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

Ich habe diesen Teil meiner Arbeit ohne jede theorctische
Endabsicht begonnen und auch vollendet.

Erst als meine Studien iiber den Bau der zygomorphen Bliiten ab-
geschlossen waren, und ich anfing, iiber die Beziehungen der zygomorphen
Sippe zu anderen Sippen nachzudenken, wurde ich in dic Notwendigkeit
versetzt, mir eine Vorstellung von der primitiven Ranuncula-
ceenbliite zu bilden. Was ich hieriiber in der Literatur vorfand,
namentlich bei Eichler, dessen Auffassung allem Anschein nach ziemlich
allgemein akzeptiert ist, schien mir mit den Erfahrungen, die ich an den
zygomorphen Bliiten gemacht hatte, ziemlich unvertriiglich zu sein. Je
cingehender 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 Bau der
zygomorphen Bliiten die beste Gelegenheit bictet, die ecinschligigen Ver-
hiilltnisse zu studieren.

So entschloss ich mich denn, im engsten Anschluss an eine ausfiihr-
liche Darstellung der Delphinicenbliite, ja aus ihr heraus den Versuch
zu  wagen, die Eigenart und die Entwicklungswege der
Ranunculaccenbliite aufzuhellen. Wenn ich mich bei diesen
theoretischen Erirterungen moglichst auf den Formenkreis beschriinkte,
dem die Delphinicen zuniichst angchdren, auf den IFormenkreis der

Helleboreen, so befolgte ich nur cin Gebot der Vorsicht. Ich iiber-
Abhandl, 4, k, k, zool,-botan, Ges, Bd, 1V, Ileft 5, 1
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lasse es der Zukunft, wie weit sich meine Weise, die Dinge anzusehen,
auch hei den Anemoneen bewiihrt. Gewiss werden auch im engeren Kreis
der Helleboreen meine Ergebnisse an dieser oder jener Stelle noch einer
Korrektur bediirfen. Dess bin ich ganz gewirtig; den cingeschlagenen
Weg aber halte ich fiir uchtlg

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

Die in der Literatur niedergelegten Nachrichten wurden, soweit sie
einer Nachuntersuchung aus irgend einem Grunde nicht zuginglich waren, aufl
den Grad ihrer Zuverlissigkeit und Eindeutigkeit sorgfiiltig gepriift — Um
dem Verdachte zu be(rerrnen, ich hitte vxollelcht diese oder jene fiir meine
oigene Darstellung minder bequeme Nachricht absichtlich beiseito geschoben
habe ich dort, wo es sich um kritische Fragen handelt, das von mir nicht
verwerteto Nachrichtenmaterial in kurzen Anhiingen mitgeteilt und, wo ecs
notwendig schien, auch kritisch erdrtert.

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

In den am Schlusse angefiigten tabellarischen Zusammen-
stellun gen war ich bemiiht, die wichtigsten Ergebnisse miglichst anschau-
lich dauustellen.

Die beigegebenen I'iguren sind alle mit dem Abbeschen. Apparat
direkt nach den Objekten gezeichunet; auch den schematisierten Diagrammen
liegen Naturaufnahmen zu Grunde. Nur bei dem Diagramm I hielt ich mich
an eine Hofmeistersche Zeichnung.

Wien, Mai 1909.



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 Ifein-
heiten im Bau und in der Stellung der Organe erst spiiter unsere Auf-
merksamkeit zuwenden. :

Schon auf dicser ersten Stufe unserer Untersuchung werden wir er-
kennen, dass mit den herkdommlichen zwei Gattungen kein Auslangen zu
finden ist, dass wir vielmehr drei generisch selbstiindige Artsippen unter-
scheiden miissen: Aconetum, Delphiniwm und Consolide. Es kann die
Ucbersichtlichkeit nur fordern, wenn ich gleich von Anfang an den Namen
Delplinium auf die drei De Candolleschen Sekiionen Staphisagria,
Delplhinastrum und Delphinellum cinschriinke, dic Sektion Consolide D. C.
aber als Gattung behandle.

Von diesen drei Gattungen ist Delplinium morphologisch am besten
aufeeklirt. Wir werden es in allen Stadien der Untersuchung den andercn
Gattungen voranstellen.

© A. Die zygomorphe Bliiteneinrichtung.
a) Delphiniwm.

Androeceum und Gynocceum der Delphinium-Blite sind spiralig ge-
baut und zeigen keinerlei Symmetrieverhiiltnisse. Die Zygomorphie be-
rubt nur auf der ecigentiimlichen Ausbildung von Xeleh und Krone. Der
Keleh stellt dem Grundplan nach ecinen quincuncialen Quirl vor, in der bei
Dicotylen hilufigsten . Stellung, mit dem zweiten Sepalum median-hinten.
Iiben dieses ist hier spornig ausgesackt.

Viel cigenartiger ist der Bau der Krone (Diagr. I u. II, p. 23). Deut-
lich ausgebildete Blumenbliitter stchen nur in der oberen Ililfte der Dliite.
Payer hat aber fiw D. Staplisagria (1854, p. 250), Hofmeister fir
D. elatum (1868, p. 458, IMig. 81) nachgewiesen, dass diec Krone, der An-
Iage nach, aus 8 Blittern besteht. Die 8 Kronprimordien sind den
5 Sepalen zum Teil einzeln, zum Teil in Paaren superponiert. Die Paare
stehen vor den 3 iilteren Sepalen (S1, 2, 3), dic cinzelnen vor

den 2 jiingeren.
1*
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Von diesen 8 Anlagen bleiben die 4 in der unteren Bliitenhiilfte
(P1, 4, 3, 6) entweder 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. 1lc, e).

Die 4 Kronblitter der oberen Bliitenhiilfte (P 7, 2, 5, &) sind stets
funktionsfiihig 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 anthriscifolium Hance. Analyse der Corolle (+ 6). a rechtes Sporn-
petal, b, d rechtes und linkes Seitenpetal, ¢, e reduzierte Kronblittchen in der unteren
Bliitenhilfte.

kriiftig 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 schmiiler,
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 dadurch 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 riickstindigste Bliiten-
einrichtung vor, der wir bei Delphinium begegnen.

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

b § Delphinastrum D, C. (D. uncinnatum Hook. et Th.) (+ 5); ¢ § Delphinellum D. C. (D. pere-

grinum 1.) (+ 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 Delphinastrum D. C. an, in deren vorgeschrittener Be-
stiiubungseinrichtung die seitlichen Kronbliitter eine hervorragende Rolle
spielen. Sie treten hier nicht nur hart an, sondern direkt vor die Spreiten
der Spornpetalen; dadurch verlingern sie die Saugrohre derart nach oben,
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dass der Sporn nur fiir ein von oben anfliegendes Insekt zuginglich ist.
Ihre nach vorn herabgeschlagenen Platten decken sich schiitzend tiber den
Sexualapparat, ibhre morphologischen Oberseiten, die oft mit schonen
Haarbiischeln geschmiickt sind, locken das Insekt auf die richtige Iihrte
und bieten ihm eine gute Anflugstelle. Zwischen ihren Nigeln 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 cinzelnen Arten der Sektion erreichen verschicdene
Grade der Vollkommenheit in dieser Einrichtung; das Prinzip ist aber
iiberall das gleiche.

§ Delphinellum (Fig. 2¢). Etwas abweichend verhilt sich die
kleine Sektion Delphinelluin D. C. -Bei ihren nur im Mediterrangebiet ver-
breiteten Arten haben die Spornpetalen cine eigentiimliche Ausbildung ge-
funden. Ihre grossen, fast nervenlosen Iliigel umbhiillen den Sexualapparat;
durch cine 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 Schauorgan 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 Scktionen 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 coniten
gewdhnlich in erster Linie betont, ist fiir diese Gattung in keiner Weise
kennzeichnend. Ihre verschiedenen Arten zeigen eine ganze Stufenfolge
von echt helmigen bis zu echt spornformigen Blittern, die denen von
Delplingum an Schlankheit nicht das geringste nachgeben ?). Auch die
Sticlung der Honigsporne ist an sich nicht wesentlich; Stielung der Honig-
blitter ist bei.den Ranunculaceen ein uraltes Merkmal, das sich in den meisten
Gattungen bei einem Teil der Arten crhalten hat, unter anderem auch bei Del-

1) Die Sache ist nicht so aufzufassen, als wenn die 3 Sektionen nur durch ihre Be-
stiubungseinrichtungen sich unterschieden. Staplisagria und Delphinellum nehmen noch
durch andere Merkmale ecine Sonderstellung ein: Wuchs 1—2-jiihrig; Scitenpetala stets
leahl, nie an der Spitze zweispaltig, hichstens ausgerandet; Verbreitungsgebict rein medi-
terran.  Bei Stephisagric kommt noch hinzu: die freilich stets schr kurze Stielung der
Spornpetala (vergl. Fig. 2a) und die leichte Verwachsung der Kronblattriinder an der
Basis, cndlich.eine cigentiimliche Samenform. Die Zusammenzichung von Staphisagriu
und Delphinastrum (Braun 1858, Prantl 1891) ist nicht zu billigen. Es fehlt jeder
Anhaltspunkt dafiir, sic mit den Delphinastren in nithere Bezichung zu setzen. Am aller-
wenigsten darf man die Staphisagrien als primitive Delphinastren auffassen. Wir kinnen
mit Sicherheit nur sagen, dass sic in der Aushbildung des Bestiiubungsapparates am riick-
stiindigsten sind. — Die Scktion Delphinestrum (Wuchs ausdauvernd) diirfte aus mehreren
Sippen bestehen, die sich nur vorliufig nicht rein scheiden lassen.

2) Vergl. Reichb, Il spee. Aconiti gen., Tab. XXIX u, XLIV.
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plindin ). Wesentlich ist, dass dieses Merkmal bei (deoniteen in extremer
Weise ausgebildet?) und in bestimmter Art fiir die Bliitencinrichtung aus-
gentitzt ist.  Die eigentlichen Spornblitter bleiben hier im Vergleich zn
denen von Delphinzune und Consolide schr klein und werden an den lang
entwickelten Stielen ganz in die IIdhlung des unpaaren Kelehblattes ver-
senkt, das hier nicht nur den Schutz des IHonigapparates iibernimmt,
sondern auch den Zugang zu ihm regelt, der nur von vorn her iiber das
Androcceum offen bleibt. Der Bestiiubungsapparat 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 dconitum von den beiden anderen zygo-
morphen Gattungen unterscheidet, beruht sichtlich auf einer abweichenden
Entwicklungsrichtung. Wihrend bei Delphinium und Consolida die Spreiten
der Spornpetala gefordert wurden, die Sticle aber verkiimmerten, ist hier
gerade das Gegenteil eingetreten. Da TIFormiiberginge ginzlich fehlen,
scheint mir damit auch die Frage nach dem systematischen Rang der Sippe
entschieden ). Aconstum ist gewiss keine Sektion von Delpliniwnm, sondern
eine liingst selbstiindig gewordene Gattung.

¢c) Consolida.

Bei Consolida steht vor dem unpaaren Kelchblatt ein einzelnes Sporn-
petal. Da secine Spreite wie bei Delplhiniwm aus dem Kelchsporn heraus-
ragt und seitliche Kronblitter wie bei Aconstwm fehlen, ist dies Spornpetal
fiir die Herstellung des Bestiubungsapparates auf sich allein angewiesen.
Wenn man unseren Gartenrittersporn betrachtet, wo das Spornpetal ebenso
reiche Scitenfliigel besitzt, wic das von Delplinellum, und die hochragenden
Indlappen einen priichtigen Schauapparat 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 anch in Einklang zu stehen, wenn Prantl das
Vorhandensein nervenloser Fligel an den Spornpetalen bei Consolide als
Scktionsmerkmal anfiihrt (1891, p. 60).  Delphinellume githe dann die
Zwischenform ab.

In Wirklichkeit verhalten sich die Dinge ganz anders. Schon in der
Sippe. unserer Feld-Consolida (C. arvensis = D. Consolida) finden wir Arten,
bei denen dic Endzipfel des Spornpetals nur cinen sehr bescheidenen
Schauapparat herstellen, und in der Sippe des Gartenrittersporns sind die
Spornpetale nur bei C. sljae/s und seinen niichsten Verwandten mit reichen
Fliigeln ausgestattet; bei C. Rawveye fehlen sic so gut wie ganz, und

1) § Staphisaqria,

2) In iihnlicher Weise nur noch bei Garidelle unguicularis,

3) Scheinbar iihnliche Ausbildungen des Spornpetals bei Consolide beruhen nicht
auf Streckung des Sticles, sondern auf Streckung des @ibor dem eigentlichen Nektar ge-
legenen Nagels des Blattes (vergl. iibrigens den niichsten Abschnitt I B).
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Fig. 3. Sippe der Consolida Ajacis. Spornpetala. a C. Raveyi —, b C. axilli-
flora —, ¢ C. orientale subsp. hispanica —.

(+4)

Fig. 4. Consolida Raveyi. Bliite mit den 2 Vorblittern, da-
neben der median durchschnittene Fruchtknoten mit der fiir
die Sippe der C. djacis charakteristischen Narbe. (+ 4.)
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C. axilliflora nimmt eine Mittelstellung ein (Fig. 3). Die Bliiteneinrichtung
von (. Raveyi ist nicht vorgeschrittener als die riickstindigste, die wir bei
Delphinium fanden. Es ist ganz interessant, wie bei C. Ravey: (Fig. 4)
die 2 seitlichen Kelchblitter jene Dienste leisten, welche bei Staphisagria

a b (e

d e

IMig. 5. Sippe der Consolida tomentosa. a C. pusilla nahestehend (4 7), b C. tomentosa —
g Pl 1
+ D), ¢ C. armeniaca — (4 3), d C. tomentosa forma (4 D), e C. trigonelloides — (+ 10).
( ) g

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. KEine fihnliche Stufenfolge von bescheiden bis reich-
lich gefliigelten Spornbliittern, 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 C. trigonelloides nehmen die Fligel Formen an, die an die bei Delphi-
nellum kaum mehr erinnern.

Ginzlich versagt Delphinellum als Zwischenform vor der Gruppe der
C. Aconite (Fig. 6). Davon, dass die Plastik hier fast mehr an Aconitum
als an Delplinium erinnert,
mochte 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 Titigkeit das Blatt im
oberen Teile dreilappig wird
(Fig. 17C). Aus einer Ver-
breiterung der zwei seitlichen
dieser Lappen gehen die vor-
gestreckten oder hiingenden
Fligel hervor, die hier nie
ganz mnervenlos sind?'). Bei
C. Aconiti und seiner engeren
Sippe treten, wenn die 3
oberen Lappen schon deutlich
differenziert und ziemlich
Fig. (i.‘ Sippe d'er Consolida Acon'l‘,'l'll (4 5). a, b,'ﬂ.L.lS hoch gehoben sind, nachtriig-
dem  Formenkreis derk,,((/;;,;“il_t.(mndm —, ¢ O. Thir TSR i e

tationspunkte knapyp iiber der
Basis auf, und aus diesen gehen die stets aufstrebenden und wirklich
nervenlosen Fliigel hervor (Fig. 17D).

Schon durch diesen fliichtigen Ueberblick iiber die Formenwelt von
Consolida, der ihren Reichtum durchaus nicht erschopft, wird offenbar, dass
Delplinium und Consolida nicht nur in ihrer heutigen Gestalt stark von-
einander abweichen, sondern auch schon seit langem getrennte Wege gehen.
Die innere Entwicklung von Consolida beruht ebenso sehr auf dem IFehlen
seitlicher Kronblitter, wie die von Delphivzium 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 unbewaffnetem Auge kommt.

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

Die Nektarien der Ranuncula- s
ceen sind von recht verschiedener O
Gestalt, doch lassen sich bei ihnen 035 s

— soweit sie nicht nektarsteril ge-

Fig%7. Vgl. Text. “3 Fig. 8. Ontogenie des Spornpetals von
015 bis 24 mm Hohe (D. elatum).
worden sind — deutlich zwei Typen
unterscheiden 1).

Die einen sind napfig (Coptis)
oder rohrig (Helleborus); 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. Ein Quer-
schnitt zeigt nur das ringformig ge-
schlossene Band des Spreitendurch-
schnittes. An solchen Nektarien treten
natiirlich nie Schuppen auf.

Bei den anderen ist die Spreite
fliichig entwickelt und die Honig- Fig. 9. Vgl Text.

1) Nektarsteril gewordene Honigblitter nehmen stets flichige Gestalt und -+
petaloides Aussehen an (Cimicifuga, Coptis, Actaca).
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sekretion an der Basis in einer flachen Grube (7rollius) oder seichten
Tasche (Callianthemawm) 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 Saum der Spreite ist am Schnitte stets deut-
lich sichtbar (Fig. 17 H, a, b). Der freie Rand der Taschenwand entwickelt
sich oft zu einer Schuppe (alle Entwicklungsstufen von flachgrubigen bis
zu beschuppten Nektarien in der Gattung Ranwunculus).

16
ey 035
75

Fig. 10. D. elatwm. Ontogenie des Seitenpetalums von 035 bis 2:5 mm Hohe.

Zu diesem zweiten Typus gehiren 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 schwielenartigen Gebilde am
Sporneingang die Taschenwand oft nicht mehr deutlich zu erkennen
[Fig. 71 a und b'). Am noch jungen, etwa 2—3 mzum hohen Blatt er-
kennt man aber deutlich, wie die beiden Spreitenhiilften 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 ausgeschnitten ist, sieht man auch den Rand der
Spreite als schmalen Saum vorspringen (Fig. 7 II b absichtlich stark
schematisiert). Bei vollkommen symimetrischer Ausbildung sihe der basale
Teil des Blattes etwa wie Fig. TII a aus. Denken wir uns die Spornung
riickgiingig gemacht (Ifig. 9a) und das Blatt ausgeflacht, so crhalten wir
(Fig. 9b) den Grundtypus, auf den wir das Spornblatt zuriickfiihren
miissten. Fast genau dasselbe Bild, das wir hier durch Ueberlegung ableiten,
zeigt das junge Seitenpetal im gleichen Alter wirklich (Fig. 10). In der
auch hier bemerkbaren Asymmetrie bereitet sich die crst sehr spiit ein-
trctende Wendung des Nagels langsam vor. Ifiir uns ist am inter-
essantesten, dass auch an den Seitenpetalen Honigtaschen angelegt werden,
dic aber nicht zu funktionsfihiger Entwicklung gelangen. Ihre Rudimente
sind fast an allen Arten der Scktionen Staphisagria und Delphinastriim
deutlich zu sehen?),

Die beigegebenen Figuren (Fig. 11—16) mogen 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-
systematik.

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

Das Ergebnis wiire: Die Delphinien besassen frither eine Krone
aus 8 gleichgestalteten Blittern, die an der Basis ihrer flichigen Spreite
cine Honigtasche - trugen. Aus diesem Zustand wurden sie dadurch zygo-
morph, dass die beiden median hinten stehenden Honigblitter ihre Nektar-
taschen spornig vertieften und in das sich gleichfalls aushéhlende unpaare
Kelehblatt verbargen. Die iibrigen Honigblitter stellten die Honigproduk-
tion ein. Nachdem auf diese Weise der Honigapparat im Bliitenhintergrund
lokalisiert war, wurden die im vorderen Teil der Bliite stehenden 4 Kron-
bliitter rudimentiir, dic 2 seitlichen der oberen Bliitenhiilfte, dic dem Honig-
apparat unmittelbar benachbart waren, blicben erhalten und wurden in der
uns schon bekannten Weise zur Mitwirkung am Bliitendienst herangezogen.

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

Fig. 11.  D. montanum. Junges
Seitenpetal, kurz vor dem
Oeffnen der Bliite (75 mm hoch).

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

artigen Auswuchs des freien Randes des rudimentiiren Nektars. b D. Requienii — Seiten-

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

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



© Zool.-Bot. Ges. Osterreich, Austria; download unter www.biologiezentrum.at

Der Bliitenbau der zygomorphen Ranunculaceen ete. 15

Fig. 14. DX Cheilanthum — rechts das rudimentiire Nektar aufgeschnitten
(+ 6'/, und + 33).

Fig. 15. D. elatum. Fig. 16. D. incanmum — rechts die Vorderwand
des rudimentiiren Nektars abgetrennt (4 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 hiufig mit dem Blattrand,
und die hiiufig 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 iiberall
die Taschenwand angelegt, und die spornige Aussackung betrifft {iberall 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 Aconetumn und Consolida bleibend dauernd
symmetrisch.

b) Die Spornpetala von Delphinium und Consolida entwickeln grissere
aus den Kelchspornen exserte Spreiten und bleiben meist sitzend. Nur bei
D. § Staphisagria entwickeln sich aus dem unterhalb der Honigtasche be-

Fig. 17. A—E junge Spornpetala. A Delphinium clatum (2'4 mm hoch). B Aconitum
rostratum (2:4 mm). C Consolida Ajacis (1'8 mm). D Consolida barbata (1°7 mm). E Aquilegia
atrata (112 mm). — F—G Nervatur der Spornpetala. I Delphinium (schematisch).
F', 1" Details von D. cheilanthum. G Consolida anthoroidea (+ 7). — H Honigblatt von
Nigella integrifolia (11 mm).
M Medianus; Z Sekundirnerven; a Anastomosen; v, v,, v, Regionen gesteigerten Wachs-
tums, aus welchen die Lappungen und Fliigelungen der Spreiten hervorgehen; a, b Quer-
schnitte (in der Hohe von « o' und von f).

findlichen basalen Teile kurze Stiele (Fig. 2a). Bei Aconitum 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 » (Iig. 17B) {indert 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 nachtriigliche 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:

¢) Die Spornbliitter von Delphinium und Aconitum zeigen stets dic
fiir Honigbliitter bei Ranunculaceen typische Nervatur (Fig. 17 I, vergl.
auch die Nervatur des seit-
lichen Kronblattes in den & d
Tigg. 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 e
den Spreitenhiilften steigen. :
Durch das Vorhandensein
des Spornes ergeben sich
cinige Modifikationen, die
bei ungespornten Honig-
blittern fehlen (Auflésung
des Medianus in der Sporn-
tiefe zu einem feinen Ader-
netz, Anastomosenstringe ¢ f
zwischen Spreiten- und
Spornnervatur).

Bei Consolide treten
stets zwei deutlich ge-

trennte Hauptnerven ein

(Fig. 17 @), die beide im Fig. 18. Schemata des Gef:‘issbiind?leintritts

Sporn verlaufen. Beide geben in Spornpetala von Consolida®). Einzelfille von
* a (. tomentosa; b und ¢ C. Ajacis, d C. anthoroidea,

knapp iiber ilrer Basis nach e C. Persica, f C. azilliflora. (c nicht schematisiert.)
aussen ecinen kriiftigen Se-

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

LB B

¢

1) Meist kommt auf irgend cine Weise ein Pseudomedianus zustande; sei es dass
die beiden internen Sckundiirnerven oder von ihnen abgegebene Tertiiirnerven sich zu einem
Kommissuralnerven verbinden (Fig. 18b), sei es dass eciner der beiden Sckundiirnerven
unterdriickt wird (Fig. 18d). Auch Selbstiindigwerden der Sekundiirnerven (Iig. 18 {) kann
man gelegentlich beobachten. (Achnlich oft auch bei Ranunculns) In bezug auf diese
Modifikationen herrscht bel den einzelnen Arten keinerlei strenge Konstanz. Auch im
oberen Spreitenteil kommt oft cin Pscudomedianus zustande, der aber mit der Spornnervatur

Abhandl, d. k. k. zool-botan, Ges. Bd. IV, Heft 5, 2
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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 Aquilegin. 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 Honigbliitter bestechen, die in den Bliiten beider gespornt
sind. Dieser Aehnlichkeit fehit 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 Aquilegin-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-
phinium. Das zeigen schon Payers Figuren (PL. 54, Fig. 26—28); noch deut-
licher wird es, wenn wir an sukzessiven Jugendzustiinden verfolgen, in welcher
Art die Leitblindel sich durchbiegen (Fig. 17 E). Das Spornblatt von
Aquzlegia muss zum rohrigen Typus geziihlt werden. Ls zeigt — ab-
gesehen von der Spornung — auch wirklich grosste Aehnlichkeit mit dem
Honigblatt von Isopyrum (besonders I. grandiflorum). Die Spornbliitter von
Aquilegia und Delplinéwm haben gewiss nichts miteinander zu tun.

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

Die Spreite zeigt eine ganz ihnliche 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
gschmalen Saume vor. Die Taschenwand reicht auffallend hoch hinauf, das
findet sich aber auch bei D. Staplisagria. Die Hinterwand der Tasche ist
zwar nicht gespornt, aber in der Tiefle merklich ausgehéhlt. Bei den iibrigen
Nigellen hat sich dieser Typus sehr spezialisiert. Die Honigtasche ist, wie
bei den Delphinien, vorne weniger hoch, dafiir die Hinterwand vertieft, aber
nicht spornig, sondern kesselartig. 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 scin moégen, sic lassen sich einerseits durch Nigella
integrifolia, andererseits durch die Jugendzustinde der Delphiniyne-

nie kommuniziert. Prantls abwecichende Darstellung (1887, p. 230) ist nicht zutreffend.
Sie beruht fiir Delphinium auf ciner ungenauen Untersuchung zweier Delphincllum-Arten,
bei denen man Tiuschungen schr leicht unterliegt. Die Verhiiltnisse bei Consolida werden
nach cinem gar nicht so hiiufigen Finzclfalle geschildert.
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Petala auf denselben Grundtypus zuriickfiithren. Soweit dic Morphologic
des Ionigblattes in Betracht kommt, Lkonnen wir keine Ranunculaceen-
sippe den zygomorphen Gattungen nither verwandt schiitzen, als die
Nigellen?).

Wenn wir beachten, wie in der Gattung Ranwnculus der Uehergang
vom f{lachgrubigen zum ausgesprochen taschenformigen Nektar sich ganz
allmithlich vollzieht, so miissen wir hier bei den Helleboreen in den ITonig-
bliittern von Zvollinus und Callianthemum Vorstufen fiir die Entwicklung
der Honigbliitter der Delphinien und Nigellen ecrkennen. Selbst-
verstiindlich  betrifft diese Erwiigung zuniichst 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 2/;, in der Krone nach
%, von da ab mit einer von Art zu Art variablen Divergenz %g—%/,
vorgeht, so kann man alle Organe durch eine kontinuierliche Spirale
verbinden, und sowohl die durchaus deutlichen Deckungsverhiiltnisse der
Organe, als auch die Verstiubungsfolge der Antheren entspricht voll-
kommen der Stellung der Glieder auf dieser Spirale3). Das alles hat schon
A. Braun (1858) erschipfend dargestellt. Die Zygomorphic aber dieser
Bliiten und die bei einer ihrer Gattungen auftretende Sympetalie, auch die
hohe Konstanz, welche die Gliederzahlen der einzelnen Komplexe bei ihnen
erreichen, sind 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 gewdéhnlich
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 rudimentiire Nektarien an D. elatum und nudicaule
gelegentlich beobachtet, aber nicht niher untersucht hat, wollte die lappigen Auswiichse
derselben mit den freien Schuppen der Nigellenncktarien homologisieren und deshbalb die
Delphinien direkt von einer Stammform ableiten, die N. damascena oder Garidelle ihn-
lich sci. Das geht, abgesehen von anderen Griinden, schon deshalb nicht, weil die funk-
tionsfihigen Nektarien der Delphinien nic eine freic Schuppe tragen und die lappigen
Auswiichse nur am rudimentiren Organ auftreten. Auch seine Homologisicrung der
Nagelung bei diesen Honigbliittern ist unzuliissig. Der nagelartige Teil des Nigella-Petalums
liegt unterhalb der Honigtasche und entspricht nicht dem Nagel bei Delpiinium, sondern
dem Stiel cines Spornblattes bel Aconitum (besonders deutlich bei Q. unguicularis).

2) Allo anderen Honigblitter gehoren dem napfig-rohrigen Typus an:  Coptis,
Xanthorrhiza (napfig mit niederer Riickwand), Actaca-Cimicifuga (napfig mit hoher
Riickwand), Iellcborus, Eranthis, Leptopyrum, Isopyrum (rohrig).

3) Die Deckung der Spornpetala durch die Scitenpetala, dic bei Hlofmeister Be-
denken erweckte, betrifft nur die verbreiterten Spreiten und entsteht sckundiir durch die
frithzcitig vorbereitete Wendung des Nagels der scitlichen Petalen.

2t
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a) Delphinium.

Kelch und Krone (Diagr. I). Dass die Krone von Delphiniim
der Anlage nach aus 8 Blittern besteht und dass diese 8 Blattanlagen so
vor dem Kelch verteilt sind, dass tiber den 3 ilteren Sepalen Paare, iiber
den 2 jlingeren einzelne superponiert sind, wurde zuniichst nur fiir wenige
Arten festgestellt. Einerseits die bei allen Arten iibereinstimmende An-
ordnung der stets wohlentwickelten 4 oberen Blitter, andererscits dic
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 nono-
symmetrische Zusammenstellung derselben nicht ergibt. - Hier in unserem
Falle steht ausserdem die Monosymmetrie der beiden #dusseren Ireise mit
der stark abgeleiteten Bliiteneinrichtung in engster Korrelation. Es kann
darum keinem Zweifel unterliegen, dass wir es hier nicht mit ciner primiir
spiraligen, sondern mit einer ausgesprochencn abgeleiteten Stellung zu tun
haben ?). .

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

Androeceum und Gynoeceum (Fig. 24, p. 50). Die Sexualorganc
finden gewdhnlich eine Darstellung, die mir nicht geeignet erscheint, dic
Tatsachen richtig zu beleuchten. Man beniitzt auch hier die Werte der
Divergenzwinkel, um die Stellungen zu charakterisieren; so erfahren wir
bei Eichler, dass bei D. Staphisagria die Staubblitter nach %/ geordnet
seien, bei D. grandiflorum nach %3, bei D. clatum nach 8/, ; ja er
schreibt sogar diesen Bliiten je nach dem Wert des Divergenzwinkels 8,

1) Dass die Verdrehung des Kronquirles, dic man vornchmen muss, um aus ciner
primiir spiraligen Stellung K/ | Cyf, die bei Delphinium realisicrte Ordnung abzuleiten,
geringfiigig ist, findert nichts an der Tatsache, dass Ableitung notwendig ist. Die Haupt-
sache bleibt, dass einc Abiinderung eingetreten und streng hereditiir geworden ist.

2) Mit Unrecht wird Payers Beobachtung seit mehr als 80 Jahren mit Still-
schweigen iibergangen. Das cinzige, was man bisher gegen sic vorbringen konnte, sind die
rein theoretischen Bedenken Brauns (1838, p. 335). Dicselben Bedenken hatte Braun
gegen Payers Consolida-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 cinem Gesetz, das fiir alle ge-
meinsam giilte, ist nicht die Rede.

Betrachtet man aber das angeblich 21-zeilige Staubblattsystem von
D. clatum genauer, so findet man, dass dic ,2ler Zeilen® ganz fiktiv sind
(Fig. 24, p. 50). Mehr als ein Dritteil von ihnen besteht iiberhaupt nur aus
cincm Staubblatt, das mitten im Androcccum steht und als Anfangs-
glicd einer Zcile sich sonderbar genug ausnimmt (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 8er Zeilen zeigen wirk-
lichen Kontakt der Staubbliitter und beginnen mit Anfangsgliedern, die
wirklich am Rande stehen. Dieses Androeceum ist nicht 21-zcilig, sondern
achtzeilig. Dass es diese Ordnung nicht durch spiitere Verschicbung
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 iiltesten Staminalprimordien
fiilllen den Umkreis so, dass zwischen ihnen keine weiteren Stamina mehr
an den Rand treten konnen und schon mit dem neunten der Aufbau der
Zeilen beginnen muss. Diese 8 Anfangsglieder setzen sich homodrom schief
vor die 8 Kronprimordien und, wie der fertige Zustand beweist, setzen die
spiiter 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-
cinflussten nicht die Zahl der Zeilen, sondern nur den Grad ihrer Schriig-
heit. An den aufgekochten Bliiten liess sich wenigstens feststellen, dass
nie mehr als 8 randstiindige Staubbliitter vorhanden sind. In bezug auf
dic Zahl der Zeilen erweisen sich also alle Andriceen als achtziiblig und
mit der Krone isomer. Das ist eine sehr bestimmte und sehr bemerkens-
werte Gesetzmiissigkeit, denn wir werden spiiter sehen, dass cinerseits
8-zeilige Andriceen, andererscits Isomerie in der Zahl der hereditir
fixierten Staubzeilen und Honigblitter bei Ranunculaceen durchaus keine
hitufigen Vorkommnisse sind.

Vorliufig begniigen wir uns mit dem Ergebnis, dass bei
Delphinium Kelch und Krone geschlossene Kreise darstellen, die Zahl der
ICelchbliitter, Kronbliitter und Staubzeilen konstant und die relative Stellung
der cinzelnen Organkomplexe zueinander streng geregelt ist. Die 8 Kron-
bliitter ordnen sich in der wiederholt geschilderten Stellung vor den
H Kelehbliittern, und das Androeceum schliesst sich mit 8 Zeilen an sie an;
3 von dicsen Zeilen schliessen mit Carpellen ab 2).

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

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

Eine Lehre von ziemlicher Tragweite konnen wir jetzt schon
aus unseren Delphinienstudien ziehen. Wenn wir die gliederreichen Spiral-
stellungen bei Ranunculaceen verstehen wollen, so geniigt es nicht, die
Parastichen abzuziihlen und aus 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 3/, %4 ete. Divergenz und wirklichen
84, %15 ete. Stellungen. Als 3%, Stellungen z. B. haben alle jene zu
gelten, wo im fussersten Umkreis konstant in drei Umliufen acht
Glieder angelegt werden, das ncunte schon in die zweite Reihe geriit und
somit acht Staubzeilen aufgebaut werden. Die Art des Zeilenverlaufes
wiire durch Zusiitze 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 konnen, 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 nie exakt ermitteln und variiert oft auf
demselben Torus. Ihre Kenntnis klirt tber gar nichts auf. Allen nach
8, Divergenz geordneten Andréceen ist nur das Eine gemeinsam,
dass bei ihnen das 22. Stamen steiler iiber dem 1. steht als das 8.
und 13. Im iibrigen konnen sie 8-zeilig sein (D. clatum) oder 13-zeilig
(Helleborus wviridis) oder 21-zeilig (Trolléus europacus).

b) Consolida.

Sehr eigenartig ist der Aufbau bei Consolida. Ganz abgesehen davon,
dass auch hier Seitenpetala nicht zur Entwicklung kommen, finden wir
vor dém unpaaren Kelchblatt statt zweier Spornpetalen nur eins; wir
finden weiter statt acht Staubzeilen nur fiinf, statt dreier Carpelle nur
eins. Die 5 Staubzeilen sind den 5 Kelchblittern superponiert, somit die
median hintere dem cinzigen Kronblatt (Fig. 19 III). Solange dieses fiir
cin einfaches Organ galt, konnte man ruhig am Ende der iibrigen 4 je
cin Kronblatt ergiinzen und erhielt cine rein spiralige, durchaus nach %/;
gebaute Blite (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. elatum. Schema der Bliitenontogenie. Kelchblatt
(8,—,) und die 8 iltesten Stamina (7'—s’), welche die 8 Staubzeilen einleiten, entstehen in
der Reihenfolge der Bezifferung. Von den Kronprimordien entstehen die durch .. .. ..
verbundenen simultan. — II. D. elatum, erwachsene Bliite, schematisiert (vgl. den
Bliitenquerschnitt p. 50). Die 8 Staubzeilen verlaufen homodrom. — III. (. Ajacis,
junge Bliite, Querschnitt. Beim Spornpetalum (homolog mit P, + Py in Fig. II)
wird die Honigtasche getroffen. Die b Staubzeilen verlaufen antidrom. — IV. Zsopyrum.
Stellung des 13-zeiligen Androeceums (schematisch). — V. Helleborus. Hiiufige Stellung des
Androeceums (schematisch). Dargestellt ist ein Einzelfall von . niger, in welchem nur
7 von den 13 randstiindigen Staminalgliedern als Honigblitter ausgebildet waren (diese
schraffiert), — VI. Zrollius curopaeus. Perianth mit Beriicksichtigung der Stellung und
Insertionsbreite der Tepalen.
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alternierten ). Wieso das moglich schien, ohne Consolide von Delphinium
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 Blumenblitter vorhanden waren, schien auch das
Tehlen der Seitenpetalen erklirt. Wirklich erklirt war damit gar nichts.
Blumenblitter, die, gleich denen in Eichlers ,erklirender® Corolle, am
Anfang gar keiner Staubzeilen stehen, sind bei Ranunculaceen genau so
ritselhaft, wie solche, die zu zweit am Anfang einer einfachen Zeile
auftreten. Trotzdem hierfiir eine Erklirung nie gegeben wurde, hat sich
diese merkwiirdige Corolle bis heute ziemlich ziihe behauptet. Selbst als
Goebel (1886, p. 222) den so lange tiber die Achsel angesehenen Bericht
Payers (1854, p. 251), dass die Kronprimordien vor den Sepalen
entstehen, durch seine Nachuntersuchung bestitigte, liess Prantl (1891,
p. 50) die alternierende Corolle nicht definitiv fallen. Er gehorte zu den
Vertretern jener Anschauung, die den spiraligen Bliiten eine schier un-
berechenbare Plastizitit zuschreibt. Die Frage, aus wie viel Kronblittern
Consolida bestehe, galt ihm als ,ganz untergeordnet® (1887, p. 231).
Diese theoretische Auffassung wird uns noch beschiftizen. 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
Bliiten latenten Anlagen zur Entwicklung, und die Erfabrung lehrt, dass
aus jeder von ihnen ein einzelnes Spornpetal hervorgehen kann.

Bei C. Ajacis findet man haufig an sonst normal blithenden 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 beschrichen,
in denen der Kelch, weil Vorblatt # unterdriickt ist, zu friih einsetzt, so, dass
S, median vorne fillt, wo ein Spornpetal geradezu stérend wiire. Die An-
lage vor S, bleibt latent; vor S, und S; aber, die bei dieser Orientierung
hinten stehen, tritt je ein Spornpetal auf. In anderen Bliiten, vor dencn «
und @ fehlten und S; hinten stand, fand Braun vor S,, aber auch vor S
und S, je ein Spornpetal. So sehen wir in Fillen, die nichts Monstroses
oder Krankhaftes an sich haben, der Reibe nach aus jeder der fiinf Anlagen
ein einzelnes Spornpetal sich entwickeln.

Die Consolida-Krone besitzt der Anlage nach gewiss fiinf episepale
Blitter. 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 hiiufigen Bliitenvarietiit, wo ausser ihm noch ein zweites Spornpetal vor

1) Eine ihnliche Corolle schon bei Wydler, Flora, 1834, No. 4, p. 49. Wydler
fasste aber auch das Androcceum ganz anders auf. Die Verantwortung fiir die oben be-
sprochene Corolle triigt Eichler allein,



© Zool.-Bot. Ges. Osterreich, Austria; download unter www.biologiezentrum.at

Der Bliitenbau der zygomorphen Ranunculaceen ete. 925

S, vorhanden ist, zeigt es den bei ihm gewdohnlichen Nervaturverlauf
(Fig. 20a). Das vor S, stehende ist aber betriichtlich schmiiler und zeigt
nur einen rein median eintretenden Hauptnerven (Fig.20b). 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 S, als Verwachsungsprodukt.

Fig. 20. D. Ajacis. Bliitenvarietéit mif einem iiberzihligen Spornpetal vor S; (a, b + 4).

a das auch in normalen Bliiten vorhandene Spornpetal vor S§,. a Spreite, a’ der basale

Teil des Blattes mit den zwei Hautnerven M,, M,. — b das iiberziihlige Spornpetal vor S;.
b Spreite, b’ der basale Teil mit nur einem Hauptnerven 7/

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 friithzeitig 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 Sache. Payer spricht (bei D. divaricatum)
von je 2 Hockern, die ,kaum entstanden, miteinander verwachsen“; Goebel (bei D. con-
solida) von ,einem breiten Wulst, der aber friihzeitig schon ausgerandet erscheint“, Der
Unterschied kann im Einzelfall, aber auch in in der Auffassung liegen. Ich mdochte dies-
falls der Goebelschen Darstellung den Vorrang einriiumen, sie ist weniger schematisch und
schildert eingehender.

Payer nahm bei Consolida eine echt 5-blittrige Krone an und deutete die Aus-
randung der Hocker als beginnende, bald gehemmte Spaltung. Bei Delphinium sollte
dann die Spaltung zur Durchfithrung gekommen sein, seine Krone bestiinde aus 2 ganzen
und 6 halben Bliittern. Goebel begniigt sich, die verschiedenen Deutungsmiglichkeiten
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S; und §; dieses Aussehen, so dass wir schliessen miissen, dass auch in
ihnen zwei einfache Anlagen miteinander verschmolzen sind. Vor diesen
3 iilteren Sepalen Sy, ,, ; stehen aber auch bei Delphinium je zwei An-
lagen, dic sogar durch ihr simultanes Entstehen eine engere Zusammen-
gehorigkeit bekunden. Consolida besitzt also die gleiche okto-
mere Corolle wie Delphinium, nur dass bei ihm je zwei vor
demselben édlteren Sepalum entstehende Kronprimordien
kongenital zu einem einzigen verwachsen sind, so dass tat-
séichlich nur 5 voneinander getrennte Kronprimordien entstehen. Indem
das Androcceum denselben Gesetzen gehorcht wie dort, baut es auch
hier vor jedem Kronprimordium je eine Zeile auf, d. h. im
ganzen fiinf.

Eine Erwigung allgemeiner Natur diirfte hier am Platze sein.
Dic 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 Kinfachheit auf cinem
langen ' und komplizierten Weg zustande gekommen ist. s war ein
schwerer Irrtum, sie fiir primitiv zu halten. Zwei Umstiinde hitten 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 iibrigen 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 hiufig sie auftritt und ob
die Bliiten, in denen wir sie beobachten, in ihren sonstigen Charakteren
primitives oder abgeleitetes Geprige 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 zuriickfiibren
lassen.

Anhang. Ich méchte ausdriicklich feststellen, dass durch diese Auf-
fassung der Consolida-Bliite alle Vorkommnisse, soweit sie ausreichend be-
schrieben sind, vollkommen verstindlich werden. Leider ist bei den Bliiten-
abnormitiiten die genaue Stellung der zugewachsenen Blatter und Blattchon
selten, «der Gefissbindelverlauf nie untersucht worden, so dass die Mehrzahl
dieser Beobachtungen ziemlich unverwertbar ist.

objektiv zu erortern. Die Unzuliissigkeit der alternisepalen Krone hat Goebel schon
scharf betont. Leider wurden seine Feststellungen nie gobiihrend beriicksichtigt.

Auf Payers Spaltungshypothese niher cinzugehen, habe ich keinen Anlass. Ihr
schwerster Fehler ist ihre Entbehrlichkeit. Sie fithrt aber ausserdem zu bedenklichen
Hilfshypothesen und schafft cine uniiberbriickbare Kluft zwischen den primitiven und den
vorgeschrittenen Ranunculaceen. Davon kann man sich nur durch Studium von Payers
Abhandlung selbst iiberzeugen.
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TFiir die Beurteilung des Bauplanos der Bliiten kitmen folgendo TFiillo
in Betracht:

1) Goobel (188G, p. 228). Ausreichend beschricbene DBliiten von
C." arvensis mit 4—6 rudimentiiren Blittchen, im Fallo vollziihligster Aus-
bildung oinzelno vor S und S, Paare vor S; und S;, genau wiec boi
Delphiniwm. )

2) Eichler (1876, p. 167). Ganz unzulinglich beschriebene Bliiten von
C. Adjacis mit nur 3 iiberzihligen Blittchen, die in den drei vorderen Kelch-
liicken gestanden haben sollen. Wenn von den sonst latenten Anlagon nur
die 8 tiltesten entwickelt waren, mag das annihernd der I'all gewesen sein.
Uebrigens erweisen sich Eichlers Angaben dort, wo ihm Alternationen aus
theoretischen Griinden erwiinscht waren, sehr oft als unzuverliissig (Trollius,
Callianthemum, Nigellastrum).

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

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

5) Braun (1838, p. 362). C. A4jacis mit 4-, 6-, 7-zithligem 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 auch hier vor jedem Kelehblatt ein Kronprimordium vor
jedem Kronprimordium eine Staubzeile.

Alle Fille von Fiilllungen kommen fir den Bau der Krone nicht
in Betracht, sie scheinen durchwegs durch Umbildung von Staubblittern zu-
stande zu kommen. Zwei- Arten kenne ich aus eigener Anschauung:

a) (Bei C. djacis hiaunfig.) Echte Kronblitter fehlen, Androecceum stark
reduziert. Statt der Hdusseren Staubblitter (oft statt fast aller), ziemlich in
3/; Stellung zahlreiche Blitter von der Gestalt der Sepalen. Sie nehmen aber
an ihrer Basis nicht fiinf, sondern nur ein Gefissbiindel auf1). Der von A. Braun
(1858, p. 863) an erster Stelle beschriebene Fall scheint damit identisch
zu 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 ausgehohlt, die eine Spreiten-
hiilfte manchmal schmiiler entwickelt mit antheroidem Rudiment. Ein Haupt-
gofiissbiindel; Stellung staminal (d. h. einem Platze, der einem Kronblatt ent-
spricht schief superponiert). Von diesem Fall scheinen die verschiedencn von
Ramey bei Montmorency gefundenen Consolide-Bliiten (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 zugewachsenon Blitter, gelegentlich Fehlen des normalen Spornpetals
und dann natiirlich plastisch regelmitssiger Keleh.) Soweit die mangelhaflten
Beschreibungen ein Urteil zulassen, scheint es sich bei den IFilllungsblittern
auch hier durchwegs win transformierte Stamina zu handeln.

1) Eine ganz gleich geartete gefiillte Varictiit bei Nigella damaseena hitufig
kultiviert.
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D. Die Tribus der Delphinicen und ihre Beziehungen zu Nigellea.

Ich gebe zuniichst eine kurze Zusammenfassung unserer bisherigen
Ergebnisse, welche zugleich als 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 bis gespornt.

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

Kronanlage rein dialypetal oder partiell sympetal [d. h. je zwei
cin 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 Honigblitter aus-
gebildet; Nektarien taschenformig, basal, zu weiten bis schlanken Spornen
ausgezogen, diese in das helmige his gespornte unpaare Kelchblatt ver-
senkt. Diese Spornpetala sitzend oder gestielt, im Falle partieller Sympetalic
vollstiindig miteinander verwachsen, so dass die beiden Blitter zusammen
nur eine Spreite und einen Spormn zeigen. — Die 6 iibrigen ent-
weder vollkommen latent oder zu funktionslosen, kaum filamentlangen, aber
petaloiden Blittchen ausgebildet. Seltener die 2 seitlichen (vor S; und
S;) von ihnlicher Grosse wie die Spornpetale, dann aber nektarsteril und
ungespornt (vgl. Delphinium).

Adroeceum 12—60 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 ecins. Orientierung variabel. — Carpelle frei, mit
zwei marginalen Reihen zwei-integumentiger anatroper Samenanlagen.
Balgfriichte.

Laubblatt palmat, gelappt bis tief geteilt, selten Segmente gestielt, oft
durch wiederholte Spaltung in schmale Lacinien aufgelost. Infloreszenz (soweit
bekannt) in echten Trauben (dicse zuweilen durch Sterilitiit der unteren Trag-
blitter armbliitig). Bliitenstiele mit 2 Vorblittern. Wuchs einjihrig bis perenn.

2. Gattungsunterschiede.

deonitwn und Delphiniuwn.

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

Androecewn homodrom 8-zeilig, 3—5 Stamina pro Zelle

Carpelle in der Regel 3.
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Aconituna.
Dic beiden Spornpetala stets vollkommen frei, vicl kleiner als
das gespornte Kelchblatt und in dieses an langen, schlanken
Stielen ganz versenkt. Die iibrigen Kronbliitter fehlend oder
reduziert.
Delphiniam.
Die beiden Spornpetala meist vollkommen frei und sitzend,
Sporne in den Kelchsporn versenkt, Spreiten exsert; dic beiden
seitlichen Kronblitter (vor S;, S;) zu genagelten, nektarsterilen,
ungespornten Blittern ausgebildet. Die iibrigen 4 Kronblitter
fehlend oder reduziert. 4
Selten die vier oberen Kronblitter an der Basis mit ihren
Riindern leicht zusammenhiingend und dann die Spornpetala
oft kurz gestielt (§ Staphisagria).
Consolida.
Kronanlage partiell sympetal, die beiden Spornpetala vollstiindig in
e¢in Blatt mit nur einer Spreite und nur einem Sporn verwachsen.
Androcceum antidrom 5-zeilig. — 3 (selten 5) 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 Négella.

“Die Gruppe der zygomorphen Gattungen gewinnt dadurch, dass wir
die Bliiten aller auf den gleichen Grundplan zuriickfiihren konnen, hohe
Finheitlichkeit. Die Gesetzmiissigkeit dieses gemeinsamen Grundplanes ist
ziemlich eigenartig. Alle Formationen sind einander superponiert. Auf
einen H-zihligen Kelch folgt eine 8-zihlige Krone und ein 8-zeiliges
Androeceum. Der Uebergang von der quincuncialen Stellung zur 3/ Stellung
wird durch die Krone hergestellt, deren 8 Glieder einerseits in 2/; Ordnung
vor den Sepalen entstehen, andererseits die 8 Staubzeilen cinleiten. Weiter
ist interessant, dass die beiden Kreise, welche plastisch medianzygomorph ge-
worden sind, in dieser Anordnung schon median-symmetrisch zusammen-
gestellt sind. Um so hohere Bedeutung gewinnt cs, dass sich der gleiche
Grundplan nur bei ¢€iner cinzigen anderen Ranunculaceensippe aus-
gebildet hat, und zwar bei derselben, bei der wir auch das IHHonig-
blatt gleichartig gebaut fanden: bei Nigelle. s unterscheidet sich
im Grundplan der Bliite von Delpliniion nur dadurch, dass das Gynocceum
weniger reduziert 4 synkarp und oft ziemlich unbestimmt begrenzt ist
(12—5b). Sonst verhitlt sich alles gleich; selbst dic Entstchungsfolge der
8 Kronblitter ist nach Paycrs Beobachtung hicer die gleiche.
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Ziehen wir das alles in Erwiigung, so miissen wir auf eine nahe Be-
ziéhung zwischen Nigella und den zygomorphen Sippen schliessen. Dem
stellt sich zuniichst 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 Garidelle, die heute leider mit Nigella ver-
mengt wird, ist die Krone zwar auch cpisepal, aber nur 5-ziihlig, und im
stark reduzierten Androeceum lisst sichi die Anordnung nicht mit voller
Sicherheit feststellen. In den 50er und 60er Jahren, wo man das Sporn-
blatt von Consolide fiir ein einfaches Organ hielt, konnten Payer und
Braun, jeder nach seiner Weise, Garidelle und Consolidn genau so
analogisieren, wie Nigelle und Delplindum. Als man sich spiiter zu der
Auffassung entschloss, dass das Consolide-Petal zwei Blittern homolog sei,
entfiel diese Analogie. Das braucht uns nicht abzuhalten, den Gedanken
an ecinen niiheren Zusammenhang der Nigellen und Delphinien weiter zu
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 niileren Verwandtschaft von Delplinivm
und Ngelle in hohem Masse ungiinstig ist.

Wir diirfen 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 oricntalis vorwiegend mit eciner Bliite Ky, C; (alternierend) auftrite. Ich glaube
an dic Existenz solcher Bliiten nicht. Baillon, fiir den die Kronen der Nigellen hohes
Interesse hatten, fithrt eine Reihe Merkmale an, durch welche N orientalis und scine
niichsten Verwandten (Nigellastrum Moench) eine leichte Sonderstellung einnehmen. Von
cinem Alternieren der Corolle aber weiss er nichts (1868, p. 11; 1863, p. 45). A. Braun
rangiert Nigellastrum (1856, p. 366) unter dic Nigcllen mit 3/, Krone. Ich sclber fand die
Petalen bei dieser Sippe stets in genau dersclben Stellung, wie bei den oktopetalen Arten,
nur dass hiiufig statt 8 nur 7 oder 6 ausgebildet waren; ich zweifle nicht, dass gelegent-
lich auch nur 5.vorkommen. Diese miissen dann so stehen, dass sie bei nicht allzustrengen
Anforderungen zu alternieren scheinen.

Bei Nigellastrum konkurrieren zuweilen mit den antidromen 13er Zeilen erheblich dic
homodromen 8ecr Zeilen. Abgeschen von V. integrifolia ist das Honigblatt der Nigellastrum-
Arten weitaus das wenigst differenzierte von allen Nigellenpetalen. Nigellastrum konnte
eine kleine riickstiindige Sippe darstellen, in welcher cinzelne fiir die Nigellen charakte-
ristische Merkmale noch nicht streng hereditiir geworden sind. — Eichler sclbst gibt zu,
dass er cinen besonders regelmiissigen Einzelfall gezeichnet habe, und dass ihm zahlreiche
Abiinderungen vorgekommen scien, die er sich nicht erkliren konnte.



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

a) Alexander DBraun (1858). Die modernc 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 Consolide 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 cin einheitliches Gebilde, dessen Gesetzlichkeit ausschliesslich
auf der spiraligen Anordnung beruht. Die Unterschicde der verschiedencn
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 Acenderung des Divergenzwinkels auf
einer kontinuierlichen Spirale angereiht sind (Calycantlhuns). Von da fiihrt
die Entwicklung weiter zu Bliiten, wo cinzelne ,Abschnitte der Mctamorphose®
ihre Gliederzahl zyklisch begrenzt haben, und weiter zu solchen, wo in den
verschicdenen Abschnitten auch verschiedene Divergenzen sich ausgebildet
haben: '

Consolide (Garidella) Koy | Oy | A2 (3,
Delphinellum, Nigella K2y | O | Asy,
Staphisagria, Nigellastrum I | Cy, | 4%, —1,,

Durch Iinschiebung 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 ccht euzyklischen Bliiten. So weit Alexander Braun.

Lr legt, wie wir schen, 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 Lin-
heitlichere ist, auch als das Urspriinglichere, ohne danach zu fragen, ob die
Begleitumstiinde, unter denen dies Einfachere und Einheitlichere auftritt,
die Urspriinglichkeit auch verbiirgen. Das waren stark formalistische Ziige.
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Gerade an diesen hilt die Bliitenmorphologie fest, obgleich die Tage der
idealistischen Spiraltheorie vorbei sind und die urspriingliche Einheitlich-
keit der Ranunculaceenbliite lingst nicht mehr iiber 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 fir 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 Blite ist in seinen Augen auch azyklisch, als hemi-
zyklisch gelten erst solche, wo Kelch- und Kronkreis miteinander
alternieren (etwa JIsopyrumz). Das hingt mit Eichlers hart ver-
fochtener Ueberzeugung zusammen, dass fiir zyklische Bliiten Alterniercn
der Kreise typisch sei. Ich habe hier nicht zu untersuchen, wie weit diese
Auffassung bei anderen Angiospermenbliiten sich bewihrt. Bei den
Ranunculaceen ergibt sich zuniichst die unliebsame Folge, dass nicht nur
Helleborus und Adonis, sondern auch Garidella, Nigella, Aconitum und
Delphinium als azyklisch bezeichnet werden miissen, obgleich bei allen der
Kelch, 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 ecine Mal als zyklisch
(Isopyrum), das andere Mal als azykliseh (Helleborus) bezeichnet werden
miissen.

So weit handelt es sich nur um terminologische Unzukdmmlichkeiten.,
Dabei bleibt es aber nicht. Weil Eichler diese ,rein spiraligen“ Bliiten
auch fiir ,azyklisch“ 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 Kz, | Cy,| A%, ... findet er bei Delpliniwn und Nigella,
Bliiten nach K7, | Cy, | 48, . . . bei Delpliniwm und Helleborus, ja auch
bei :Adonis. Die wirklich vorhandenen Aehnlichkeiten und Unihnlichkeiten
werden vollkommen verschleiert, und die meisten Gattungen erscheinen
variabler, als sie sind.

Die ,Azyklie“ dicser Bliiten wird wortlich genommen. Als ob in
diesen Bliiten noch gar keine Konstanz von Stellungen sich herausgebildet
hiitte, mutet ihnen Eichler zu, sie konnten sich noch in ,hemizyklische®
umbilden, d. h. in solche, wo Kelch und Krone alterniercn.

Solche hemizyklische Bliiten sucht er in fast allen Gattungen nach-
zuweisen (Helleborus foetidus ,bisweilen®; Nigella orientalis  hiufig®;
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Consolida 4im Typus®). Bei allen diesen Arten findet Bichler dancben
auch noch die urspriingliche, azyklische Bliitenform: inshesondere auch bei
Consolida, wo er in den Braunschen Fillen cine ansnahmsweise auf-
tretende Corolle K, | C/, | A2, erkennt. Lben an diesen Vorkommnissen
demonstriert er, wie leicht in dieser Familic der Ucbergang zyklischer
zu azyklischer Stellung® sich vollziche, und kommt zu dem Schlusse, dass
bei den spiraligen Ranunculaceenbliiten ,grosse Unbestiindigkeit in den
Zahlenverhiiltnissen und Strukturen® bestehe (1878, p. 167 und 17H). Tiir
Lichlers Lehre fehlt jedes Tatsachenfundament. Schwankungen im ,ge-
naueren® Wert des Divergenzwinkels, unbestimmte Begrenztheit eciner
spiraligen IFormation und Unbestiindigkeit in den Bliitenstrukturen sind
drei ganz verschiedene Dinge. Welchen Wert iiberhaupt dic Be-
schreibung spiraliger Stellungen durch Divergenzwinkel besitzt, welche
Bewandtnis es mit der Eichlerschen Consolida-Corolle, mit den Braun-
schen Fiillen, mit der hemizyklischen Bliite von Nigellastrum hat, haben
wir im ersten Abschnitt ausfithrlich erortert. Die einzige gut gewiihr-
leistete Tatsache, die I;Ci-Bliite bei Hellehorus foetidus, beruht, wie wir
spiiter sechen werden, nicht auf ,Unbestindigkeit der Zahlenverhiiltnisse
und der Struktur“, sondern entsteht innerhalb der klar umschriecbenen
Variationsbreite dieser Art als nicht hiufiger, aber ganz verstiindlicher
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 cinzige
TFormfortbildung, dic 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
Ucbergiinge 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 mdgen par enchainement zusammenhiingen,
die Formen der Natur aber haben stiirkere Zusammenhiinge. Jede
yfamille par enchainement® ist eine unaufgekliirte Familic. Wohl
mogen die Formenkreise einzelner Familicn so dezimiert auf uns ge-
kommen sein, dass wir uns auf die Dauer begniigen miissen, ihre Gattungen
durch wechselnde Merkmale Glied wm Glied aneinander zu fiigen; wir
miissen uns aber klar sein, dass der Systematiker, indem er dics tut, die
Waflen 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 ersehopft.
In Eichlers Darstellung freilich und in den durch siec beeinflussten
Systemen sicht dic Lage ziemlich hoffnungslos aus; aber ichler hat die

Ranunculaceen gar nicht in ihrem Innern angefasst. Er hat nur aunf jene
Abhandl, & Xk k. zool.-botan. Ges. Bd. 1V, left b, 3
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Formumbildungen geachtet, durch welche die Ranunculaceenbliite von ihrem
spiraligen Charakter einbiisst und in ihrem Aufbau Achnlichkeit gewinnt
mit gewohnlichen zyklischen Bliiten. Die Formen, die den spiraligen Bau
zu wahren schienen, betrachtete er a priori als primfren Schwarm.
Gerade 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 Verstiindnis der Familic. ,

Alexander Braun, stets ein guter Fihrer, 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 Voraussctzungen unter-
nommen, dic sich nicht bewihrt haben. Soll uns das ab]m]ten seiner
Fihrung unter besseren Voraussetzungen zu folgen?

Wir haben im ersten Hauptabschnitt 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 ilinen in der Be-
grenzung der einzelnen Organkomplexe, in der stets gleichmiissigen An-
ordnung der Krone vor dem Keleh, der Staubzeilen vor der Krone Ge-
setzmiissigkeiten zutage treten, die als blosse Folge spiraliger Anordnung
nicht verstiindlich 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 verstchen.

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

Ich mochte zunichst zeigen, dass Eichlers Lehre noch unbe-
stritten gilt, dass die Systematiker den taktischen Aufbau der Bliite wegen
seiner , Unbestéindigkeit* zur Ausmittelung verwandtschaftlicher Bezichungen
fiir ungeeignet halten.

Ich méchte weiter zeigen, zu welchen Ergobnissen dies Ver-
halten gefiithrt hat.

Schliesslich darf man mit Recht erwarten, dass in diesen Systomen,
oben weil sie den Bliitenbau gar nicht beriicksichtigen, andero otwa vor-
handene verwandtschaftliche Boz.lchungen desto doeutlicher
zum Ausdruck kommon,

C. Prantl (1887 und 1891). Prantls System (1891, p. 55) — houte
wohl das verbreitetste — steht ganz auf dem Boden von Eichlers Lehre.
Dio Delphinien und Aconiten werden auf Grund des gespornten Honigblattes
mit Aquilegia zusammengestellt, dessen Bliten fast euzyklisch sind. Nicht
besser ergeht es dep Nigellen, die weit entfernt von Delphiniuwm in ecino
Gruppe eingereiht werden, wo sonst, abgesehen von dnemonopsis, nur Formen
mit alternisepalen Kronen vorkommen. An zweitem Orte (1887, p. 241) ge-
steht der Autor selber, dass sie hier isoliert stehen. Achnlichkeiton im Bliiten-
bau wird hier, ganz im Sinne Eichlers, keine Bedeutung beigemessen; dor
Systematiker behilft sich mit anderen Merkmalen. Bei den Helleboreen scheidet
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er zuniichst die Zygomorphen mit Aquilegic anf Grand des gespornten Ionig-
l)lntth aus; dann bringt er die iibrigen Gattungon in zwei (iruppen:

a) Sklerenchymring im Stengel fohlond Bliitter oinfach, selten
3-zuhlw zusammengesetzt: Callha, Trollius, Callmn!hcmmn (Ei-ziilnlig), Ilelle-
horus, Toranthis.

A. b) Sklerenchymring vorhanden, Blitter 3-zihlig oder fiedrig zusammen-
gesetzt: Nigella (!), Leptopyrum, Isopyrum, Coptis (1), Xanthorrhixza (!), Ancmonopsis,
Actaca.

Es bedarf nicht vieler Ueberlegung, um zu erkennen, dass die hier be-
nutzten Merkmale zur Charaktorisierung grosserer phylogenetischer Gruppen
ganz ungeeignet sind. Ausbildung von Spornen an den stets ausgchghlten
Nelktarion, Selbstindigwerden der B]attsegmente durch immer tiofore Teilung
der Sprelte, Zustandekommen ocines Festigungsringes im Stengel, das alles
sind nur Etappen auf dem Weg von einfacherem zu kompliziertoreom Bau be-
stimmter Organe, der fiiglich in jeder Untersippe eintreten kann. Ein Seiten-
blick anf die Anemoneen belehrt uns, dass alle Fortschrittsstufen golegentlich
je in einer cinzigen Gattung nebencinander vorkommen1).

Der Unteorschied zwischen den einzelnen Verwandtschaftsgruppen kann
nicht darin liegen, ob ein solcher Forschritt sich iiberhaupt vollzieht, sondern
in welchor besonderen Form er eintritt. Gerade diese Seite wird hier ganz
ignoriert. Ich will die heiklo Frage, wo das einfache Blatt aufhért und das
zusammengesetzte anfingt, ganz unberiihrt lassen. Mag man das in feine
Lacinien aufgelsste Blatt von Nigells 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 schon so grosse Bedeutung haben soll, warum verliert
er sie, wenn Spornung des Honigblattes eintritt? (Dalphinium und Aquilegia.)
Ucher dic Bedeutung des Spornmerkmales solbst haben wir schon gesprochen
(p. 18).

Am schlimmsten kommen die anatomischen Merkmale weg. Was Prant!
unter einem Sklerenchymring versteht, wird uns nirgends gesagt und lisst
sich auch aus der Anordnung der Gattungen nicht erraten. Bei strenger
TFassung des Begriffes miisste eine einheitlich gebaute Sklerenchymscheide den
ganzen Zentralzylinder umziehen; dann wird in Gruppe A.b die Einordnung
von Nigella unmoglich, die von Copfis 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; denn bei den meisten bisher untersuchten Trollius- und Ilelleborus-
Arten sind die Zellwiinde des interfascikularen Gewebes merklich verdickt
und verholzt. Keinesfalls aber kann man den Begriff des Skleronchymringes
so nachsichtig fassen, dass er auf Xanthorrhize passte: seine Bastkappen
sind voneinander ginzlich isoliert 2).

Bei konsequenter Anwendung der von Prantl beniitzten Merkmale sind
von den viorzchn aufgestellten Helleboreengattungen vier im System nicht
untorzubringen (Nigella, Xanthorrhiza, Callianthemum, Coptis)®).

1) 1. Puisatilla patens, Bastkappen fehlen; P. wernalis, Bastkappen vorhanden; P. vul-
guris und pratensis, Bastkappen und Sklerenchymbriicken schliessen cinen ' mechanischen
Ring (Meyer, 1885, p. 17). — 2. Ranunculus: alle Stufen von ungeteilten Laubbliittern
bis zu solchen mit gestielten Scgmenten,

2) Vergl. fiir Nigella, F'rollius, Hellehorus: Mey er (1885), fiir Coptis und Xunthorrhiza
meine eigenen Ausfithrungen (Abschnitt II1 D, p. 48).

3) Ich halte mir volllkommen vor Augen, dass es gerade in guten phylogenctischen
Systemen oft gar nicht leicht ist, diec Hauptgruppen so zu diagnostizieren, dnss alle

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

c. Delpino (1899). Ganz anders fasst Delpino die Sache an. Er
legt den Hauptwert auf die Nektarien und Bliitenstiinde. Er macht aus
Cimicifuga, Actaea; — Xanthorriiza; — Coptis, Isopyrum; — Hydrastis wegen
ihrer Trauben mit vorblattlosen Bliiten einen besonderen Stamm (Cimicilugae)
und gliedert den Rest ohne Riicksicht auf die Art der Placentation nach
Nektarienmerkmalen (Grube, Tasche, beschuppte Tasche, rohriger Becher, Sporn).

Anemone, Clematis
Anemonecae = { Thalictrum, Pulsatilla

Eranilis
Trollius
Tr. palmat. Batrachium Myosurus
Caltha
Ranunculus Ielleborus Luranunculus

§ opistolepis

Negella Adonis

il vttty
Delphinium

@Lilcgia, Consolida, Aconitum.

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

Auch wenn Delpino einen wicktigen Gegensatz 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 traubigo
Bliitenstande nicht ausgebildet haben, und diese Gattungen alle in engeren
Zusammenhang brachte mit denen, in deren Trauben die Bliitensticle Vor-
blitter 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 alternierendo
Corolle bei Furanunculus sich ziemlich gut fixiert, bei Nigella einer episopalen
Krone weicht und bei Aquilegia wieder auftaucht. Das ist eine [ast unheim-
licho Plastizitiit. An den Grundplan der Bliiten hat Delpino gar nicht
gedacht.

Das etwas fliichtiz hingeworfene System des geistvollen Biologen cnt-
hiilt gliickliche Gedanken. Soweit die Morphologie des Honigblattes in DBe-
tracht kommt, ist die direkte Linie von Trollius zu Nigelle und Adonis organo-

Gattungen umspannt sind. Die Schwierigkeit entsteht aber dann bei den zuriickgeblicbenen
Gattungen der Sippe, die dem gemcinsamen Formenkreis, aus dem auch anderc Sippen
hervorgegangen sind, noch nahestehen; nicht bei so vorgeschrittenen Formen, wic Nigella
und Xanthorrhiza, wo die Charaktermerkmale doch schon ausgebildet sein miissen.
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phyletisch unzweifelhalt richtig gozogen. Die Idee aber, dio ganz andors
costaltoten Honigbliitter von Anemone, ranthis, Ilcllcborus, Aquilegia an dieso
Linie an allen miglichen Punkten anzugliedern, war oin bedenklicher Migs-
eriff, und die so auflallende Achnlichkeit der Honigblitter bei Ifelichorus und
Isopyrum durfte gorade in diesem System nicht ignoriert werden.

Wir schen in diesen beiden modernen Systemen der Reihe nach ver-
schiedene Merkmale in den Vordergrund geriickt; der Aufban der Bliite
wird beide Male beiscite geschoben. Es kommen unbefriedigende Systeme
zustande, in denen nicht einmal dic 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 cinem Formenkreis, der sich gerade durch
die Mannigfaltigkeit des Bliitenbaues auszeichnet? '



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 einheitliches Gebilde
sei, dessen Aufbau durch ecin spiraliges Gesetz beherrscht wird. Zur Zeit,
als diese Vorstellung entstand, salh man noch in der Spiraltendenz e¢in 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 Ueberzeugung,
dass in der Ranunculaceenbliite zwei urspriinglich heterogene Komponenten
miteinander verbunden sind:

1) Der eigentliche Bliitenkonus, der auf seiner Fliche mit Sexual-
organen dicht besetzt ist, in seiner Randzone aber mit Honigblittern, dic
durch Umbildung aus Staubbliittern hervorgehen.

2) das Perianth, das aus transformierten Laubbliittern 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 unumstosslichen
Lehrsatz zugrunde zu legen; denn die Tatsachen, mit denen wir uns hier
beschiiftigen 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, Ior-
mation um Formation, jeden in seiner cigenen Gesetzlichkeit studieren.
Sollte etwa bestimmten Teilen oder gar allen die gleiche Art der Gesetz-
miissigkeit innewohnen, so muss sich das bei der néiheren Untersuchung von
selbst ergeben. Wir beginnen mit den Perianthen.

1) Dic hier in Betracht kommenden Tatsachen finden sich, im verschiedenartigsten
Sinne beleuchtet, bei: Payer (1854, p. 245—261), Baillon (1803, 18G8), Goebel (1886,
p. 217—229; 1900, p. 152 u. 726), Drudec (1887, p. 245), Prantl (1887), Celakowsky
(Bohm. Gesellsch, d. Wiss., 1896, 1900), K. Schaffnit, Ueber die Nektarien der Ranun-
culaceen (Inaug.-Diss. Erlangeo, 1901).
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A. Die Perianthe.

Dic iiberwicgende Mechrzahl der Perianthe stellt bei den IIelieboreen
fiinfziihlige geschlossene IKreise dar, die quincuncial entstehen und sich
morphologisch von den pentameren I(elchen und Perianthen anderer Angio-
spermenbliiten nicht unterscheiden. Diese Form fehlt bei keiner Gattung
giinzlich und ist bei mechr als zwei Dritteil derselben strenge konstant oder
doch weitaus vorherrschend.

Strenge konstant: Consolida, Delphiniwmn, dconitum, Nigella, Garidella ;
Anquidlegia, Xanthorrhiza; Collianthenmum (?); nahezu strenge konstant: Ilelleborus ;
woitaus vorherrschend: Isopyrum, Leptopyrum und wohl auch Coptis; endlich
bei cinem Dritteil der Trollius-Arten.

Bei Actace und Ciémvicifuge treten neben den pentameren Perianthen
varietiitsweise auch tetramere auf, und zwar so hiinfig, dass sic als vor-
herrschend bezeichnet werden konnten. Da diese tetrameren Perianthe
sich aus 2 dekussierten Blattpaaren aufbauen, der Wechsel zwischen vier-
und fiinfziihligen Bliitenhiillen bei nahe verwandten Formen auch in anderen
Angiospermensippen hiiufig ist, hat dieser FFall nichts besonders Auffilliges.
Solche tetramere Varietiiten sollen auch bei Tsopyrum, Leplopyrwm und
Coptis neben den dort vorherrschenden pentameren Perianthen vorkommen
keinesfalls sind sie dort hinfig. Relativ ofter finden wir bei diesen Gat-
tungen sechsziillige Perianthvarietiten, dic sich wie bei den zyklischen
Bliiten aus zwei alternen Dreierwirteln aufbauen. Iranthis zeigt dann den
Fall, dass wenigstens in einem Teil der Gattung (. hiemalis) 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 Calthe und zwei Dritteil aller
Trollius-Arten b), ‘bei denen die Perianthe unbestimmt begrenzt sind (5 bis
12 und mehr Blitter)?). Wenn man die riumliche Anordnung bei eciner
grosseren Anzahl priift und sich dabei frei hillt von der Neigung, dicjenigen
[fille, welche sich am leichtesten schematisieren lassen, fiir die wichtigsten
zu halten, so muss man zu der Ueberzeugung kommen, dass hicr 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 2/, Ordnung fortsetzen?®); aber lingstens
beim G. oder 7. Blatt wird auffillig, dass die spiiteren Bliitter diese Ordnung
nicht streng cinhalten; sic treten nicht, wie sie nach %/; Ordnung sollten,

1) Das monotypische Anemonopsis macrophylla, das sich ganz ithnlich zu verhalten
scheint wie die hier besprochenen Zrollius-Arien, lasse ich vorliiufig beiscite. IMier, wo
cs gich um die Grundlegung der Auffassung handelt, diirfen nur IFormen herangezogen
werden, die der Untersuchung in ausgedehnterem Masse zugiinglich sind.

2) T, ewropucens, usiaticus cte., aueh 7v, llacinus,

3) Auch dio determinierten Perianthe zeigen, soweit die mit ciner Bliito abschliessende
Achse Laubblitter triigt, Anschluss an die ?/, Spirale des Stengels (Garidella, Nigella,
Ilelleborus),
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vor Blatt 1 oder 2, sondern erscheinen etwas gegen die diesen Bliittern
vorangehenden Liicken verschoben; je weiter man vorschreitet, desto ge-
nauer treten dic Blitter in die Liicken, die sie vorfinden. Dies der all-
gemeine Verlauf. Im einzelnen herrscht ziemliche Mannigfaltigkeit. Oft
wird die 2/; Ordnung schon lange vor dem 6. Blatt gestort, die spiiteren
Blitter tiberspringen oft eine oder mehrere Liicken?!) und besetzen andere
doppelt. Zuweilen entstehen Anordnungen, die mit spiraliger Stellung
keine Achnlichkeit mehr haben. So sind bei Culthe Fille gar nicht selten,
wo in die beiden Liicken zwischen Blatt 1 und 2 je 2 Blitter mit aul-
steigender Deckung sich einschicben. Wirkliche Gesetzmiissigkeit tritt erst
dann ein, wenn diese Perianthe sich durch starke Reduktion auf cinen ge-
schlossenen Kreis begrenzen. LEs kommen dann dieselben pentameren
Perianthkreise zustande, die bei den meisten Gattungen weitaus vorherrschen.
Der Fall begegnet bei Caltha varietiitsweise sehr oft und ist fiir ein Dritt-
teil der ZTrollius-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 hitten dann die 2/; Stellung,
mit der ihre Blitter einsetzen, hereditiir vom Stengel mitgebracht. An der
Randzone des Bliitenkonus aber finden sie andere riumliche Verhiiltnisse
vor; dort bleiben die internodialen Streckungen der Achse aus, dic rasch
éintretenden Superpositionen wiirden zur vollstiindigen Deckung der élteren
Blitter durch die jiingeren fiihren. Sowohl der Knospenschutz wie die
Schauwirkung finden bessere Forderung, wenn diese Deckungen unter-
bleiben, und es kann darum nicht iiberraschen, wenn die mitgebrachte
Stellungsgewohnheit in diesem Sinne modifiziert wird. Der Mangel eciner
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
TFormen 2/; Perianthe determiniert haben. Der Mangel einer definitiven
Ordnung in den unbegrenzten Perianthen macht aber das gelegentliche
Auftreten "anderer Zahlenvarictiiten ebenso verstiindlich; das gilt besonders
fiir die hexamere Form, da ja das 6. Blatt fast immer mit dem 1. und 3.
halb und halb in Alternation steht, so dass bei der Reduktion auf G Blitter
zwei 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 u. 22,

2) Tr. pumilus, lazus, patulus, Ledebuwri,
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und Stellung sciner Glieder, es unterliegt aber frithzeitig starken Reduk-
tionen und hat sich auf diesem Wege bei der Mehrzahl der Gattungen in
streng  gesetzmiissigen Iformen determiniert, die ganz und gar denen
gleichen, die wir auch bei zyklischen Dliiten finden.

B. Die Sexualformationen.

Tiir die Perianthe der Helleboreen fanden wir es charakteristisch, dass
bei ihnen im urspriinglichen, noch unreduzierten Zustand ecine stiindige
Form der Anordnung fehlt, und dass im reduzierten Zustand ilre Glieder-
zall streng begrenzt ist. Die Sexualformationen bieten in diesen beiden
Punkten ecin ganz anderes Bild. DBestimmte Begrenzung der Gliederzahl
ist selten, die riumliche Anordnung der Glieder zeigt aber schon in den
primitivsten IFillen eine klare Form der Gesetzmiissigkeit.

Die Gyndéceen. Zuniichst wenige Worte iiber das Gynocceum.
Im Gegensatz zu den auch sonst riickstiindigen Anemoncen ist bei den
ITelleboreen diec Zahl der Carpelle schon friih starken Reduktionen unter-
worfen. Doch finden sich auch bei vorgeschrittenen Gattungen noch Arten
mit 10—12 Fruchtbliittern (Vigelle p. p.), und strengste Konstanz wird selten
erreicht (Consolida). Fiir die Entwicklung des Bliitenbaues bleiben diese
Vorgiinge ohne Folgen. Als letzt entstehende Glieder konnen die Carpelle
dic Anordnung der anderen, vor ihnen angelegten Organe nicht mehr be-
einflussen und sic sind ihrerseits von diesen wieder ziemlich unabhingig.
In ihrer Stellung am freien Ende des Torus haben sie cin geschlossenes
Areal fiir sich, wo sie sich ziemlich frei rangieren kionnen. Niichstver-
wandte Gattungen verhalten sich oft ganz verschieden (Consolide Gy, Del-
plidnium Gg). Wo die Carpelle noch in urspriinglicher Vielzahl vorhanden
sind, setzen sie deutlich die Ordnung des Staminalsystems fort.

Die Andréceen. Wir halten uns in erster Linie an die so weit-
aus vorwiegenden Bliiten mit ?/; Perianth. — Das erste, was uns auffillt,
ist, dass die Andrdceen 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 Adquilegie 6—10, Xanthorrhize 1—2 pentamere, mit cinander
alternicrende Wirtel hat, und in diesen Bliiten auch stets 5 Perianth- und
b Honigbliitter auftreten, so erscheinen sie, abgeschen vom Gynocceum, das
nicht immer rein fiinfziihlig auftritt, ganz aus isomeren Kreisen aufgebaut.
In diesen auffallend abgeleiteten Fillen ist die rimmliche An-
ordnung bei Perianth und Androecceum die gleiche. — IHieran schliesst
sich Consolida, wo sich vor jedem der 5 Sepalen cine Staubzeile aufbaut,
und weiter Garidelle, wo mit den auch dort vorhandenen 5 antidromen
Staubzeilen 8 homodrome konkurrieren. Das leitet hiniiber zu den Bliiten
von Nigella, Delpliniian und Aconileon, wo dic Andrioceen eccht 8-zeilig
sind und -zwischen Perianth und Androecccum ausgesprochene Anisomeric
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-
blittern tibereinstimmen. In § Nigellustriom 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
Funigelln und Garidella, dann die relativ einfachen von Nigellastrum, und
schliesslich bei den Gattungen mit, mindestens 13-ziihligen Andrdceen
Honigblitter, gegen welche die von Negellastruin noch kompliziert er-
scheinen. Hier finden wir auch merkliche Inkonstanz in der Zahl der
Honigblitter, wihrend bei den Gattungen mit 5-, 8- oder 10-zeiligem An-
droeceum Variabilitit in diesem Punkte nur bei Nigellastrum bekannt ist.

(5
QO%O@ (@ 1
@ &)

A3

Fig. 21. Insertionsfeld des Staminalsystems in einer Bliite von Helleborus viridis. Beziffert
sind die 21 iltesten Staminalglieder und die vom Glied 7 ausgehenden 13er, 2ler und
8er Zeilen. Die Glieder 7—18 gewohnlich als Honigblitter ausgebildet.

Man beachte auch, dass die Liste der Gattungen mit eigentiimlichem
Androeceum zusammentillt mit der Liste jener, bei denen die Gliederzahl
des Perianths konstant ist. Sichtlich sind wir im grossen ganzen zu immer
primitiveren Sippen herabgestiegen, zugleich aber zu DBliiten, in denen die
Ordnung des Androeceums immer verschiedener wird von der des Perianths.

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

1) Achnlich wie bei ihnen liegen die Verhiltnisse auch bei Callianthemum.
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den gleichen Typus, dem freilich cine gewisse Variationsbreite zn cigen
ist. Sie wird aber sofort verstiindlich, wenn wir beachten, dass es sich
fiberall um sechr dichte Stellungen handelt, wo cine grosse Zahl schmaler
Organe .auf gegebenem Areal unter moglichster Ausniitzung des Raumes
untergebracht wird.  Schon leichte Aenderungen im  Grissenverhiiltnis
zwischen Torusumfang und Einzelorgan miissen cine entsprechende Acende-
rung der riiumlichen Disposition mit sich bringen. Von diesem Grissen-
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 Andriceen fiillen aght Stamina den Umbkreis noch
nicht, und die Liicken zwischen ihnen sind ungleich gross (Fig. 21). Nach
den  iiltesten bleiben grissere, nach den 3 spiiteren kleinere. In den 5
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 Umstéinden mindestens 13 Staubzeilen aufbauen. Zumeist sind
aber damit die 5 griosseren Liicken noch nicht gefiillt, und in die 3 kleineren
.ist tiberhaupt noch nichts eingetreten. Das Grossenverhiiltnis zwischen
Einzelglied und Torus entscheidet dariiber, wie gross die jetzt noch bleiben-
den Liicken ausfallen und wie weit die niichsten 8 Staminalglieder (14—21)
durch sic an den Rand treten konnen, ob es also bei den 13 Zeilen bleibt
oder ob 21 zustande kommen. Bei Trollius und Celtha scheinen 2ler
Stellungen vorzuherrschen, withrend bei Helleborus Mittelstellungen und
ausgesprochen 13-zcilige am hiiufigsten sind?).

Bei cinzelnen Arten, wie Helleborus niger, kommen alle Zwischenstufen
vor von ausgesprochen 13-zeiligen bis zu. ausgesprochen 21-zeiligen An-
ordnungen. So weit herrscht hier grosse Variabilitiit; bedenkt man aber,
dass sich hier 4 Gattungen innerhalb dieser Grenzen halten, so muss man
sagen, dass die Androceen auf dieser Evolutionsstufe ein schr konstantes
Gepriige haben. Nur bei Helleborus foetidus wird diese Variationsweite
manchmal iiberschritten, dic Ser Zeilen beginnen mit den 13er Zeilen zu
konkurrieren, und es stehen nur 8 Glieder distinkt am Rande.

Da in diesen Bliiten cin 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 stiindige
Gewohnheit nicht ausgebildet hat. Eine gewisse Gleichformigkeit in der
Anordnung der Staminalzellen vor den Tepalen besteht wohl insofern, als
bestimmte Zeilen stets in der Nithe bestimmter Perianthliicken stehen. (Eis
stehen niimlich in der Nihe der Liicken, die den Tepalen 1—5 vorangehen,
in eben dieser TFolge 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 8/, bezeichnen, etwa mit */,,. Von 31 Zcilen ist gar keine Rede.
Das Charaktoristischo der Mittelstellung 8/,5 ~ 8/, licgt 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 anch nicht ausgesprochen in zweiter Reihe.
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genauere Stellung ist variabel. Nach meinen Beobachtungen ist bei Jielle-
borus?) der hiiufigste Fall der, dass die Zeilen 2—4& ziemlich priizis vor
den Perianthliicken stehen, die iibrigen nicht (Diagr. V u. Fig. 21). Wie
Payers Figuren (Pl 54, Tig. 20 u. ff.) zeigen, kommt es auch vor, dass
die 5 iltesten 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 2).

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 cinem iilteren teilweise gedeckt erscheint?). Recht hiufig sind genau
so viel Honigbliitter wie Staubzeilen vorhanden; sie stehen am Anfang dieser
Zeilen, so dass sie dieselbe Stellung einnehmen, wie die iiltesten Stamina
in solchen Bliiten, denen Honigblitter fehlen. Prantl sagt von ihnen,
dass sie ,,ihren Stellungsverhiiltnissen nach sich unmittelbar an die Staub-
bliitter anschliessen“. Das ist auf alle Fille ein schiefer Ausdruck; die
Honigblitter entstehen ja frither als die Staubblitter. — Wir werden spiiter
schen, dass fiir die vorgeschrittenen Bliiten diese Ausdrucksweise gerade
das Gegenteil von dem sagt, was wirklich geschieht. Hier bei den primi-
tiven Bliten von 7hollius und Helleborus sagt der Ausdruck ,,ansechliessen®
viel zu wenig. Hier bilden die Honigblitter geradezu Bestandteile
des Androeceums, die man von ihm nicht trennen kann, ohne seine
Integritit zu zerstéren. Das wird besonders in solchen Fillen klar, wo
weniger Honigbliitter 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 dicsen Verhiiltnissen 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 aufbauen. Sie haben hier eine neue Funktion
iibernommen und in diesem Sinne ihre Gestalt umgebildet. Ich méchte
dabei das Verhalten von Zrollius, wo selten oder nie die Anfangsglieder
aller Zeilen in Honigblitter umgebildet sind und eine Regel, wie viel und

1) Die Verhiltnisse bei 77rollius lassen sich schwer beurteilen, die curopiischen Ver-
treter der Gattung haben azyklische Perianthe.

2) Die dann resulticrende Stellung erhiilt man, wenn man in Diagr. V, Zeile 1 und 4
vor 8, Zeile 2 und 5 vor &§,, Zeile 8 vor §, riickt (p. 23).

3) Scheint nur bei Helleborus vorzukommen.

4) Von den 13 frei am Rande stehenden Staminalgliedern sind dort 2, 2...5,6.. .
8 9. .12 als Honigblitter ausgebildet, dic dazwischen entstchenden nicht.
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welche Glieder transformiert werden, nicht zu erkennen ist, fiir den primi-
tiveren Iall anschen, das Verhalten bei Jlelleborus dagegen, wo Umbildung
der Anfangsglieder siimtlicher Zeilen selr hiiufiz geworden ist, als den
schon vorgeschritteneren Zustand.

Bei Hellehorus ' foctidus, dessen Androcceum die allgemeine Variations-
weite insofern iiberschreitet, als bei ihm dic homodromen Ser Zcilen oft
cbenso distinkt sind wic die antidromen 13er Zeilen, werden fast stets nur
dic Initialglicder der 8er Zeilen als ITonigblitter ausgebildet; auch diese
nicht immer vollziihlig, oft nur die iiltesten 7, 6 oder 5. Diese H stehen
dann in Alternanz mit dem Perianth (Payer, PL 54). Solche Bliiten haben
griosste 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 Aquilegia. Man kann sich zu den eben ge-
schilderten primitiven Bliiten nicht leicht einen schrofferen Gegensatz vor-
stellen, als die durchwegs aus alternicrenden pentameren Kreisen auf-
gebauten Bliiten von dqelegio. Diesce beiden Extreme werden durch eine
Pflanze vermittelt, die man gewdhnlich zu Aguilegia in keine niihere Be-
ziehung bringt, die aber mit ihr in vielen Punkten allergrosste Ucberein-
stimmung zeigt: durch Isopyrwm?).

Beide Gattungen haben ein dreizihliges Laubblatt mit nur 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 Aquilegia in hohem Masse (z. B. I grandiflorum, Fig. 23, p. 47).

Bei beiden Gattungen ist der Zentralzylinder des Stengels gegen die
primire Rinde durch eine aus englumigem Sklerenchym bestehende Scheide
abgegronzt, an welche sich die nur in einem Umkreis stehenden Fibrovasal-
striinge anlegen.

Unter diesen Umstiinden verdient es unsere Beachtung, dass bei den
meisten JTsopyrum-Arten, vielleicht bei allen, genan wie bei Aqguilegin,
Isomerie und Alternanz der Honig- und Perianthbliitter die Regel bildet 3).
Im Androeceum dagegen verhalten sich die Isopyren noch wie dic Primi-

1) Schr idhnlich wic ITsopyrun verhillt sich die vorliinfiz monotypische Gattung
Leptopyrum (= I. fumarioides). Die von Léveillé aufgestellte Gattung Bodiniera ist mir
leider nicht bekannt. [B. thaléictroides, Bull. Ae. intern. géogr. bot., T. XTI (1902), p. 119.]

2) Isopyrum zeigt iiberhaupt grosse Neigung, die Honigbliitter auszusacken. Die
kurze sackige Spornung scheint bei manchen fremden Arten viel auffallender zu sein, als
wir nach den vereinzelten aunfgckochten Bliiten schliessen (vgl. Makinos vorziigliche
Beschreibung von I. adoxoides: Bot. Mag. Tokio, Vol. XVI, p. 119, Semiaquileyic adozoides).

3) Das gilt auch dann, wenn die Perianthe varictiitsweise hexamer auftreten. G-
wohnlich herrscht, wic bei Aquilegia, Pentameric. Stellvertretung der Honigblitter durch
Staubblitter und Ausbildung von iiberzithligen ITonigbliittern scheint selten zu sein,
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tiven: ein einfaches Zahlenverhiltnis zwischen Perianthblittern und Staub-
zeilen fehlt, und wenn die Staubbliitter in grosserer 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 bei 7. anemonoides dem von
Helleborus ebenso nahekommt, wie bei 1. grandiflorum dem von Aquilegia
(Fig. 23). Helleborus ist aber die einzige primitive Helleboree, die ein aus-
gesprochen rohriges Honigblatt besitzt, und auch die einzige, deren
Androeceum am hiufigsten 13-zeilig geordnet ist. Bei ihm sahen wir auch
die bei Isopyrum gewohnliche Bliitenform gelegentlich als Varietiit auf-
tauchen (p.45). Bei einem
Zusammentreffen so vieler
Umsténde diirfen wir diese
3 Gattungen wohl auf ge-
meinsame Anfinge zuriick-
fiihren.

Natiirlich diirfen wir
weder Aquilegia direkt aus
Isopyrum , noch dieses
direkt aus Helleborus ab-
leiten. Die bei Aquilegia
noch  regelmiissig auf-
Fig. 22. Junge Aguilegia-Bliite; Schnitt senkrecht auf tretende Endbliite ist bei

eine Symmetrale. (Alternisepalie der Carpelle ist hiufiger.) Isopyrum bereits unter-
driickt, wund Helleborus

zeigt nur in zwei Formen (/. corsicus und liwvedus) ternate Blitter 2), wihrend
seine iibrigen Arten noch vielteilige Blitter besitzen.

In den verschiedenen Bliitenformen, denen wir bei Helleborus, Isopyrum
und Aquilegia  begegnet sind, ldsst 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 Androceen gekommen, in denen meist die Anfangsglieder aller
Zeilen als Honigblitter ausgebildet sind. Bei einzelnen Formen, besonders
bei H. foetidus, kommt es zu starker Reduktion in der Zahl der Honig-
blitter bis auf 8, 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, Zsopyrwm 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 reichziihligen
Andriceen nah zugeordneter Arten finden.

2) Vgl. Schiffner, Monogr. Hellebororum. N. A. A. C. L. C., Bd. LVI, No. 1,
Taf. I, Fig. K., und Taf. III u. IV.
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13-zeilig (vgl. Diagr. IV, p. 23). Diese Ordnung wird bei ZIsopyrum zur
herrschenden Regel. Damit ist eine wichtige Umformung der Bliite
eingetreten: die b 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 b Honigblitter nichts anderes sind, als
die Initialen der b5 iltesten Staubzeilen, erscheint durch ihre bestiindige
Anordnung auch die Stellung dieser b Zeilen fixiert, und so das Staubblatt-
system mit der Stellung des Perianths verkettet. Diese b iiltesten Zeilen
bauen sich iber 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 Isopyrum, Honigblitter. a I anemonoides, b 1. adoxoides, ¢ I. grandi-
florum, d Aquilegia (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 Zsopyrum nur auf die Honigblitter iibertragen hat,
durchgegriffen bis ins Innerste der Bliite. Es ist nur die letzte Konsequenz
dieser Entwicklung, wenn bei Aquilegia die Staubzeilen sich auf ihren 2mal
5 Zeilen nicht mehr spiralig, sondern konzentrisch ordnen und schliesslich
auch quirlweise simultan entstehen.

b) 1. Anemonopsis, Actaea, Cimicifuga; 2. Coptis, Xan-
thorrhixa. Diese zwei Sippen schliessen sich durch den Bau ihrer Honig-
und Laubblitter Isopyrivm - Aquilegia nahe an, unterscheiden sich aber sowohl
von diesen beiden als unter sich in sehr priiziser Weise.
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Die nahe Verwandtschaft zu Isopyrum-Aquilegia zeigt sich vor
allem im ternatenl) Bau des Laubblattes und im napfig-réhrigen Typus des
Honigblattes. Die relative Selbstindigkeit zeigt sich darin, dass die
Blattabschnitte stets an ihrem Rande gesiigt sind, und weiter darin, dass
die Honigblitter nicht lang-réhrige, sondern seicht-napfige Becher darstellen 2).
Bei Anemonopsis sind sie allem Anschein nach stets nektarsteril, bei elaca-
Cimicifuga hiufig, bei Coptis selten. Hand in Hand mit dem Nektarsteril-
werden geht stets flichige Ausbildung.

Dic Anatomie des Stengelquerschnittes trennt die zwei Sippen
sowohl voneinander als von Isopyrum-Aquilegia. Anemonopsis und Aclaca-
Cimicifuga zeigen wohl die sklerenchymatische Zentralzylinderscheide, abor
ihre Gefissbiindelspuren sind in 2-—38konzentrischen Kreisen geotduet. Coplis
und Xanthorrhiza haben die Gefissbiindel wohl in einem Umkreis stehen,
aber die sklerenchymatische Scheide kommt nicht zur Durchbildung. Sie {ohlt
bei Xanthorrhize ginzlich und ist bei Copiés durch eine einzige Lage aul-
fallend grosser und weitlumiger, aber verholzter Zellen ersetzt. Dafiir besitzt
Xanthorrhiza einen kompakten Holzzylinder 3).

Leider steht Bliitenmmaterial fiir die meisten Arten so spiirlich 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 Bliitenbau noch so primitiv wie bei Zrollius; sclbst
das Perianth war in den untersuchten Bliiten noch unbestimmt begrenzt.
Auch ecinzelne Copiis-Formen sind noch in ziemlich primitivem Zustand;
so fanden sich bei einer Form, die C. orientalis nahestchen diirfte?),
13 sterile Honigblitter in einer Anordnung etwa wie bei Helleborus. Bei
den meisten Coptis-Arten aber, dann in der Gattung dectaca (4 Cimicifuga)
scheint Ausbildung von mehr Honig- als PerianthbkLittern nur selten vor-
zukommen und alternierende Isomerie der beiden Organkomplexe recht
hitufig zu sein; doch werden die Honigblitter oft nicht vollzihlig aus-
gebildet; die vorhandenen aber stchen in Alternanz. Abgesehen von dieser
Reduktion, die vielleicht :mit der Neigung zu Nektarsterilitit zusammen-
hiingt, stiinden diese Bliiten angeniihert auf der Isopyruwm-Stufe. In-
Xanthorriize endlich wird die Aquilegea-Stufe erreicht; seine Bliiten
unterscheiden sich, soweit der taktische Aufbau in Betracht kommt, von
Aquilegia-Bliten nur durch die geringere Zahl der Staminalwirtel.

¢) Lranthes. Von dieser mir wenig bekannten Gattung, die woll
mit Recht nahe zu Ielleborus gezogen wird, kenne ich nur L. hicmalis
besscr. Es zeigt eine eigentiimliche Modifikation der Entwicklung: die

1) Geht meines Wissens nur bei Coptis quénquefolia in 5-zithligen Bau iiber.

2) Isopyrum adiantifolivm vermittelt den Ucbergang.

3) Fiir dctaca-Cimicifuge vgl. Meyer (1885, p. 85), fiir dic {ibrigen Arten ist mir
Literatur nicht bekannt. Obwohl meine Arbeiten noch nicht abgeschlossen sind, glaube
ich doch schon mit Bestimmtheit sagen zu kionnen, dass dic von mir angefiihrten Merk-
male fiir dic oben unterschiedenen Gattungssippen charakteristisch sind. — Ich bekenne
aber offen, dass ich noch nicht alle Arten habe untersuchen konnen.

4) Herbar des Wiener Hofmusecums; Coll. Reichb, fil. No. 227 044 (dort noch als
C. brackypetala bezeichnet).
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Einpassung des Androcceums ins Perianth ist der definitiven Begrenzung
der Krone vorausgeeilt.

Porianth meist G-ziihlig (8 - 8); Staubzeilon 12 (6 vor den I’erianth-
lilcken, 6 vor don Porianthblittern); Carpelle 3—10 und mehr; als Ifonig-
bliitter troten aunch die Anfangsglieder nicht alternieronder Staubzeilen anf.
Altorniorend hemizyklische Bliiten von der Form Ny43C5434u646Gx bilden
aber cine hiiufige 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, Honigbliitter und Staubblattzeilen
alternierend in den vom Perianth gegebenen Rahmen cin-
zufiigen'). Wenn wir zugleich dic 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 auscinander.

Es entstehen kleine, ich mochte sagen, clementarc Gattungssippen,
fir 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 cbensowohl riickstiindige als vorge-
schrittene Formen. '

Trotz der grossen Riickstiindigkeit cinzelner 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 mochte darum die Gesamt-
gruppe nach der Gattung bezeichnen, deren heutiger Zustand es ermoglicht,
den phylogenetischen Zusammenhang der erhaltenen Formen zu erschliessen.

Isopyroideae. :

1) Cimicifuginae: a) Anemonopsis, Cimicifuga, Aclaca. 1) Coptis,
Xanthorrhiza.

2) Isopyrinae: Leplopyrum, Isopyrum, Aquilegia.

3) Helleborinae: Flellchorus, Lranihis.

E. Episepale Kronen.

Von vorgeschritteneren Helleboreengattungen bleiben uns jetzt wirklich
ansser Aconitwm, Delpheniun und Consolide nur mehr die Gattungen iibrig,
dic wir schon am Ende des IIL Abschnittes zu ihnen in niihere Bezichung

1) Eine Necbenerscheinung auf diesemm Entwicklungswege ist dic schon oben an-
merkungsweise besprochene Reduktion der Andriceen. Sie zeigt sich am schwiichsten in
der Jsopyrum-Gruppe, am stiirksten in der Coptis-Gruppe (vgl. die Endformen Aquilegic
und Xanthorrhiza).

Abhandl, & k. k. zool-botan. Ges. Bd. 1V, Ieft 5. 4
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gesetzt haben: Nigellu und Garidelle. 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 fchlen im Perianth giinzlich,
kommen in der Krone nur bei 2 Nigella-Arten vor, im Androeceum nur bei
eben diesen 2 Arten und bei Garidelle (vgl. p. 30 u. 41). Im Gynoeceum
finden sie sich bei den Nigellen relativ hiufiger (G'y,_,), bei den Zygo-
morphen iusserst selten, speziell bei Consolida nie. Von Azyklie kann hier
nicht die Rede sein.

Die Art der Gesetzmiissigkeit ist aber grundverschieden von der in
der vorigen Gruppe. Sie beruht wesentlich darauf, dass die als Kronbliitter

Fig. 24, A Del-
phinium elatum, halb-
erwachsene  Bliite;
moglichst  tief ge-
fithrter Querschnitf
durch die Sexual-
formationen, Tila-
mente in dieser Hohe
nicht breiter als an
der Basis. Man be-
achte die strenge
Achtzeiligkeit (7, hat
sich beim Schneiden
leicht  verschoben).
B Aconitum Napellus, junge Bliite (4 5). Nur 8 Stamina randstindig, das 9. schon in
zweiter Linie. (Vorblatt o abgetrennt.)

hereditir 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 Kelchbliittern einzeln superponiert sind und die 2/; Folge
des Kelches ontogenetisch wiederholen. Diese Stellung der 5 Kronblitter
weicht erheblich ab von der, welche die b iltesten Honigblitter in primi-
tiven Bliiten einnehmen. Vielleicht liegt darin der Grund fiir die relative
Seltenheit dieser Bliitenform.

Bei allen anderen Arten ist die Ausbildung der éltesten 8 Honigblitter
hereditéir geworden. Auch hier ist die Stellung der 8 Kronblitter nicht
mehr die, welche die 8 ersten Honigblitter in primitiven DBliiten ein-
nehmen (vgl. Fig. 24 mit 21 und Diagr. I mit V). Es bedurfte aber
nur einer leichten Abiinderung dieser Stellung, um die heutige Anordnung
zu bewirken, wo vor den 3 ilteren Sepalen (S|, ,, ;) Paare von Kron-
blittern, vor den 2 jiingeren einzelne superponiert sind. Da je zwei ge-
paarte Blitter simultan entstehen, wiederholen auch hier die Kronblitter



Der Bliitenbau der zygomorphen Ranunculaceen ete. Nl

trotz ihrer Achtzahl ontogenctisch dic %/, Folge des Kelehes. Durch die
geschilderte Anordnung vor den Sepalen erscheinen Krone und Keleh, als
Ganzes betrachtet, symmetrisch zur Medianachse angeordnet. Bei den
Delphinienartigen ist diese mediane Symmetric in mediane Zygomorphie
iibergegangen. Bei Consolida sind je 2 gepaarte Kronprimordien kongenital
verwachsen, und es entstehen nur fiinf vonecinander getrennte Primordien,
so dass auf ziemlich kompliziertem Wege Isomeric der Keleh- und Kron-
glicder zustande 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 dic Kronprimordien anschliessen, d. h. 8
oder 5. Dass auch bei dieser Sippe die Andrdceen urspriinglich ihnlich
wie in den Primitiven angeordnet waren, darauf deuten die oft weder aus-
gesprochen 8-zeiligen noch ausgesprochen 13-zeiligen Andriceen von Nigella
ortentalis und die starke Schriigheit der 8er Zeilen in manchen Aconilim-
Bliiten. s wiire hier also eine betriichtliche Verminderung der Zeilenzahl
(von 13 auf 8 und H) ecingetreten. IJand 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 cine Folge der
Acnderung 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 Filllen ecingetreten 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 dihnlich hoch inseriert, dass man ganz
wohl von succedanen Wirteln sprechen konnte. Hier treten unter ver-
iinderten Umstiinden éhnliche Verhiltnisse ein, wie bei Aquilegia.

Hier herrscht cine andere IForm der Gesetzmiissigkeit, wic bei den
Cimicifugeen und Isopyrecen, aber die Art, wie diese Gesetzmiissig-
keit sich albmiihlich weiter entwickelt, ist diesclbe; auch hier ge-
winnen die Sexualformationen zuniichst durch ihre Randzone gesetzliche
Stellung zu der im Perianth realisierten riiumlichen Anordnung und ordnen
schliesslich ihren ganzen Aufbau in diesem Sinne. Es entstehen auf diesem
Wege zwei voneinander gut unterscheidbare Gruppen: 1) die Nigellen
(fiedriger Blattbau, plastisch regelmiissige Kronen, Nektarien mit Verschluss-
klappen, synkarpe Gynéceen); 2) Delphinien (palmater Blattbau, zygo-
morphe Kronen, gespornte IMonigbliitter, apokarpe, aber stirker reduzierte
Gyniceen). (Ueber demrr Blattbau vgl. p. 60.)

Da aber diese beiden Sippen bei der IFortbildung ilires Bliitenbaues
mit dem gleichen Schritte ecinsetzen, auch beide im Gegensatz zu den

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

Das Honigblatt von Zrollius erscheint vom rein organophyletischen
Standpunkte als Vorstufe des flichigen Honigblattes mit basaler Nektar-
tasche. Der palmate Typus des Laubblattes dieser Gattung ist uns Dbei
keiner der friither befrachteten Gattungen begegnet. Bei den Delphinien
finden wir ihn unverindert wieder. Zrolléus muss den Anfingen der
Delphinien ganz nahestehen. Indirekt geriit es dadurch auch in dic Nihe
der Vorfahren von Nigella (vgl. p. 11 u. 19).

Calthe entwickelt keine Honigblitter. Hier fehlt uns ein wichtiges
Kriterium. Sein Laubblatt steht aber in Ausbildung und Entwicklungsgang
von Spreite und Scheide (Goffart 1901) dem von Z¥ollius so nahe, dem
der anderen primitiven Helleboreen so fern, dass wir Culthe unbedenklich
in die Niihe von Zrollius riicken diirfen.

Vorsichtiger miissen wir bei Cullienthemum sein., Honigblatt und
Laubblattscheide mahnen stark an Zholléus. Ts zeigen sich aber bei ihm
(nicht bloss in der Reduktion der Samenzahl) Entwicklungsrichtungen, die
wir meist nur bei Gattungen finden, die wir als Ancmoncen zu be-
zeichnen gewohnt sind. Die hier aufsteigenden Fragen diirfen wir heute
nicht anriihren.

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

Trollioideae.

1) Trolliinae: Trolliws, Calltha . ..., Cullianthemun.
2) Nigellinae: Nigella, Garidella.

3) Delphiniinae: dconitum, Delphiniwin, Consolida.

Man darf in diesen kleinen Zusammenstellungen, die ich am Ende
der beiden letzten Kapitel gebe, nicht ctwa 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 ecrkennen lassen. IHier werden bestenfalls die erst
roh zugehauenen Bausteine gelicfert und nach einem Grundgedanken vor-
geordnet, der nach meinem bescheidencn Irmessen zu einem crfolgreichen
Ausbau des Systemns filhren 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 IIellehoreen in Betracht
kommen, bestiitigt sich diec von Eichler begriindete Auffassung der
spiraligen Bliite nicht. Gerade die primitivsten IFormen stellen alles eher
vor als cinheitliche 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 dic Anordnungen auf Laubblattstengeln mit
denen in verdichteten Infloreszenzen. In den primitivsten Ielleboreen-
bliiten finden wir einerseits im Perianth, andererseits bei den Sexual-
formationen spiralige Stellungen, die nicht verschiedener sein konnten, als
sie sind. Ich mochte die Anordnung im Perianth vergleichen mit der von
Laubbliittern, 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
selr verschicdenen 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 dic Vorstellung von der grossen Unbestiindigkeit 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 Ancmoneen die Verhiiltnisse nicht viel anders zu liegen. Leider
kenne ich die zum Teil so grossen Genera dieser Unterfamilic in ihrem
Tnnern nicht so genau, dass ich mir cin allgemeines Urteil erlauben diirfte 1).

1) Was ich von den Andriceen der mich zuniichst interessierenden Adoniden und
Ranunkeln selber angeschen habe, erwics sich bei der ersten Gattung 21-zeilig, bei der
zweiten 13-zeilig (fiie Ranunculus vgl. auch Hofmeister 1868, IMig. 130 und 156, p. 493
und 531). In der Gattung Anemone ist das Vorkommen 13-zeiliger Andriiceen durch
Brauns Zeichnung von . ranunculoides nachgewiesen (Ordnung der Schuppen efe., |
. NJAVALCL L, XV, Taf, XXX, Fig. 7). Ucber das abweichende Verhalten von g Pulsatilla
und § Iepatice vgl. 1Tofmeister 1868, p. 446, und Braun, Individuum der Pil,
1853, p. 94. (Beide Mitteilungen leider ohne Zcichnung.)
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Auch die Ansicht, dass die noch ,rein spiralig gebauten Bliiten im
taktischen Aufbau noch durchwegs urspriingliche Verhiltnisse zeigten, dass
insbesondere ,bei Helleborus, abgesehen von der aktinomorphen Ausbildung
der Bliite und der grosseren Variabilitiit in der Zahl der Kronbliitter, im
wesentlichen alles wie bei Aconétum und Delphinium* Yigel), hat sich nicht
bestiitigt. Ganz abgesehen davon, dass in den zygomorphen Bliiten Variabi-
litiit in der Zahl der Kronblitter iiberhaupt nicht, oder doch nur in cinem
ganz anderen Sinn besteht als bei Helleborus, haben sich die zygomorph
gewordenen Bliiten auch in ihrem taktischen Aufbau von der primitiven An-
ordnung in ibrer Art chenso weit entfernt, wie die von Aquilegia.

Der Entwicklungsgang aber, der von dem primitiven Typus, wo die
Honigblitter noch zum Androeceum gehoren, 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 Bliite, das Perianth und der Komplex der
Sexualorgane, die sich am Anfang der Entwickiung noch fremd gegeniiber-
stehen, wnd n der rdwmlichen Disposition threr Glieder so ungleichartiy
sich verhalten, allmdllich zw so dibereinstemmender Anordnung gelangten,
dass die vorgeschrittensten Bliiten nach einem streng einheltlichen Gesclx
aufycbaut sind?. Vielleicht das Hochste hat hierin Consolida geleistet,
das auf einem weiten und komplizierten Umweg zu einer Einheitlichkeit
des Aufbaues gelangte, die auf den ersten Blick den Eindruck primitivster
Einfachheit wachruft.

Ber der allméhlichen Formumbildung fiel dem Perianth die fiilrende
Rolle zw. 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 cin-
nehmend, auf dem jugendlichen Bliitentorus zuerst erscheint und so den
Rahmen herstellt fir die Anordnung der nach ihm entstehenden Organe.

Es war ein wichtiger Schritt in der Formumbildung, als die Honig-
blitter aus dem Verband des Androeceums ausschieden und sich zu cinem
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 cpisepale Stellung der Kronblitter
hereditiir wurde, gingen vielfach median-symmetrische und schliesslich auch
medianzygomorphe Bliiten hervor.

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

1) Eichler (1878), p. 170.
2) Vgl. Tabelle L.
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Gruppen woll fiir phylogenctische halten.  Ts erscheint meines Tr-
achtens auch zuliissig, jene Gattungen, bei denen sich der entscheidende
Sehritt  der Kronausbildung noch nicht vollzogen hat, je nach dem
Bau ihres Ionig- oder Laubblattes der cinen oder der anderen dieser
phylogenetischen Gruppen zuzuweisen. Lin angeniihertes DBild der ver-
wandtschaftlichen Bezichungen, wie sie sich in dieser Anschaunungsweise
darstellen, gibt dic beigefiigte Skizze. (Tabelle I1.)

Lin 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 scin,
diese in ihrem Hauptverlauf richtig zu ziehen, dann wiiren damit freilich
auch die Grundlinien des Systems gegeben. Die Skizze soll in crster
Linic eine Uebersicht geben, wie die einzelnen Merkmale sich allmiihlich
ausbildeten und dic verschicdenen 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 cine bestimmte Entwicklungsrichtung kennzeichnend ist. Das gilt
vielfach auch fiir die niedereren Sippen. Die Grenzlinien, an welchen die
Dntwicklung zwe einer Art von Ruhe, die Merkmale also in ihrem ,heutigen”
Zustand  z Konstanz gelangt sind, fillt nicht iiberall zusammen mit der
Grenxscheide xawischen Gattungen. (Tabelle I u. I11.)

Bis zu einem gewissen Grade gilt das Gesagte fir alle Merkmale;
cin prignantes Beispiel bietet dic Gattung Nigelle, wo N. énfeyrifolia in
der Durchbildung des Laub- und Honigblattes, Nigella orientalis im takti-
schen Aufbau der Bliite 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 dic 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 woll 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
cinseitizen Zweck ausgewiihlten Merkmalen auf die phylogenetischen Be-
zichungen der Formen schliesst, dann muss es den Anschein gewinnen, als
seien die Ranunculaceen wirklich eine famille par enchaincment, bei denen
klare Intwicklungswege nicht zutage treten.

Dass mein bescheidener Versuch, diese Entwicklungswege aufzuhellen,
die reiche Iiille der Tatsachen lange nicht erschépft, dariiber bin ich mir
Klar.  Namentlich im alternisepalen Fliigel der Helleboreen bedarf die
Fithrung der ficherartig auseinander strahlenden Bahnen im cinzeluen ge-
wiss noch mancher Kovrcktur. Es kann dort auch zur Aufspaltung von
Gattungen kommen, vielleicht auch zur Zusammenzichung solcher, = Viel
erwarte ich hier von dem eingehenden Studium der Stengelanatomie,



56 . Rudolf Schrédinger.

Weniger diirfte sich bei den episepalen Formen iindern, wo die Unter-
sippen sich scharf differenziert haben. Garidella mochte ich dort jedenfalls
selbstindig lassen. Die Griinde, welche Payer und Baillon zur Zu-
sammenziehung mit Nigella veranlassten, sind ohnedies liingst 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 Moglichkeit, dass auch die Honigblitter mit flichiger Spreite und
grubig-taschigem Nektar organophyletisch auf den napfigen Typus zuriick-
gehen, muss zugegeben werden. [iir allzu wahrscheinlich halte ich cs
allerdings nicht.

Ein notwendiger Zusammenhang zwischen der Ausbildung des Honig-
blattes und der Art der Krondetermination besteht natiirlich nicht. R~
culus beweist, dass auch in Bliiten mit taschigen Nektarien alternisepale
Kronen entstechen konneu.

Im engsten Zusammenhang mit den eben gestreiften Fragen steht
die kaum minder wichtige, inwieweit die Helleboreen ecin 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 gew¢hnlich 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 Riitsel auf. '

Wie sehr es uns befriedigen mag, am Schlusse unserer Arbeit zu er-
kennen, dass auch im Aufbau der spiraligen Ranunculacceenbliite trotz der
unbestimmten Begrenztheit einzelner Organkomplexe klare Gesetzmiissig-
keit herrscht, und dass in den ecrhaltenen Formen die Spuren cines stet
und gesetzmiissig fortschreitenden Entwicklungsganges sich nachweisen
lassen, die geeignet sind, Licht zu werfen auf diec Stammesgeschichte diescs
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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Tabolle I

Bliitenformen der Helleboreen.

Primitive: Drci Organkomplexe: Bh, A, G. — A und @ in 2l-zeiliger Stellung;
Bl in lax cingehaltener 2/, Stellung. — Anfangsglieder der A-Zeilen meist als yb aus-
gebildet, ohne feste Regel, welche und wie vicle. Alle Komplexe unbestimmt begrenzt (1)
oder Bh bestimmt begrenzt (2—4) und dann oft Zeilenstellung des A vereinfacht (3, 4).

P1) Bhs—5...4212 i G Trollius (Arten), Caltha, Anemonopsis (2127).
2) Bhs i Aotz G Trollius (Arten), Callianthemum, Helleborus (Formen).
3) Bhs i A13z | G Helleborus (typ.), Coptis (Formen oder Arten?).
4) Bhs : Az i G Helleborus (Form, hilufig bei . foetidus).

Yorgeschrittene. Die I7gb-Bildung begrenzt sich auf ecine bestimmte Zahl der
A-Glieder. Zugleich wird fiir eben diese A-Glieder eine bestimmte relative Stellung zu der
hier stets zyklisch begrenzten BA hereditir. Wenn zugleich auch vollziihlige Ausbildung
der Igb hereditiir wird, ist ihre Abgrenzung gegen das 4 und ihre Determination als epi-
sepaler oder alternisepaler Corollkreis vollzogen (Bh = K; IIgb = C). [Wo vollzihlige
Ausbildung nicht hereditiir wird, treten vollkommene Corollformen als 4 hiiufige Grenz-
fillle der Variation auf.]

El) K5 | C8—5 i Ad132 i Gue—e) /§ Nigellastrum/.

Al) K5 C5 A+i13z: Glo—t Leptopyrum, Isopyrum (Ko Cs-Varictiiten).
2) K5 C5—1iA+13z} Glo—1 [Coptis] (Ko C6- Varietiiten).
) Ky Ci—1:4? i G6—1  [Actaca, Cimicifuga] (K5 Cs-Varietiiten).

Im weiteren Fortschritt ordnet das A seine Zeilenstellung im Sinne der in X und €
realisierten Anordnung um. Bei superponierter ¢ superponiert sich jedem C-Blatt cine
A-Zeile; bei alternierender C alternieren zwei mit X und € isomere Scharen von A-Zeilen,
dic iltere mit der C, dic jiingere mit dem K. — Die Bliiten sind bis an das G heran nach
cinem einheitlichen Gesetz aufgebaut. Zwischen K, ¢, A wird entweder cchte Isomerie
crreicht oder die zwischen & und C bestehende Anisomerie wird durch simultancs Ent-
stchen oder Verwachsen der vor bestimmten Sepalen gepaarten C-Blétter an Isomerie an-
geniihert.

B2) K| Cs|dsz| Go—@) Garidelle (4 oft noch 8-zeilig).
3) Ko | Cs| dsz | Guo—@) § Lunigella K und € median symmetrisch:
)| K5 | C8 | Asz | G3o0a.5 Aconitum } K: 1 4 2 5 3
Delphinium Cc: 1,4 7 2,5 8 3,6
b) | K5 | C5 | dsz | G1 Consolida, C5 aus Cg: (1, 4) 7 2,5) 8 (3, V)

A ) D K343 C31-3 A6z Aoz Ox Eranthis hiemalis (oft noch iiberziihlige C-Blitter).
)P Ks O Asy dsz God-.. Aquilegia (7= 3--D).
06) P K5 Cs A5 ds Gpd-.. oder K5 Cs A5 God-... Xanthorrhiza.

Bl == Perianth, A4 = Androcceum, G = Gynocceum, ITyh = Ionigbliitter, K = Kelceh,
¢ = Corolle.

I’ primitive Bliiten, I¥ Bliiten mit episcpaler Corolle, A Bliiten mit alternicrender Corolle,

Bh. .. A kein Anschluss, Bh ¢ A spiraliger Anschluss, K| € Superposition, & ¢ Alternation,



