella so oder so betrachten, jedenfalls herrscht
bei ihm ein ganz anderes Teilungsprinzip, als bei den ternaten Blittern von
Isopyrum und Coptis. — Wenn der Unterschied zwischen einfachem und zu-
sammengesetztem Blatt schion so grosse Bedeutung haben soll, warum verliert
er sie, wenn Spornung des Honigblattes eintritt? (Delphinium und Aquilegia.)
Ueber die Bedeutung des Spornmerkmales selbst haben wir schon gesprochen
(p. 18). .

Am schlimmsten kommen die anatomischen Merkmale weg. Was Prantl
unter einem Sklerenchymring versteht, wird uns nirgends gesagt und lasst
gich auch aus der Anordnung der Gattungen nicht erraten. Bei strenger
Fassung des Begriffes miisste eine einheitlich gebaute Sklerenchymscheide den
ganzen Zentralzylinder umziehen; dann wird in Gruppe A, b die FKinordnung
von Nigella unméglich, die von Coptis mindestens bedenklich. Begniigt man sich,
Nigella zuliebe, mit einem aus Bastkappen und interfascikularen Sklerenchym-
briicken zusammengefiigten Ring, so fliessen die beiden Gruppen A.a und A. b
ineinander; devn bei den meisten bisher untersuchten 7Trollius- und Helleborus-
Arten sind die Zellwiande des interfascikularen Gewebes merklich verdickt
und verholzt. Keinesfalls aber kann man den Begriff des Sklerenchymringes
so nachsichtig fassen, dass er auf Xanmthorrhiza passte: seine Bastkappen
sind voneinander ginzlich isoliert 2).

Bei konsequenter Anwendung der vou Prantl beniitzten Merkmale sind
von den vierzehn anfgestellten Helleboreengattungen vier im System nicht
unterzubringen (Nigella, Xanthorrhiza, Callianthemum, Coptis)?3).

1) 1. Pulsatilla patens, Bastkappen fehlen; P. vernalis, Bastkappen vorhanden; P.ovul-
garis und pratensis, Bastkappen und Sklerenchymbriicken schliessen einen mechanischen
Ring (Meyer, 1885, p. 17). — 2. Ranunculus: alle Stufen von ungeteilten Laubblittern
bis zu solchen mit gestielten Segmenten.

2) Vergl. fiir Nigella, Trollius, Helleborus: Meyer (1885), fiir Coptis und Xonthorrhiza
meine eigenen Ausfithrungen (Abschnitt 111 D, p. 48).

3) Ich halte mir vollkommen vor Augen, dass es gerade in guten phylogenetischen
Systemen oft gar nicht leicht ist, die Hauptgruppen so zu diagnostizieren, dass alle

3
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Kaum gliicklicher war Prantl bei den Anemoneen (1891, p. 61).
Aunch hier werden die Hauptgruppen auf sehr bedenkliche Merkmale gegriindet.
Das erste (Sa mit 1 oder 2 Integumenten) reicht bei den Helleborden knapp aus,
um Leptopyrum Rehb, von Isopyrum generisch zu trennen, das andere (Sa hiingend
oder aufrecht) hiilt bei Adomis nur Sektionen auseinander und musste bei
Myosurus erst zurecht gedeutet werden.

e. Delpino (1899). Ganz anders fasst Delpino die Sache an. Er
legt den Hauptwert auf die Nektarien und Bliitenstinde. Er macht aus
Cimicifuga, Aelaea; — Xanthorrhiza; — Coplis, Tsopyrum; — Hydrastis wegen
threr Trauben mit vorblattlosen Bliiten einen besonderen Stamm (Cimicifugae)
und gliedert den Rest ohne Riicksicht auf die Art der Placentation nach
Nektarienmerkmalen (Grube, Tasche, beschuppte Tasche, rghriger Becher, Sporn).

Anemone, Clematis
Anemoneae — { Thalictrum, Pulsatilla

Eranthis
Trollius
Tr. palmat, Batrachinwm Myosurus
Caltha |
Ranmnendus Helleborus FEuranunculus

§ opistalepis

'—E’igellu Adonis

Delphinium

j(?i-z‘legia., Consalida, Aconitum.

Wenn Delpino die strenge Trennung der Helleboreen und Anemoneen
aufhebt, so ist das nicht so schlimm; aber Formen, wie Nigelle und Delphinium,
aus solchen, die gleich ihnen vielsamig sind, iber solche hinweg ableiten, bei
denen strengste Kinsamiglkeit hereditir geworden ist, das diirfte doch nicht
angehen.

Auch wenn Delpino einen wicktigen (fegensatz darin sieht, ob die
Bliitenstiele in traubigen Infloreszenzen Vorblitter tragen oder nicht, so wird
man, wie die Dinge hier liegen, keinen Anstand daran nehmen. Wenn er
aber in diesen Gegensatz auch jene Gattungen einbezog, bei denen sich traubige
Bliitenstinde nicht ausgebildet haben, und diese Gattungen alle in engeren
Zusammenhang brachte mit denen, in deren Trauben die Bliitenstiele Vor-
blatter tragen, so lag dafiir kein zureichender Grund vor.

Dem Grundplan der Bliten wird auch hier jede Bedeutung aberkannt.
Man beachte nur, wie von Trollius her iiber Batrachium eine alternierende
Corolle bei Huranunculus sich ziemlich gut fixiert, bei Nigelln einer episepalen
Krone weicht und bei Adquilegia wieder auftaucht. Das ist eine fast unheim-
liche Plastizitiit. An den Grundplan der Bliten hat Delpino gar nicht
gedacht,

Das etwas fliichtig hingeworfene System des geistvollen Biologen ent-
hilt gliickliche Gedanken. Soweit die Morphologie des Homnigblattes in Be-
tracht kommt, ist die direkte lLinie von Trollius zu Nigella und Adonis organo-

Gattungen nmspannft sind. Die Schwierigkeit entsteht aber dann bei den zuriickgebliebenen
Gattungen der Sippe, die dem gemeinsamen Formenkreis, ans dem anch andere Sippen
hervorgegangen sind, noch nahestehen; nicht bei so vorgeschrittenen Formen, wie Nigella
und Xanthorrhiza, wo die Charaktermerkmale doch schon ausgebildet sein miissen.
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phyletisch unzweifelhaft richtigc gezogen. Die Idee aber, die ganz anders
gestalteten Honigblitter von Anemone, Franthis, Helleborus, Aquilegin an diese
Linie an allen miglichen Punkten anzugliedern, war ein bedenklicher Miss-
griff, und die so auffallende Aehnlichkeit der Honigblitter bei Helleborus und
Isopyrwm durfte gerade in diesem System nicht ignoriert werden.

Wir sehen in diesen beiden modernen Systemen der Reihe nach ver-
schiedene Merkmale in den Vordergrund geriickt; der Aufbau der Bliite
wird beide Male beiseite geschoben. Es kommen uubefriedigende Systeme
zustande, in denen nicht einmal die Merkmale, auf die das Hauptgewicht
gelegt wird, zu ihrem Rechte kommen.

Den Unbefangenen kann dieser zweifellose Misserfolg nicht befremden.
Wie konnte man sich Hoffnung machen, ohne Beriicksichtigung des Bliiten-
baues Ordnung zu schaffen in einem Formenkreis, der sich gerade durch
die Mannigfaltigkeit des Bliitenbaues auszeichnet?
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III. Entwicklungswege bei den Helleboreen.

Wie wir im vorigen Abschnitt gesehen haben, beruht die heutige Be-
urteilung der ,spiraligen“ Ranunculaceenbliite auf der fundamentalen Vor-
stellung, dass diese Bliite ihrem Ursprung nach ein ecinheitliches Gebilde
sei, dessen Aufbau durch ein spiraliges Gesetz beherrscht wird. Zur Zeit,
als diese Vorstellung entstand, sah man noch in der Spiraltendenz ein dem
Sprosswachstum immanentes Prinzip und in den aneinander gereihten Blatt-
formationen der Bliite eine Stufenfolge durchwegs aufsteigender Meta-
morphosen. Die idealistische Spiraltheorie hat lingst ihren Zauber ver-
loren, und eine Reihe wichtiger Tatsachen ?) driingt uns zu der Ueberzengung,
dass in der Ranunculaceenbliite zwei urspriinglich heterogene Komponenten
miteinander verbunden sind:

1) Der eigentliche Bliitenkonus, der anf seiner Fliche mit Sexnal-
organen dicht besetzt ist, in seiner Randzone aber mit Honigblittern, die
durch Umbildung auns Staubbliittern hervorgehen.

2) das Perianth, das aus transformierten Laubblittern besteht, die
unter Verdichtung ihrer Stellung vom Stengel her an den eigentlichen
Bliitenkonus herangeriickt sind.

Ich hielte es fiir unvorsichtig, der nun folgenden Untersuchung der
Stellungsverhiiltnisse diese moderne Auffassung wie einen unumstdsslichen
Lehrsatz zugrunde zu legen; denn die Tatsachen, mit denen wir uns hier
beschiftigen werden, sind geradezu ein letzter Priifstein fiir die Richtigkeit
dieser Auffassung. Wir diirfen die primitive Ranunculaceenbliite von vorn-
herein weder als einheitliches Gebilde, noch als Fusion zweier heterogener
Elemente betrachten, sondern miissen die einzelnen Teile der Bliite, For-
mation um Formation, jeden in seiner eigenen Gesetzlichkeit studieren.
Sollte etwa bestimmten Teilen oder gar allen die gleiche Art der Gesetz-
missigkeit innewohnen, so muss sich das bei der niheren Untersuchung von
selbst ergeben. Wir beginnen mit den Perianthen.

1) Die hier in Betracht kommenden Tatsachen finden sich, im verschiedenartigsten
Sinne beleuchtet, bei: Payer (1854, p. 245—261), Baillon (1863, 18¢8), Goebel (1886,
p. 217—229; 1000, p. 152 . 726), Drude (1887, p. 245), Prantl (1887), (‘elakowsky
(Bohm. Gesellsch. d. Wiss., 1806, 1900), K. Schaffnit, Ueber die Nektarien der Ranun-
culaceen (Inaug.-Diss. Erlangen, 1904).
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A. Die Perianthe.

Die iiberwiegende Mehrzahl der Perianthe stellt bei den Helleboreen
finfzihlige geschlossene Kreise dar, die quincuncial entstehen und sich
morphologisch von den pentameren Kelchen und Perianthen anderer Angio-
gpermenbliiten nicht unterscheiden. Diese Form fehlt bei keiner Gattung
gfinzlich und ist bei mehr als zwei Dritteil derselben strenge konstant oder
doch weitaus vorherrschend.

Strenge konstant: Consolida, Delphiniuwm, Aconitum, Nigella, Garidella ;
Aquilegia, Xanthorrhiza ; Callionthemum (?) ; nahezu strenge konstant: Helleborus ;
weitaus vorherrschend: Isopyrum, Leptopyrum und wohl auch Coptis; endlich
bei einem Dritteil der 7rollins-Arten.

Bei Adetaca und Oimicifuga treten neben den pentameren Perianthen
varietitsweise auch tetramere auf, und zwar so hiufig, dass sie als vor-
herrschend bezeichnet werden kionnten. Da diese tetrameren Perianthe
sich aus 2 dekussierten Blattpaaren aufbauen, der Wechsel zwischen vier-
und fiinfzihligen Bliitenhiillen bei nahe verwandten Formen anch in anderen
Angiospermensippen hiiufig ist, hat dieser Fall nichts besonders Auffilliges.
Solche tetramere Varietiiten sollen auch bei Isopyrum, Leplopyrum und
Coptis neben den dort vorherrschenden pentameren Perianthen vorkommen ;
keinesfalls sind sie dort hiiufig. Relativ dfter finden wir bei diesen Gat-
tungen sechsziihlige Perianthvarietiten, die sich wie bei den zyklischen
Bliiten aus zwei alternen Dreierwirteln aufbauen. Eranthis zeigt dann den
Fall, dass wenigstens in einem Teil der Gattung (K. kiemalis) diese hexa-
mere Form vorherrschend geworden ist. Soweit haben wir noch kein Vor-
kommnis gefunden, das nicht bei anderen Angiospermenbliiten sein Ana-
logon hiitte.

Es bleiben uns noch die Gattung Caltha und zwei Dritteil aller
Trollius-Arten '), bei denen die Perianthe unbestimmt begrenzt sind (5 bis
12 und mehr Blitter)?). Wenn man die riiumliche Anordnung bei einer
grdsseren Anzahl priift und sich dabei frei hiilt von der Neigung, diejenigen
ville, welche sich am leichtesten schematisieren lassen, fiir die wichtigsten
zu halten, so muss man zu der Ueberzeugung kommen, dass hier eine be-
stimmte Form der Gesetzmiissigkeit nicht zur Ausbildung gelangt ist. Ganz
allgemein gilt freilich die Regel, dass die ersten Blitter Anschluss an die
Laubblattspirale haben und ihre %, Ordnung fortsetzen®); aber lingstens
beim 6. oder 7. Blatt wird auffillig, dass die spiiteren Bliitter diese Ordnung
nicht streng einhalten; sie treten nicht, wie sie nach %/, Ordnung sollten,

1) Das monotypische Anemonopsis macrophylls, das sich ganz dhnlich zu verhalten
scheint wie die hier besprochenen Zvollins-Arten, lasse ich vorliufig beiseite. Hier, wo
es sich um die Grundlegung der Auffassung handelt, diirfen nur Formen herangezogen
werden, die der Untersuchung in ausgedehnterem Masse zugiinglich sind.

2) Tr. europaens, asiaticus ete,, auch 7. lilacinus.

3) Auch die determinierten Perianthe zeigen, soweit die mit einer Bliite abschliessende
Achse Laubblitter trigt, Anschluss an die %/, Spirale des Btengels (Garidella, Nigella,
Helleborus).




40 Rudolf Schridinger.

vor Blatt 1 oder 2, sondern erscheinen etwas gegen die diesen Blittern
vorangehenden Liicken verschoben; je weiter man vorschreitet, desto ge-
nauer treten die Blitter in die Liicken, die sie vorfinden. Dies der all-
gemeine Verlauf. Tm einzelnen herrscht ziemliche Mannigfaltigkeit. Oft
wird die */; Ordnung schon lange vor dem 6. Blatt gestort, die spiiteren
Blitter iiberspringen oft eine oder mehrere Liicken!) und besetzen andere
doppelt. Zuweilen entstehen Anordnungen, die mit spiraliger Stellung
keine Aehnlichkeit mehr haben. So sind bei Cultha Fille gar nicht selten,
wo in die beiden Liicken zwischen Blatt 1 und 2 je 2 Blitter mit aunf-
steigender Deckung sich einschieben. Wirkliche Gesetzmiissigkeit tritt erst
dann ein, wenn diese Perianthe sich durch starke Reduktion auf einen ge-
schlossenen Kreis begrenzen. Es kommen dann dieselben pentameren
Perianthkreise zustande, die bei den meisten Gattungen weitaus vorherrschen.
Der Fall begegnet bei Cultha varietitsweise sehr oft und ist fiir ein Dritt-
teil der 7rollius-Arten typisch 2).

Soweit die Tatsachen. Sie stehen im besten Einklang mit der Vor-
stellung, dass die Perianthe ihrem Ursprung nach Laubblatthiillen sind, die
sich erst im Laufe der Zeit dem mit Sexualorganen besetzten Bliitenkonus
angeschlossen haben. — Die Perianthblitter hiitten dann die 2/, Stellung,
mit der ihre Blitter einsetzen, hereditir vom Stengel mitgebracht. An der
Randzone des Bliitenkonus aber finden sie andere riiumliche Verhiiltnisse
vor; dort bleiben die internodialen Streckungen der Achse aus, die rasch
eintretenden Superpositionen wiirden zur vollstindigen Deckung der iilteren
Blitter durch die jiingeren fithren. Sowohl der Knospenschutz wie die
Schanwirkung finden bessere Forderung, wenn diese Deckungen unter-
bleiben, und es kann darnm nicht iiberraschen, wenn die mitgebrachte
Stellungsgewohnheit in diesem Sinne modifiziert wird. Der Mangel einer
definitiven Ordnung bei den noch unbegrenzten Perianthen wiirde dahin
aufzufassen sein, dass die beiden wirksamen Faktoren, die alte Stellungs-
gewohnheit und der Einfluss der neuen Bedingungen sich noch nicht ins
Gleichgewicht gesetzt haben. Der Fortgang des hier eingeleiteten Um-
formungsprozesses wurde bei den meisten Arten durch den Eintritt starker
Reduktionen iiberholt. Da auf den Laubblattstengeln der Helleboreen durch-
wegs */; Stellung herrscht, ist es nur begreiflich, dass sich bei den meisten
IFormen 2/, Perianthe determiniert haben. Der Mangel einer definitiven
Ordnung in den unbegrenzten Perianthen macht aber das gelegentliche
Auftreten anderer Zahlenvarietiiten ebenso verstindlich; das gilt besonders
fiir die hexamere Form, da ja das 6. Blatt fast immer mit dem 1. und 3.
halb und hallb in Alternation steht, so dass bei der Reduktion auf 6 Blitter
zwel trimere alternierende Wirtel fast schon gegeben sind (Diagr. VI).

Das Perianth der Helleboreen entbehrt also in der urspriinglichsten
(Gestalt, in der wir es kennen, jeder strengeren Gesetzmiissigkeit in Zahl

1) Gute Beispicle bei Goebel, 1886, Taf., XII, Fig. 21 n. 22,

2) Tv. promilus, lawews, patulus, Ledebuwri,

4l
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und Stellung seiner Glieder, es unterliegt aber friihzeitig starken Reduk-
tionen und hat sich auf diesem Wege bei der Mehrzahl der Gattungen in
streng gesetzmiissigen Formen determiniert, die ganz und gar denen
gleichen, die wir auch bei zyklischen Bliiten finden.

B. Die Sexualformationen.

Fiir die Perianthe der Helleboreen fanden wir es charakteristisch, dass
bei ihnen im urspriinglichen, noch unreduzierten Zustand eine stindige
Form der Anordnung fehlt, und dass im reduzierten Zustand ihre Glieder-
zahl streng begrenzt ist. Die Sexualformationen bieten in diesen beiden
Punkten ein ganz anderes Bild. Bestimmte Begrenzung der Gliederzahl
ist selten, die riiumliche Anordnung der Glieder zeigt aber schon in den
primitivsten Fillen eine klare Form der Gesetzmiissigkeit.

Die Gyndceen. Zunichst wenige Worte iiber das Gynoeceum.
Im Gegensatz zu den auch sonst riickstindigen Anemoneen ist bei den
Helleboreen die Zahl der Carpelle schon frith starken Reduktionen unter-
worfen. Doch finden sich auch bei vorgeschrittenen Gattungen noch Arten
mit 10—12 Fruchtblittern (Nigella p. p.), und strengste Konstanz wird selten
erreicht (Consolida). Fiir die Entwicklung des Bliitenbaues bleiben diese
Vorgiinge ohne Folgen. Als letzt entstehende Glieder kinnen die Carpelle
die Anordnung der anderen, vor ihnen angelegten Organe nicht mehr be-
einflussen und sie sind ihrerseits von diesen wieder ziemlich unabhiingig.
In ihrer Stellung am freien Ende des Torus haben sie ein geschlossenes
Areal fiir sich, wo sie sich ziemlich frei rangieren kiénnen. Niichstver-
wandte Gattungen verhalten sich oft ganz verschieden (Consolida Gy, Del-
phirdium Gg). Wo die Carpelle noch in urspriinglicher Vielzahl vorhanden
sind, setzen sie deutlich die Ordnung des Staminalsystems fort.

Die Andrioceen. Wir halten uns in erster Linie an die so weit-
aus vorwiegenden Bliiten mit ?/; Perianth. — Das erste, was uns auffillt,
ist, dass die Androceen im schroffen Gegensatz zum Perianth nie be-
stimmt begrenzt sind, auch dann nicht, wenn sie statt spiralig in
simultanen Quirlen auftreten; die Zahl der Wirtel ist dann unbestimmt
begrenzt. Da Aquilegia 6—10, Xanthorrhiza 1—2 pentamere, mit einander
alternierende Wirtel hat, und in diesen Bliiten auch stets 5 Perianth- und
5 Honigblitter auftreten, so erscheinen sie, abgesehen vom Gynoecenm, das
nicht immer rein fiinfzihlig auftritt, ganz aus isomeren Kreisen aufgebaut,
In diesen auffallend abgeleiteten Fillen ist die riumliche An-
ordnung bei Perianth und Androeceum die gleiche. — Hieran schliesst
sich Consolida, wo sich vor jedem der 5 Sepalen eine Staubzeile aunfbaut,
und weiter Garidella, wo mit den auch dort vorhandenen 5 antidromen
Staubzeilen 8 homodrome konkurrieren. Das leitet hiniiber zu den Bliiten
von Nigella, Delphénium und Aconitum, wo die Androceen echt 8-zeilig
sind und zwischen Perianth und Androecenm ausgesprochene Anisomerie
herrscht. Sie wird aber ausgeglichen durch die Honigblitter, die in ihrer
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Zahl mit den Staubzeilen, in ihrer Entstehungsfolge mit den Perianth-
bliittern iibereinstimmen. In § Nigellastrum finden wir dann Andriceen,
die zwischen 8-Zeiligkeit und 13-Zeiligkeit schwanken, — Bei allen iibrigen
Gattungen finden wir in normalen Bliiten nie unter 13 Zeilen, und es fehlt
jede einfache numerische Beziehung zwischen Androeceum und Perianth.

Indem wir die Reihe dieser Gattungen nochmals durchlaufen, finden

wir am Anfang gespornte Honigblitter, dann die hochdifferenzierten von

Eunigelle und Garidella, dann die relativ einfachen von Nigellastrum, und
schliesslich bei den Gattungen mit mindestens 13-ziihligen Andriceen
Honigbliitter, gegen welche die von Nigellastrum noch kompliziert er-
scheinen. Hier finden wir auch merkliche Inkonstanz in der Zahl der
Honigblitter, wiihrend bei den Gattungen mit 5-, 8- oder 10-zeiligem An-
droeceum Variabilitit in diesem Punkte nur bei Nigellastrum bekannt ist.

Fig. 21. Insertionsfeld des Staminalsystems in einer Bliite von Helleborus viridis. Beziffert
sind die 21 dltesten Staminalglieder und die vom Glied s ausgehenden 13er, 21er und
8er Zeilen. Die Glieder 1—13 gewohnlich als Honigblitter ansgebildet.

Man beachte-auch, dass die Liste der Gattungen mit eigentiimlichem
Androecenm zusammenfillt mit der Liste jener, bei denen die Gliederzahl
des Perianths konstant ist. Sichtlich sind wir im grossen ganzen zu immer
primitiveren Sippen herahgestiegen, zngleich aber zu Bliiten, in denen die
Ordnung des Androecenms immer verschiedener wird von der des Perianths.

Die Staminalsysteme der Primitiven. Wir betrachten von
den primitiveren Formen zuniichst Trollius, Caltha und Helleborust). Man
ist geneigt, anzunehmen, dass bei den Ranunculaceen sehr verschieden-
artige spiralize Anordnungen primiir seien. Das bewahrheitet sich bei den
primitiven Helleboreen nicht. Die Andrdceen all dieser Bliiten zeigen

1) Aehnlich wie bei ihnen liegen die Verhiiltnisse auch bei Callianthemum,
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den gleichen Typus, dem freilich eine gewisse Variationshreite zu eigen
ist. Sie wird aber sofort verstiindlich, wenn wir beachten, dass es sich
iberall um sehr dichte Stellungen handelt, wo eine grosse Zahl schmaler
Organe auf gegebenem Areal unter moglichster Ausniitzung des Raumes
untergebracht wird. Schon leichte Aenderungen im Grdssenverhiltnis
zwischen Torusnmfang und Einzelorgan miissen eine entsprechende Aende-
rung der riiumlichen Disposition mit sich bringen. Von diesem Grissén-
verhiiltnis allein hiingt es ab, wie viel Organe an der Peripherie angelegt
werden, bis der Umkreis besetzt ist und der Aufbau der Zeilen beginnt.

In all diesen Andréceen fiillen acht Stamina den Umkreis noch
nicht, und die Liicken zwischen ihnen sind ungleich gross (Fig. 21). Nach
den 5 #ltesten bleiben grissere, nach den 3 spiiteren kleinere. In den b
grosseren konnen fast ausnahmslos die niichst entstehenden 5 Staminal-
glieder (9—13) ganz oder doch nahezu an den Rand treten, so dass sich
unter allen Umstiinden mindestens 13 Staubzeilen aufbauen. Zumeist sind
abersdamit die b grisseren Liicken noch nicht gefiillt, und in die 3 kleineren
ist iiberhaupt noch nichts eingetreten. Das Grossenverhiiltnis zwischen
Finzelglied und Torus entscheidet dariiber, wie gross die jetzt noch bleiben-
den Liicken ausfallen und wie weit die nichsten 8 Staminalglieder (14—21)
durch sie an den Rand treten kinnen, ob es also bei den 13 Zeilen bleibt
oder ob 21 zustande kommen. Bei Trollius und Caltha scheinen 2ler
Stellungen vorzuherrschen, wihrend bei Helleborus Mittelstellungen und
ausgesprochen 13-zeilige am hiufigsten sind Y).

Bei einzelnen Arten, wie Helleborus niger, kommen alle Zwischenstufen
vor von ausgesprochen 13-zeiligen bis zu ausgesprochen 2i-zeiligen An-
ordnungen. So weit herrscht hier grosse Variabilitit; bedenkt man aber,
dass sich hier 4 Gattungen innerhalb dieser Grenzen halten, so muss man
sagen, dass die Androceen auf dieser Evolutionsstufe ein sehr konstantes
Gepriige haben. Nur bei Helleborus foetidus wird diese Variationsweite
manchmal iiberschritten, die Rer Zeilen beginnen mit den 13er Zeilen zu
konkurrieren, und es stehen nur 8 Glieder distinkt am Rande.

Da in diesen Bliiten ein einfaches numerisches Verhiiltnis zwischen
den Zahlen der Staubzeilen und Perianthbliitter fehlt, so ist es nicht iiber-
raschend, dass sich fiir die relative Stellung beider zueinander eine stindige
(tewohnheit nicht ausgebildet hat. Eine gewisse Gleichformigkeit in der
Anordnung der Staminalzellen vor den Tepalen besteht wohl insofern, als
bestimmte Zeilen stets in der Niihe bestimmter Perianthliicken stehen. (Es
stehen nimlich in der Nithe der Liicken, die den Tepalen 1—5 vorangehen,
in eben dieser Folge die Zeilen 6 und 1, 7 und 2, 8 und 3, 4, 5.) Die

1) Man darf die Mittelstellungen nicht etwa nach einem Zwischenwert der Divergenz-
reihe zwischen °/, und %,, bezeichnen, etwa mit */,,. Von 34 Zeilen ist gar keine Rede.
Das Oharakteristische der Mittelstellung °/,, ~ ¢,  liegt darin, dass die 21 homodromen
Zeilen mit den 13 antidromen Zeilen konkurrieren und man darum nicht bestimmt sagen
kann, ob 21 oder 13 Zeilen vorhanden sind. Die Anfangsglieder der 8 jiingsten 2ler Zeilen
stehen nicht ausgesprochen am Rande, aber auch nicht ansgesprochen in zweiter Reihe.
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genauere Stellung ist variabel. Nach meinen Beobachtungen ist bei Helle-
borus') der hiufigste Fall der, dass die Zeilen 2—35 ziemlich priizis vor
den Perianthliicken stehen, die iibrigen nicht (Diagr. V u. Fig. 21). Wie
Payers Figuren (Pl. 54, Fig. 20 un. ff.) zeigen, kommt es auch vor, dass
die b iiltesten Zeilen alle mit dem Perianth alternieren. Es ist ein Grenz-
fall der Variation, der nur selten aufzutreten scheint. Ebenso selten scheint
der andere Grenzfall zu sein, dass gar keine Staubzeile in Alternanz steht ?).

C. Die Honigbliitter.

Was nun die Honigblitter anbetrifft, so lisst sich ganz allgemein nur
sagen, dass sie stets am iiussersten Rande des eigentlichen Bliitentorus
stehen ; hochst selten, dass ein einzelnes etwas weiter nach innen steht und
von einem ilteren teilweise gedeckt erscheint?®). Recht hilufig sind genau
so viel Honigbliitter wie Staubzeilen vorhanden; sie stehen am Anfang dieser
Zeilen, so dass sie dieselbe Stellung einnehmen, wie die iltesten Stamina
in solchen Bliiten, denen Honigblitter fehlen. Prantl sagt von ihnen,
dass sie ,jihren Stellungsverhiiltnissen nach sich unmittelbar an die Staub-
blitter anschliessen®. Das ist auf alle Fille ein schiefer Ausdruck; die
Honigblitter entstehen ja frither als die Staubblitter. — Wir werden spiiter
sehen, dass fiir die vorgeschrittenen Bliiten diese Ausdrucksweise gerade
das Gegenteil von dem sagt, was wirklich geschieht. Hier bei den primi-
tiven Bliiten von Trollius und Helleborus sagt der Ausdruck ,,anschliessen*
viel zu wenig., Hier bilden die Honigblitter geradezu Bestandteile
des Androeceums, die man von ihm nicht trennen kann, ohne seine
Integritiit zu zerstoren. Das wird besonders in solchen Fillen klar, wo
weniger Honigblitter als Staubzeilen ausgebildet sind. Die Honigblitter
entstehen dann nicht in geschlossener Folge, sondern auf derselben gene-
tischen Spirale mit Staubblittern ohne Regel untermischt®) (vgl. Fig. 19 V).
Wir werden diesen Verhiltnissen am besten gerecht, wenn wir die Honig-
blitter ins Androeceum einbeziehen und als Staminalglieder betrachten.

In den primitiven Bliiten sind also nur drei selbstiindige
Formationen vorhanden: das Perianth und die beiden Sexual-
formationen. Die Honigblitter sind nichts anderes, als die
im ersten Umkreis angelegten Staminalglieder, von denen
aus die Staubzeilen sich aufbanen. Sie haben hier eine neue Funktion
iibernommen und in diesem Sinne ihre Gestalt umgebildet. Ich mdchte
dabei das Verhalten von Trollius, wo selten oder nie die Anfangsglieder
aller Zeilen in Honigblitter umgebildet sind und eine Regel, wie viel und

1) Dia Verhiiltnisse bei 7vollius lassen sich schwer beurteilen, die europdischen Ver-
treter der Gattung haben azyklische Perianthe.

2) Die dann resultierende Btellung erhiilt man, wenn man in Diagr. V, Zeile 7 und 4
vor 8, Zeile 2 und & vor §,, Zeile 5 vor S, riickt (p. 23).

3) Scheint nur bei Helleborus vorznkommen.

4) Von den 13 frei am Rande stehenden Staminalgliedern sind dort 7, 2...45,6..
8 9. .12 als Houigblitter ausgebildet, die dazwischen entstehenden nicht.
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welche Glieder transformiert werden, nicht zu erkennen ist, fiir den primi-
tiveren Fall ansehen, das Verhalten bei Helleborus dagegen, wo Umbildung
der Anfangsglieder simtlicher Zeilen sehr hiinfig geworden ist, als den
schon vorgeschritteneren Zustand.

Bei Helleborus foetidus, dessen Androecenm die allgemeine Variations-
weite insofern iiberschreitet, als bei ihm die homodromen 8er Zeilen oft
ebenso distinkt sind wie die antidromen 13er Zeilen, werden fast stets nur
die Initialglieder der Ser Zeilen als Honigblitter ausgebildet; auch diese
nicht immer vollzihlig, oft nur die iltesten 7, 6 oder 5. Diese 5 stehen
dann in Alternanz mit dem Perianth (Payer, Pl 54). Solche Bliiten haben
grosste Aehnlichkeit mit denen, die wir sofort besprechen miissen. Nur
miissen wir beachten, dass es sich hier um einen ganz gelegentlich auf-
tretenden Grenzfall der Variation handelt, der fiir die Gattung in keiner
Weise typisch ist.

D. Alternisepale Kronen.

a) Isopyrum und dguilegia. Man kann sich zu den eben ge-
schilderten primitiven Bliiten nicht leicht einen schrofferen Gegensatz vor-
stellen, als die durchwegs aus alternierenden pentameren Kreisen auf-
gebauten Bliiten von Aquilegia. Diese beiden Extreme werden durch eine
Pflanze vermittelt, die man gewdhnlich zu Aquilegia in keine niihere Be-
ziehung bringt, die aber mit ihr in vielen Punkten allergrosste Ueberein-
stimmung zeigt: durch Isopyrum?).

Beide Gattungen haben ein dreizithliges Lanbblatt mit nor von vorne
gelappten oder geteilten, im iibrigen aber ganzrandigen Segmenten ; die Honig-
blitter beider gehtren dem napfig-réhrigen Typus an. Bei einzelnen Isopyrum-
Arten ist der Saum des Honigblattes schief abgeschnitten, und es gleicht dann,
abgesehen davon, dass es nicht gespornt, sondern nur ausgesackt?) ist, dem
von Aquilegio in hohem Masse (z. B. I grandiflorwm, Fig. 23, p. 47).

Bei beiden Gattungen ist der Zentralzylinder des Stengels gegeu die
primére Rinde durch eine aus englumigem Sklerenchym bestehende Scheide
abgegrenzt, an welche sich die nur in einem Umkreis stehenden Fibrovasal-
stringe anlegen.

Unter diesen Umstinden verdient es unsere Beachtung, dass bei den
meisten Isopyrum-Arten, vielleicht bei allen, genan wie bei Aquilegin,
Isomerie und Alternanz der Honig- und Perianthblitter die Regel bildet®).
Im Androeceum dagegen verhalten sich die Isopyren noch wie die Primi-

1) Sehr ihnlich wie Iropyrwm verhilt sich die vorliufizg monotypische Gattung
Leptopyrum (= L. fumarioides). Die von Léveillé aufgestellte Gattung Bodiniere ist mir
leider nicht bekannt. [B. thalictroides, Bull. Ac. intern. géogr. bot., T. XT (1902), p. 119.]

2) Tsopyrum zeigt tiberhaupt grosse Neigung, die Honigblitter anszusacken. Die
kurze sackige Spornung scheint bei manchen fremden Arten viel auffallender zu sein, als
wir nach den vereinzelten aufgekochten Bliiten schliessen (vgl. Makinos vorzigliche
Beschreibung von 1. adoxoides: Bot. Mag. Tokio, Vol, XVI, p. 110, Semiaquilegia adozoides).

3) Das gilt auch dann, wenn die Perianthe varietitsweise hexamer auftreten. Ge-
withnlich herrscht, wie bei Aguilegia, Pentamerie. Stellvertretung der Honigblitter durch
Staubblitter und Ausbildung von {iberzithligen Honigblittern scheint selten zu sein.
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tiven: ein einfaches Zahlenverhiiltnis zwischen Perianthblittern und Staub-
zeilen fehlt, und wenn die Staubblitter in grisserer Zahl vorhanden sind?),
lassen sich in der Regel 13 Zeilen ablesen. Die Mittelstellung, die
Isopyrum dadurch einnimmt, erscheint um so prignanter, da sein Honig-
blatt eine grosse Variationsweite besitzt und hei I. anemonocides dem von
Helleborus ebenso nahekommt, wie bei I grandiflorum dem von Aquilegia
(Fig. 23). Helleborus ist aber die einzige primitive Helleboree, die ein aus-
gesprochen réhriges Honigblatt besitzt, und auch die einzige, deren
Androecenm am hiiufigsten 13-zeilig geordnet ist. Bei ihm sahen wir auch
die bei Isopyrum gewOhnliche Bliitenform gelegentlich als Varietit auf-
tauchen (p. 45). Bei einem
Zusammentreffen so vieler
Umstiinde diirfen wir diese
3 Gattungen wohl auf ge-
meinsame Anfiinge zuriick-
fithren.,

Natiirlich diirfen wir
weder Aquilegia direkt aus
Isopyrwm, noch dieses
direkt aus Helleborus ab-
leiten. Die bei Aquilegia
noch regelmissig auf-

Fig. 22.  Junge Aquilegia-Bliite; Schnitt senkrecht auf tretende Endblﬁ-te ist be
eine Symmetrale. (Alternisepalie der Carpelle ist hitufiger.) Isopyrwm  bereits unter-
dritckt, und Helleborus

zeigt nur in zwei Formen (H. corsicus und lividus) ternate Bliitter 2), wiithrend
seine iibrigen Arten noch vielteilige Blitter besitzen.

In den verschiedenen Bliitenformen, denen wir bei Helleborus, Isopyrum
und dguilegia  begegnet sind, lisst sich ein ganz bestimmt ge-
richteter Entwicklungsgang erkennen, auf welchem aber die einzelnen
Gattungen sehr verschiedene Fortschrittsstufen erreicht haben. — Bei
Helleborus ist es im allgemeinen nur zur Ausbildung ausgesprochen
13-zeiliger Andriceen gekommen, in denen meist die Anfangsglieder aller
Zeilen als Honigblitter ausgebildet sind. Bei einzelnen Formen, besonders
bei [l foetidus, kommt es zu starker Reduktion in der Zahl der Honig-
blitter bis auf & ja unter 8. Als Grenzfall der Variation entstehen dann
vereinzelt Bliiten, wo nur die iltesten 5 ausgebildet sind und mit den
Perianthblittern alternieren. Das Androeceum bleibt dabei im Prinzip

1) Bei allen in diesem Abschnitt besprochenen Arten ausser Aquilegia sind im Gegen-
satz zu den Primitiven starke Reduktionen des Androeceums nicht selten (Helleborus meist
iiber 100, Zsopyruwm manchmal nur wenig iiber 12). Die Art der spiraligen Anordnung ist
dann schwer zu beurteilen. Wir diirfen wohl annehmen, dass diese armzihligen Andriceen
sich vor der Reduktion in dem Zustand befanden, den wir bei den noch reichzihligen
Andrieeen nah zugeordneter Arten finden.

2) Vgl. Behiffner, Monogr. Hellebororum. N. A. A. C. L. C,, Bd. LVI, No. 1,
Taf. I, Fig. K., und Taf, 1IT u. IV,

B
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13-zeilig (vgl. Diagr. IV, p. 23). Diese Ordnung wird bei Isopyrum zur
herrschenden Regel. Damit ist eine wichtige Umformung der Bliite
eingetreten: die 5 hier hereditiren Honigblitter entstehen in geschlossener
Folge, und die Abgrenzung zwischen ihnen und dem Androeceum ist voll-
zogen; sie haben sich zu einem geschlossenen Kreise begrenzt, der zum
Perianth gesetzmiissige Stellung hat und in seiner Selbstindigkeit den
Namen Krone verdient. (Das Perianth miissen wir dann natiirlich als
Kelch bezeichnen.) Da aber diese 5 Honigblitter nichts anderes sind, als
die Initialen der 5 iiltesten Staubzeilen, erscheint durch ihre bestindige
Anordnung auch die Stellung dieser 5 Zeilen fixiert, und so das Staubblatt-
system mit der Stellung des Perianths verkettet. Diese D iltesten Zeilen
bauen sich iiber den 5 Honigblittern, also vor den 5 Perianthliicken auf,
die 8 folgenden rangieren sich vor den Sepalen, wie sie eben miissen: je
eine vor S, und S, je zwei vor Sy, S, und S;. (Diagr. IV). Das ist zum
mindesten das allgemeine Verhalten. Doch lassen sich interessanterweise
Einzelfille beobachten, was das Androeceum nur 12- oder 11-zeilig ist,
weil vor einem oder zweien der Sepalen, die gewOhnlich mit 2 Staubzeilen
belastet sind, nur eine auftritt.

Fig. 23, (+20.) a—c Jsopyrum, Honigblitter. a I enemonoides, b 1. adoroides, ¢ I. grandi-
forum, d Aquilegic (hispanica ?), junges Spornpetal.

Vielleicht ist hier der Weg gezeigt, wie die Stufe von Aquilegia er-
reicht werden konnte, die sich (abgesehen von der strengeren Konstanz
der Pentamerie) von der Isopyrum-Stufe wesentlich nur dadurch unter-
scheidet, dass vor simtlichen Sepalen einzelne Zeilen entstehen. Da die
Carpelle iiberall am Ende von Staubzeilen auftreten, hat mit diesem Fort-
schritt die dem Perianth schon bei den Primitiven eigene pentamere
Ordnung, die sich bei Zsopyrwm nur auf die Honigblitter iibertragen hat,
durchgegriffen bis ins Innerste der Bliite. Es ist nur die letzte Konsequenz
dieser Entwicklung, wenn bei Adquelegin die Staubzeilen sich auf ihren 2mal
5 Zeilen nicht mehr spiralig, sondern konzentrisch ordnen und schliesslich
auch quirlweise simultan entstehen.

b) 1. dnemonopsis, Actaeca, Cimicifuga; 2. Coptis, Xan-
thorrhixa. Diese zwei Sippen schliessen sich durch den Bau ihrer Honig-
und Laubblitter Isopyrum-Aquilegia nahe an, unterscheiden sich aber sowohl
von diesen beiden als unter sich in sehr priziser Weise.




48 Rudolf Schrodinger.

Die nahe Verwandtschaft zu Isopyrum-Aquilegia zeigt sich vor
allem im ternaten!) Bau des Laubblattes and im napfig-réhrigen Typus des
Honigblattes. Die relative Selbstindigkeit zeigt sich darin, dass die
Blattabschnitte stets an ihrem Rande gesigt sind, und weiter darin, dass
die Honigblitter nicht lang-rthrige, sondern seicht-napfige Becher darstellen ?).
Bei Anemonopsis sind sie allem Anschein nach stets nektarsteril, bei Actaca-
Cimicifuga hiunfig, bei Coptis selten. Hand in Hand mit dem Nektarsteril-
werden geht stets flaichige Ausbildung.

Die Anatomie des Stengelquerschnittes trennt die zwei Sippen
sowohl voneinander als von Isopyrum-Aquilegia.  Anemonopsis und Actaca-
Cimicifuga zeigen wohl die sklerenchymatische Zentralzylinderscheide, aber
ihre Gefiassbiindelspuren sind in 2— 3konzentrischen Kreisen geordnet. Coptis
und Xanthorrhiza haben die Gefissbiindel wohl in einem Umkreis stehen,
aber die sklerenchymatische Scheide kommt nicht zur Durchbildung. Sie fehlt
bei Xanthorrhiza ghnzlich und ist bei Coptis durch eine einzige Lage anf-
fallend grosser und weitlumiger, aber verholzter Zellen ersetzt. Dafiir besitzt
Xanthorrhiza einen kompakten Holzzylinder 9).

Leider steht Bliitenmaterial fiir die meisten Arten so spérlich zur
Verfiigung, dass sich iiber Konstanz oder relative Hiufigkeit der Vorkomm-
nisse nicht leicht ein sicheres Urteil gewinnen lisst. Bei dem monotypischen
Anemonopsis ist der Bliitenban noch so primitiv wie bei Trollius; selbst
das Perianth war in den untersuchten Bliiten noch unbestimmt begrenzt.
Auch einzelne Coptis-Formen sind noch in ziemlich primitivem Zustand;
so fanden sich bei einer Form, die (. orienfalis nahestehen diirfte ),
13 sterile Honigblitter in einer Anordnung etwa wie bei Helleborus. Bei
den meisten Copiis-Arten aber, dann in der Gattung Actaca (4 Cimicifuga)
scheint Ausbildung von mehr Honig- als Perianthblittern nur selten vor-
zukommen und alternierende Isomerie der beiden Organkomplexe recht
hiiufig zu sein; doch werden die Honigblitter oft nicht vollzihlig ans-
gebildet; die vorhandenen aber stehen in Alternanz. Abgesehen von dieser
Reduktion, die vielleicht mit der Neigung zu Nektarsterilitit zusammen-
hiingt, stiinden diese Bliiten angendhert auf der Isopyrum-Stufe. In
Xanthorrhiza endlich wird die Aquilegia-Stufe erreicht; seine Bliiten
unterscheiden sich, soweit der taktische Aufbau in Betracht kommt, von
Aquilegia-Bliiten nur durch die geringere Zahl der Staminalwirtel.

¢) Franthis. Von dieser mir wenig bekannten Gattung, die wohl
mit Recht nahe zu Helleborus gezogen wird, kenne ich nur K. hiemalis
besser. s zeigt eine eigentiimliche Modifikation der Entwicklung: die

1) Geht meines Wissens nur bei Coptis quinguefolia in 5-zihligen Bau iiber.

2} Isopyrum adiantifolivm vermittelt den Uebergang.

3) Tiir Aectaca-Cimicifuga vgl. Me yer (1885, p. 3b), fiir die iibrigen Arten ist mir
Literatur nicht bekannt. Obwohl meine Arbeiten noch nicht abgesehlossen sind, glaube
ich doch schon mit Bestimmtheit sagen zn kinnen, dass die von mir angefithrten Merk-
male fiir die oben unterschiedenen Gattungssippen charakteristisch sind. — Ich bekenne
aber offen, dass ich noch nicht alle Arten habe untersuchen kinnen.

4) Herbar des Wiener Hofmuseums; Coll. Reichb. fil. No. 227044 (dort noch als
. brachypetala hezeichnet).
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Einpassung des Androecenms ins Perianth ist der definitiven Begrenzung
der Krone vorausgeeilt.

Perianth meist 6-zithlig (3 4 3); Staubzeilen 12 (6 vor den Perianth-
liicken, 6 vor den Perianthblittern); Carpelle 3—10 und wehr; als Honig-
blatter treten auch die Anfangsglieder nicht alternierender Staubzeilen auf.

Alternierend hemizyklische Bliiten von der Form KgyyCs4sdupse G, bilden
aber. eine hiufige Bliitenvarietiit,

Wie verschieden die Evolutionsstufen sein mogen, welche die Bliiten
bei den einzelnen Gattungen erreicht haben, sie erscheinen doch alle als
Etappen auf demselben Entwicklungsweg, der deutlich
darauf hingerichtet ist, Honigblitter und Stauhhblattzeilen
alternierend in den vom Perianth gegebenen Rahmen ein-
zufiigen'). Wenn wir zugleich die Aehnlichkeiten und Uniihnlichkeiten, die
wir an anderen Merkmalen beobachtet haben, mitiiberblicken, so werden wir
uns der Ueberzeugung nicht verschliessen konnen, dass alle diese Gattungen
aus einem gemeinsamen Bildungsherd hervorgegangen sind und von allem
Anfang an die gleiche Hauptrichtung der Entwicklung eingeschlagen haben ;
im weiteren Verlauf strahlen ihre Wege fiicherartig auseinander.

Es entstehen kleine, ich mdchte sagen, elementare Gattungssippen,
fiir die eine bestimmte Entwicklung des Laub- und Honigblattes, wahr-
scheinlich auch eine bestimmte Art, ihr mechanisches System auszubilden,
charakteristisch ist. Speziell in der Entwicklung des taktischen Aufbaues
zeigt jede dieser Elementarsippen ebensowohl riickstindige als vorge-
schrittene Formen.

Trotz der grossen Riickstiindigkeit einzelner Formen in einzelnen
Merkmalen finden wir hier keine Gattung, die in der Gesamtheit ihrer
Merkmale den Eindruck macht, ein angeniihertes Bild vom Aussehen der
gemeinsamen Vorfahren aller zu geben. Ich mdéchte darum die Gesamt-
gruppe nach der Gattung bezeichnen, deren heutiger Zustand es ermdoglicht,
den phylogenetischen Zusammenhang der erhaltenen Formen zu erschliessen.

Isopyroideae.

1) Cimicifuginae: a) Anemonopsis, Cimicifuga, Actaea. b) Coplis,

Xanthorrhiza.
2) Isopyrinae: Leplopyrum, Isopyrum, Aquilegia.
3) Helleborinae: Helleborus, Eranihis.

E. Episepale Kronen.
Von vorgeschritteneren Helleboreengattungen bleiben uns jetzt wirklich
aunsser Aconitwm, Delphiniwm und Consolide nur mehr die Gattungen iibrig,
die wir schon am Ende des IIL. Abschnittes zu ihnen in niihere Beziehung

1) Eine Nebenerscheinung auf diesem Entwicklungswege ist die schon oben an-
merkungsweise besprochene Reduktion der Andriceen. Sie zeigt sich am schwiichsten in
der Isopyrum-Gruppe, am stirksten in der Coptis-Gruppe (vgl. die Endformen Aquilegia
und Xanthorrhiza).

Abhandl, d. k. k. zool.-botan. Ges, Bd, IV, Heft 5. 4
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gesetzt haben: Nigella und Garidella.  Wir kennen diese Gattungen schon
ziemlich genau. Wir brauchen unsere Ergebnisse nur im Lichte der seither
gemachten Erfahrungen zusammenzufassen.

Zuniichst sei daran erinnert, dass auch hier die Honigblitter ge-
schlossene Kreise darstellen und bei dem Gros der Arten die Zahlenver-
hiiltnisse hohe Konstanz zeigen. Zahlenvarietiiten fehlen im Perianth giinzlich,
kommen in der Krone nur bei 2 Nigella-Arten vor, im Androeceum nur bei
eben diesen 2 Arten und bei Garidelln (vgl. p. 30 u. 41). Im Gynoeceum
finden sie sich bei den Nigellen relativ hiinfiger (G, ,), bei den Zygo-
morphen #usserst selten, speziell bei Consolida nie. Von Azyklie kann hier
nicht die Rede sein.

Die Art der Gesetzmissigkeit ist aber grundverschieden von der in
der vorigen Gruppe. Sie beruht wesentlich darauf. dass die als Kronblitter

Fig. 24. A Del-
phinium elatum, halb-
erwachsene  Bliite;
miglichst  tief ge-
fithrter Querschnitt
durch die Sexual-
formationen. Fila-
mente in dieser Hohe
nicht breiter als an
der Basis. Man be-
achte die strenge
Achtzeiligkeit(P, hat
sich beim SBchneiden
leicht  verschoben).
B Aconitum Napellus, junge Blite (4+5). Nuor 8 Stamina randstindig, das 9. schon in
zweiter Linie. (Vorblatt « abgefrennt.)

hereditiir gewordenen Honigblitter sich in episepaler Stellung fixiert
haben, das Androeceum aber sich der Anordnung der Kronblitter mit seinen
Zeilen anschliesst, also mit ihm isomer wird.

Zur Isomerie von Krone und Kelch kommt es nur bei Garidella, wo
die b Petalen den 5 Kelchblittern einzeln superponiert sind und die */; Folge
des Kelches ontogenetisch wiederholen. Diese Stellung der 5 Kronbliitter
weicht erheblich ab von der, welche die 5 iltesten Honigblitter in primi-
tiven Bliiten einnehmen. Vielleicht liegt darin der Grund fir die relative
Seltenheit dieser Bliitenform.

Bei allen anderen Arten ist die Aushildung der iltesten 8 Honigblitter
hereditiir geworden. Auch hier ist die Stellung der 8 Kronblitter nicht
mehr die, welche die 8 ersten Honigblitter in primitiven Bliiten ein-
nehmen (vgl. Fig. 24 mit 21 und Diagr. I mit V). Es bedurfte aber
nur einer leichten Abinderung dieser Stellung, um die heutige Anordnung
zu bewirken, wo vor den 3 iilteren Sepalen (S, s, 4) Paare von Kron-
blittern, vor den 2 jiingeren einzelne superponiert sind. Da je zwei ge-
paarte Bliitter simultan entstehen, wiederholen auch hier die Kronblitter
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trotz ihrer Achtzahl ontogenetisch die 2/, Folge des Kelches. Durch die
geschilderte Anordnung vor den Sepalen erscheinen Krone und Kelch, als
Ganzes betrachtet, symmetrisch zur Medianachse angeordnet. Bei den
Delphinienartigen ist diese mediane Symmetrie in mediane Zygomorphie
iibergegangen. Bei Consolida sind je 2 gepaarte Kronprimordien kongenital
verwachsen, und es entstehen nur fiinf voneinander getrennte Primordien,
so dass auf ziemlich kompliziertem Wege Isomerie der Kelch- und Kron-
glieder zunstande kommt.

Auch hier bleibt das Androeceum durch die Ordnung der iiusseren
Kreise nicht unbeeinflusst. Es werden nur mehr jene Staubzeilen auf-
gebaut, die sich unmittelbar an die Kronprimordien anschliessen, d. h. 8
oder 5. Dass auch bei dieser Sippe die Andrdceen wurspriinglich iihnlich
wie in den Primitiven angeordnet waren, daranf deuten die oft weder aus-
gesprochen 8-zeiligen noch ausgesprochen 13-zeiligen Andriceen von Nigella
orientalis und die starke Schriigheit der 8er Zeilen in manchen Aconitium-
Bliiten. Es wiire hier also eine betriichtliche Verminderung der Zeilenzahl
(von 13 auf 8 und 5) eingetreten. Hand in Hand mit ihr geht meist eine
starke Verbreiterung im unteren Drittel des Filaments. Teils hierdurch,
teils durch den schiefen Verlauf der Zeilen wird die Dichtheit der Stellung
erhalten. Der Sachverhalt darf nicht etwa so aufgefasst werden, als wiire
hier wie bei den Primitiven, die Aenderung der Stellung eine Folge der
Aenderung der Insertionsbreite (Prantl 1891, p. 48). Warum sind denn
wirklich starke Verbreiterungen des Filaments nur hier eingetreten, wo die
Krone 8-ziihlig geworden ist? Dass die Reduktion der Zeilenzahl auf 8
nur hier eingetreten ist, ist begreiflich. Noch wichtiger ist, dass die Reduk-
tion der Zeilenzahl auch in Fiillen eingetreten ist, wo die Verbreiterung
der Filamente unterblieb: die Insertionen der Stamina mancher Nigella-
Arten lassen zwischen ihren Zeilen ziemlich breite (Gassen. Eben diese
Andriceen zeigen noch eine andere Eigentiimlichkeit: die im gleichen Um-
kreis stehenden Stamina sind so ihnlich hoch inseriert, dass man ganz
wohl von succedanen Wirteln sprechen konnte. Hier treten unter ver-
inderten Umstinden dhnliche Verhiiltnisse ein, wie bei Aquilegia.

Hier herrscht eine andere Form der Gesetzmiissigkeit, wie bei den
Cimicifugeen und Isopyreen, aber die Art, wie diese Gesetzmiissig-
keit sich allmiéhlich weiter entwickelt, ist dieselbe; auch hier ge-
winnen die Sexualformationen zuniichst durch ihre Randzone gesetzliche
Stellung zu der im Perianth realisierten riumlichen Anordnung und ordnen
gchliesslich ihren ganzen Aufbau in diesem Sinne., Es entstehen auf diesem
Wege zwei voneinander gut unterscheidbare Gruppen: 1) die Nigellen
(fiedriger Blattban, plastisch regelmissige Kronen, Nektarien mit Verschluss-
klappen, synkarpe Gynéceen); 2) Delphinien (palmater Blatthan, zygo-
morphe Kronen, gespornte Honigblitter, apokarpe, aber stirker reduzierte
Gyndceen). (Ueber den Blattbau vgl. p. 60.)

Da aber diese beiden Sippen bei der Fortbildung ihres Bliitenbaues
mit dem gleichen Schritte einsetzen, auch beide im Gegensatz zu den

4
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iibrigen Helleboreen zur Ausbhildung ausgesprochen taschenformiger Nektarien
schreiten, so werden wir ihre Anfiinge wohl in einen fiir beide gemein-
samen Vorfahrenkreis zurfickverlegen miissen (vgl. p. 18).

Das Honigblatt von 7yollius erscheint vom rein organophyletischen
Standpunkte als Vorstufe des fliichigen Honigblattes mit basaler Nektar-
tasche. Der palmate Typus des Laubblattes dieser Gattung ist uns bei
keiner der frither betrachteten Gattungen begegnet. Bei den Delphinien
finden wir ihn unveriindert wieder. Trollius muss den Anfiingen der
Delphinien ganz nahestehen. Indirekt gerit es dadurch auch in die Nihe
der Vorfahren von Nigella (vgl. p. 11 u. 19).

Caltha entwickelt keine Homigblitter. Hier fehlt uns ein wichtiges
Kriterinm. Sein Laubblatt steht aber in Ausbhildung und Entwicklungsgang
von Spreite und Scheide (G offart 1901) dem von 7rollius so nahe, dem
der anderen primitiven Helleboreen so fern, dass wir Caltha unbedenklich
in die Niithe von 7rollius riicken diirfen.

Vorsichtiger wmiissen wir bei Cu/lianthemum sein. Honigblatt und
Laubblattscheide mahnen stark an Tyollivs. Es zeigen sich aber bei ihm
(nicht bloss in der Reduktion der Samenzahl) Entwicklungsrichtungen, die
wir meist nur bei Gattungen finden, die wir als Anemoneen zu be-
zeichnen gewohnt sind. Die hier aufsteigenden Fragen diirfen wir heute
nicht anrihren.

Wir hiitten also bei den hier besprochenen Gattungen ausser den
zwei gut differenzierten, vorgeschrittenen Triben eine Vorliufergruppe
(Trollius, Caltha), die den Delphinien noch niiher stehen diirfte, als den
Nigellen. Da es hier eine Gattung gibt, die in keinem Merkmal hoch-
spezialisiert ist, also anniihernd ein Bild geben diirfte von dem Zustand
der gemeinsamen Vorfahren der anderen, méchte ich die Gesamtgruppe
nach dieser benennen.

Trollioideae.

1) Trolliinae: Trollius, Caltha . . . ., Callianthemam.
2) Nigellinae: Nigella, Garidella.

3) Delphiniinae: Aconituwm, Delphinium, Consolida.

Man darf in diesen kleinen Zusammenstellungen, die ich am Ende
der beiden letzten Kapitel gebe, nicht etwa die beiden Hiilften eines
Systems erblicken. Es handelt sich vorerst nur darum, die Entwicklungs-
wege zu begreifen und die elementaren Gattungssippen aufzustellen. Diese
wurden dann in zwei grosse Gruppen gebracht, deren Glieder gemeinsame
Entwicklungsrichtung erkennen lassen. Hier werden bestenfalls die erst
roh zugehauenen Bausteine geliefert und nach einem Grundgedanken vor-
geordnet, der nach meinem bescheidenen Ermessen zu einem erfolgreichen
Ausban des Systems fiihren diirfte. Mehr zu tun, erlaubt nicht der gegen-
wiirtige Stand unserer Kenntnisse.




Abschluss.

Wenn wir alle Erfahrungen und Beobachtungen, die wir gemacht
haben, iiberblicken, so miissen wir sagen: Soweit Helleboreen in Betracht
kommen, bestitigt sich die von Eichler begriindete Auffassung der
spiraligen Bliite nicht. Gerade die primitivsten Formen stellen alles eher
vor als einheitliche Gebilde. Freilich spiralig sind alle Organe bei ihnen
angeordnet; das allein ist eben nicht allzuviel. Spiralige Anordnungen
konnen sehr verschiedenartig sein und sehr verschiedene Herkunft haben.
Man vergleiche nur darauf hin die Anordnungen auf Laubblattstengeln mit
denen in verdichteten Infloreszenzen. 1In den primitivsten Helleboreen-
bliiten finden wir einerseits im Perianth, andererseits hei den Sexual-
formationen spiralige Stellungen, die nicht verschiedener sein kdnnten, als
sie sind. Ich mochte die Anordnung im Perianth vergleichen mit der von
Laubblittern, die sich rosettig hiiufen ; die bei den Sexualorganen aber mit
den Stellungen, die wir in stark verdichteten Infloreszenzen beobachten.
Schon das deutet darauf hin, dass diese beiden Arten der Anordnung auf
sehr verschiedenen Wegen zustande gekommen sind. Wie wir wissen,
sprechen auch Griinde anderer Natur dafiir, dass die Ranunculaceenbliite
aus dem Zusammenschluss zweier heterogener Komponenten hervor-
gegangen ist.

Auch die Vorstellung von der grossen Unbestindigkeit der Zahlen-
verhiiltnisse und Strukturen hat sich nicht einmal an den primitivsten
Bliiten bewiihrt: sie zeigen alle in ihren spiraligen Teilen einen sehr gleich-
miissigen Aufbau, dessen Variationsbreite wir vollkommen verstehen kiénnen.

Das alles gilt zuniichst freilich nur fiir die Helleboreen, doch scheinen
bei den Anemoneen die Verhiiltnisse nicht viel anders zu liegen. Leider
kenne ich die zum Teil so grossen Genera dieser Unterfamilie in ihrem
Innern nicht so genau, dass ich mir ein allgemeines Urteil erlauben diirfte ).

1) Was ich von den Andriceen der mich zuniichst interessierenden Adoniden und
Ranunkeln selber angesehen habe, erwies sich bei der ersten Gattung 21-zeilig, bei der
zweiten 13-zeilig (fiir Ranunculus vgl. auch Hofmeister 1868, Fig. 130 und 156, p. 493
und 534). In der Gattung Anemone ist das Vorkommen 13-zeiliger Andriceen durch
Brauns Zeichnung von A. ranunculoides machgewiesen (Ordnung der Schuppen ete.,
N.A. A.C. L., XV, Taf. XXXI, Fig. 7). Ueber das abweichende Verhalten von 2 Pulsatillu
und § Hepatica vgl. Hofmeister 1868, p. 446, und Braun, Individuum der Pfl,
1853, p. 94. (Beide Mitteilungen leider ohne Zeichnung.)
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Auch die Ansicht, dass die noch ,rein spiralig gebauten Bliiten im
taktischen Aufbau noch durchwegs urspriingliche Verhiiltnisse zeigten, dass
insbesondere ,bei Helleborus, abgesehen von der aktinomorphen Ausbildung
der Bliite und der grosseren Variabilitit in der Zahl der Kronbliitter, im
wesentlichen alles wie bei Aconitum und Delphinium lige?), hat sich nicht
bestitigt. Ganz abgesehen davon, dass in den zygomorphen Bliiten Variabi-
litiit in der Zahl der Kronbliitter iiberhaupt nicht, oder doch nur in einem
ganz anderen Sinn besteht als bei Helleborus, haben sich die zygomorph
gewordenen Bliiten auch in ihrem taktischen Aufbau von der primitiven An-
ordnung in ihrer Art ebenso weit entfernt, wie die von Aquilegia.

Der Entwicklungsgang aber, der von dem primitiven Typus, wo die
Honigblitter noch zum Androeceum gehdren, einerseits zu den zygomorphen
Sippen, andererseits zu Aquilegia gefiihrt hat, war ein gesetzmiissiger, und
seine Spuren lassen sich an heute noch erhaltenen Arten und Varietiiten
verfolgen. Das Wesentliche an diesem Entwicklungsweg scheint mir zu sein,
dass die beiden Komponenten der DBliite, das Perianth und der Komplex der
Sexualorgane, die sich am Anfang der Entwicklung noch fremd gegeniiber-
stehen, wund in der riwmlichen Disposition ihrer (Glieder so wungleichartig
sich verhalten, allmihlich xu so iibereinstimmender Anordnung gelanglen,
dass die vorgeschritlensten Bliiten nach einem streng einheitlichen Gesetx
anfgebaut sind? . Vielleicht das Héochste hat hierin Consolida geleistet,
das auf einem weiten und komplizierten Umweg zu einer Einheitlichkeit
des Aufbaunes gelangte, die auf den ersten Blick den Eindruck primitivster
Einfachheit wachruft.

Bei der allmihlichen Formuwmbildung fiel dem Perianth die fiihrende
Rolle xw., Es war dazu berufen einerseits dadurch, dass es zuerst von
allen Formationen zu zyklischer Begrenzung und damit zu definitiver
Ordnung gelangte, andererseits dadurch, dass es, den Rand der Bliite ein-
nehmend, auf dem jugendlichen Bliitentorus zuerst erscheint und so den
Rahmen herstellt fiir die Anordnung der nach ihm entstehenden Organe.

Es war ein wichtiger Schritt in der Formumbildung, als die Honig-
blitter ans dem Verband des Androeceums ausschieden und sich zu einem
kronenartigen Kreis begrenzten. Die Art, wie dies geschah, war ent-
scheidend fiir die weitere Entwicklung. Im Kreise der Gattungen, wo die
Krone sich alternierend dem Kelch einfiigte, entstanden zuletzt Bliiten von
nahezu euzyklischem Bau, die den Charakter der Familie fast verleugnen;
aus dem Kreis jener aber, bei denen episepale Stellung der Kronblitter
hereditir wurde, gingen vielfach median-symmetrische und schliesslich auch
medianzygomorphe Bliiten hervor.

Da die Gattungen, wenn man sie nach dieser Vorstellung ihres Ent-
wicklungsganges gruppiert, gruppenweise auch Uebereinstimmung im Bau
des Honig- und Laubblattes zeigen, so diirfen wir die so entstehenden

1) Eichler (1878), p. 170.
2) Vgl Tabelle I.
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Gruppen wohl fiir phylogenetische halten. s erscheint meines Er-
achtens auch zuliissig, jene Gattungen, bei denen sich der entscheidende
Schritt der Kronausbildung noch nicht vollzogen hat, je nach dem
Bau ihres Honig- oder Laubblattes der einen oder der anderen dieser
phylogenetischen Gruppen zuzuweisen. FEin angenihertes Bild der ver-
wandtschafilichen Beziehungen, wie sie sich in dieser Anschauungsweise
darstellen, gibt die beigefiigte Skizze. (Tabelle I1)

Ein fertiges System der Helleboreen kann und soll diese Skizze nicht
sein; ein solches auszuarbeiten, lag mir ganz fern. Mein Ziel war, die
Grundlinien der Entwicklung aufzusuchen. Sollte es mir gegliickt sein,
diese in ihrem Hauptverlauf richtig zu ziehen, dann wiiren damit freilich
auch die Grundlinien des Systems gegeben. Die Skizze soll in erster
Linie eine Uebersicht geben, wie die einzelnen Merkmale sich allmiihlich

‘ausbildeten und die verschiedenen Merkmalsgruppen, welche fiir die vor-

geschrittensten Formen charakteristisch sind, zustande kamen; sie soll aber
auch zeigen, wie fiir die grossen Hauptgruppen, soweit der taktische Auf-
bau der Bliite in Betracht kommt, nicht ein bestimmter fertiger Zustand,
sondern eine bestimmte Entwicklungsrichtung kennzeichnend ist. Das gilt
vielfach auch fiir die niedereren Sippen. Die Grenxlinien, an welchen die
Entwicklung zu einer Art von Ruhe, die Merkmale also in ihrem ,heutigen®
Zustand xu Konstanx gelangt sind, fillt nicht iiberall xusammen mit der
Grenxscheide xwischen Galtungen. (Tabelle I u. TI1)

Bis zu einem gewissen Grade gilt das Gesagte fiir alle Merkmale;
ein priignantes Beispiel bietet die Gattung Nigella, wo N. infegrifolia in
der Durchbildung des Laub- und Honigblattes, Nigella orientalis im takti-
schen Aufbau der Blite und manche Formen in der Synkarpie des
Gynoeceums die fiir die Gattung kennzeichnende Stufe der Ausbildung nicht
erreichen. Es darf darum der rein abgrenzenden Gattungssystematik kein
Vorwurf gemacht werden, dass sie gerade die Merkmale, die sich als phylo-
genetisch bedeutsam herausstellen, vielfach beiseite schob und die (Genera
durch andere Merkmale diagnostizierte. Fiir die Zwecke der Unterscheidung
ist jedes Merkmal gut, das wohl ausgepriigt und konstant ist, und es ver-
schliigt nichts, wenn man von Gattung zu Gattung schreitend, bald dieses,
bald jenes Merkmal betont. Wenn man aber aus diesen fiir einen ganz
einseitigen Zweck ausgewiihlten Merkmalen aunf die phylogenetischen Be-
ziehungen der Formen schliesst, dann muss es den Anschein gewinnen, als
seien die Ranunculaceen wirklich eine famille par enchainement, bei denen
klare Entwicklungswege nicht zutage treten.

Dass mein bescheidener Versuch, diese Entwicklungswege aufzuhellen,
die reiche Fille der Tatsachen lange nicht erschopft, dariiber bin ich mir
klar. Namentlich im alternisepalen Fliigel der Helleboreen bedarf die
Fithrung der ficherartig auseinander strahlenden Bahnen im einzelnen ge-
wiss noch mancher Korrektur. Es kann dort auch zur Aufspaltung von
Gattungen kommen, vielleicht auch zur Zusammenziehung solcher. Viel
erwarte ich hier von dem eingehenden Studium der Stengelanatomie,
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Weniger diirfte sich bei den episepalen Formen iindern, wo die Unter-
sippen sich scharf differenziert haben. Garidella michte ich dort jedenfalls
selbstiindig lassen. Die Griinde, welche Payer und Baillon zur Zu-
sammenziehung mit Nigella veranlassten, sind ohnedies lingst obsolet.

Ziemlich offen steht noch die wichtige Frage, ob die Helleboreen wirk-
lich in dem Masse diphyletisch sind, wie sie in dieser Skizze aussehen.
Die Mboglichkeit, dass auch die Honigblitter mit flichiger Spreite und
grubig-taschigem Nektar organophyletisch auf den napfigen Typus zuriick-
gehen, muss zugegeben werden. Fiir allzu wahrscheinlich halte ich es
allerdings nicht.

Ein notwendiger Zusammenhang zwischen der Ausbildung des Honig-
blattes und der Art der Krondetermination besteht natiirlich nicht. Ranwun-
eulus beweist, dass auch in Bliiten mit taschigen Nektarien alternisepale
Kronen entstehen kdnneu.

Im engsten Zusammenhang mit den eben gestreiften Fragen steht
die kaum minder wichtige, inwieweit die Helleboreen ein gegen aussen
streng abgeschlossenes Ganzes bilden. Solche Entwicklungslinien, wie sie
Delpino zwischen Helleboreen und Anemoneen fast im Zickzack hin
und her gezogen, gibt es gewiss nicht; aber so scharf abgegrenzt gegen-
einander, wie sie anderweitig gewdhnlich dargestellt werden, sind die zwei
Formengruppen wohl auch nicht. Solange die Anemoneen nicht systema-
tisch aufgekliirt sind, darf auch kein System der Helleboreen als endgiiltig
betrachtet werden. Die Anemoneen aber, mit ihrer allem Anschein nach
abgeleiteteren Art der Placentation und ihrem so auffillig riickstindigen
Bliitenbau, mit ihren zum Teil so merkwiirdigen Gattungen geben uns
noch viele Ritsel auf.

Wie sehr es uns befriedigen mag, am Schlusse unserer Arbeit zn er-
kennen, dass auch im Aufbau der spiraligen Ranunculacceenbliite trotz der
unbestimmten Begrenztheit einzelner Organkomplexe klare Gesetzmiissig-
keit herrscht, und dass in den erhaltenen Formen die Spuren eines stet
und gesetzmiissig fortschreitenden Entwicklungsganges sich nachweisen
lassen, die geeignet sind, Licht zu werfen auf die Stammesgeschichte dieses
vielgestaltigen Formenkreises: so sehr muss gerade dieser abschliessende
Ueberblick uns mahnen, wie wenig erst getan ist, und wie viel zu tun noch
iibrig bleibt.
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Tabelle I

Bliitenformen der Helleboreen.

Primitive:s Drei Organkomplexe: Bh, 4, G. — A und G in 2l-zeiliger Stellung;
Bh in lax eingehaltener */, Stellung. — Anfangsglieder der A-Zeilen meist als Hyb aus-
gebildet, ohne feste Regel, welche und wie viele. Alle Komplexe unbestimmt begrenzt (1)
oder Bh bestimmt begrenzt (2—4) und dann oft Zeilenstellung des 4 vereinfacht (3, 4).

P1) Bhis—5 ... 421z | G Trollius (Arten), Caltha, Anemonopsis (21z7).
2) Bl : A21z ¢ G Trollius (Arten), Callianthemum, Helleborus (Formen).
8) Bhg . A13z ' G Helleborus (typ.), Coptis (Formen oder ‘Arten?).
4) Bhs  Asz . G Helleborus (Form, hiiufig bei H. joetidus).

Yorgeschrittene. Die Hyb-Bildung begrenzt gich auf eine bestimmte Zahl der
A-Glieder. Zugleich wird fiir eben diese A-Glieder eine bestimmte relative Stellung zu der
hier stets zyklisch begrenzten Bh hereditir. Wenn zugleich anch vollzihlige Ausbildung
der Hgb hereditiir wird, ist ihre Abgrenzung gegen das 4 und ihre Determination als epi-
sepaler oder alternisepaler Corollkreis vollzogen (Bh = K; Hyb = (). [Wo vollzihlige
Ausbildung nicht hereditiir wird, freten vollkommene Corollformen als + hiufige Grenz-
fille der Variation auf.]

El) K5 | C3—5: A+13z  Gua—e) /§ Nigellastrum].

Al) K5 €5 :Ad1se’ Glo—1  Leptopyrum, Isopyrum (Kg Cg-Varietiten).
2) K5 Ch—1id4t13z Gro—1 [Coplis/ (K¢ Cg- Varietiiten).
3) Ki 04— 4 ? : Gg—t [Actaea, Cimicifuga] (Ks Cs-Varietiiten).

Tm weiteren Fortschritt orduoet das 4 seine Zeileustellung im Sinne der in X und ¢/
realisierten Anordnung um. Bei superponierter ¢ superponiert sich jedem C-Blatt eine
A-Zeile; bei alternierender C alternieren zwei mit & und ¢ isomere Scharen von A-Zeilen,
die dltere mit der ¢, die jiingere mit dem XK. — Die Bliiten sind bis an das ¢ heran nach
einem einheitlichen Gesetz aufgebaut. Zwischen X, ¢, 4 wird entweder echte Isomerie
erreicht oder die zwischen K und ¢ bestehende Anisomerie wird durch simultanes Ent-
stehen oder Verwachsen der vor bestimmten Sepalen gepaarten C-Blitter an Isomerie an-
gendhert, i

E2) K| Cs| 45z | G@—@ Garidella (4 oft noch 8-zeilig).

3) Ks| Cs| A8z | Guoy—@) § Eunigella K und ¢ median symmetrisch:
4) - K5 | C8 | 48z | G30d.5 Aconitum R: 1 4 2 5 8
Delphinium C: 1,4 7 2,5 8 3,6
b) |- K5 | C5 | 45z | G1 Consolida, Csaus Ca: (1, 4) 7 2,5 8 3, 6)
A4) P Ka+3 C38 462 A6z Gx Eranthis hiemalis (oft noch dberzihlige C-Bliitter).

D)5 K Cy Az Anz G4-.. Aquilegia (z = 3—D).
6) D Ks Cs A5 A5 Gsi-.. oder Kp C5 A5 Gs4-... Xanthorrhiza.

Bh = Perianth, 4 = Androeceum, ¢ = Gynoeceum, Hyb — Honigbliitter, K — Kelch,
€ = Corolle.

P primitive Bliiten, i Bliiten mit episepaler Corolle, A Bliiten mit alternierender Corolle.

Bl .. 4 kein Anschloss, B% ¢ A spiraliger Anschluss, & | € Superposition, & €' Alternation.
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b8
Tabelle
Die verwandtschaftlichen Beziehungen
Callianthemum®)  ———
(Nektartasche) ~
(Blattiyp. : ternat . /;p
bis pinnat) M
I
< /‘\‘.‘0
//’
g Calthn ™)
e Trollius®)
@ [(Neltargrube)
d
8
g
V]
Ly
3]
q
Nigellastr, +4) /
Garidella®)  Nigella®) f’
Aconitum *),  Delphinium ¥)
Consolida *)
= B v
+ synkarp partiell sympetal,
K, ¢!, 4 isomer
e A%
' Bliite median zygomorph
A — e =
K, C 4 A isomer Bliite median symmetrisch; €, . isomer
——————
Honigblatitkronen episepal; K pentamer
Blatttypus pinnat? Blatttypus palmat.')
N T =K
Nektartasche mit Klappe Nektartasche gespornt
Spreite des Honigblattes flach mit basaler Nektargrube oder -tasche
Trollioidesae.

Anmerkungen zum Bliitenbau (vgl. Tabelle T).
®) Honigblitter fehlend; Perianth stets azyklisch.
") Honigblitter nicht als Krone determiniert, bei 7, palmatus fehlend, bei dnemonopsis
nektarsteril; Perianth nur bei Helleborus stets zyklisch).
+) Honigblattkronen oft nicht vollzihlig ausgebildet, bei Actaea stets, bei Cimicifuga

oft, bei Coptis selten nektarsteril.
+) Honigbliitter bei I. § Enemion fehlend.

#) Vorgeschrittenste Bliitenformen (Tabelle I, 3. Gruppe).
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I1.

der Helleboreengattungen.

._‘_\\
5 \_\9. i
N 7\\(?/1.1 5

~ ‘ \‘\o\qe

Anemonaps. ) l

——— Helleborinae

Vf.sopy':’,;ie' T—Helleborus )

N X

T Eranthis *)

(K, €, A oft hexamer,
Blatt fernat)

(Blatttypus pedatisekt) )
(vereinzelt ternat)

\\
~ N

\

Cimicifuga +)

Coptis®) h \

Coptis 4)

Leptopyrum—+)
Xanthorrhiza ®) Isopyrum+)

Aquilegia ®)

K, ¢, 4: alternierende Tsomerie
und Pentamerie konstant

Actasa 1)
- v
K, (: Tetra- und
Pentamerie

v
K, (': Pentamerie vorherrschend
(mit hesameren Yarietiten

Honigblattkronen alternisepal, K ': isomer

N

%
Segmente gesigt

'
Begmente nicht gesiigt

Blatttypus ternaf (versinzelt quinat).”)

Nektarbecher + napfig

v
Nektarbecher rohrig

Spreite des Honigblattes zu einem Nektarbecher vertieft; nur bei Nektarsterilitit flach,

Isopyroideae.

Anmerkungen zum Blatthau 1) 2) 3) 4).
Um den durch Einzeltatsachen ohnedies stark belasteten Beweisaufbau nicht noch

weiter zu komplizieren, habe

ich im Haupttext (und konsequenterweise anch hier) die rein

deskriptiven Ausdricke palmat, pedatizekt, ternat und pinnat verwendet. Sie bezeichnen
aber die hier herrschenden Formverhiltnisse nur sehr ungenan, Darum gebe ich in
Tabelle LIT eine etwas strengere Darstellung, die in ihrer Gedringtheit die Fiille der
Tatsachen freilich nicht erschipfen kann, an dieser Stelle aber ausreichen diirfte. Ich be-
halte mir vor, diesen Gegenstaud ein anderes Mal eingehender zu erGriern,
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Tabelle II1.

Die Laubblattformen der Helleboreen.

(Die Ziffern 1—4 kovrespondieren mif den Anmerkungsverweisen in Tabelle II.)

1) Das Eigentiimliche des palmaten Helleboreenblattes, von dem meines Erachtens
alle anderen Formen abgeleitet werden miissen, liegt:

a) in der basipetalen Polakronie des Primordiums (friihzeitige Lokali-
sierung des Wachstums auf einen apikalen Vegetationspunkt und 2—3 in basi-
petaler Folge auftretende Paare lateraler Vegetationspunkte);

b) in dem angenithert gleichmissigen Wachstum der aus diesen 5—7 Vege-
tationspunkten hervorgehenden Segmente. (Grisse und Selbstindigkeitsgrad der
Segmente nehmen der Altersfolge entsprechend von der Mediane nach aussen
allmihlich ab.)

Bei Caltha ist die Lokalicierung des Wachstums auf bestimmte Punkte nur voriiber-
gehend. Abgesehen von den Erstlingsblattern lassen sich am Umfang des fertigen Blattes
Stellen geférderten Wachstums kaum erkennen. Bei 7vollivs und den Delphiniinen voll-
ziechen sich Formweiterbildungen durch:

=) lang andanernde Titigkeit der Vegetationspunkte 1. Ord, (tiefere Spreiten-
teilung, wobei aber die Segmente selten zu voller Selbstindigkeit und hochstens
die 3 innersten zu Stielung gelangen);

) Ausbildung akropetal angelegter Vegetationspunkte 2, Ord. (Lappung
bis Teilung der Segmente 1. Ord., seltener Auflisung der Spreite in lineare
Lacinien) ;

) starke Forderung der iilteren Segmente 1. Ord. und engerer Anschluss
der zuletzt angelegten Vegetationspunkte 1. Ord. an die niichst ilteren Segmente
(Uebergang von hepta- zu pentakronen und von diesen zu fast triskronen Formen,
wie die ,ternaten® Bliitter von Delphinium anthriscifolivm ete.).

2) Das ,pedatisekte”* Blatt (Helleborus) weicht vom vorigen Typus nur durch die
héhere Selbstiandigkeit der Segmente ab; die scheinbar so charakteristische Art der Zu-
sammenfassung der Nerven in Rippen findet sich schon bei den Delphiniinen. Bei einzelnen
Arten treten auch hier ,ternate’ Blitter auf.

3) Bei Cimicifuginen und Lopyrinen (und wohl auch bei Zranthis) sind durch die Form-
fortbildungen «) und ) dorchweg echt ternate Blitter entstanden: triakrone Primordien
und stets vollkommen selbstiindige Segmente, die oft die Verzweignngsart des Hauptblattes
wiederholen.  Solche biternate Blitter kinnen durch Forderung der Rhachiden am Mittel-
segment 1. Ord. und leichte Hemmung der Seitensegmente 1. Ord, das Aussehen pinnater
Bliitter gewinnen. (Eine ihnliche Stufe erreicht auch Cullianthemum.)

4) Vollstindige Unterdriickung der lateralen Vegetationspunkte 1. Ord. und Forde-
rung des Mittelsegments und seiner akropetalen Vegetationspunkte 2, Ord. fithren zu den
pinnaten Blittern der Nigellinen.

Anmerkung: Fiir die enropilischen Gattungen vgl. die vielen wertvollen Daten und
Figuren bei Goffart und Stereks (siche Literatur),
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Register der Gattungen und Arten.

NB. Bei den Gattungen sind die vorkommenden Bliitenformen durch der Tabelle I

entnommene Symbole gekennzeichnet. — Meines Frachtens obsolete Gattungen sind ein-

geklammert, * deutet anf Abbildungen, () auf Anmerkungen. Ausgewiesen sind nur solche
Stellen, welche wirklich Beitriige zur Kenntnis der zitierten Pflanzenform liefern.

Aeconitum L. [E4] 6, 16, 17, 22, 28, 36, 50*—52.
A. Napellus L. 50%. A, rostratum Bernh. 16

Actaea L. (s. str) = (§ Euactaea Prantl) (A 3] (19), 36, 39, 47—44.

Adomis L. . . ........ 36, (53).

Anemone L. 35, (53).

— § Pulsatilla Tourn. (35), (53).
A. hepatica (53). A. patens L. (35). A. pratensis L. (35). A. pulsatilla L. (35).
A. vernalis L. (35).

Anemonopsis Sieb. et Zuce. [P 1] (39), 47—49.

Aquilegia L. [A D] 16% 18, 39, 41, 45, 46%, 477,

Bodiniera Leveill. (45) (non vidi).

(Calathodes Hook. et Thoms) = Zvollius palmatus.

Callianthemum C. A, Mey (2] 12, 19, 39, (42), 52,

Caltha I. [P1] . ...... 39, 40, 42, 43, b2.

Cimicifuga L. [A3] . ..... (19), 36, 47—49.

Consolida — (Delphinium L. § Consolida D. C) — [E5] . ... 7—10, 16—17, 22-27,

29, 41, 49—52,

C. Aconiti L. 10*. €. djacis 7, 16%, 17%, 23*—25*% 27. — C. anthoroidea Boiss.
10*, 16* 17* (. armeniaca Stapf. 9% C. arvensiz = (Delph. Consolida L.) 7,
(25), 27. C. awillifiora D. C. 8%, 17". (. barbata Bunge 16%. C. divaricata Ledeb.
(25). C. hispanica Willk, 8% €. Oliveriana D. C. 27. (. orientalis Gay 8%, 27.
. Persica Boiss, 17%. €. pusilla Labill. 9%. €. Raveyi Boiss. 7, 8%, 0. C. tomentosa
0%, 10, 17%, O trigonelloides Boiss. 9%, 10. . Thirkeane Boiss. 10%. (Alle zitierten
Species von den zitierten Autoren im Genus Delphinium eingereiht.)

Coptis Salisb. [P 3, A 2] (19), 39, 47—40.
C. quinguefolia Miq. (48). C. orientalis Maxim. (48).

Delphinium L. (exkl. § Consolida D. C.) — [E4] 1—6, 11—16, 19—22, 49—52.

D. § Staphisagria D. C.. .. 3, 5% (6), 13, 16, 20.

D. § Delphinastrum D, C. ... 5% (6), (13).

D. § Delphinellum D. C. .. . 5% (6), 7, 10.

(D. § Staphisagria Prantl) = § Staphisagria + § Delphinastrum (6), (31).
D. anthriscifoliwn Hance 4* (13). D. Cheilantloem Fisch 14%, 15%, D. elatum L.
(8. L) 3, 11%, 12*, 15*, 16%, 20, 23*, 50% D, hybridem Willd. 16*. D. incanum
Royle 15% D. grandiflorum L. 20. D. montanum D. C. 14%.  D. pentagynum L.
(@1). D. peregrinum L. 5%, D. Requienit D, C. 14%. D, saniculifolivm Boiss. 14*.
D. uneinnatum Hook. et Thoms. 5.

I S
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Der Bliitenbau der zygomorphen Ranunculaceen efe. 63

(Enemion Rafin.) = Tsapyrum biternatum ete. |A 1, Hgb,].

Eranthis Salisbury [A 4] (19), 39, 48.

Garidella L. — [E2] (19), 30, 39, 41, 42, 56.
G, unguicularis Spenn (7), (19).

(Hegemone Bunge) = 7. Lilacinus [P 1),

Helleborus L. (exkl. Eranthis Salish. u. Coptis Salisb.) [P2—4] 11, 23*, 39, 42*—49,
H. corsicus Willk. 46. H. foctidus L. 33, 43, 45, 46. II. lividus Ait. 46. H. niger L.
23%, 43. I viridis L. 22, 42%

Isopyrum L. (exkl. Leptopyrum Reichb. [A 1] (vgl. auch Enemion). ... (19), 23*, 39, 45—49.
1. adozoides D, C. (45), 47*. I adiantifolivm Hook. et Thoms, (48). I anemonoides
Kar, et Kir. 46, 47*. I biternatum Torr. et Gray 58. (L. fumarivides) = Lepto-
pyrum f. — L grandifforum Fisch. et Mey 45—47*.

Leptopyrum Reichb. [A 1] 39, (45).

Nigella L. (s. str.) [E1 od. 3] 18, 20—30, 39, 50—52, 55, 56.

— § Eunigella Prantl [E 3],

— § Nigellastrum D. C. [E 1] vide N. orientalis.
N. damascena L. (27). N. dintegrifolic Reg. 16* 18, 55. — N. orientalis T, =
(Nigellastr. orientale Moench) (30), 42, 51, 55.

Ranuneulus L. 17, (53).

(Semiaquilegia Makino) = Zsopyrum adozoides.

Trollius L. [P1, 2] 12, 19, 39, 40, 42—44, 52,
Tr. asiatieus L. 39, Tr. curopacus L. 23*% 30. 7Tr, Lirus Salisb. (40). 7r. Ledeburi
Reichb, (40). 7. lLlacinus Bunge (39). 7r. patulus Salisb. (40).  7Tv. pumilus
Don. (40). Tr. palmatus Baill, (58). (vgl. Calathodes n. Hegemone.)

Xanthorrhiza Hérit. [A 6] 39, 41, 47, 48,
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