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Der erste Hauptabschnitt dieser Schrift bemüht sich, ein möglichst
vollständiges und tatsachentreues Bild von dem Bau der zygomorphen
Ranunculaceenblüte zu geben. Drei Momente standen im Vordergrund
meines Interesses: die ziemlich stark vernachlässigte Morpho log ie der
H o n i g b l ä t t e r , dann der t a k t i s c h e Aufbau der Co n soli da - B l ü t e ,
über den eine Einigung der Meinungen bisher nicht zu erzielen war, end-
lich die C h a r a k t e r i s i e r u n g und A b g r e n z u n g der G a t t u n g e n ,
die auch heute noch gewöhnlich in einer Weise dargestellt wird, als
kannten wir nicht einige hundert aus fast allen Teilen der Erde stammende
Arten, sondern nur die wenigen, in Europa gemeinen Formen.

Ich habe diesen Teil meiner Arbeit ohne j e d e t h e o r e t i s c h e
E n d a b s i c h t begonnen und auch vollendet.

Erst als meine Studien über den Bau der zygomorphen Blüten ab-
geschlossen waren, und ich anfing, über die Beziehungen der zygomorphen
Sippe zu anderen Sippen nachzudenken, wurde ich in die Notwendigkeit
versetzt, mir eine V o r s t e l l u n g von der p r i m i t i v e n R a n u n c u l a -
c e e n b l ü t e zu bilden. Was ich hierüber in der Literatur vorfand,
namentlich bei E i c h l e r , dessen Auffassung allem Anschein nach ziemlich
allgemein akzeptiert ist, schien mir mit den Erfahrungen, die ich an den
zygomorphen Blüten gemacht hatte, ziemlich unverträglich zu sein. Je
eingehender ich diese Blüten mit denen anderer Ranunculaccen verglich,
desto unannehmbarer wurde mir die von E i c h 1 e r überkommene Lehre,
desto mehr kam ich auch zu der Ueberzeugung, dass gerade der Bau der
zygomorphen Blüten die beste Gelegenheit bietet, die einschlägigen Ver-
hältnisse zu studieren.

So cntschloss ich mich denn, im engsten Anschluss an eine ausführ-
liche Darstellung der Delphinieenblüte, ja aus ihr heraus den Versuch
zu wagen, die E i g e n a r t und die E n t w i c k l u n g s w e g e der
R a n u n c u l a c c o n b l ü t c aufzuhe l len . Wenn ich mich bei diesen
theoretischen Erörterungen möglichst auf den Formenkreis beschränkte,
dem dio Dolphinicen zunächst angehören, auf den Fo rmen k r e i s der
H e l l o b o r c o n , so befolgte ich nur ein Gebot der Vorsicht. Ich über-

Abhnndl. d. k. lt. zool.-botan. Ocs. IM. IV, Heft ß. 1
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2 lludolf Schrödinger. Der ßlütenbau der zygomorphen Ranunculaccen etc.

lasse es der Zukunft, wie weit sich meine Weise, die Dinge anzusehen,
auch bei den Anemoneen bewährt. Gewiss werden auch im engeren Kreis
der Helleboreen meine Ergebnisse an dieser oder jener Stelle noch einer
Korrektur bedürfen. Dess bin ich ganz gewärtig; den eingeschlagenen
Weg aber halte ich für richtig.

Als hauptsächlichste Grundlage für meine Studien diente mir das üboraus
reiche Herbarmaterial der Wiener Sammlungen, insbesondere dos Wionor
Hofmuseums und des Botanischen Instituts der Wiener Univors i t ä t .
Soweit es anging, wurde natürlich auch frisches Material herangezogen.

Die in der L i t e r a t u r niedergelegten Nachrichten wurden, soweit sie
einer Nachuntersuchung aus irgend einem Grunde nicht zugänglich waron, auf
den Grad ihrer Zuverlässigkeit und Eindeutigkeit sorgfältig geprüft. — Um
dem Verdachte zu begegnen, ich hätte violleicht diese oder jene für meine
eigene Darstellung minder bequeme Nachricht absichtlich beisoito geschoben,
habe ich dort, wo es sich um kritische Fragen handelt, das von mir nicht
verwertete Nachrichtenmaterial in kurzen Anhängen mitgeteilt \ind, wo es
notwendig schien, auch kritisch erörtert.

In die L i t o r a t u r ü b e r s i c h t wurden absichtlich nur solche Werke
aufgenommen, welche mit den hier behandelten p r inz ip ie l l en Fragen sich
beschäftigen oder zur Lösung dorselbon wertvolles Material beibringen.

In den am Schlüsse angefügten t a b e l l a r i s c h e n Zusammen-
s t e l l ungen war ich bemüht, die wichtigsten Ergebnisse möglichst anschau-
lich darzustellen.

Die beigegebenen F iguren sind alle mit dem Ab be schon Apparat
direkt nach den Objekten gezeichnet; auch den schematisierten Diagrammen
liegen Naturaufnahmen zu Grunde. Nur bei dem Diagramm I hielt ich mich
an eine Hof meist ersehe Zeichnung.

Wien, Mai 1909.
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I. Der Blütenbau bei den zygomorphen Gattungen.

Wir ordnen unsere Studien am besten so, dass wir die zygomorphcn
Blüten zunächst rein makroskopisch betrachten und den intimeren Fein-
heiten im Bau und in der Stellung der Organe erst später unsere Auf-
merksamkeit zuwenden.

Schon auf dieser ersten Stufe unserer Untersuchung werden wir er-
kennen, dass mit den herkömmlichen zwei Gattungen kein Auslangen zu

.finden ist, dass wir vielmehr drei generisch selbständige Artsippen unter-
scheiden müssen: AconiUnn, Delphinium und Consolida. Es kann die
Uebersichtlichkeit nur fördern, wenn ich gleich von Anfang an den Namen
Delphinium auf die drei De Can do 11 eschen Sektionen Slaphisagria,
Dclphinastrum und Ddphincllum einschränke, die Sektion Consolida D. C.
aber als Gattung behandle.

Von diesen drei Gattungen ist Delphinium morphologisch am besten
aufgeklärt. Wir werden es in allen Stadien der Untersuchung den anderen
Gattungen voranstellen.

A. Die zygomorphe ßlütcnoinriclitiiiig.

a) Delphinium.

Androeceum und Gynocceum der Dclj)hinmm-B\üte sind spiralig ge-
baut und zeigen keinerlei Symmetrieverhältnisse. Die Zygomorphio be-
ruht nur auf der eigentümlichen Ausbildung von Kelch und Krone. Der
Kelch stellt dem Grundplan nach einen quincuncialon Quirl vor, in der bei
Dicotylcn häufigsten Stellung, mit dem zweiten Sepalum median-hinten.
Eben dieses ist hier spornig ausgesackt.

Viel eigenartiger ist der Bau der Krone (Dia.gr. I u. II, p. 23). Deut-
lich ausgebildete Blumenblätter stehen nur in der oberen Hälfte der Blüte.
Payer hat aber für D. Slaphisagria (1854, p. 250), Hofme i s t e r für
D. clalum (18G8, p. 458, Fig. 81) nachgewiesen, dass die Krone, der An-
lage nach, aus 8 Blättern besteht. Die 8 Kronprimordien sind den
5 Scpalen zum Teil einzeln, zum Teil in Paaren superponiert. Die Paare
stehen vor den «•> ä l t e r e n Scpalen (S1, 2, 3), die e i n z e l n e n vor
den 2 j üngeren .
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4 Kudolf Schrödinger.

Von diesen 8 Anlagen bleiben die 4 in der unteren Blütenhälfte
(VI, 4, 3, (>) entweder ganz latent oder sie entwickeln sich nur zu
schmalen, kaum filamentlangen, funktionslosen Blättchen. So schön und
der Zahl nach so vollständig wie bei D. anihriseifolium findet man sie
selten (Fig. 1 c, e).

Die 4 Kronblätter der oberen Blütenhälfte (V7, 2, 5, 8) sind stets
funktionsfähig 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, o) sind knapp über der
Basis in einen Honigsporn ausgezogen (Fig. 1 a). Ihre Spreiten sind

Fig. 1. Delphinium anthriseifolium Hance. Analyse der Corollc (+ 6). a rechtes Sporn-
petal, b, d rechtes und linkes Seitenpetal, c, e reduzierte Krön blättchen in der unteren

Blütenhälfte.

kräftig entwickelt und ragen aus dem Kelchsporn hervor; die Sporne hin-
gegen sind gemeinsam in den Kelchsporn versenkt. An der Seite, mit der
die beiden Blätter aneinander liegen, sind ihre Spreiten merklich schmäler,
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 Kronblätter (7, 8) sezernieren n ich t , sind
ungespornt und haben die Gestalt genagelter Blumenblätter. Durch eine
eigentümliche, bei allen Arten gleichsinnig vollzogene Wendung ihres
Nagels treten sie hart an die Spornkronblätter heran (Fig. 1 b, d).
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# S/ a pi/ isdij r i a (Fig. 2n). Im oinfachsten Kali , bei den wenigen
Arien der Sektion Staphhayria I). C. wird dadurch nicht viel mehr er-
reicht, als dass die seitlichen Petition die morphologische Unterseite ihrer
1 Mat ten als wirksamen Schauapparat gegen den Blüteneingang keliren. Ob
sie in dieser Stellung auch schon zur Begrenzung des Honigzugangcs
etwas leisten, lässt sich ohne blüteiibiologische Beobachtung schw(!r be-
urteilen. Viel wohl kaum. Jedenfalls liegt hier die rückständigste Blüten-
einrichtung vor, der wir bei Delphinium begegnen.

Fig. 2. Die drei Sektionen von Delphinium, a § Stapkisagria D. C. (/>. Staphimgria) (+ 3'/•>);
1) ,$ Dr.lphinaslmvi J). C. {D. nncinnatnm Hook, et Th.) (+ 5); c £ Delphindlvvi D. C. (/>. perc-
grinum L.) (+ '5'/2). Hei a und b je ein Spornpetal und das aidicgende Seitenpctal sicht-

bar, bei c beide Spornpetala und beide Seitenpetala, das rechte (c') aber abgetrennt.

# Delphinastwim (Fig. 2b). Die Hauptmasse der
gehört der Sektion T)clf>hinastrnm I). C. an, in deren vorges(;hrittener Be-
stäiibungseinrichtung die seitlichen Kronblättcr eine hervorragende Rolle
spielen. Sie treten hier nicht nur hart a n , sondern direkt v or die Spreiten
der Spornpetalen; dadurch verlängern sie die Saugröhre derart nach oben,
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(3 Kudolf Schrödinger.

dass der Sporn nur für ein von oben anfliegendes Insekt zugänglich ist.
Ihre nach vorn herabgeschlagenen Platten decken sich schützend über den
Sexualapparat, ihre morphologischen Oberseiten, die oft mit schönen
Haarbüscheln geschmückt sind, locken das Insekt auf die richtige Fährte
und bieten ihm eine gute Anflugstelle. Zwischen ihren Nägeln bleibt ein
Spalt frei, durch welchen die Staubblätter sich nach der Reihe ihres Reifens
in die Saugröhre legen und so ihre Antheren dem saugenden Rüssel in
den Weg stellen. Die einzelnen Arten der Sektion erreichen verschiedene
Grade der Vollkommenheit in dieser Einrichtung; das Prinzip ist aber
überall das gleiche.

§ Delphinellum (Fig. 2c). Etwas abweichend verhält sich die
kleine Sektion Delphinellum D. C. Bei ihren nur im Mediterrangebiet ver-
breiteten Arten haben die Spornpetalen eine eigentümliche Ausbildung ge-
funden. Ihre grossen, fast nervenlosen Flügel umhüllen den Sexualapparat;
durch eine scharfe Einziehung längs des Fliigelansatzes wird die Ver-
längerung des Saugrohres hergestellt. Don Seitenpetalen ist hier ein Teil
ihrer Funktionen abgenommen, sie leisten aber als Schauorgan und An-
flugbrett wertvolle Dienste.

Jedenfalls ist für alle Delp l i in ien charakteristisch, dass ihr Be-
stäubungsapparat durch das Zusammenwirken von Sporn und Seitenpetalen
zustande kommt, und die einzelnen Sektionen unterscheiden sich sehr präzis
durch die Art, wie bei ihnen die Seitenpetala verwendet werden x).

b) Aconitum.

Die helmige Form des unpaaren Kelchblattes, die man bei Aconitum
gewöhnlich in erster Linie betont, ist für diese Gattung in keiner Weise
kennzeichnend. Ihre verschiedenen Arten zeigen eine ganze Stufenfolge
von echt helmigen bis zu echt spornförmigen Blättern, die denen von
Delphinium an Schlankheit nicht das geringste nachgeben2). Auch die
Stielung der Honigsporne ist an sich nicht wesentlich; Stielung der Honig-
blätter ist bei,den Ranunculaceen ein uraltes Merkmal, das sich in den meisten
Gattungen bei einem Teil der Arten erhalten hat, unter anderem auch bei Dcl-

1) Die Sache ist nicht so aufzufassen, als wenn die 3 Sektionen nu r durch ihre Be-
stäubungseinrichtungen sich unterschieden. Staphisagria und Delphinellum nehmen noch
durch andere Merkmale eine Sonderstellung ein: Wuchs 1—2-jährig; Seitenpetala s t e t«
kahl, n ie an der Spitze zweispaltig, höchstens ausgerandet; Verbreitungsgebiet rein medi-
terran. Bei Slaphisagria kommt noch hinzu: dio freilich stets sehr kurze Stielung der
Spornpetala (vergl. Fig. 2 a) und die leichte Verwachsung der Kronblatträndcr an der
Basis, endlich. eine eigentümliche Sainenfonn. Die Zusammenziehung von Staphisagria
und Dclphinastmvi (Braun 1858, P r a n t l 1891) ist nicht zu billigen. Es fehlt jeder
Anhaltspunkt dafür, sie mit den Delphinastren in nähere Beziehung zu setzen. Am aller-
wenigsten darf man die Staphisagrien als primitive Delphinastren auffassen. Wir können
mit Sicherheit nur sagen, dass sie in der Ausbildung des Bestäubungsapparates am rück-
ständigsten sind. — Die Sektion Dclphinastrum (Wuchs ausdauernd) dürfte aus mehreren
Sippen bestehen, die sich nur vorläufig nicht rein scheiden lassen.

2) Vergl. Eeichb. 111. spec. Aconiti gen., Tab. XXIX u. XL1V.
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phhiiimt1). Wesentlich ist, dass dieses Merkmal bei Acouilinn in extremer
Weise ausgebildet2) und in bestimmter Art für die Blütoncinrichtung aus-
genützt ist. Die eigentlichen Spornblättcr bleiben hier im Vergleich zu
denen von Delphinium und Consolida sehr klein und werden an den hing
entwickelten Stielen ganz in die Höhlung des unpaaren Kelchblattes ver-
senkt, das hier nicht nur den Schutz des Honigapparatcs übernimmt,
sondern auch den Zugang zu ihm regelt, der nur von vorn her über das
Androcceum ollen bleibt. Der ßestäubungsapparat setzt sich hier nicht
aus Spornpetalen und Seitenpetalen, sondern aus den Spornpctalcn und
dem unpaaren Kelchblatt zusammen. In Korrelation damit kommen Seiten-
petala nur verkümmert zur Entwicklung. Das Zustandekommen dieses
Blütenapparates, durch den sich Aconitum von den beiden anderen zygo-
morphen Gattungen unterscheidet, beruht sichtlich auf einer abweichenden
Entwicklungsrichtung. Während bei Delphinium und Consolida die Spreiten
der Spornpetala gefördert wurden, die Stiele aber verkümmerten, ist hier
gerade das Gegenteil eingetreten. Da Formübergänge gänzlich fehlen,
scheint mir damit auch die Frage nach dem systematischen Rang der Sippe
entschieden 3). Aconitum ist gewiss keine Sektion von Delphinium, sondern
eine längst selbständig gewordene Gattung.

c) Consolida.
Bei Consolida steht vor dem unpaaren Kelchblatt ein e i n z e l n e s Sporn-

petal. Da seine Spreite wie bei Delphinium aus dem Kelchsporn heraus-
ragt und seitliche Kronblätter wie bei Aconitum fehlen, ist dies Spornpetal
für die Herstellung des Bestäubungsapparates auf sich allein angewiesen.
Wenn man unseren Gartenrittersporn betrachtet, wo das Spornpetal ebenso
reiche Seitenflügel besitzt, wie das von Delphinell/um, und die hochragenden
Endlappen einen prächtigen Schauapparat abgeben, dann erscheinen Seiten-
petala hier ganz überflüssig, und man begreift es ganz wohl, wennPran t l
Consolida als vorgeschrittene Sektion von Delphinium bezeichnet (1887,
p. 246). Damit scheint es auch in Einklang zu stehen, wenn P r a n t l das
Vorhandensein nervenloser Flügel an den Spornpetalen bei Consolida als
Sektionsmorkmal anführt (1891, p. GO). Delplänellum gäbe 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' die Endzipfel des Spornpetals nur einen sehr bescheidenen
Schauapparat herstellen, und in der Sippe des Gartenrittersporns sind die
Spornpetale nur bei C\ Ajacis und seinen nächsten Verwandten mit reichen
Flügeln ausgestattet; bei C. llaveiß fehlen sie so gut wie ganz, und

1) $ Staphimqria.
2) In ähnlicher Wciso nur noch bei Garidrlla nngtiiciihiris.
':)) Scheinbar ähnliche Ausbildungen de* Spornpetals bei Consolida beruhen nicht

auf Streckung des Stieles, nondern auf Streckung des übor dem eigentlichen Nektar ge-
legenen Nagels des Blattes ^vcrgl. übrigens den nächsten Abschnitt IJJ).
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0. n.rilli/lorti nimmt eine Mittelstellung ein (Fig. 3). Die I>lüt.eneinrichtung
von (•. liaveyi ist nicht vorgeschrittener als die rückständigste, die wir bei
Dclp/nn/KH/ fanden. Es ist ganz interessant, wie bei C. ltavcyi (Fig. -1)
die 2 seitlichen Kelchblätter jene Dienste leisten, welche bei SluplUsuyria

F i g . 5. S ippe de r Consoffda tonientosa. a C pusiün n a h e s t e h e n d ( | - 7), b V. tomentosa —

( + 5 ) , C (J. armeniuea — (-)-3), d C. tovwnUmt, form« ( + 5 ) , c C. trujonvUoi.dcH — (-f- 10).

von den seitlichen Kronblättern besorgt werden. Schon das deutet darauf
hin, dass die Seitenpetala bei Consolida auf einer viel früheren Stufe ver-
loren gegangen sind. Eine ähnliche Stufenfolge von bescheiden bis reich-
lich geflügelten Snornblätteni, wie in der /ly>/r/.s-(iruppe, linden wir in der Sippe
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10 Rudolf Schrödinger.

der Consolida tomentosa (Fig. 5); doch herrscht hier mehr Mannigfaltigkeit.
Bei C. trifjnnellokles nehmen die Flügel Formen an, die an die bei Dc/phi-
nelium kaum mehr erinnern.

Gänzlich versagt Delphinellum als Zwischenform vor der Gruppe der
C. Aconüi (Fig. 6). Davon, dass die Plastik hier fast mehr an Aconitum

als an Delphinium erinnert,
möchte ich ganz,absehen. Das
Wesentlichste ist, dass hier
die Flügel eine ganz andere
morphologische Natur haben.
Bei Delphinellum und den
bisher betrachteten Consolida-
Formen entstehen sehr früh
unter der Spitze zwei neue
Vegetationspunkte, durch
deren Tätigkeit das Blatt im
oberen Teile dreilappig wird
(Fig. 17 C). Aus einer Ver-
breiterung der zwei seitlichen
dieser Lappen gehen die vor-
gestreckten oder hängenden
Flügel hervor, die hier nie
ganz nervenlos sindx). Bei
C. Aconüi und seiner engeren
Sippe treten, wenn die 3
oberen Lappen schon deutlich
differenziert und ziemlich
hoch gehoben sind, nachträg-
lich noch zwei weitere Vege-
tationspunkte knapp über der

Basis auf, und aus d iesen gehen die stets aufstrebenden und wirklich
nervenlosen Flügel hervor (Fig. 17D).

Schon durch diesen flüchtigen Ueberblick über die Formenwelt von
Consolida, der ihren Reichtum durchaus nicht erschöpft, wird offenbar, dass
Delphinium und Consolida nicht nur in ihrer heutigen Gestalt stark von-
einander abweichen, sondern auch schon seit langem getrennte WTege gehen.
Die innere Entwicklung von Consolida beruht ebenso sehr auf dem Fehlen
seitlicher Kronblätter, wie die von Delphinium auf ihrem Vorhandensein.

Fig. (>. Sippe der Consolida Aconüi (+ 5). a, b aus
dem Formenkreis der C. anthoroidcu —, c C. TUir-

kcana —'-.

Wie tief der generischo 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 Hippe der C. tomentosa .sogar reich clnrchncrvt.
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15. Der Hau der Ncktarfcn und die Homologie der kroiihliittcr.

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

ir.5

o

Fig.S7. Vgl. Text. £ 3 Fig. 8. Ontogenie des Spompetals von
(Vj 015 bis 2-4 mm Höhe (D. datum).

worden sind — deutlich zwei Typen
unterscheiden l).

Die einen sind napfig (Coptis)
oder röhrig (Helleborus) ; d. h. d a s
g a n z e B l a t t — abgesehen natür-
lich von dem oft vorhandenen Stiel
— ist in einen bald seichteren, bald
tieferen Honigbccher verwandelt. So-
weit die Spreite entwickelt ist, so
weit ist sie auch in ihrer ganzen
Ausdehnung Becherwand. Ein Quer-
schnitt zeigt nur das ringförmig ge-
schlossene Band des Spreitendurch-
schnittes. An solchen Noktarien treten
natürlich nie Schuppen auf.

Bei den anderen ist die Spreite
flächig entwickelt und die Honig- Fig. 1). Vgl. Text.

1) Nektarsteril gewordene Honigblätter nehmen ntets flächige Gestalt um
petaloides Aussehen au (Civiicifuga, CopLis, Aclaca).

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



12 Rudolf Schrödinger.

Sekretion an der Basis in einer flachen Grube (Trollius) oder seichten
Tasche (Callicmtheiimm) lokalisiert. Die Tasche erreicht n ie die volle
Breite der Blattfläche selbst; von dieser bleibt stets ein s c h m a l e r Sau m
zu beiden Seiten der Tasche von vorne sichtbar. Ein Querschnitt geht
nicht bloss durch die Spreite, die ja nur die Rückwand des Nektariums
bildet, sondern auch durch die Taschenwand, welche das Nektariuin 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 Ranunculus).

n

Fig. 10. D. datum. Ontogenie des Seiten petaluuis von 0*35 bis 2-5 mm Höhe.

Zu diesem zwei ten Typus gehören die gespornten Kronblätter 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. 7 I a und b x)]. Am noch jungen, etwa 2—3 mm hohen Blatt er-
kennt man aber deutlich, wie die beiden Spreitenhälftcn durch eine kleine

1) Bei a die Taschenwand in natürlicher Lage, bei b nach vorne umgelegt.
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Der Blülcnbau der zygomorphen Ranunculacecii etc. 13

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 symmetrischer Ausbildung sähe der basalo
Teil des Blattes etwa wie Fig. 7 II a aus. Denken wir uns die Spornung
rückgängig gemacht (Fig. 9 a) und das Blatt ausgeflacht, so erhalten wir
(Fig. 9b) den Grundtypus, auf den wir das Spornblatt zurückführen
müssten. Fast genau dasselbe Bild, das wir hier durch Ueberlegung ableiten,
zeigt das junge Sei t en petal im gleichen Alter wirklich (Fig. 10). In der
auch hier bemerkbaren Asymmetrie bereitet sich die erst sehr spät ein-
tretende Wendung des Nagels langsam vor. Für uns ist am inter-
essantesten, dass auch an den Seitenpetalen Honigtaschen angelegt werden,
die aber nicht zu funktionsfähiger Entwicklung gelangen. Ihre Rudimente
sind fast an allen Arten der Sektionen Staphisagria und Dclphinastrum
deutlich zu sehen*).

Die beigegebenen Figuren (Fig. 11—16) mögen ein Bild von dem
mannigfaltigen Aussehen und der weiten Verbreitung dieser Rudimente
geben. Absichtlich habe ich ausschliesslich a l t we l t l i che Arten aus-
gewählt. Vielleicht verschwindet jetzt der „Appendix squamiformis" als
spezifisches Merkmal der mexikanischen Arten wieder aus der Species-
systematik.

Das wichtigste Ergebnis ist, dass die seitlichen Blumenblätter den
Spornpetalen vollkommen homolog sind. Sie sind n i c h t einfach
„Staminodien" , wie man sie jetzt gerne nennt, sondern n e k t a r s t e r i l
gewordene Hon i g b l ä t t e r . Ein gleiches dürfen wir auch von den
rudimentären Blättchen der unteren Blütenhälfte annehmen, die ja bei
guter Ausbildung deutliche Aehnlichkeiten mit den seitlichen Kronblättern
zeigen (vgl. Fig. 1).

Das E r g e b n i s wäre: Die Delphinien besassen früher eine Krone
aus 8 gleichgestalteten Blättern, die an der Basis ihrer flächigen Spreite
eine Honigtasche trugen. Aus diesem Zustand wurden sie dadurch zygo-
morph, dass die beiden median hinten stehenden Honigblätter ihre Nektar-
taschen spornig vertieften und in das sich gleichfalls" aushöhlende unpaare
Kelchblatt verbargen. Die übrigen Honigblätter stellten die Honigproduk-
tion ein. Nachdem auf diese Weise der Honigapparat im Blütenhintergrund
lokalisiert war, wurden die im vorderen Teil der Blüte stehenden 4 Kron-
blätter rudimentär, die 2 seitlichen der oberen Blütenhälfte, die dem Honig-
apparat unmittelbar benachbart waren, blieben erhalten und wurden in der
uns schon bekannten Weise zur Mitwirkung am Blütendienst herangezogen.

1) Eino Ausnahme scheint nur D. antliriscifolinm zu bilden. Einige ßüdostafrilca-
nischo Arten habe ich nie gesehen. In der Sektion Dclphivcllum fehlen die Rudimente
am erwachsenen frcitcnpet.nl regelmäßig.
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14 Rudolf Schrödinger.

Fig. 12. D. montanum. Seitenpetal a von innen, der obere
Teil möglichst flach gelegt, b von aassen. c das rudimen-

täre Nektar (+ 5 und + K)).

Fig. 11. 7). montanum. Junges
Seitenpetal, kurz vor dem
Oef f nen der Blüte (7*5 wm hoch).

a

l

Fig. 13. a D. mniculifUium — (+ 16). Die stark verdrehte Nagelbasis mit dem lappen-
artigen Auswuchs des freien Randes des rudimentären Nektars, b D. Requienü — Seiten-
petal (+ Qllt). c D. Chcilanthum — Das rudimentäre Nektar mit langem, fädlichem

Auswuchs (+ 20).

Fig. 11—IG. Rudimentäre Nektaricn von verschiedenen Delphinium-Arten.
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Fig. M. D\_O/icifa)it,hnm — rechts das rudimentäre Nektsir aufgeschnitten
(+ 6'/2 und + 33).

Fig. 15. D. dalum." Fig. 1(5. D. imcanwm — rechts die Vorderwand
des rudimentären Nektars abgetrennt (+ 10).

Zu Fig. 11—1(5. Wo nichts Besonderes bemerkt, sind die Ncktaricn so gezeichnet,
die morphologische; Oberseite der Nagelbasis sichtbar ist. Durch die oft starke Ver-

drehung des Nagels wird das Nektar gegen dio Seite gedrängt, welche gegen das Sporn -
potul zu liegt. Auf dieser Seite verschmilzt der TaKchcnsauin häufig mit dem Hlattrand,
und die häufig sich entwickelnden lappigen Fortsätze scheinen dann am BlaMninde selbst
zu stehen.

Vergleicht man dio Spornpetala bei den drei Gattungen in ihren Jugond-
zuständen, so erweisen sie sich als gleichgcstaltet; insbesondere wird überall
die Taschenwand angelegt, und die spornige Aussackung betrifft überall nur
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IG Rudolf Schrödinger.

den basalen Teil des Blattes (Fig. 17 A—C). In drei Punkten aber ergeben
sich wichtige Unterschiede:

a) Die Spornpetala von Aconüiim und ConsoUda bleibend dauernd
symmetrisch.

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

E

Fig. 17. A—E j u n g e S p o r n p e t a l a . A Delphinium elalum (2*4 mm hoch). B Aconüuvi
rostratum (2*4 mm). C Consolidu Ajacis (1*8 mm). D Consolida barbata (1'7 mm). E Aqvilrgia
alrata (1*2 mm). — F—G N e r v a t u r der S p o r n p c t a l a . F Delphinium (schematisch).
F', F" Details von D. chcüantkum. G Consolida anthoroidca ( + 7). — H Tlonighlall von

Nigella integrifolia (11 mm).
M Medianus; L Sekundärnerven; a Anastomosen ; vt, v2, va Regionen gesteigerten Wachs-
tums, aus welchen die Lappungen und Flügelungcn der Spreiten hervorgehen; a, b Quer-

schnitte (in der Höhe von a a' und von ß).

findlichen basalen Teile kurze Stiele (Fig. 2 a). Bei Aconitinn bleibt die
Spreite klein, der Basalteil streckt sich zu einem langen, schlanken,
oft rinnigen Stiel; das ganze Blatt samt dem Stiel wird nicht länger, als
der Kelchsporn tief ist (vgl. oben p. 6). Durch hyponastisches Wachs-
tum an der Stelle n (Fig. 17 B) ändert das eigentliche Blatt seine Stellung
so, dass der Sporn in die Verlängerung des Stieles zu liegen kommt und
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"b

aufwärts gerichtet ist. Durch diese nachträgliche Einstellung wird die an
sich schwach entwickelte Taschenwand bis zur Unmerklichkeit unterdrückt.

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

c) Die Spornblätter von Dctyhinium und Aconitum zeigen stets die
für Honigblätter bei Ranunculaceen typische Nervatur (Fig. 17 F, vcrgl.
auch die Nervatur des seit-
lichen Kronblattes in den SL
Figg. 1, 13, 14). Es tritt
nur ein Hauptnerv ein,
der rein median, hier also
im Sporn verläuft. Er gibt
(stets bald nach seinem
Eintritt) 2 kräftige Sekun-
därnerven ab, die in die "bei-
den Spreitenhälften steigen.
Durch das Vorhandensein
des Spornes ergeben sich
einige Modifikationen, die
bei ungespornten Honig-
blättern fehlen (Auflösung
des Medianus in der Sporn-
tiefe zu einem feinen Ader-
netz , Anastomosenstriinge
zwischen Spreiten- und
Spornnervatur).

Bei Consolida treten
stets zwei deu t l i ch ge-
t r e n n t e Hauptnerven ein
(Fig. 17 G), die beide im
Sporn verlaufen.Beide geben
knapp über ihrer Basis nach
aussen einen kräftigen Se-
kundärnerven ab (LJ, der in die entsprechende Spreitenhälfte steigt. Die
an derselben Stelle abgegebenen internen Seitennerven (L.2) verlaufen natür-
lich im Sporn *). Aus diesem Verhalten der Nervatur müssen wir schliessen,

f

Fig. 18. Schemata des Gefiissbündeleintritts
in Spornpctala von Consolida1). Einzelfälle von
a G. tomentosa] b und c C. Ajacis, d C. anthoroidca,

e 0. Pcrsica, f 0. axüliflora. (c nicht schematisiert.)

1) Meist kommt auf irgend cino Weise ein Psendomcdianus zustande; eci es dasa
dio beiden internen Sekundärnerven oder von ihnen abgegebene Tertiiirnerven sich zu einem
Kommissuralncrven verbinden (Fig. 18 b), sei es dass einer der beiden Sekundürncrven
unterdrückt wird (Fig. 18 d). Auch Sclbstiindigwerdcn der Sekundärnerven (Fig. 18 f) kann
man gelegentlich beobachten. (Aehnlich oft auch bei Ranunculus.) In bezug auf diese
Modifikationen herrscht bei den einzelnen Arten keinerlei strenge Konstanz. Auch im
oberen Spreitenteil kommt oft ein Pscudomcdianus zustande, der aber mit der Spornnervatur

AMiandl. «1. lt. lt. zool.-botan. Ges. Ild. IV, Heft 5. 2
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18 Rudolf Schrödlnger.

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

Wenn wir die systematischen Aufzählungen durchgehen, finden wir in
der unmittelbaren Nachbarschaft von Delphinium stets Aquilegia. Es sind
nicht leicht zwei Helleboreengattungen aufzutreiben, die einander im Bau von
Blüte, Blatt und Blütenstand noch unähnlicher wären. Offenbar lässt man
sich durch die Honigblätter bestechen, die in den Blüten beider gespornt
sind. Dieser Aehnlichkeit fehlt jede Bedeutung. Die Nektaricn a l l e r
Helleboreen neigen zu sackiger Vertiefung ihrer Rückwand. Spornung ist
nur ein extremer Fall, der in jeder Untersippe eingetreten sein kann. Ab-
gesehen aber .von der Spornung sind die beiden Blätter einander möglichst
unähnlich.

Das Aquilegia-Kronblutt zeigt in keinem Entwicklungszustand auch
nur die leiseste Andeutung einer Taschenwaud und bei ihm vertieft sich
das ganze Blatt zum Sporn, nicht bloss der basale Teil, wie bei Del-
phinium. Das zeigen schon P a y e r s Figuren (PL 54, Fig. 26—28); noch deut-
licher wird es, wenn wir an sukzessiven Jugendzuständen verfolgen, in welcher
Art die Leitbündel sich durchbiegen (Fig. 17 E). Das Spornblatt von
Aquilegia muss zum röhrigen Typus gezählt werden. Es zeigt — ab-
gesehen von der Spornung — auch wirklich grösste Aehnlichkeit mit dem
Honigblatt von Isopyrum (besonders I. grandiflormri). Die Spornblätter von
Aquilegia und Delphinium haben gewiss nichts miteinander zu tun.

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

Die Spreite zeigt eine ganz ähnliche Ausbildung, wie bei den Delphinion,
die Honigtasche ist vorhanden, die vordere Taschenwand von der Spreite wohl
unterscheidbar; die Blattflächo springt zu beiden Seiten der Tasche mit einem
schmalen Saume vor. Die Taschen wand reicht auffallend hoch hinauf, das
findet sich aber auch bei D. Staphisagria. Die Hinterwand der Tasche ist
zwar nicht gespornt, aber in der Tiefe merklich ausgehöhlt. Bei den übrigen
Nigollen hat sich dieser Typus sehr spezialisiert. Die Honigtasche ist, wie
bei den Delphinien, vorne weniger hoch, dafür die Hintorwand vertieft, aber
nicht spornig, sondern kesselartig. Die Vorderwand ist mit ihren Soitonrändorn
frei geworden und hat sich in die wohlbekannte Verschlussklappe trans-
formiert.

So verschiedenartig die höchstspezialisierten Honigblätter bei N i g e 11 e n
und D e l p h i n i e n sein mögen, sie lassen sich einerseits durch Nigella
integnfolia, andererseits durch die Jugendzustände der Delphiniipn-

nio kommuniziert. Prantls abweichende Darstellung (1887, p. 230) ist nicht zutreffend.
Sie beruht für Delphinium auf einer ungenauen Untersuchung zweier Dclphincllum-Arten,
bei denen man Täuschungen sehr leicht unterliegt. Die Verhältnisse bei Consolida werden
nach einem gar nicht so häufigen Einzelfalle geschildert.
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Pctala auf denselben Grundtypus zurückführen. Soweit dio Morphologie
des Honigblattes in Betracht kommt, können wir keine llanunculaceen-
sippe den zygomorphen Gattungen näher verwandt schätzen, als die
N i g e l l en *).

Wenn wir beachten, wie in der Gattung Ranunculus der Uebergang
vom ilachgrubigen zum ausgesprochen taschenförmigen Nektar sich ganz
allmählich vollzieht, so müssen wir hier bei den Helleborecn in den Ilonig-
blättern von Trollius und Callianthcmn.m Vorstufen für die Entwicklung
der Honigblätter der D o l p h i n i e n und Ni g e l l e n erkennen. Selbst-
verständlich betrifft diese Erwägung zunächst nur die P h y l o g c n i e d e r
O r g a n e 2 ) .

C. Der taktische Aufbau der Blüten.

Die zygomorphen Ranunculaceen zeigen noch in allen Organkomplexen
spiraligen Charakter. Wenn man im Kelch nach 2/s> in der Krone nach
%, von da ab mit einer von Art zu. Art variablen Divergenz 3/8—

5/i3
vorgeht, so kann man alle Organe durch eine kontinuierliche Spirale
verbinden, und sowohl die durchaus deutlichen Deckungsverhältnisse der
Organe, als auch die Verstäubungsfolge der Antheren entspricht voll-
kommen der Stellung der Glieder auf dieser Spirale3). Das alles hat schon
A. Braun (1858) erschöpfend dargestellt. Die Zygomorphie aber dieser
Blüten 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 Blüten nicht gewohnt
sind. Im engen Zusammenhang damit zeigt auch der taktische Aufbau der
Blüte Eigentümlichkeiten, die sich an anderen spiraligen Blüten nicht
finden. Da sie in den blütenmorphologischen Darstellungen gewöhnlich
keine Beachtung finden, muss ich sie etwas eingehender besprechen.
Gerade sie bieten meines Erachtens den Schlüssel zur Lösung mancher
wichtigen Frage.

1) D e l p i n o (1899, p. 54), der rudimentäre Nektarien an D. datum und nudicaulc
gelegentlich beobachtet, aber nicht näher untersucht hat, wollte die lappigen Auswüchse
derselben mit den freien Schuppen der Nigellcnncktarien homologisieren und deshalb die
Delphinien direkt von einer Stammform ableiten, die N. damascena oder GarldcUa ähn-
lich sei. Das geht, abgesehen von anderen Gründen, schon deshalb nicht, weil die funk-
tionsfähigen Nektarien der Delphinien nie eine freie Schuppe tragen und die lappigen
Auswüchse nur am rudimentären Organ auftreten. Auch seine HomologiBierung der
Nagelung bei diesen Honigblüttcrn ist unzulässig. Der nagclartigo Teil des NlgcUa-Vetaluma
liegt unterhalb der Honigtascho und entspricht nicht dem Nagel bei Delphinium, sondern
dem Stiel eines Spornblattcs bei Aconilum (besonders deutlich bei O. nmjniculnris).

2) Alle anderen ITomgbliitter gehören dem nnpfig-röhrigen Typus an: Coplis,
Xanthorrhiza (napfig mit niederer Rückwand), Actaca-Cimicifuga (napfig mit hoher
Rückwand), Ilcllchorm, Eranlhis, Lcptopyrum, Isojiyrum (röhrig).

3) Dio Deckung der Spornpetala durch dio Scitcnpetala, die bei H o f m e i s t ö r Be-
denken erweckte, betrifft nur die verbreiterten Spreiten und entsteht sekundär durch die
frühzeitig vorbereitete Wendung des Nagels der seitlichen Fetalen.
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a) Delphinium.

Kelch und Krone (Diagr. I). Dass die Krone von Delphinium
der Anlage nach aus 8 Blättern besteht und dass diese 8 Blattanlagen so
vor dem Kelch verteilt sind, dass über den 3 älteren Sepalen Paare, über
den 2 jüngeren einzelne superponiert sind, wurde zunächst nur für wenige
Arten festgestellt. Einerseits die bei allen Arten übereinstimmende An-
ordnung der stets wohlentwickelten 4 oberen Blätter, andererseits die
Stellung der in der unteren Blütenhälfte oft auftretenden reduzierten
Blättchen geben volle Gewähr, dass diese Form der Zusammenordnung von
Krone und Kelch für die ganze Gattung konstant ist. Dass hier Kelch
und Krone als Gesamtkomplex zur Medianachse symmetrisch stehen, zeigt
ein Blick auf Diagramm I ; andererseits lehrt eine leichte Ueberlegung, dass
aus dem einfachen Anschluss spiraliger Komplexe aneinander sich mono-
symmetrische Zusammenstellung derselben nicht ergibt. Hier in unserem
Falle steht ausserdem die Monosymmetrie der beiden äusseren Kreise mit
der stark abgeleiteten Blüteneinrichtung in engster Korrelation. Es kann
darum keinem Zweifel unterliegen, dass wir es hier nicht mit einer primär
spiraligen, sondern mit einer ausgesprochenen abgeleiteten Stellung zu tun
haben ]).

Die Stellungsbeziehung zwischen Kelch und Krone scheint im Laufe
der Entwicklung sehr innig geworden zu sein, denn P a y e r konnte bei
D. Staphisagria beobachten, dass die Kronblätter die Entstehungsfolge der
Kelchblätter angenommen haben, vor denen sie entstehen: es treten in
5 Zeitstufen zuerst die 3 Paare vor S1} 2, 3 auf, dann die einzelnen vor
Sj. und S-a. P a y e r s 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 ziehen2).

Androeceum und Gynoeceum (Fig. 24, p. 50). Die Sexualorgane
finden gewöhnlich eine Darstellung, die mir nicht geeignet erscheint, die
Tatsachen richtig zu beleuchten. Man benützt auch hier die Werte der
Divergenzwinkel, um die Stellungen zu charakterisieren; so erfahren wir
bei E i c h l e r , dass bei D. Staphisagria die Staubblätter nach % geordnet
seien, bei D. grandiflorum nach 5/i3 » bei D. datum nach 8/ai > Ja e r

schreibt sogar diesen Blüten je nach dem Wert des Divergenzwinkels 8,

1) Dass die Verdrehung des Kronquirles, die man vornehmen muss, um aus einer
primär spiraligen Stellung i£2/51 C3/8 die bei DctyMnium realisierte Ordnung abzuleiten,
geringfügig ist, ändert nichts an der Tatsache, dass Ableitung notwendig ist. Dio Haupt-
sache bleibt, dass eine Abänderung eingetreten und streng hereditär geworden ist.

2) Mit Unrecht wird P a y e r s Beobachtung seit mehr als 30 Jahren mit Still-
schweigen übergangen. Das einzige, was man bisher gegen sie vorbringen konnte, sind die
rein theoretischen Bedenken B r a u n s (1858, p. 335). Dieselben Bedenken hatte Braun
gegen P a y e r s CojisoKcZa-Ontogenio, die durch Goebo l s genaue Nachuntersuchung (18S0,
p. 223) in allem Wesentlichen bestätigt wurde.

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



Der Blütcnbau der zygotnorphen Ranunculacecn etc. 21

13 oder 21 Staminalzeilcn zu. Von irgend einem Gesetz, das für alle ge-
meinsam gälte, ist nicht die Rede.

Betrachtet man aber das angeblich 21-zoilige Staubblattsystcm von
I). cJuluin genauer, so findet man, dass die „21er Zeilen" ganz fiktiv sind
(Fig. 24, ]). 50). Mehr als ein Dritteil von ihnen besteht überhaupt nur aus
einem Staubblatt, das mitten im Androeccum steht und als An fangs-
glied einer Zeile sich sonderbar genug ausnimmt (Stamen 13—21); die
übrigen Zeilen bestehen aus 2 Staubblättern, 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 Staubblätter und beginnen mit Anfangsgliedern, die
wirklich am Rande stehen. Dieses Androeceum ist nicht 21-zeilig, sondern
achtzei l ig . Dass es diese Ordnung nicht durch spätere Verschiebung
annimmt, sondern von allem Anfang an 8-zeilig entsteht, beweist Hof-
m e i s t e r s Darstellung eines Jugendzustandes der Blüte1), den ich in
meinem Diagramm I schematisiert habe. Die 8 ältesten Staminalprimordien
füllen den Umkreis so, dass zwischen ihnen keine weiteren Stamina mehr
an den Rand treten können 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
später entstehenden Glieder diese Ordnung fort, so dass sich 8 homodrome
Zeilen aufbauen; j e e ine vor j edem K r o n p r i m o r d i u m . — Alle von
mir friscli untersuchten Blüten verhielten sich in diesem Punkte gleichartig.
Unterschiede in den Divergenz winkeln waren sichtlich vorhanden, aber sie be-
einflussten nicht die Zahl der Zeilen, sondern nur den Grad ihrer Schräg-
heit. An den aufgekochten Blüten liess sich wenigstens feststellen, dass
nie mehr als 8 randständige Staubblätter vorhanden sind. In bezug auf
die Zahl der Zeilen erweisen sich also alle Andröceen als achtzählig und
mit der Krone isomer. Das ist eine sehr bestimmte und sehr bemerkens-
werte Gesetzmässigkeit, denn wir werden später sehen, dass einerseits
8-zeilige Andröceen, andererseits Isomerie in der Zahl der hereditär
fixierten Staubzeilen und Honigblätter bei Ranunculaceen durchaus keine
häufigen Vorkommnisse sind.

Vor l äu f ig b e g n ü g e n wir uns mit dem E r g e b n i s , dass bei
Delphinium Kelch und Krone geschlossene Kreise darstellen, die Zahl der
Kelchblätter, Kronblätter und Staubzeilen konstant und die relative Stellung
der einzelnen Organ komplexe zueinander streng geregelt ist. Die 8 Kron-
blätter ordnen sich in der wiederholt geschilderton Stellung vor den
5 Kelchblättern, und das Androeceum schlicsst sich mit 8 Zeilen an sie an;
3 von diesen Zeilen schlicssen mit Carpollcn ab2).

1) H o f m e i s t e r , 18GS, Fig. 81, p. 458.
2) Nur bei 1). pcnlagynwn rcgelmüssig 5 Carpelle. Dio Orientierung der Carpollo

ist variabel, da nicht immer dieselben Staubzeilcn mit der Ausbildung der Fruchtblätter
den Anfang machen.
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Die Blüten von Aconitum verhalten sich genau so, nur dass die
Staubblätter zahlreicher auftreten (3—8 pro Zeile gegen 3—5 bei Del-
phiniitm).

E i n e Lehre von z i e m l i c h e r T r a g w e i t e können wir jetzt schon
aus unseren Delphinienstudien ziehen. Wenn wir die gliederreichen Spiral-
stellungen bei Ranunculaceen verstehen wollen, so genügt es nicht, die
Parastichen abzuzählen und aus ihnen mechanisch den numerischen Wert
des Divergenzwinkels zu errechnen. Entscheidend für 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 darüber aufklären. Es ist unerlässlich, einen Unterschied zu machen
zwischen A n o r d n u n g e n nach 3/s» 5/13 etc. Divergenz und wi rk l ichen
3/s> 5/i3 etc- S t e l l ungen . Als % Stellungen z. B. haben alle jene zu
gelten, wo im äussersten Umkreis konstant in d re i Umläufen acht
Glieder angelegt werden, das n e u n t e schon in die zweite Reihe gerät und
somit acht Staubzeilen aufgebaut werden. Die Art des Zeilenverlaufes
wäre durch Zusätze zu kennzeichnen, wie: schief oder s t e i l , homo-
oder a n t i d r o m (d. h. im Sinne der Kelchspirale oder ihr entgegen auf-
steigend). Dadurch erfährt der Hörer, so genau, wie es Worte möglich
machen, 1) wie das Androeceum w i r k l i c h gebau t ist, 2) wie viel
Hon ig b l a t t e r in der Blüte auftreten können, 3) ob in diesen blüten-
morphologisch so wichtigen Punkten bei einer Gattung K o n s t a n z herrscht
oder nicht. Demgegenüber ist die Angabe der Divergenz ebenso prekär
wie nichtssagend. Sie lässt sich nie exakt ermitteln und variiert oft auf
demselben Torus. Ihre Kenntnis klärt über gar nichts auf. Allen nach
8/2i Divergenz geordneten Andröceen ist n u r das Eine g e m e i n s a m ,
dass bei ihnen das 22. Stamen steiler über dem 1. steht als das 8.
und 13. Im übrigen können sie 8-zeilig sein (J). datum) oder 13-zeilig
(Ilcllchorus viridis) oder 21-zeilig (Trollnis europaeus).

b) Consolida.

Sehr eigenartig ist der Aufbau bei Consolida. Ganz abgesehen davon,
dass auch hier Seitenpetala nicht zur Entwicklung kommen, finden wir
vor dem unpaaren Kelchblatt statt zwe ie r Spornpetalen nur e ins ; wir
finden weiter statt a ch t Staubzeilen nur fünf, statt dreier Carpelle Hin-
ein s. Die 5 Staubzeilen sind den 5 Kelchblättern superponiert, somit die
median hintere dem' einzigen Kronblatt (Fig. 19III). Solange dieses für
ein einfaches Organ galt, konnte man ruhig am Ende der übrigen 4 je
ein Kronblatt ergänzen und erhielt eine rein spiralige, durchaus nach 2/r,
gebaute Blüte (Payer 1854, Braun 1858, B a ill on 1868).

Als die wahre Natur des Spornpetals erkannt war, fand man das
Auftreten zweier Blumenblätter am Anfang einer einfachen Staubzeile an-
stössig. Eich ler (1878, p. 1G5) stattete Consolida darum mit einer hypo-
thetischen Corolle aus, in der 5 Kronblätter mit den 5 Kelchblättern
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Fig. IS). D i a g r a m m e . I. D. datum. S c h e m a der B l ü t e n o n t o g e n i e . Kelchblatt
(St—B) und die 8 ältesten Stamina (/'—<?'), welche die 8 Staubzeilen einleiten, entstehen in
der Reihenfolge der Bezifferung. Von den Kronpriniordien entstehen die durch
verbundenen simultan. — 11. D. datum, e rwachsene B l ü t e , schematisiert (vgl. den
Hl ü t e n q u e r s c h n i t t p. 50). Die 8 Staubzeilen verlaufen homodrom. — III. V. Ajacis,
j unge B l ü t e , Q u e r s c h n i t t . Beim Spornpetahnu (homolog mit /'„ + 7'6 in Fig. II)
wird die Honigtasche getroffen. Die ft Staubzeilen verlaufen nntidrom. — IV. Tsopyrum.
Stellung des l'J-zeiligen Androeceum« (schematisch). — V. Hclleborvs. Häufigo Stollung des
Androeceuni8 (schematich). Dargestellt, ist ein Einzelfall von IT. nigcr, in welchem nur
7 von den 13 randständigen Staminalgliedern als Honigblätter ausgebildet waren (diese
schraffiert). VI. TrMius r<tn>/ßtict<x. JVrianth mit Berücksichtigung der Stellung und

Insertionsbreite der Tepalen.
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alterniertenx). Wieso das möglich schien, ohne Consolida von Delphinium
zu trennen, werden wir noch sehen. Zunächst schien erreicht, dass die
2 Spornpetale der Blüte ursprünglich in den hinteren Kelchlückcn ge-
standen hatten, also erst durch ihre Verwachsung an ihren theoriewidrigen
Platz gelangt waren. Da in der oberen Blütenhälfte bei dieser Anordnung
überhaupt nur diese 2 Blumenblätter vorhanden waren, schien auch das
Fehlen der Seitenpetalen erklärt. Wirklich e r k l ä r t war damit gar n i ch t s .
Blumenblätter, die, gleich denen in E i c h l e r s „erklärender" Corolle, am
Anfang gar ke ine r Staubzeilen stehen, sind bei Ranunculaceen genau so
rätselhaft, wie solche, die zu zweit am Anfang einer e infachen Zeile
auftreten. Trotzdem hierfür eine Erklärung nie gegeben wurde, hat sich
diese merkwürdige Corolle bis heute ziemlich zähe behauptet. Selbst als
Goebel (1886, p. 222) den so lange über die Achsel angesehenen Bericht
P a y e r s (1854, p. 251), dass die Kronprimordien vor den Sepa len
e n t s t e h e n , durch seine Nachuntersuchung bestätigte, Hess P r a n t l (1891,
p. 50) die alternierende Corolle nicht definitiv fallen. Er gehörte zu den
Vertretern jener Anschauung, die den spiraligen Blüten eine schier un-
berechenbare Plastizität zuschreibt. Die Frage, aus wie viel Kronblättern
Consolida bestehe, galt ihm als „ganz u n t e r g e o r d n e t " (1887, p. 231).
Diese theoretische Auffassung wird uns noch beschäftigen. Vorerst müssen
wir die Tatsachen zu Ende kennen lernen.

P a y e r und Goebel fanden also übereinstimmend, dass in jungen
Consolida-Blüten fünf voneinander getrennte e p i s e p a l e Kronprimordien
entstellen: das median hintere wächst zum Spornpetal aus, die 4 anderen
abortieren früh. In bestimmten Fällen kommen aber diese in normalen
Blüten latenten Anlagen zur Entwicklung, und die Erfahrung lehrt, dass
aus jeder von ihnen ein einzelnes Spornpetal hervorgehen kann.

Bei C. Ajacis findet man häufig an sonst normal blühenden Stöcken
2—3 Blüten, in denen nicht nur vor S2} sondern auch vor $5 ein Spornpetal
ausgebildet ist. A. B r a u n (1858, p. 338) hat sehr genau Fälle beschrieben,
in denen der Kelch, weil Vorblatt ß unterdrückt ist, zu früh einsetzt, so, dass
Äj median vorne fällt, wo ein Spornpetal geradezu störend wäre. Die An-
lage vor S2 bleibt latent; vor St und S3 aber, die bei dieser Orientierung
hinten stehen, tritt je ein Spornpetal auf. In anderen Blüten, vor denen a
und ß fehlten und S^ hinten stand, fand B r a u n vor £4, aber auch vor St
und S2 je ein Spornpetal. So sehen wir in Fällen, die nichts Monströses
oder Krankhaftes an sich haben, der Reihe nach aus jeder der fünf Anlagen
ein einzelnes Spornpetal sich entwickeln.

Die Co)isolida-Krone besitzt der Anlage nach gewiss fünf e p i s e p a l o
B l ä t t e r . Es fragt sich nur, w e l c h e n m o r p h o l o g i s c h e n W e r t s i e
h a b e n . Vom normalen Spornpetal, d a s v o r S2 s t e h t , wissen wir,
dass es aus zwei Blättern zusammengesetzt ist (vgl. p. 17). Auch in der
so häufigen Blütenvarietät, wo ausser ihm noch ein zweites Spornpetal vor

1) Eine ähnliche Corolle schon bei W y d l c r , Flora, 1854, No. 4, p. 49. Wydlor
fasste aber auch das Androcceum gauz anders auf. Die Verantwortung für die oben be-
sprochene Corolle trägt Eichlor allein.
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/SV, vorhanden ist, zeigt es den bei ihm gewöhnlichen Nervaturverlauf
(Fig. 2Oa). Das vor S:> stehende ist aber beträchtlich schmäler und zeigt
nur e i n e n rein median eintretenden Ilauptiierven (Fig.2()b). In der Nervatur
der Spreite zeigt sich bei den beiden P>l;it.tcrn der gleiche Unterschied, wie
in der des Spornes. D a s H l a t t v o r Kt e r w e i s t s i c l i a l s o a l s e i n -
f a c h e s B l a t t , d a s v o r /S'2 a l s V o r w a c h s u n g s p r o d u k t .

a'

Fig. 20. D. Ajncts. Blütenvarietät mit einem überzähligen Spornpetal vor Sb (a, b + 4).
a das auch in normalen Blüten vorhandene Spornpetal vor S.r a Spreite, a' der basale
Teil des Blattes mit den zwei Hautnerven Mv M„. — b das überzählige Spornpetal vor S6.

b Spreite, b' der basale Teil mit nur einem Hauptnerven M.

In voller Uebereinstimmung mit diesen Tatsachen zeigt sich an frühen
Jugendzuständen, dass das Primordium vor S2 viel breiter angelegt wird,
als das vor #-„ und frühzeitig schon ausgerandet erscheint, so dass es wie
eine Doppelanlage aussieht1). Nun zeigen aber auch die Primordien vor

1) Vgl. P a y e r (1854, p. 251), Goebel (1886, p. 223). Die Unterschiede in den
beiden Berichten betreffen nicht das Wesen der Sache. P a y e r spricht (bei /). dimricatum)
von je 2 Höckern, die „knuin entstanden, miteinander verwachsen"; (Joebcl (bei D. con-
unliila) von „einem breiten Wulst, der aber frühzeitig schon ausgerandet erscheint". Der
Unterschied kann im Einzelfall, aber auch in in der Auffassung liegen. Ich möchte dies-
falls dor (ioe bei sehen Darstellung den Vorrang einräumen, sie ist weniger schematisch und
schildert eingehender.

P a y e r nahm bei Ccmsolida eine echt 5-blättrign Krone an und deutete die Aus-
randung der Höcker als beginnende, bald gehemmte Spaltung. Bei Delphinium sollte
dann die Spaltung zur Durchführung gekommen sein, seine Krone bestünde aus 2 ganzen
und () halben Blättern. CJoobel begnügt sich, dio verschiedenen Deutungsmöglichkeiten
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Si und £3 dieses Aussehen, so dass wir schliessen müssen, dass auch in
ihnen zwei einfache Anlagen miteinander verschmolzen sind. Vor diesen
3 älteren Sepalen S1} t, 3 stehen aber auch bei Delphinium je zwei An-
lagen, die sogar durch ihr simultanes Entstehen eine engere Zusammen-
gehörigkeit bekunden. Consoliäa b e s i t z t also die g le i che ok to -
mere Co ro l l e wie Delphinium, n u r dass bei ihm je zwei vor
d e m s e l b e n ä l t e r e n Sepalum e n t s t e h e n d e K r o n p r i m o r d i e n
k o n g e n i t a l zu e inem e inz igen v e r w a c h s e n s ind, so dass tat-
sächlich nur 5 voneinander getrennte Kronprimordien entstehen. Indem
das A n d r o e c e u m denselben Gesetzen gehorcht wie dort, bau t es auch
h i e r vor j e d e m K r o n p r i m o r d i u r n je e ine Zei le auf, d. h. im
ganzen fünf.

Eine E r w ä g u n g a l l g e m e i n e r N a t u r dürfte hier am Platze sein.
Die Blüte von Consolida erscheint, wenn wir die heute distinkten Organe
betrachten, ungemein einheitlich und einfach gebaut. Alle Organe stehen
nach 2/s. Die nähere Untersuchung lehrt, dass diese Einfachheit auf einem
langen und komplizierten Weg zustande gekommen ist. Es war ein
schwerer Irrtum, sie für primitiv zu halten. Zwei Umstände hätten von
allem Anfang an hiervor warnen sollen: 1) die einheitliche Anordnung der
ganzen Blüte nach demselben spiraligen Gesetz ist ganz und gar exzeptionell
und wiederholt sich bei keiner zweiten Ranunculacee; 2) Consolida besitzt eine
in allen übrigen Merkmalen stark abgeleitete Blüte. Daraus ziehen wir die
Lehre, dass wir uns sehr hüten müssen bei den Ranunculaceen, einfache
und einheitliche Anordnungen für primitiv zu halten, und dass wir bei jeder
Blütenform streng darauf achten müssen, wie häufig sie auftritt und ob
die Blüten, in denen wir sie beobachten, in ihren sonstigen Charakteren
primitives oder abgeleitetes Gepräge haben. Diese Erfahrung wird uns bei
unseren weiteren Studien von Nutzen sein.

Vorläufig begnügen wir uns mit dem Ergebnis, dass sich die Blüten
aller zygomorphen Ranunculaceen auf denselben Grundplan zurückführen
lassen.

A n h a n g . Ich möchte ausdrücklich feststellen, dass durch diese Auf-
fassung der Consolida^Blüte alle Vorkommnisse, soweit sie ausreichend be-
schrieben sind, vollkommen verständlich worden. Leider ist bei den Blüton-
abnormitäten die genaue Stellung der zugewachsenen Blätter und Blättchon
selten, < der Gefässbündelv erlauf nie untersucht worden, so dass die Mehrzahl
dieser Beobachtungen ziemlich unverwertbar ist.

objektiv zu erörtern. Dio Unzulässigkeit der alternisepalen Krone hat Goobol schon
scharf betont. Leider wurden seine Feststellungen nie gebührend berücksichtigt.

Auf Payers Spaltungshypothese näher einzugehen, habe ich keinen Anlass. Ihr
schwerster Fehler ist ihre Entbehrlichkeit. Sie führt aber ausserdem zu bedenklichen
Hilfshypothesen und schafft eiuo unüberbrückbare Kluft zwischen den primitiven und den
vorgeschrittenen Kanunculaccen. Davon kann man sich nur durch Studiuni von Payoru
Abhandlung selbst überzeugen.
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Für dio Bourtoilung des B a u p i a n o s dor Blüton kllmon folgondo Fällo
in Betracht:

1) Goobo l (188G, p. 223). Ausreichend beschriebene Blüton von
C.' arvensis mit 4—6 rudimentären Bliittchon, im Falle vollzähligster Aus-
bildung oinzolno vor S4 und /$"5, Paaro vor Sl und *S8, g o n a u wio boi
Dc,lj)hiniuin.

2) Eich l er (1876, p. 1G7). Ganz unzulänglich beschriebene Blüton von
G. Ajacis mit nur 3 überzähligen Bliittchon, die in den drei vorderen Kolch-
lücken gestanden haben sollen. Wenn von den sonst latenten Anlagon nur
dio 3 ältesten entwickelt waren, mag das annähernd der Fall gewesen sein.
Uobrigens erweisen sich E i c h l e r s Angaben dort, wo ihm Altornationon aus
theoretischen Gründen erwünscht waren, sehr oft als unzuverlässig (Trollius,
Callianthemum, Nigdlastrum).

3) E o s s m a n n (Bot. Ztg., 1862, p. 188). Sonst normale Blüte mit auf-
gespaltetem Spornpetal. Auch G o e b o l s Fall deutet darauf hin, dass Auf-
spaltungen der verwachsenen Anlagen gelegentlich vorkommen.

4) R o s s m a n n (ibid.), Blüten mit 4—7 Spornblättern (C. oricntalis).
Ganz unzulänglich beschrieben; es kann sich um Ausbildung der latenten An-
lagen, aber auch um Füllung nach dem Typus b handeln.

5) B r a u n (1858, p. 362). 0. Ajacis mit 4-, 6-, 7-zähligem Kelch. Vor
den zwei Sepalen, die hinter der Medianachse am nächsten stehen, einzelne
Spornpetala. Zahl der Staubzoilen jedesmal mit der der Sepalen isomer.
Offenbar steht a u c h h i e r vor jedem Kelchblatt ein Kronprimordium vor
jedem Kronprimordium eine Staubzeile.

A l l e F ä l l e v o n F ü l l u n g e n kommen für den Bau der Krone nicht
in Betracht, sie scheinen durchwegs durch Umbildung von Staubblättern zu-
stande zu kommen. Zwei-Arten kenne ich aus eigener Anschauung:

a) (Bei C. Ajacis häufig.) Echte Kronblätter fehlen, Androoceum stark
reduziert. Statt der äusseron Staubblätter (oft statt fast aller), ziemlich in
3/8 Stellung zahlreiche Blätter von der Gestalt der Sepalen. Sie nehmen aber
an ihrer Basis nicht fünf, sondern nur ein Gefässbündel aufx). Der von A. B r a u n
(1858, p. 363) an erster Stelle beschriebene Fall scheint damit identisch
zu sein.

b) (An C. Olivioriana beobachtet.) Das gewöhnliche Spornpotal vor-
handen, ausserdem 1—2 Blätter von ähnlicher Gestalt, aber oben abgestutzt,
dio Honigtasche n i c h t gespornt, wohl aber leicht ausgehöhlt, die oino Spreiten-
hälfte manchmal schmäler entwickelt mit antheroidem Rudiment. E i n Haupt-
gofässbündol; Stellung staminal (d. h. einem Platze, der einem Kronblatt ent-
spricht schief superponiert). Von diesem Fall scheinen dio verschiedenen von
J t amoy bei Montmorency gefundenen ConsoMda-H\iiten (Bai 11 on 1863, p. 149)
und die von B r a u n (1858, p. 363) an zweiter Stelle angeführton Bluten-
formen nur graduell abzuweichen. (Grad der spornigen Aussackung, grössore
Zahl der zugewachsenen Blätter, gelegentlich Fehlen des normalen Spornpotals
und dann natürlich plastisch rogelmässiger Kelch.) Soweit dio mangelhaften
Beschreibungen ein Urteil zulassen, scheint es sich boi don Füllungsblättern
auch hior durchwegs um transformierte Stamina zu handeln.

1) Eine ganz gleich geartete gefüllte Varietät bei Niyclla damanceuu häufig
kultiviert.
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28 Rudolf Schrödinger.

D. Die Triiras der Dclpliiiiiccn und ihre Beziehungen zu Niyella.
Ich gebe zunächst 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 2/s» mit dem unpaaren Kelchblatt S2 median-

hinten, dieses helmig bis gespornt.
Krone , der Anlage nach oktoiner, mit dem Kelch mediansyminetrisch

zusammengeordnet: vor den 2 vorderen Kelchblättern St und &, und vor
dem median-hinteren S2 stehen Paare von Kronprimordien, vor den beiden
seitlichen S^ und $5 einzelne. (Entstehungsfolge wie beim Kelcli nacli %•
Je zwei ein Paar bildende Primordien entstehen simultan.)

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

Die Kronblattanlagen in der erwachsenen Blüte ungleichartig ent-
wickelt: die beiden median-hinteren ( = Spornpetala) als Honigblätter aus-
gebildet; Nektarien taschenförmig, basal, zu weiten bis schlanken Spornen
ausgezogen, diese in das helmige bis gespornte unpaare Kelchblatt ver-
senkt. Diese Spornpetala sitzend oder gestielt, im Falle partieller Sympetalie
vollständig miteinander verwachsen, so dass die beiden Blätter zusammen
nur eine S p r e i t e und einen S p o r n zeigen. — Die 6 übrigen ent-
weder vollkommen latent oder zu funktionslosen, kaum filamentlangen, aber
petaloiden Blättchen ausgebildet. Seltener die 2 seitlichen (vor £4 und
Sr,) von ähnlicher Grosse wie die Spornpetale, dann aber nektarsteril und
ungespornt (vgl. Detyhiniiim).

Adroeceum 12—60 Stamina spiralig mit so viel Staubzeilcu, als
Kronprimordien entstehen, an diese anschliessend (also mit 8 oder 5).

Gynoeceum stets stark reduziert, kaum je mehr als 5 Carpelle;
in der Hegel 3 oder eins. Orientierung variabel. — Carpello frei, mit
zwei marginalen Reihen zwei-integumentiger anatroper Samenanlagen.
Balgfrüchte.

Laubblatt palmat, gelappt bis tief geteilt, selten Segmente gestielt, oft
durch wiederholte Spaltung in schmale Lacinien aufgelöst. Infloreszenz (soweit
bekannt) in echten Trauben (diese zuweilen durch Sterilität der unteren Trag-
blätter armblütig). Blütenstielo mit 2 Vorblättora. Wuchs einjährig bis porenn.

2. Gattungsunterschiede.
Aconitum und Delphinium.

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

Androeceum homodrom 8-zeilig, 3—5 Stamina pro Zeile.
Carpelle in der Hegel 3.
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Aco n i t u m.
Die beiden Spornpetala stets vollkommen frei, viel kleiner als
das gespornte Kelchblatt und in dieses an langen, schlanken
Stielen ganz versenkt. Die übrigen Kronblätter fehlend oder
reduziert.
Dclphininm.
Die beiden Spornpetala meist vollkommen frei und sitzend,
Sporne in den Kclchsporn versenkt, Spreiten exsert; die beiden
seitlichen Kronblätter (vor Si} £5) zu genagelten, ncktarstcrilen,
ungespornten Blättern ausgebildet. Die übrigen 4 Kronblätter
fehlend oder reduziert.

Selten die vier oberen Kronblättor an der Basis mit ihren
Rändern leicht zusammenhängend und dann die Spornpotala
oft kurz gestielt (§ Staphisagria).

Consolida.
Kronanlage partiell sympetal, die beiden Spornpetala vollständig in

ein Blatt mit nur e i n e r Spreite und nur einem Sporn verwachsen.
Androeceum antidrom 5-zeilig. — 3 (selten 5) Stamina pro Zeile.
Carpell in der Regel nur eins.

Das einzige Spornpetal sitzend (zuweilen o b e r h a l b der Honig-
tasche genagelt, dann aber Nagel meist geflügelt), nur der Sporn
im Kelchsporn geborgen. Spreite exsert. (Bei genageltem Blatt
oft nur mit der Spitze.) — Alle übrigen Kronblätter meist
fehlend, seltener reduziert, nur ausnahmsweise nach Art der
Spornblätter ausgebildet.

A b s c h l u s s und Verg l e i ch mit Nigclla.

Die Gruppe der zygomorplien Gattungen gewinnt dadurch, dass wir
die Blüten aller auf den gleichen Grundplan zurückführen können, hohe
Einheitlichkeit. Die Gesetzmässigkeit dieses gemeinsamen Grundplanes ist
ziemlich eigenartig. Alle Formationen sind einander superponiert. Auf
einen 5-zähligen Kelch folgt eine 8-zählige Krone und ein 8-zciliges
Androeceum. Der Uebergang von der quincuncialen Stellung zur % Stellung
wird durch die Krone hergestellt, deren 8 Glieder einerseits in 2/r» Ordnung
vor den Sepalen e n t s t e h e n , andererseits die 8 Staubzeilen einleiten. Weiter
ist interessant, dass die beiden Kreise, welche plastisch medianzygomorph ge-
worden sind, in dieser Anordnung schon median-symmetrisch zusammen-
gestellt sind. Um so höhere Bedeutung gewinnt es, dass sich der gleiche
Grundplan nur bei einer e inz igen anderen Ranunculaceensippo aus-
gebildet hat, und zwar bei derselben, bei der wir auch das H o n i g -
b la t t g l e i c h a r t i g gebaut fanden: bei Nigclla. Es unterscheidet sich
im Grundplan der Blüte von Delphinium nur dadurch, dass das Gynocccum
wen ige r reduziert ± synkarp und oft ziemlich unbestimmt begrenzt ist
(12—5). Sonst verhält sich alles gleich; seihst die Entstehungsfolge der
8 Kronblätter ist nach P a y e r s Beobachtung hier die gleiche.
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30 Rudolf Schrödinger. Der Blütenbau der zygomorphen Eanunculaceen etc.

Ziehen wir das alles in Erwägung, so müssen wir auf eine nahe Be-
ziehung zwischen Nigella und den zygomorphen Sippen schliessen. Dem
stellt sich zunächst ein Hindernis in den Weg. Alles Gesagte gilt nur für
die engere Gattung Nigella, wie sie T o u r n e f o r t und L i n n 6 e be-
grenzt hatten. In der Gattung Oaridella, die heute leider mit Nigella ver-
mengt wird, ist die Krone zwar auch episepal, aber nur 5-zählig, und im
stark reduzierten Androeceum lässt sich die Anordnung nicht mit voller
Sicherheit feststellen. In den 50er und 60er Jahren, wo man das Sporn-
blatt von Consolida für ein einfaches Organ hielt, konnten P a y e r und
B r a u n , jeder nach seiner Weise, Garidclla und Consolida genau so
analogisieren, wie Nigella und Delphinium. Als man sich später zu der
Auffassung entschloss, dass das Cofisolida-Fetal zwei Blättern homolog sei,
entfiel diese Analogie. Das braucht uns nicht abzuhalten, den Gedanken
an einen näheren Zusammenhang der Nigellen und Delphinien weiter zu
verfolgen. Es muss sich ja in nahe verwandten Gattungssippen nicht a l les
parallel verhalten. Die "Tatsachen werden uns dabei nicht viel Schwierig-
keiten bereiten, wohl aber die Theorien. Der Betrachtung der Ranunculacecn-
blüten wird heute in der Literatur eine prinzipielle Auffassung zugrunde
gelegt, welche der Annahme einer näheren Verwandtschaft von Delphinium
und Nigella in hohem Masse ungünstig ist.

Wir dürfen nicht weiterschreiten, ohne uns mit dieser Auffassung
und den Gründen, auf welche sie sich beruft, auseinandergesetzt zu haben.

Wir unterbrechen zu diesem Zweck für einen Augenblick den Gang
unserer Untersuchungx).

1) Ich darf nicht verschweigen, dass nach E ich l e r (1878, p. 171 und 175)
Nigella oricnlalis vorwiegend mit einer Blüte Ä"6, C5 (alternierend) aufträte. Ich glaube
an die Existenz solcher Blüten nicht. Bai Hon, für den die Kronen der Nigellen hohes
Interesse hatten, führt eine Reihe Merkmale an, durch welche JV. orienlalis und seine
nächsten Verwandten {Nigdlasirum Moench) eine leichte Sonderstellung einnehmen. Von
einem Alternieren der Corolle aber weiss er nichts (1868, p. 11; 1863, p. 45). A. B r a u n
rangiert Nigdlasirum (1856, p. 366) unter die Nigellen mit s/s Krone. Ich selber fand die
Fetalen bei dieser Sippe stets iu genau derselben Stellung, wie bei den oktopctalen Arten,
nur dass häufig statt 8 nur 7 oder 6 ausgebildet waren; ich zweifle nicht, dass gelegent-
lich auch nur 5 vorkommen. Diese müssen dann so stehen, dass sie bei nicht allzustrcngen
Anforderungen zu alternieren scheinen.

Bei Nigcllastrum konkurrieren zuweilen mit den antidromen ] 3er Zeilen erheblich die
homodromen 8er Zeilen. Abgesehen von JV. integrifolia ist das Honigblatt der Nigdlastrum-
Arten weitaus das wenigst differenzierte von allen Nigellenpctalen. Nigdlasirum könnte
eine kleine rückständige Sippe darstellen, in welcher einzelne für die Nigellen charakte-
ristische Merkmale noch nicht streng hereditär geworden sind. — E i c h l e r selbst gibt zu,
dass er einen besonders regelmässigen Einzelfall gezeichnet habe, und dass ihm zahlreiche
Abänderungen vorgekommen seien, die er sich nicht erklären konnte.
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II. Die Auffassung der Ranunculaceenblüte in Blüten-
morphologie und Systematik.

a) A lexande r Braun (1858). Die moderne Auffassung der
Ranunculaceenblüte geht zurück auf A lexande r Braun . Um die ein-
zelnen Unrichtigkeiten, die sich in seine Darstellung dadurch eingeschlichen
haben, dass er das Spornpetal von Consolicla für ein einfaches Organ hielt,
brauchen wir uns an dieser Stelle nicht zu kümmern. . Hier interessiert
uns seine prinzipielle Vorstellung vom Wesen und Entwicklungsgang der
spiraligen Blüte (vgl. besonders 1858, p. 364—369). Diese ist in seiner
Auffassung ein einheitliches Gebilde, dessen Gesetzlichkeit ausschliesslich
auf der spiraligen Anordnung beruht. Die Unterschiede der verschiedenen
Blütenformen beruhen auf der Verschiedenartigkeit der Divergenzwinkel.
Den ursprünglichsten Fall stellen nach seiner Meinung solche Blüten vor,
wo alle Organe in unbestimmt begrenzter Zahl vorhanden und ohne
Prosenthese, ja auch, ohne absatzweise Aenderung des Divergenzwinkels auf
einer kontinuierlichen Spirale angereiht sind (Calycanthus). Von da führt
die Entwicklung weiter zu Blüten, wo einzelne „Abschnitte der Metamorphose"
ihre Gliederzahl zyklisch begrenzt haben, und weiter zu solchen, wo in den
verschiedenen Abschnitten auch verschiedene Divergenzen sich ausgebildet
haben:

Consolida (Qaridella) K*/6 | 0 /„ | AyR (8/8)
Delphinclhim, Nigella X\ | O/81 Ä%
Staphisagria, Nigellastrwn K2/6 \ C

3/n\ A8/^—13/^

Durch Einschiebung von Prosenthesen entstand dann Alternation
zwischen den beiden äusseren Kreisen (Ranunculus) und schliesslich
zwischen allen Kreisen (Aqnücgia). Diese Blüten vermitteln den Ueber-
gang zu den echt cuzyklischen Blüten. So weit A lexande r Braun.

Er legt, wie wir sehen, noch Wert auf Unterschiede in den Divergenzen,
die nur mehr halbe Grade betragen und weder das Leben noch die Ge-
stalt der Blüte beeinflussen; er betrachtet das Durchlaufen der Spirale,
das Beibehalten der gleichen Divergenz, weil es das Einfachere und Ein-
heitlichere ist, auch als das Ursprünglichere, ohne danach zu fragen, ob die
Begleitumstände, unter denen dies Einfachere und Einheitlichere auftritt,
die Ursprünglichkoit auch verbürgen. Das waren stark formalistische Züge.
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Gerade an diesen hält die Blütenmorphologie fest, obgleich die Tage der
idealistischen Spiraltheorie vorbei sind und die ursprüngliche Einheitlich-
keit der Ranunculaceenblüte längst nicht mehr über alle Zweifel erhaben
ist. Die starken Seiten seiner Darstellung, das s t r e n g e Achten auf
K o n s t a n z und G e s e t z m ä s s i g k e i t , wo immer sie begegnen, fand
weniger Nachahmung.

A .Braun wäre es nie eingefallen, spiralige Blüten, in denen gesetz-
mässig begrenzte Kreise vorkommen, als azyklisch auszugeben.

b) E i c h l e r (1878). E i ch l e r steht zunächst auf dem Boden der
B r a u n sehen Ideen. Auch für ihn ist die spiralige Blüte 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 Blütenmorphologie beherrscht. Er identifiziert den
Gegensatz zwischen q u i r l i g und s p i r a l i g anfgebauten Blüten mit
dem zwischen zyk l i schen und a z y k l i s c h e n Blüten. Jede re in
s p i r a l i g e Blüte ist in seinen Augen auch a z y k l i s c h , als hemi-
zykl i sch gelten erst solche, wo Kelch- und Kronkreis miteinander
a l t e r n i e r e n (etwa Isopyrum). Das hängt mit E i c h l e r s hart ver-
fochtener Ueberzeugung zusammen, dass für zyklische Blüten Alternieren
der Kreise typisch sei. Ich habe hier nicht zu untersuchen, wie weit diese
Auffassung bei anderen Angiospermenblüten sich bewährt. Bei den
Ranunculaceen ergibt sich zunächst die unliebsame Folge, dass nicht nur
Hellcborüs und Adonis, sondern auch Garidella, Nigclla, Aconitum und
Delphinium als azyklisch bezeichnet werden müssen, 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 g le ich g e b a u t e Perianthe das eine Mal als zyk l i sch
(Isopyrum), das andere Mal als azyk l i sch (Helleborus) bezeichnet werden
müssen.

So weit handelt es sich nur um terminologische Unzukömmlichkeiten.
Dabei bleibt es aber nicht. Weil E i c h l e r diese „rein spiraligen" Blüten
auch für „azyklisch" hält, sucht-und findet er in ihnen keine anderen Ge-
setzmässigkeiten als solche, die sich aus der „spiraligen" Anordnung er-
geben. Er beschreibt und vergleicht sie nur nach Divergenzwinkeln. Blüten
nach der Formel Ky6 | Öy81 A3/s. . . findet er bei Delphinium und Nigclla,
Blüten nach Ifi/6 | O/8 j A

8/21 . . . bei Delphinium und Helleborus, ja auch
bei Adonis. Die wirklich vorhandenen Aehnlichkeiten und Unähnlichkeiten
werden vollkommen verschleiert, und die meisten Gattungen erscheinen
variabler, als sie sind.

Die „Azyklie" dieser Blüten wird wörtlich genommen. Als ob in
diesen Blüten noch gar keine Konstanz von Stellungen sich herausgebildet
hätte, mutet ihnen Eich ler zu, sie könnten sich noch in „hemizyklischc"
umbilden, d. h. in solche, wo Kelch und Krone alternieren.

Solche hemizyklische Blüten sucht er in fast allen Gattungen nach-
zuweisen (Helleborus foetidus „bisweilen"; Niyella oricntalis „häufig";
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Consolida „im Typus"). Bei allen diesen Arten findet E i c h l e r daneben
auch noch die ursprüngliche, azyklischo Blütenform: insbesondere auch bei
Coiisofida, wo er in den B r a u n sehen Fällen eine ausnahmsweise auf-
tretende Corolle K"i6 | O-/ß j A\ erkennt. Eben an diesen Vorkommnissen
demonstriert er, wie „leicht in dieser Familie der Ucborgang zyklischer
zu azyklischer Stellung" sich vollziehe, und kommt zu dem Schlüsse, dass
bei den spiraligon Ranunculaceenblüten „grosso Unbeständigkeit in den
Zahlcnverhältnisscn und Strukturen" bestehe (1878, p. 1G7 und 175). Für
E i c h l e r s Lehre fehlt jedes Tatsachenfundament. Schwankungen im „ge-
naueren" Wert des Divergenzwinkels, unbestimmte Begrenztheit einer
spiraligen Formation und Unbeständigkeit in den Blütenstrukturen sind
dre i ganz v e r s c h i e d e n e Dinge. Welchen Wert überhaupt die Be-
schreibung spiraliger Stellungen durch Divergenzwinkel besitzt, welche
Bewandtnis es mit der Eich!ersehen Cb??so/?V/«-Corolle, mit den B r a u n -
schen Fällen, mit der hemizyklischen Blüte von Nigcllash-wn hat, haben
wir im ersten Abschnitt ausführlich erörtert. Die einzige gut gewähr-
leistete Tatsache, die 7f5(75-Blüte bei Ilcllcborus foctidus, beruht, wie wir
später sehen werden, nicht auf „Unbeständigkeit der Zahlcnverhältnisse
und der Struktur", sondern entsteht innerhalb der klar umschriebenen
Variationsbreite dieser Art als nicht häufiger, aber ganz verständlicher
Grenzfa l l .

Durch E i c h l e r s Schilderung der Ranunculaceen empfangen wir nicht
die leiseste Andeutung, auf welchem Wege die heutigen Formen entstanden
sind, und in welchem Zusammenhang sie zueinander stehen. Die einzige
Formfortbildung, die Beachtung findet, der Vorschritt von „azyklischen" Blüten
zu solchen, bei denen Kelch und Krone miteinander alternieren, ist ja nach
E ich l e r bei keiner Sippe ausgeblieben. Selbst bei Adonis entdeckt E i c h l e r
Uebergänge 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
Mirbe i s geistreich geprägtes Wort weit mehr geeignet ist, den Zustand
unserer Kenntnisse zu bezeichnen, als den Charakter einer natürlichen
Familie. Unsere Kenntnisse mögen par enchainement zusammenhängen,
die Formen der Natur aber haben stärkere Zusammenhänge. Jede
„famille par enchainement" ist eine u n a u f g e k l ä r t e Familie. Wohl
mögen die Formenkreise einzelner Familien so dezimiert auf uns ge-
kommen sein, dass wir uns auf die Dauer begnügen müssen, ihre Gattungen
durch wechselnde Merkmale Glied um Glied aneinander zu fügen; wir
müssen uns aber klar sein, dass der Systematikor, indem er dies tut, die
Waffen streckt. Dazu dürfen 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 erschöpft.
In E i c h l e r s Darstellung freilich und in den durch sie beeinflusstcn
Systemen sieht die Lage ziemlich hoffnungslos aus; aber E i c h l e r hat die
Ranunculaceen gar nicht in ihrem Innern angefasst. Er hat nur auf jene

Abliandl. d. k lt. zool.-botan. Ges. IM. IV, lieft 5. 3
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Forinumbilduiigen geachtet, durch welche die Ranunculaceonblüte von ihrem
spiraligen Charakter einbüsst und in ihrem Aufbau Aehnlichkeit gewinnt
mit gewöhnlichen zyklischen Blüten. Die Formen, die den spiraligen Bau
zu wahren schienen, betrachtete er a p r i o r i als p r i m ä r e n Schwärm.
Gerade an solchen Blüten aber, die nicht wie Coptis oder XautJiorrhixa
lünüberschwenken zu anderen Formenkreisen, sondern durch und durch
Ranunculaceen geblieben sind und trotzdem die Zeichen starker Ableitung
an sich tragen, müssen Tatsachen kund werden, die Bedeutung haben für
das Verständnis der Familie.

A lexande r B r a u n , stets ein guter Führer, hat auch hier den
richtigen Weg gewiesen und bei seinem Versuch, die Formcnwelt der
Ranunculaceen aufzuklären, die zygomorphen Blüten zum Ausgangspunkt
genommen. Freilich, er hat den Versuch unter Voraussetzungen unter-
nommen, die sich nicht bewährt haben. Soll uns das abhalten, seiner
Führung unter besseren Voraussetzungen zu folgen?

Wir haben im ersten Hauptabschnitt in dankbarer Benützung von
seiner und P a y e r s unvergänglicher Arbeit, unterstützt durch weitere
Tatsachen, die diesen Forschern unbekannt sein mussten, die zygomorphen
Blüten noch einmal studiert und uns überzeugt, dass bei ihnen in der Be-
grenzung der einzelnen Organkomplexe, in der stets gleichmässigen An-
ordnung der Krone vor dem Kelch, der Staubzeilen vor der Krone Ge-
setzmässigkeiten zutage treten, die als blosse Folge spiraliger Anordnung
nicht verständlich sind. Wir wollen im nächsten Abschnitt den Versuch
machen, ob uns das an den Delphinien Gelernte nicht helfen kann, auch
andere Ranunculaceenblüten in ihrem Aufbau besser zu verstehen.

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

Ich möchte zunächst zeigen, dass E ich lo r s Lehre noch unbe-
s t r i t t e n g i l t , dass die Systomatiker den taktischen Aufbau der Blüte wogen
seiner „Unbeständigkeit" zur Ausmittolung verwandtschaftlicher Beziehungen
für ungeeignet halten.

Ich möchte weiter zeigen, zu welchen Ergebn i s sen dies Vor-
ha l ten geführt hat.

Sch l i e s s l i ch darf man mit Recht erwarten, dass in diesen Systemen,
eben weil sie den Blütenbau gar nicht berücksichtigen, andere otwa vor-
handene v e r w a n d t s c h a f t l i c h e Beziehungen desto deu t l i che r
zum Ausdruck kommen.

C. P r a n t l (1887 und 1891). P r a n t l s System (1891, p. 55) — houto
wohl das verbreitotsto — steht ganz auf dein Boden von Eich lors Lehre.
Dio Delphinien und Aconiten werden auf Grund des gespornten Honigblattcs
mit Aquilcgia zusammengestellt, dessen Blüten fast euzyklisch sind. Nicht
besser ergeht es den Nigollon, dio weit entfernt von Delphinium in oino
Gruppe eingereiht werden, wo sonst, abgesehen von Anemonopsis, nur Formon
mit alternisepalon Kronen vorkommen. An zweitem Orto (1887, p. 241) go-
steht der Autor selber, dass sie hier isoliert stehen. Aohnlichkoiton im Blüton-
bau wird hier, ganz im Sinne E ich le r s , keine Bedeutung beigemessen; dor
Systematiker behilft sich mit anderen Merkmalen. Bei den Holloboreen scheidet
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er zunächst dio Zygomorphon mir. Arpu'lrgia auf Grund dos gespornten llonig-
blattcs aus; dann bringt or dio übrigen Gattungen in zwoi Gruppon:

A. a) Sklorenchyrnring im Stongol fohlend, Blilttor oinfaeh, s o l i o n
3 - z ä h l i g zusammengesetzt: Cnlllia, Trolliiis, Callianthcmum (.!$-zählig), Helle-
horns, Eranthis.

A. b) Sklerenchymring vorbanden, Bliittor 3-zählig odor fiedrig zusammen-
gesetzt: Nigclla (!), Lcptopyrum, Isopyrum, Coplisf!), Xanlhorrhixa (!), Aiicmonopsis,
Adam.

Es bedarf nicht violer Uoberlogung, um zu erkennen, dass dio hier bo-
nutzton Merkmale zur Charakterisierung grössoror phylogenotischor Gruppen
ganz ungeeignet sind. Ausbildung von Spornen an den stets ausgehöhlten
Nektarion, Selbständigwerden der Blattsegmonto durch immer tioforo Toilung
der Spreite, Zustandekommen eines Festigungsringes im Stengel, das alles
sind nur Etappen auf dem Weg von einfacherem zu komplizierterem Bau be-
stimmter Organe, der füglich in jeder Untersippe eintreten kann. Ein Seiten-
blick auf die A n o m o n e o n belehrt uns, dass alle Fortschrittsstufon gelegentlich
je in einer einzigen Gattung nebeneinander vorkommen *).

Der Unterschied zwischen den einzelnen Vorwandtschaftsgruppon kann
nicht darin liegen, ob ein solcher Forschritt sich überhaupt vollzieht, sondern
in welchor besonderen JForm er eintritt. Gerade diese Seite wird hier ganz
ignoriert. Ich will die heiklo Frage, wo das einfache Blatt aufhört und das
zusammengesetzte anfängt, ganz unberührt lassen. Mag man das in feine
Lacinien aufgelöste Blatt von Nigclla so oder so betrachten, jedenfalls herrscht
bei ihm ein ganz anderes Teilungsprinzip, als bei den ternaton Blättern 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? {Delphinium und Aquilegia.)
Uebor die Bedeutung des Spornmerkmales selbst haben wir schon gesprochen
(p. 18).

Am schlimmsten kommen die anatomischen Merkmale weg. Was P r a n t l
unter einem S k l e r e n c h y m r i n g versteht, wird uns nirgends gesagt und lässt
sich auch aus der Anordnung der Gattungen nicht erraten. Bei strenger
Fassung des Begriffes müsste eine einheitlich gebaute Sklerenchymscheide den
ganzen Zentralzylinder umziehen; dann wird in Gruppe A. b dio Einordnung
von Nigclla unmöglich, die von Coptis mindestens bedenklich. Begnügt man sich,
Nigclla zuliebe, mit einem aus Bastkappen und interfaseikularen Skloronchym-
brückon zusammengefügten Ring, so fliossen die beiden Gruppen A. a und A. b
ineinander; denn bei den meisten bisher untersuchten Trollius- und Jlclhborus-
Arton sind die Zellwände dos interfaseikularen Gewebes merklich vordickt
und verholzt. Keinesfalls aber kann man den Begriff des Skloronchymringes
so nachsichtig fassen, dass er auf Xanthorrhixa passte: soino Bastkappen
sind voneinander gänzlich isoliert2).

Bei konsequenter Anwendung der von P r a n t l bonützten Merkmale sind
von den vi or z ehn aufgestellten Holloborcengattnngon v i e r im System nicht
unterzubringen {Nigclla, Xanlhorrhixa, Callianthcmum, Cojitis)").

1) 1. Palsalilla patens, Bastkappen fehlen; P. vcrnnlh, Bastknppen vorhanden; P.vul-
(jarix und pratensis, Bastkappcn und Sklcrcnchymbriickcn schlichen einen • mechanischen
Ring (Moycr, 1885, \). 17). — 2. Ranunculus: alto Stufen von ungeteilten Laubblüttcrn
bis zu solchen mit gestielten Segmenten.

2) Vcrgl. für NigclUt, TrolUus, Jlcllcboru,*: Meyer (18S5), für Copth und Xunlhorrhha
meino eigenen Ausführungen (Abschnitt I I I D, p. 48).

3) Ich hnlto mir vollkommen vor Augen, dass ca gerade in guten phylogenetischen
Systemen oft gnr nicht leicht ist, dio Hauptgruppen so zu diagnostizieren, dass alle
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Kaum glücklicher war P r a n t l bei den A n e m o n e e n (1891, p. 61).
Auch hier werden die Hauptgruppen auf sehr bedenkliche Merkmale gegründet.
Das erste (Sa mit 1 oder 2 Integumenton) reicht bei den Helleboreen knapp aus,
um Leptopyrum Rchb. von Isopyrum generisch zu trennen, das andere (Sa hangend
oder aufrecht) hält bei Adonis nur Sektionen auseinander und mussto bei
Myosurus erst zurecht gedeutet werden.

c. D e l p i n o (1899). Ganz anders fasst D e l p i n o die Sache an. Er
legt den Hauptwert auf die Nektarien und Blütenstände. Er macht aus
Cimicifuga, Actaea; — Xanihorrhiza ; — Copiis, Isopyrum; — Hydrasiis wegen
ihrer Trauben mit vorblattlosen Blüten einen besonderen Stamm ( C i m i c i f u g a o)
und gliedert den Rest ohne Rücksicht auf die Art der Placontation nacli
Nektarienmerkmalen (Grube, Tasche, beschuppte Tasche,, röhriger Becher, Sporn).

{ Anemone, Clematis
Thalictrum, Pulsatilla
Eranihis

Trollius

Tr. palmat.
Galtha

Ranunculus
§ opistolcpis

Batrachium

ITcllcborus

Nigella
Delphinium

Myosurus

Euranunculus

1
Adonis

Aquilcgia, Consolida, Aconüum.

Wenn D e l p i n o die strenge Trennung der Helleboreen und Anemonoen
aufhebt, so ist das nicht so schlimm; aber Formen, wie Nigella und Delphinium,
aus solchen, die gleich ihnen vielsamig sind, über solche hinweg ableiten, bei
denen strengste Einsamigkeit hereditär geworden ist, das dürfte doch nicht
angehen.

Auch wenn D e l p i n o einen wichtigen Gegensatz darin sieht, ob die
Blütenstiele in traubigen Infloreszenzen Vorblätter 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
Blütenstände nicht ausgebildet haben, und diese Gattungen alle in engeren
Zusammenhang brachte mit denen, in deren Trauben die Blütenstiolo Vor-
blätter tragen, so lag dafür kein zureichender Grund vor.

Dem Grundplan der Blüten wird auch hier jede Bedeutung aberkannt.
Man beachte nur, wie von Trollius hör über Batrachium eine alternierende
Corolle bei Euranunculus sich ziemlich gut fixiert, bei Nigella einer opisopalen
Krone weicht und bei Aquilegia wieder auftaucht. Das ist eine fast unheim-
liche Plastizität. An den Grundplan der Blüten hat D e l p i n o gar nicht
gedacht.

Das etwas flüchtig hingeworfene System des geistvollen Biologen ent-
hält glückliche Gedanken. Soweit die Morphologie des Honigblattos in Be-
tracht kommt, ist die direkte Linie von Trollius zu Nigella und Adonis organo-

Gattungcn umspannt sind. Die Schwierigkeit entsteht aber dann bei den zurückgebliebenen
Gattungen der Sippe, die dem gemeinsamen Formenkreis, aus dem auch andere Sippen
hervorgegangen sind, noch nahestehen; nicht bei so vorgeschrittenen Formen, wie Nigella
und Xanthorrhiza, wo die Charaktenuerkinalo doch schon ausgebildet sein müssen.
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phylotisch unzweifelhaft richtig gozogon. Dio Idco aber, dio ganz andors
gestalteten ITonigblätter von Anemone, Eranlhis, Ilcllcborus, AquilcAjia an dioso
Linie an allen möglichen Punkton anzugliedern, war oin bedenklicher Miss-
griff, und dio so auffallende Aohnlichkoit dor Honigbliittor bei Ilclkborus und
hopynnn durfte gerade in d i e s e m Systom nicht ignoriort worden.

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

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

Wie wir im vorigen Abschnitt gesehen haben, beruht die heutige Be-
urteilung der „spiraligen" Eanunculaceenblüte auf der fundamentalen Vor-
stellung, dass diese Blüte ihrem Ursprung nach ein einheitliches Gebilde
sei, dessen Aufbau durch ein spiraliges Gesetz beherrscht wird. Zur Zeit,
als diese Vorstellung entstand, sah man noch in der Spiraltendenz ein dem
Sprosswachstum immanentes Prinzip und in den aneinander gereihten Blatt-
formationen der Blüte eine Stufenfolge durchwegs a u f s t e i g e n d e r Meta-
morphosen. Die idealistische Spiraltheorie hat längst ihren Zauber ver-
loren, und eine Reihe wichtiger Tatsachen l) drängt uns zu der Ueberzeugung,
dass in der Ranunculaceenblüte zwei ursprünglich heterogene Komponenten
miteinander verbunden sind:

1) Der eigentliche B l ü t e n k o n u s , der auf seiner Fläche mit Sexual-
organen dicht besetzt ist, in seiner Randzone aber mit Honigblättern, die
durch Umbildung aus Staubblättern hervorgehen.

2) das P e r i a n t h , das aus transformierten Laubblättern besteht, die
unter Verdichtung ihrer Stellung vom Stengel her an den eigentlichen
Blütenkonus herangerückt sind.

Ich hielte es für unvorsichtig, der nun folgenden Untersuchung der
Stellungsverhältnisse diese moderne Auffassung wie einen unumstößlichen
Lehrsatz zugrunde zu legen; denn die Tatsachen, mit denen wir uns hier
beschäftigen werden, sind geradezu ein letzter Prüfstein für die Richtigkeit
dieser Auffassung. Wir dürfen die primitive Ranunculaceenblüte von vorn-
herein weder als einheitliches Gebilde, noch als Fusion zweier heterogener
Elemente betrachten, sondern müssen die einzelnen Teile der Blüte, For-
mation um Formation, jeden in seiner eigenen Gesetzlichkeit studieren.
Sollte etwa bestimmten Teilen oder gar a l l en die gleiche Art der Gcsetz-
mässigkeit innewohnen, so muss sich das bei der näheren Untersuchung von
selbst ergeben. Wir beginnen mit den Perianthen.

1) Die hier in Betracht kommenden Tatsachen finden sich, im verschiedenartigsten
Sinne beleuchtet, bei: P a y e r (1854, p. 245-2G1), ß a i l l o n (18G3, 1808), Goobel (18Sü,
p. 217—229; 1900, p. 152 u. 726), D r u d e (1887, p. 245), P r a n t l (1887), Öolukowsky
(Böhm. Gesellsch. d. Wiss., 189(5, 1900), IC. Schaf f n i t , Ueher die Ncktarien der Eanun-
culacccn (Inaug.-Dis3. Erlangen, 1901).
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A. Bio Pcrianthe.

Die überwiegende Mehrzahl der Perianthe stellt bei den Hclleborccn
fünfzähligo geschlossene Kreise dar, die quineuncial entstehen und sich
morphologisch von den pentameren Kelchen und Pcrianthcn anderer Angio-
spcnnenblüten nicht unterscheiden. Diese Form fehlt bei keiner Gattung
gänzlich und ist bei mehr als zwei Dritteil derselben strenge konstant oder
doch weitaus vorherrschend.

Strenge konstant: Consolida, Delphinium, Aconilum, Nigclla, Gariddla;
Aquilcgia, Xanthoirhixa; Callianthcimim (?); nahezu strenge konstant: IlcUcbonts;
woitaus vorherrschend: Isopyrum, Leptopyrum und wohl auch Coj)tis; endlich
bei einem Dritteil dor Trollius-Arten.

Bei Actaea und Oimicifuga treten neben den pentameren Perianthen
varietätsweise auch tetramere auf, und zwar so häufig, dass sie als vor-
herrschend bezeichnet werden könnten. Da diese tetrameren Perianthe
sich aus 2 dekussierten Blattpaaren aufbauen, der Wechsel zwischen vier-
und fünfzähligen Blutenhüllen bei nahe verwandten Formen auch in anderen
Angiospermensippen häufig ist, hat dieser Fall nichts besonders Auffälliges.
Solche tetramere Varietäten sollen auch bei Isopyrum, Leptopyrum und
Coptis neben den dort vorherrschenden pentameren Perianthen vorkommen;
keinesfalls sind sie dort häufig. Relativ öfter finden wir bei diesen Gat-
tungen sechszählige Perianthvarietäten, die sich wie bei den zyklischen
Blüten aus zwei alternen Dreierwirteln aufbauen. Eranthis zeigt dann den
Fall, dass wenigstens in einem Teil der Gattung (E. hicmalis) diese hexa-
mere Form vorherrschend geworden ist. Soweit haben wir noch kein Vor-
kommnis gefunden, das nicht bei anderen Angiospermenblüten sein Ana-
logon hätte.

Es bleiben uns noch die Gattung Caltha und zwei Dritteil aller
Trollms-Krtan*),' bei denen die Perianthe unbestimmt begrenzt sind (5 bis
12 und mehr Blätter)2). Wenn man die räumliche Anordnung bei einer
grösseren Anzahl prüft und sich dabei frei hält von der Neigung, diejenigen
Fälle, welche sich am leichtesten schematisieren lassen, für die wichtigsten
zu halten, so muss man zu der Ueberzeugung kommen, dass hier eine be-
stimmte Form der Gesetzmässigkeit nicht zur Ausbildung gelangt ist. Ganz
allgemein gilt freilich die Regel, dass die ersten Blätter Anschluss an die
Laubblattspirale haben und ihre % Ordnung fortsetzen 3); aber längstens
beim G. oder 7. Blatt wird auffällig, dass die späteren Blätter diese Ordnung
nicht streng einhalten; sie treten nicht, wie sie nach 2/Ö Ordnung sollten,

1) Das monotypischo Anemonopsis mncrophylla, das sich ganz ähnlich zu verhalten
scheint wie die hier besprochenen Trollius-Arten, lasso ich vorläufig beiseite. Hier, wo
es sich um die Grundlegung der Auffassung handelt, dürfen nur Formen herangezogen
werden, die der Untersuchung in ausgedehnterem Masso zugänglich Rind.

2) 7'/'. c.urojxten.H, axinficus etc., auch Tr. lilaci'nvs.
'it) Auch dio determinierten Perianthe zeigen, soweit dio mit einer Blüto abschliossendo

Achso Laubblätter trägt, Anschluss an dio 2/6 Spirale des Stengels (Gariilcllu, Niyvlla,
lTcllrboriis),
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vor Blatt 1 oder 2, sondern erscheinen etwas gegen die diesen Blättern
vorangehenden Lücken verschoben; je weiter man vorschreitet, desto ge-
nauer treten die Blätter in die Lücken, die sie vorfinden. Dies der all-
gemeine Verlauf. Im einzelnen herrscht ziemliche Mannigfaltigkeit. Oft
wird die 2/Ö Ordnung schon lange vor dem 6. Blatt gestört, die späteren
Blätter überspringen oft eine oder mehrere Lücken1) und besetzen andere
doppelt. Zuweilen entstehen Anordnungen, die mit spiraliger Stellung
keine Aehnlichkeit mehr haben. So sind bei Caltlta Fälle gar nicht selten,
wo in die beiden Lücken zwischen Blatt 1 und 2 je 2 Blätter mit aus-
steigender Deckung sich einschieben. Wirkliche Gesetzmässigkeit tritt erst
dann ein, wenn diese Perianthe sich durch starke Reduktion auf einen ge-
schlossenen Kreis begrenzen. Es kommen dann dieselben pentameren
Perianthkreise zustande, die bei den meisten Gattungen weitaus vorherrschen.
Der Fall begegnet bei Caltha varietätsweise sehr oft und ist für ein Dritt-
teil der Trollius- Arten typisch 2).

Soweit die Tatsachen. Sie stehen im besten Einklang mit der Vor-
stellung, dass die Perianthe ihrem Ursprung nach Laubblatthüllen sind, die
sich erst im Laufe der Zeit dem mit Sexualorganen besetzten Blütenkonus
angeschlossen haben. — Die Perianthblätter hätten dann die % Stellung,
mit der ihre Blätter einsetzen, hereditär vom Stengel mitgebracht. An der
Randzone des Blütenkonus aber finden sie andere räumliche Verhältnisse
vor; dort bleiben die internodialen Streckungen der Achse aus, die rasch
eintretenden Superpositionen würden zur vollständigen Deckung der älteren
Blätter durch die jüngeren führen. Sowohl der Knospenschutz wie die
Schau Wirkung finden bessere Förderung, wenn diese Deckungen unter-
bleiben, und es kann darum nicht überraschen, wenn die mitgebrachte
Stellungsgewohnheit in diesem Sinne modifiziert wird. Der Mangel einer
definitiven Ordnung bei den noch unbegrenzten Perianthen würde 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 überholt. Da auf den Laubblattstengeln der Helleboreen durch-
wegs 2/5 Stellung herrscht, ist es nur begreiflich, dass sich bei den meisten
Formen % Perianthe determiniert haben. Der Mangel einer definitiven
Ordnung in den unbegrenzten Perianthen macht aber das gelegentliche
Auftreten'anderer Zahlenvarietäten ebenso verständlich; das gilt besonders
für die hexamere Form, da ja das G. Blatt fast immer mit dem 1. und 3.
halb und halb in Alternation stellt, so dass bei der Reduktion auf C Blätter
zwei trimere alternierende Wirtel fast schon gegeben sind (Diagr. VI).

Das Perianth der Helleboreen entbehrt also in der ursprünglichsten
Gestalt, in der wir es kennen, jeder strengeren Gesetzmässigkeit in Zahl

1) Gute Beispiele bei Goebol , 1SS0, Tat XII, Fig. 21 u. 22.
2) Tr. pumilus, luxus, jHitulus, Lcdchuri.
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und Stellung seiner Glieder, es unterliegt aber frühzeitig starken Reduk-
tionen und hat sich auf diesem Wege bei der Mehrzahl der Gattungen in
streng gesetzinüssigen Formen determiniert, die ganz und gar denen
gleichen, die wir auch bei zyklischen Blüten finden.

1$. Die Soxualforiiintloiion.

Für die Poriantlic der Helleboreen fanden wir es charakteristisch, dass
bei ihnen im ursprünglichen, noch unreduzierten Zustand eine ständige
Form der Anordnung fehlt, und dass" im reduzierten Zustand ihre Glieder-
zahl streng begrenzt ist. Die Sexualformationen bieten in diesen beiden
Punkten ein ganz anderes Bild. Bestimmte Begrenzung der Gliederzahl
ist s e l t e n , die räumliche Anordnung der Glieder zeigt aber schon in den
primitivsten Fällen eine klare Form der Gesetzmässigkoit.

Die Gynöceen. Zunächst wenige Worte über das Gynoeceum.
Im Gegensatz zu den auch sonst rückständigen Anemoneen ist bei den
Helleboreen die Zahl der Carpelle schon früh starken Reduktionen unter-
worfen. Doch finden sich auch bei vorgeschrittenen Gattungen noch Arten
mit 10—12 Fruchtblättern (Nigclla p. p.), und strengste Konstanz wird selten
erreicht (Consolida). Für die Entwicklung des Blutenballes bleiben diese
Vorgänge ohne Folgen. Als letzt entstehende Glieder können die Carpelle
die Anordnung der anderen, vor ihnen angelegten Organe nicht mehr be-
einflussen und sie sind ihrerseits von diesen wieder ziemlich unabhängig.
In ihrer Stellung am freien Ende des Torus haben sie ein geschlossenes
Areal für sich, wo sie sich ziemlich frei rangieren können. Nächstver-
wandte Gattungen verhalten sich oft ganz verschieden {Consolüia Gu Dcl-
yhinium G3). Wo die Carpelle noch in ursprünglicher Vielzahl vorhanden
sind, setzen sie deutlich die Ordnung des Staminalsystems fort.

Die Andröceen . Wir halten uns in erster Linie an die so weit-
aus vorwiegenden Blüten mit % Perianth. — Das erste, was uns auffällt,
ist, dass die Andröceen im schroffen Gegensatz zum Perianth nie be-
s t immt b e g r e n z t sind, auch dann nicht, wenn sie statt spiralig in
simultanen Quirlen auftreten; die Zahl der Wirtel ist dann unbestimmt
begrenzt. Da Aqiiilcrjia 6—10, Xanthorrhixa 1—2 pentamere, mit einander
alternierende Wirtel hat, und in diesen Blüten auch stets 5 Perianth- und
5 Honigblätter auftreten, so erscheinen sie, abgesehen vom Gynoeceum, das
nicht immer rein fünfzählig auftritt, ganz aus isomeren Kreisen aufgebaut.
In diesen a u f f a l l e n d a b g e l e i t e t e n Fällen ist die räumliche An-
ordnung bei Perianth und Androeceum die g le iche . — Hieran schliesst
sich Consolida, wo sich vor jedem der 5 Sepalcn eine Staubzeile aufbaut,
und weiter öarülclla, wo mit den auch dort vorhandenen 5 antidromon
Staubzeilcn 8 homodrome konkurrieren. Das leitet hinüber zu den Blüten
von Niyclla, Delphinium und Aconiliun, wo die Andröceen echt 8-zeilig
sind und zwischen Perianth und Androeceum ausgesprochene Anisomerio
herrscht. Sie wird aber ausgeglichen durch die Honigblätter, die in ihrer
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Zahl mit den Staubzeilen, in ihrer Entstehungsfolge mit den Perianth-
blättern übereinstimmen. In § Nigellastrum finden wir dann Andröceen,
die zwischen 8-Zeiligkeit und 13-Zeiligkeit schwanken. — Bei allen übrigen
Gattungen finden wir in normalen Blüten 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 g e s p o r n t e Honigblätter, dann die hochdifferenzierten von
Ktmigella und Garidella, dann die relativ einfachen von Nigcllastrum, und
schliesslich bei den Gattungen mit, mindestens 13-zähligen Andröceen
Honigblätter, gegen welche die von Nt'gellastrum noch kompliziert er-
scheinen. Hier finden wir auch merkliche Inkonstanz in der Zahl der
Honigblätter, während bei den Gattungen mit 5-, 8- oder 10-zeiligcm An-
droeceum Variabilität in diesem Punkte nur bei Nigellastrum bekannt ist.

Fig. 21. Insertionsfeld des Staininalsystems in einer Blüte von Ilcllebortis viridis. Beziffert
sind die 21 ältesten Staminalgliedcr und die vom Glied 1 ausgehenden 13er; 21er und

8er Zeilen. Die Glieder l—13 gewöhnlich als Honigblätter ausgebildet.

Man beachte auch, dass die Liste der Gattungen mit eigentümlichem
Androeceum zusammenfällt 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 Blüten, in denen die
Ordnung des Androeceums immer verschiedener wird von der des Perianths.

Die S tarn inal system e der P r i m i t i v e n . Wir betrachten von
den primitiveren Formen zunächst Troll IMS, Caltha und Hell chorus1). Man
ist geneigt, anzunehmen, dass bei (hm Ranunculaceen sehr verschieden-
artige spiralige Anordnungen primär seien. Das bewahrheitet sich bei den
primitiven Helleboreen nicht. Die Andröceen all dieser Blüten zeigen

1) Aehnlich wie bei ihnen liegen die Verhältnisse auch bei Gallianthemum.
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den g le ichen T y p u s , dem freilich eine gewisse Variationsbreite zu eigen
ist. Sie wird aber sofort verständlich, wenn wir beachten, dass es sich
(iberall um sehr dichte Stellungen handelt, wo eine grosso Zahl schmaler
Organe .auf gegebenem Areal unter möglichster Ausnützung des Raumes
untergebracht wird. Schon leichte Aendorungcn im Grössenvcrhältnis
zwischen Torusumfang und Einzclorgan müssen eine entsprechende Acnde-
rung der räumlichen Disposition mit sich bringen. Von diesem Grössen-
verhältnis allein hängt es ab, wie viel Organe an der Peripherie angelegt
werden, bis der Umkreis besetzt ist und der Aufbau der Zeilen beginnt.

In all diesen Andröceen füllen acht Stamina den Umkreis noch
n ich t , und die Lücken zwischen ihnen sind ungleich gross (Fig. 21). Nach
den 5 ältesten bleiben grössere, nach den 3 späteren kleinere. In den 5
grösseren können fast ausnahmslos die nächst entstellenden 5 Staminal-
glicdcr (.9—13) ganz oder doch nahezu an den Rand treten, so dass sich
unter allen Umständen mindestens 13 Staubzeilen aufbauen. Zumeist sind
aber damit die 5 grösseren Lücken noch nicht gefüllt, und in die 3 kleineren
ist überhaupt noch nichts eingetreten. Das Grössenverhältnis zwischen
Einzelglied und Torus entscheidet darüber, wie gross die jetzt noch bleiben-
den Lücken ausfallen und wie weit die nächsten 8 Staminalglieder (14—21)
durch sie an den Rand treten können, ob es also bei den 13 Zeilen bleibt
oder ob 21 zustande kommen. Bei Trollhis und Caltha scheinen 21er
Stellungen vorzuherrschen, während bei Ilcllcbonis Mittelstellungen und
ausgesprochen 13-zeilige am häufigsten sind1).

Bei einzelnen Arten, wie Ilellchorus niger, kommen alle Zwischenstufen
vor von ausgesprochen 13-zeiligen bis zu. ausgesprochen 21-zeiligen An-
ordnungen. So weit herrscht hier grosse Variabilität; bedenkt man aber,
dass sich hier 4 Gattungen innerhalb dieser Grenzen halten, so muss man
sagen, dass die Andröceen auf dieser Evolutionsstufe ein sehr konstantes
Gepräge haben. Nur bei Eellcborus foctidus wird diese Variationsweite
manchmal überschritten, die 8er Zeilen beginnen mit den 13er Zeilen zu
konkurrieren, und es stehen nur 8 Glieder distinkt am Rande.

Da in diesen Blüten ein einfaches numerisches Verhältnis zwischen
den Zahlen der Staubzeilen und Perianthblätter fehlt, so ist es nicht über-
raschend, dass sich für die relative Stellung beider zueinander eine ständige
Gewohnheit nicht ausgebildet hat. Eine gewisse Gleichförmigkeit in der
Anordnung der Staminalzcllon vor den Tepalcn besteht wohl insofern, als
bestimmte Zeilen stets in der Nähe bestimmter Perianthlückcn stehen. (Es
stehen nämlich in der Nähe der Lücken, die den Tepalcn 1—5 vorangehen,
in eben dieser Folge die Zeilen 6 und 1, 7 und 2, 8 und 3, A, 5.) Die

1) Man darf die Mittelstellungen nicht etwa nach einein Zwischcnwcrt der Divergcnz-
reiho zwischen r>/in u n ( l "AM bezeichnen, etwa mit i:'/3l. Von 31 Zeilen ist gar keino Rede.
Das Chiiriiktnristischo der Mittelstellung 6/ia ™ 7n l'cgt darin, dass dio 21 homodromen
Zeilen mit den 1!5 antidromen Zeilen konkurrieren und man darum nicht bestimmt sagen
kann, ob 21 oder ll-J Zeilen vorhanden sind. Dio AnfangBglieder der 8 jüngsten 21er Zeilen
stehen nicht ausgesprochen am Itandc, aber auch nicht ausgesprochen in zweiler Keihe.
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genauere Stellung ist variabel. Nach meinen Beobachtungen ist bei Tlclle-
borns1) der häufigste Fall der, dass die Zeilen 2—5 ziemlich präzis vor
den Perianthlücken stehen, die übrigen nicht (Diagr. V u. Fig. 21). Wie
P a y e r s Figuren (PL 54, Fig. 20 u. ff.) zeigen, kommt es auch vor, dass
die 5 ältesten 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 steht2).

C. Die Honigblättcr.

Was nun die Ilonigblätter anbetrifft, so lässt sich ganz allgemein nur
sagen, dass sie stets am äussersten Rande des eigentlichen Blütentonis
stehen; höchst selten, dass ein einzelnes etwas weiter nach innen steht und
von einem älteren teilweise gedeckt erscheint3). Recht häufig sind genau
so viel Ilonigblätter wie Staubzeilen vorhanden; sie stehen am Anfang dieser
Zeilen, so dass sie dieselbe Stellung einnehmen, wie die ältesten Stamina
in solchen Blüten, denen Honigblätter fehlen. P r a n t l sagt von ihnen,
dass sie „ihren Stellungsverhältnissen nach sich unmittelbar an die Staub-
blätter anschliessen". Das ist auf alle Fälle ein schiefer Ausdruck; die
Ilonigblätter entstehen ja früher als die Staubblätter. — Wir werden später
sehen, dass für die vorgeschrittenen Blüten diese Ausdrucksweise gerade
das Gegenteil von dem sagt, was wirklich geschieht. Hier bei den primi-
tiven Blüten von Trollins und Helleborus sagt der Ausdruck „anschliessen"
viel zu wenig. Hier bilden die Honigblätter geradezu B e s t a n d t e i l e
des A n d r o e c e u m s , die man von ihm nicht trennen kann, ohne seine
Integrität zu zerstören. Das wird besonders in solchen Fällen klar, wo
weniger Honigblätter als Staubzeilen ausgebildet sind. Die Honigblätter
entstehen dann nicht in geschlossener Folge, sondern auf derselben gene-
tischen Spirale mit Staubblättern ohne Regel untermischt4) (vgl. Fig. 19 V).
Wir werden diesen Verhältnissen am besten gerecht, wenn wir die Honig-
blätter ins Androeceum einbeziehen und als Stamiualglieder betrachten.

In den p r i m i t i v e n Blüten sind also nur dre i s e l b s t ä n d i g e
F o r m a t i o n e n vorhanden: das P e r i a n t h und d ie be iden Sexual -
f o r m a t i o n e n . Die H o n i g b l ä t t e r s ind n i c h t s a n d e r e s , als die
im e r s t e n U m k r e i s ange l eg t en S t a m i n a l g l i e d e r , von denen
aus die Staubzeilen sich aufbauen. Sie haben hier eine neue Funktion
übernommen und in diesem Sinne ihre Gestalt umgebildet. Ich möchte
dabei das Verhalten von Trollins, wo selten oder nie die Anfangsglieder
aller Zeilen in Ilonigblätter umgebildet sind und eine Regel, wie viel und

1) Die Verhältnisse bei Trollius lassen sich schwer beurteilen, die europäischen Ver-
treter der Gattung haben azyklischo Perianthe.

2) Die dann resultierende Stellung erhält man, wenn man in Diagr. V, Zeile 1 und /t

vor Sif Zeile 2 und 5 vor S,2, Zeile 3 vor S3 rückt (p. 23).
3) Scheint nur bei Helleborus vorzukommen.
4) Von den 13 frei am Rande stehenden Staminalgliedern sind dort 1, 2 ... 5, G .. .

8, 9 . . 12 als Honigblätter ausgebildet, die dazwischen entstehenden nicht.
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welche Glieder transformiert werden, nicht zu erkennen ist, für den primi-
tiveren Fall ansehen, das Verhalten bei llclkborns dagegen, wo Umbildung
der Anfangsglicder sämtlicher Zeilen sehr häufig geworden ist, als den
schon vorgeschritteneren Zustand.

Bei IMhborm foethhis, dessen Androccctim die allgemeine Variations-
weito insofern überschreitet, als bei ihm die homodromen 8er Zeilen oft
ebenso distinkt sind wie die antidromen 13er Zeilen, werden fast stets nur
die Initialglieder der 8er Zeilen als Honigblättor ausgebildet; auch diese
nicht immer vollzählig, oft nur die ältesten 7, G oder 5. Diese 5 stehen
dann in Alternanz mit dem Perianth (Payer , PI. 54). Solche Blüten haben
grösstc Aehnlichkeit mit denen, die wir sofort besprechen müssen. Nur
müssen wir beachten, dass es sich hier um einen ganz gelegentlich auf-
tretenden Grenzfall der Variation handelt, der für die Gattung in keiner
Weise typisch ist.

D. Altcrnisepalc Kronen.

a) Isopy rum und Aquilcgia. Man kann sich zu den eben ge-
schilderten primitiven Blüten nicht leicht einen schrofferen Gegensatz vor-
stellen, als die durchwegs aus alternierenden pentameren Kreisen auf-
gebauten Blüten von Aquilegia. Diese beiden Extreme werden durch eine
Pflanze vermittelt, die man gewöhnlich zu Aquilegia in keine nähere Be-
ziehung bringt, die aber mit ihr in vielen Punkten allergrösste Üeberein-
stimmung zeigt: durch Isopyrum1).

Beide Gattungen haben ein dreizähliges Laubblatt mit nur von vorne
gelappten oder geteilten, im übrigen aber ganzrandigen Segmenten ; die Honig-
blätter beider gehören dem napfig-röhrigen Typus an. Bei einzelnen Isopyrwn-
Arten ist der Saum des Honigblattes schief abgeschnitten, und es gleicht dann,
abgesehen davon, dass es nicht gespornt, sondern nur ausgesackt2) ist, dem
von Aqiiihgia in hohem Masse (z. B. I. grandiflorum, Fig. 23, p. 47).

Bei beiden Gattungen ist der Zentralzylinder des Stengels gegen die
primäre Rinde durch eine aus englumigem Sklerenchym bestehende Scheide
abgegrenzt, an welche sich die nur in einem Umkreis stehenden Fibrovasal-
stränge anlogen.

Unter diesen Umständen verdient es unsere Beachtung, dass bei den
meisten Isopyn im-Arten, vielleicht bei allen, genau wie bei Aquilegia,
Isomerie und Alternanz der Honig- und Perianthblätter die Regel bildet3).
Im Androeceum dagegen verhalten sich die Isopyren noch wie die Primi-

1) Sehr ähnlich wie Isojyyrwn verhält sich die vorläufig monotypische Gattung
Lcptojiyrum (= I. fumarioides). Die von L6ve i l l e aufgestellte Gattung Jlodinicra ist mir
leider nicht bekannt. [JJ. lhalictroides, Bull. Ac. intern. geogr. bot., T. XI (1902), p. 119.]

2) Isopyrum zeigt überhaupt grosso Neigung, die ITonigbliittcr auszustiekcn. Die
kurze nackige Spornung scheint bei manchen fremden Arten viel auffallender zu sein, als
wir nach den vereinzelten aufgekochten Blüten schliespon (vgl. Makino« vorzüglich«
Beschreibung von /. adoroides: Bot. Mag. Tokio, Vol. XVI, p. 110, Sciniaquilcyia adoxoides).

3) Das gilt auch dann, wenn die Pcrinntho varietätsweise hexamer auftreten. Ge-
wöhnlich herrscht, wio bei Aquilcgin, Pentamerie. Stellvertretung der Honigblätter durch
Staubblätter und Ausbildung von überzähligen Honigblättcrn scheint selten zu sein.
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tiven: ein einfaches Zahlenverhältnis zwischen Perianthblättern und Staub-
zeilen fehlt, und wenn die Staubblätter in grösserer Zahl vorhanden sind '),
lassen sich in der Regel 13 Zeilen ablesen. Die Mittelstellung, die
Isopyrum dadurch einnimmt, erscheint um so prägnanter, da sein Honig-
blatt eine grosse Variationsweite besitzt und bei /. anemonoiäc.s dem von
Helleborus ebenso nahekommt, wie bei I. grandlflorum dem von Aquileyia
(Fig. 23). Helleborus ist aber die einzige primitive Helleboree, die ein aus-
gesprochen röhriges Honigblatt besitzt, und auch die einzige, deren
Androeceum am häufigsten 13-zeilig geordnet ist. Bei ihm sahen wir auch
die bei Isopyrum gewöhnliche Blütenform gelegentlich als Varietät auf-

tauchen (p. 45). Bei einem
Zusammentreffen so vieler
Umstände dürfen wir diese
3 Gattungen wohl auf ge-
meinsame Anfänge zurück-
führen.

Natürlich dürfen wir
weder Aquilcyid direkt aus
Isopyrum, noch dieses
direkt aus Helleborus ab-
leiten. Die bei Aquilcyia
noch regelmässig auf-
tretende Endblüte ist bei
Isopyrum bereits unter-
drückt , und Helleborus

zeigt nur in zwei Formen (II. corsicus und lividus) ternate Blätter2), während
seine übrigen Arten noch vielteilige Blätter besitzen.

In den verschiedenen Blutenformen, denen wir bei Helleborus, Isopyrum
und Aquilegia begegnet sind, lässt sich ein ganz bes t immt ge-
r i c h t e t e r 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 Andröceen gekommen, in denen meist die Anfangsglieder aller
Zeilen als Honigblätter ausgebildet sind. Bei einzelnen Formen, besonders
bei H. foet/dus, kommt es zu starker Reduktion in der Zahl der Honig-
blätter bis auf 8, ja unter 8. Als Grenzfall der Variation entstehen dann
vereinzelt Blüten, wo nur die ältesten 5 ausgebildet sind und mit den
Perianthblättern alternieren. Das Androeceum bleibt dabei im Prinzip

1) Bei allen in diesem Abschnitt besprochenen Arten ausser Aquüeyia sind itn Gegen-
satz zu den Primitiven starke Reduktionen des Androeceums nicht selten (Jfcllcborus nieist
über 100, Isopyrum manchmal nur wenig über 12). Die Art der spiraligen Anordnung ist
dann schwer zu beurteilen. Wir dürfen wohl annehmen, dass diese armzähligen Andröceen
sich vor der Reduktion in dem Zustand befanden, den wir bei den noch reichziihligen
Andröceen nah zugeordneter Arten finden.

2) Vgl. Sch i f fne r , Monogr. Ilellebororum. N. A. A. C. L. C, ISd. LV1, No. 1,
Taf. I, Fig. K, und Taf. III u. IV.

Fig. 22. Junge Aquilegia-ISlüte; Schnitt senkrecht auf
eine Symmetrale. (Alternisepalie der Carpelle ist häufiger.)
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lH-zeilig (vgl. Diagr. IV, p. 2H). Diese Ordnung wird bei Iso^ijnini zur
l i e r r s c h c n d e n R e g e l . Damit ist eine wichtige Umformung der Blüte
eingetreten: die 5 hier hereditären Honigblätter 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 gesetzmässige Stellung hat und in seiner Selbständigkeit den
Namen Krone verdient. (Das Perianth müssen wir dann natürlich als
Kelch bezeichnen.) Da aber diese 5 Honigblätter nichts anderes sind, als
die Initialen der 5 ältesten Staubzeilen, erscheint durch ihre beständige
Anordnung auch die Stellung dieser 5 Zeilen fixiert, und so das Staubblatt-
system mit der Stellung des Perianths verkettet. Diese 5 ältesten Zeilen
bauen sich über den 5 Honigblättern, also v o r den 5 Perianthlücken auf,
die 8 folgenden rangieren sich vor den Sepalen, wie sie eben müssen: j e
e i n e vor St und S.>, j e zwei vor SH, £ t und 8$. (Diagr. IV). Das ist zum
mindesten das allgemeine Verhalten. Doch lassen sich interessanterweise
Einzelfälle beobachten, was das Androeceum nur 12- oder 11-zeilig ist,
weil vor einem oder zweien der Sepalen, die gewöhnlich mit 2 Staubzeilen
belastet sind, nur e i n e auftritt.

Fig. 23. (+20.) a—c Isopyrum, Honigblätter. a I. anemonoides, b 1. adoxoides, c /. grandi-
florum, d Aquilegia (hispanicaf), junges Bpornpetal.

Vielleicht ist hier der Weg gezeigt, wie die Stufe von Aquüaßa er-
reicht werden konnte, die sich (abgesehen von der strengeren Konstanz
der Pentamerie) von der Isopyrmn-Stufe wesentlich nur dadurch unter-
scheidet, dass vor sämtlichen Sepalen einzelne Zeilen entstehen. Da die
Carpelle überall am Ende von Staubzeilcn auftreten, hat mit diesem Fort-
schritt die dem Perianth schon bei den Primitiven eigene pentamere
Ordnung, die sich bei Isopt/rtnn nur auf die Honigblätter übertragen hat,
durchgegriffen bis ins Innerste der Blüte. Es ist nur die letzte Konsequenz
dieser Entwicklung, wenn bei Aquilegia die Staubzeilen sich auf ihren 2mal
f> Zeilen nicht mehr spiralig, sondern konzentrisch ordnen und schliesslich
auch quirlweise simultan entstehen.

b) 1. Anemonopsis, Actaca, Cimi<• i fn <ja\ 2. doptis, Xan-
Ihorrh ixn. Diese zwei Sippen schliessen sich durch den Bau ihrer Honig-
und Laubblätter Tsopt/nim-Aqnileyia nahe an, unterscheiden sich aber sowohl
von diesen beiden als unter sich in sehr präziser Weise.
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Die n a h e V e r w a n d t s c h a f t zu Isopynmi-Aquilegia zeigt sich vor
allem im ternatenx) Bau des Laubblattes und im napfig-röhrigen Typus des
Honigblattes. Die r e l a t i v e S e l b s t ä n d i g k e i t zeigt sich darin, dass die
Blattabschnitte stets an ihrem Rande gesägt sind, und weiter darin, dass
die Honigblätter nicht lang-röhrige, sondern seicht-napfige Becher darstellen 2).
Bei Anetnonopsis sind sie allem Anschein nach stets nektarsteril, bei Actaca-
Cimicifuga häufig, bei Coptis selten. Hand in Hand mit dem Noktarsteril-
werden geht stets flächige Ausbildung.

Die A n a t o m i e des S t e n g e l q u e r s c h n i t t e s trennt die zwei Sippen
sowohl voneinander als von Isopyrum-Aquilegia. Anamonopsis und Aclaca-
Ciniicifuga zeigen wohl die skleronchymatische Zentralzylindorschoide, aber
ihre Geiässbündelspuren sind in 2—3konzentrischen Kreisen geofdnot. Coptis
und Xanthorrhixa haben die Gefässbündel wohl in e inem Umkrois stehen,
aber die sklerenchymatische Scheide kommt nicht zur Durchbildung. Sio fohlt
bei XanthorrJdxa ganzlich und ist bei Goptis durch eine einzige Lage auf-
fallend grosser und weitlumiger, aber verholzter Zellen ersetzt. Dafür besitzt
XanthorrJdxa einen kompakten Holzzylinder3).

Leider steht Blütenmaterial für die meisten Arten so spärlich zur
Verfügung, dass sich über Konstanz oder relative Häufigkeit der Vorkomm-
nisse nicht leicht ein sicheres Urteil gewinnen lässt. Bei dem monotypischen
Ancmonopste ist der Blütenbau noch so primitiv wie bei Trollim\ selbst
das P e r i a n t h war in den untersuchten Blüten noch unbestimmt begrenzt.
Auch einzelne CojJtis-Formen sind noch in ziemlich primitivem Zustand;
so fanden sich bei einer Form, die G. orientalis nahestehen dürfted),
13 sterile Honigblätter in einer Anordnung etwa wie bei Ilelleborus. Bei
den meisten Coptis-Arten aber, dann in der Gattung Actaea (-f- Cimicifuga)
scheint Ausbildung von mehr Honig- als Perianthblättern nur selten vor-
zukommen und alternierende Isomerie der beiden Organkomplexe recht
häufig zu sein; doch werden die Honigblätter oft nicht vollzählig aus-
gebildet; die vorhandenen aber stehen in Alternanz. Abgesehen von dieser
Reduktion, die vielleicht anit der Neigung zu Nektarsterilität zusammen-
hängt, stünden diese Blüten angenähert auf der Isojiyncm-Stufe. In
XanthorrJdxa endlich wird die Aquilegia-Stufc erreicht; seine Blüten
unterscheiden sich, soweit der taktische Aufbau in Betracht kommt, von
Aquücgia-Biüten nur durch die geringere Zahl der Staminalwirtel.

c) Eranthis. Von dieser mir wenig bekannten Gattung, die wohl
mit Recht nahe zu Ilelleborus gezogen wird, kenne ich nur E. hicmalis
besser. Es zeigt eine eigentümliche Modifikation der Entwicklung: die

1) Geht meines Wissens nur bei Coptis quinqucjolia in 5-zühligen Hau über.
2) Isopyrum adiantifolium vermittelt den Uebcrgang.
3) Für Actaea-Cimiciftiga vgl. M e y e r (1885, p. 35), für die übrigen Arten ist mir

Literatur nicht bekannt. Obwohl meine Arbeiten noch nicht abgeschlossen sind, glaube
ich doch schon mit Bestimmtheit sagen zu können, dass die von mir angeführten Merk-
male für die oben unterschiedenen Gattungssippen charakteristisch sind. — Ich bekenne
aber offen, dass ich noch nicht alle Arten habe untersuchen können.

4) Herbar des Wiener Hofmuseums; Coll. Keichb. fil. No. 227Odd (dort noch als
C. bracliypctala, bezeichnet).
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Einpassung des Androocounis ins Perianth ist der definitiven Begrenzung
der Krone v o r a u s g e e i l t .

Porianth moist G-zählig (3-{-3); Staubzoilon 12 ((5 vor don Porianth-
lückon, 0 vor don Porianthblättorn); Carpello 8—10 und mehr; als Uonig-
bliittor troton auch dio Anfangsglioder nicht altorniorondor Staub/eilen auf.
Altoi'niorond hemizyklischo Blüton von der Form 7va+3C3+3vlI1(G+G)G'jc bilden
aber oino häufige Blütenvariotät.

Wie verschieden die Evolutionsstufen sein mögen, welche die Blüten
bei den einzelnen Gattungen erreicht haben, sie erscheinen doch alle als
E t a p p e n auf d e m s e l b e n E n t w i c k l u n g s w e g , der d e u t l i c h
darauf h i n g e r i c h t e t i s t , H o n i g b l ä t t e r und S t a u b b l a t t z e i l e n
a l t e r n i e r e n d in den vom P e r i a n t h gegebenen Rahmen e in -
zufügen1) . Wenn wir zugleich die Aelmlichkeiten und Unähnlichkeiten, die
wir an anderen Merkmalen beobachtet haben, mitüberblicken, so werden wir
uns der Ueberzeugung nicht verschliessen können, 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 fächerartig auseinander.

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

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

I s o p y r o i d e a e .
1) Cimicifuginae: a) Ancmonopsis, öimicifuga, Aclaea. b) Coptis,

X.anthorr1dxa.
2) Isopyrinae: Leptopyrum, Isopyrum, Aquilcc/ia.
3) Helleborinae: TIclleborus, Ernnilns.

E. Episcpalc Kronen.
Von vorgeschritteneren Hclleborecngattungen bleiben uns jetzt wirklich

ausser Aconilinn, Delphinium und Consolida nur mehr d i e Gattungen übrig,
die wir schon am Ende des III . Abschnittes zu ihnen in nähere Beziehung

1) Eino Nebenerscheinung auf diesem Entwicklungswege ist dio schon oben an-
merkungsweiso besprochene Reduktion der Andrüceen. Sie zeigt Rieh am schwächsten in
der 7Äo;>yr«?/i-Gruppe, am stärksten in der Co^fe-Grnppo (vgl. dio Endformen Ai/uftat/ia
und Xanthorrhiza).

Abhandl. d. k. k. zool.-bot.in. Goi. IM. IV, Hoft 5. 4
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50 Rudolf Schrödinger.

gesetzt haben: NyjcUa und Garidclla. Wir kennen diese Gattungen schon
ziemlich genau. Wir brauchen unsere Ergebnisse nur im Lichte der seither
gemachten Erfahrungen zusammenzufassen.

Zunächst sei daran erinnert, dass auch hier die Ilonigblätter ge-
schlossene Kreise darstellen und bei dem Gros der Arten die Zahlenvcr-
hältnisse hohe Konstanz zeigen. Zahlenvarietäten fehlen im Perianth gänzlich,
kommen in der Krone nur bei 2 Niyclla-Arten vor, im Androeceum nur bei
eben diesen 2 Arten und bei Onridclla (vgl. ]>. ;'>0 u. 41). Im Gynoeceiiin
finden sie sich bei den Nigelien relativ häutiger (O12_2), bei den Zygo-
morphen äusserst selten, speziell bei Consolida nie. Von Azyklie kann hier
nicht die Rede sein.

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

Fig. 24. A Del-
phinium datum, halb-
erwachsene Blüte;
möglichst tief ge-
führter Querschnitt
durch die Sexual-
formationen. Fila-
mente in dieser Höhe
nicht breiter als an
der Basis. Man be-
achte die strenge
Achtzoiligkoit(/'K hat
sich beim Schneiden
leicht verschoben).

B Aconitnm Napellus, junge Blüte (+ 5). Nur 8 Stamina randständig, das 9. schon in
zweiter Linie. (Vorblatt a abgetrennt.)

hereditär gewordenen Honigblätter sich in epi sepal er Stellung fixiert
haben, das Androeceum aber sich der Anordnung der Kronblätter mit seinen
Zeilen anschliesst, also mit ihm isomer wird.

Zur Isomerie von Krone und Kelch kommt es nur bei Garidella, wo
die 5 Petalen den 5 Kelchblättern einzeln superponiert sind und die 2/6 Folge
des Kelches ontogenetisch wiederholen. Diese Stellung der 5 Kronblätter
weicht erheblich ab von der, welche die 5 ältesten Honigblätter in primi-
tiven Blüten einnehmen. Vielleicht liegt darin der Grund für die relative
Seltenheit dieser Blütenform.

Bei allen anderen Arten ist die Ausbildung der ältesten 8 Ilonigblätter
hereditär geworden. Auch hier ist die Stellung der 8 Kronblätter nicht
mehr die, welche die 8 ersten Honigblätter in primitiven Blüten ein-
nehmen (vgl. Fig. 24 mit 21 und Diagr. I mit V). Es bedurfte aber
nur einer leichten Abänderung dieser Stellung, um die heutige Anordnung
zu bewirken, wo vor den 3 älteren Sepalen (6\, 2, 3) Paare von Kron-
blättern, vor den 2 jüngeren einzelne superponiert sind. Da je zwei ge-
paarte Blätter simultan entstehen, wiederholen auch hier die Kronblätter

A. 1
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trotz ihrer Achtzahl ontogenetisch die 2/r> Folge des Kelches. Durch die
geschilderte Anordnung vor den Sepalen erscheinen Krone und Kelch, als
Ganzes betrachtet, symmetrisch zur Medianachse angeordnet. Bei den
Dclphinienartigen ist diese medianc Symmetrie in mediane Zygomorphie
übergegangen. Bei Consolirfa sind je 2 gepaarte Kronprimordicn kongenital
verwachsen, und es entstehen nur fünf voneinander getrennte Primordien,
so dass auf ziemlich kompliziertem Wege Isomerie der Kelch- und Kron-
glieder zustande kommt.

Auch hier bleibt das Androeceum durch die Ordnung der äusscren
Kreise nicht unbeeinflusst. Es werden nur mehr jene Staubzeilcn auf-
gebaut, die sich unmittelbar an die Kronprimordien anschliessen, d. h. 8
oder 5. Dass auch bei dieser Sippe die Andröceen ursprünglich ähnlich
wie in den Primitiven angeordnet waren, darauf deuten die oft weder aus-
gesprochen 8-zeiligen noch ausgesprochen 13-zeiligen Andröceen von Nigella
orientalis und die starke Schrägheit der 8er Zeilen in manchen Aconilum-
Blüten. Es wäre hier also eine beträchtliche Verminderung der Zeilenzahl
(von 13 auf 8 und 5) eingetreten. Hand in Hand mit ihr geht meist eine
starke Verbreiterung im unteren Drittel des Filaments. Teils hierdurch,
teils durch den schiefen Verlauf der Zeilen wird die Dichtheit der Stellung
erhalten. Der Sachverhalt darf nicht etwa so aufgefasst werden, als wäre
hier wie bei den Primitiven, die Aenderung der Stellung eine Folge der
Aenderung der Insertionsbreite (P ran t l 1891, p. 48). Warum sind denn
wirklich starke Verbreiterungen des Filaments nur hier eingetreten, wo die
Krone 8-zählig 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 Fällen eingetreten ist, wo die Verbreiterung
der Filamente unterblieb: die Insertionen der Stamina mancher Nigella-
Arten lassen zwischen ihren Zeilen ziemlich breite Gassen. Eben diese
Andröceen zeigen noch eine andere Eigentümlichkeit: die im gleichen Um-
kreis stehenden Stamina sind so ähnlich hoch inseriert, dass man ganz
wohl von succedanen Wirtein sprechen könnte. Hier treten unter ver-
änderten Umständen ähnliche Verhältnisse ein, wie bei Aquilegia.

Hier herrscht eine andere Form der Gesetzmässigkeit, wie bei den
Cimicifu geen und I s o p y r e e n , aber die Art, wie diese Gesetzmässig-
keit sich allmählich we i t e r en tw icke l t , is t d i e s e l b e ; auch liier ge-
winnen die Sexualfonnationen zunächst durch ihre Randzone gesetzliche
Stellung zu der im Perianth realisierten räumlichen Anordnung und ordnen
schliesslich ihren ganzen Aufbau in diesem Sinne. Es entstehen auf diesem
Wege zwei voneinander gut unterscheidbare Gruppen: 1) die N ige l l en
(fiedriger Blattbau, plastisch rcgelmässige Kronen, Ncktarien mit Vcrschluss-
klappon, synkarpo Gynöceen); 2) Delphin ion (palmater Blattbau, zygo-
niorpho Kronen, gespornte Honigblätter, apokarpe, aber stärker reduzierte
Gynöceen). (Uebcr den- Blattbau vgl. p. GO.)

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

4*
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übrigen Helleboreen zur Ausbildung ausgesprochen taschenförmiger Nektarien
schreiten, so werden wir ihre Anfänge wohl in einen für beide gemein-
samen Vorfahrenkreis zurückverlegen müssen (vgl. p. 18).

Das Honigblatt von Trollkis erscheint vom rein organophyletischen
Standpunkte als Vorstufe des flächigen Honigblattes mit basaler Nektar-
tasche. Der palmate Typus des Laubblattes dieser Gattung ist uns bei
keiner der früher betrachteten Gattungen begegnet. Bei den Delphinien
finden wir ihn unverändert wieder. Trollms muss den Anfängen der
Delphinien ganz nahestehen. Indirekt gerät es dadurch auch in die Nähe
der Vorfahren von Nigella (vgl. p. 11 u. 19).

Caltha entwickelt keine Honigblätter. Hier fehlt uns ein wichtiges
Kriterium. Sein Laubblatt steht aber in Ausbildung und Entwicklungsgang
von Spreite und Scheide (G off a r t 1901) dem von Trollius so nahe, dem
der anderen primitiven Helleboreen so fern, dass wir Caltha unbedenklich
in die Nähe von Trollkis rücken dürfen.

Vorsichtiger müssen wir bei Callianthemum sein. Honigblatt und
Laubblattscheide mahnen stark an Trollius. Es zeigen sich aber bei ihm
(nicht bloss in der Reduktion der Samenzahl) Entwicklungsrichtungen, die
wir meist nur bei Gattungen finden, die wir als Ancmoneen zu be-
zeichnen gewohnt sind. Die hier aufsteigenden Fragen dürfen wir heute
nicht anrühren.

Wir hätten also bei den hier besprochenen Gattungen ausser den
zwei gut differenzierten, vorgeschrittenen Triben eine Vorläufergruppe
(Trollius, Caltha), die den Delphinien noch näher stehen dürfte, als den
Nigellen. Da es hier eine Gattung gibt, die in keinem Merkmal hoch-
spezialisiert ist, also annähernd ein Bild geben dürfte von dem Zustand
der gemeinsamen Vorfahren der anderen, möchte icli die Gesamtgruppe
nach dieser benennen.

T r o l l i o i d e a e .
1) Trolliinae: Trollkis, Calllia . . . ., Callianthemum.
2) Nigellinae: Nigella, Oaridclla.
3) Delphiniinae: Aconitum, Delphinium, Consolida.

Man darf in diesen kleinen Zusammenstellungen, die icli am Ende
der beiden letzten Kapitel gebe, nicht etwa die beiden Hälften eines
Systems erblicken. Es handelt sich vorerst nur darum, die Entwicklungs-
wege zu begreifen und die elementaren Gattungssippen aufzustellen. Diese
würden dann in zwei grosse Gruppen gebracht, deren Glieder gemeinsame
Entwicklungsrichtung erkennen lassen. Hier werden bestenfalls die erst
roh zugehauenen Bausteine geliefert und nach einem Grundgedanken vor-
geordnet, der nach meinem bescheidenen Ermessen zu einem erfolgreichen
Ausbau des Systems führen dürfte. Mehr zu tun,.erlaubt nicht der gegen-
wärtige Stand unserer Kenntnisse.
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Abschluss.
Wenn wir alle Erfahrungen und Beobachtungen, die wir gemacht

haben, überblicken, so müssen wir sagen: Soweit Helleboreen in Betracht
kommen, bestätigt sich die von E i ch l e r begründete Auffassung der
spiraligen Blüte nicht. Gerade die primitivsten Formen stellen alles eher
vor als einheitliche Gebilde. Freilich spiralig sind alle Organe bei ihnen
angeordnet; das a l l e in ist eben nicht allzuviel. Spiraligo Anordnungen
können sehr verschiedenartig sein und sehr verschiedene Herkunft haben.
Man vergleiche nur darauf hin die Anordnungen auf Laubblattstengeln mit
denen in verdichteten Infloreszenzen. In den primitivsten Helleboreen-
blüten finden wir einerseits im Perianth, andererseits bei den Sexual-
formationen spiralige Stellungen, die nicht verschiedener sein könnten, als
sie sind. Ich möchte die Anordnung im Perianth vergleichen mit der von
Laubblättern, die sich rosettig häufen; die bei den Sexualorganen aber mit
den Stellungen, die wir in stark verdichteten Infloreszenzen beobachten.
Schon das deutet darauf hin, dass diese beiden Arten der Anordnung auf
sehr verschiedenen Wegen zustande gekommen sind. Wie wir wissen,
sprechen auch Gründe anderer Natur dafür, dass die Ranunculaceenblüte
aus dem Zusammenschluss zweier heterogener Komponenten hervor-
gegangen ist.

Auch die Vorstellung von der grossen Unbeständigkeit der Zahlen-
verhältnisse und Strukturen hat sich nicht einmal an den primitivsten
Blüten bewährt: sie zeigen alle in ihren spiraligen Teilen einen sehr gleich-
massigen Aufbau, dessen Variationsbreite wir vollkommen verstehen können.

Das alles gilt zunächst freilich nur für die Helleboreen, doch scheinen
bei den Anemonecn die Verhältnisse nicht viel anders zu liegen. Leider
kenne ich die zum Teil so grossen Genera dieser Unterfamilie in ihrem
Tunern nicht so genau, dass ich mir ein allgemeines Urteil erlauben dürfte *).

1) Was ich von den Andröccon der mich zunächst interessierenden Adoniden und
Ranunkeln selber angesehen habe, erwies sich bei der ernten Gattung 21-zeilig, bei der
zweiten 13-zcilig (für Ranunculus vgl. auch H o f m e i s t e r 1S08, Fig. 130 und 15G, p. 493
und 531). In der Gattung Anemone ist das Vorkommen 33-zeiliger Andröccon durch
HraunB Zeichnung von A. ranuneuhndes nachgewiesen (Ordnung der Schuppen etc.,
N. A. A. C. L., XV, Taf. XXXI, Fig. 7). Uebcr dan abweichendo Verhalten von § PulmtiUa
und <? Jfepaii'ca vgl. Hof ine i s to r 18GS, p. 44ü, und B r a u n , Individuum der Pfl.,
1853, p. 91. (Heide Mitteilungen leider ohne Zeichnung.)
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Auch die Ansicht, dass die noch „rein spiralig gebauten Blüten im
taktischen Aufbau noch durchwegs ursprüngliche Verhältnisse zeigten, dass
insbesondere „bei Ilelleborus, abgesehen von der aktinomorphen Ausbildung
der Blüte und der grösseren Variabilität in der Zahl der Kronblätter, im
wesentlichen alles wie bei Aconitum und Delphinium* läge1), hat sich nicht
bestätigt. Ganz abgesehen davon, dass in den zygomorphen Blüten Variabi-
lität in der Zahl der Kronblätter überhaupt nicht, oder doch nur in einem
ganz anderen Sinn besteht als bei Ilelleborus, haben sich die zygomorph
gewordenen Blüten auch in ihrem taktischen Aufbau von der primitiven An-
ordnung in ihrer Art ebenso weit entfernt, wie die von Aquilcgia.

Der Entwicklungsgang aber, der von dem primitiven Typus, wo die
Honigblätter noch zum Androeceum gehören, einerseits zu den zygomorphen
Sippen, andererseits zu Aquilegia geführt hat, war ein gesetzmässiger, und
seine Spuren lassen sich an heute noch erhaltenen Arten und Varietäten
verfolgen. Das Wesentliche an diesem Entwicklungsweg scheint mir zu sein,
dass die beiden Komponenten der Blüte, das Perianth und der Komplex der
Sexualorgane, die sich am Anfang der Entiuicldung noch fremd gegenüber-
stehen, und in der räumlichen Disposition ihrer Glieder so ungleichartig
sich verhalten, allmählich %u so übereinstimmender Anordnung gelangten,
dass die vorgeschrittensten Blüten nach einem streng einheitlichen Gesetz
aufgebaut sind2). Vielleicht das Höchste 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.

Bei der allmählichen Formumbildung fiel dem Perianth die führende
Bolle zu. 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 Blüte ein-
nehmend, auf dem jugendlichen Blütentorus zuerst erscheint und so den
Rahmen herstellt für die Anordnung der nach ihm entstehenden Organe.

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

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

1) Ei ch lor (1878), p. 170.
2) Vgl. Tabelle I.
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Gruppen wohl für phylogenetischo halten. Es erscheint meines Er-
achtens auch zulässig, jene Gattungen, bei denen sich der entscheidende
Schritt der Kronausbildung noch nicht vollzogen hat, je nach dem
Uau ihres Honig- oder Laubblattcs der einen oder der anderen dieser
pliylogenotischen Gruppen zuzuweisen. Ein angenähertes Bild der ver-
wandtschaftlichen Beziehungen, wie sie sich in dieser Anschauungsweise
darstellen, gibt die beigefügte Skizze. (Tabel le II.)

Ein fertiges System der Ilclleboreen 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 geglückt sein,
diese in ihrem Hauptverlauf richtig zu ziehen, dann wären damit freilich
auch die Grundlinien des Systems gegeben. Die Skizze soll in erster
Linie eine Uebcrsicht geben, wie die einzelnen Merkmale sich allmählich
ausbildeten und die verschiedenen Mcrkmalsgruppen, welche für die vor-
geschrittensten Formen charakteristisch sind, zustande kamen; sie soll aber
auch zeigen, wie für die grossen Hauptgruppen, soweit der taktische Auf-
bau der Blüte in Betracht kommt, nicht ein bestimmter fertiger Zustand,
sondern eine bestimmte Entwicklungsrichtung kennzeichnend ist. Das gilt
vielfach auch für die niedereren Sippen. Die Grenzlinien, an luelcheri die
Entwicklung zu einer Art von Bähe, die Merkmale also in ihrem „licutigcn"
Zustand %u Konstanz gelangt sind, fällt nicht überall zusammen mit der
Grenzscheide zwischen Gattungen. (Tabelle I u. III . )

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

Dass mein bescheidener Versuch, diese Entwicklungswege aufzuhellen,
die reiche Fülle der Tatsachen lauge nicht erschöpft, darüber bin ich mir
klar. Namentlich im alternisopalen Flügel der Helloborecn bedarf die
Führung der fächerartig auseinander strahlenden Bahnen im einzelnen ge-
wiss noch mancher Korrektur. Es kann dort auch zur Aufspaltung von
Gattungen kommen, vielleicht auch zur Zusamnienziehung solcher. ' Viel
erwarte ich hier von dem eingehenden Studium der Stengclanatomie.

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



56 Eudolf Schrödinger.

Weniger dürfte sich bei den episepalen Formen ändern, wo die Unter-
sippen sich scharf differenziert haben. Gariddla möchte ich dort jedenfalls
selbständig lassen. Die Gründe, welche P a y e r und Bail Ion zur Zu-
sammenziehung mit Nigella veranlassten, sind ohnedies längst 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 Möglichkeit, dass auch die Honigblätter mit flächiger Spreite und
grubig-taschigem Nektar organophyletisch auf den napfigen Typus zurück-
gehen, muss zugegeben werden. Für allzu wahrscheinlich halte ich es
allerdings nicht.

Ein notwendiger Zusammenhang zwischen der Ausbildung des Honig-
blattesund der Art der Krondetermination besteht natürlich nicht. Ranun-
culus beweist, dass auch in Blüten mit taschigen Nektarien alternisepale
Kronen entstehen könneu.

Im engsten Zusammenhang mit den eben gestreiften Fragen steht
die kaum minder wichtige, inwieweit die Helleboreen ein gegen aussen
streng abgeschlossenes Ganzes bilden. Solche Entwicklungslinien, wie sie
D e l p i n o zwischen Helleboreen und Anemoneon fast im Zickzack hin
und her gezogen, gibt es gewiss nicht; aber so scharf abgegrenzt gegen-
einander, wie sie anderweitig gewöhnlich dargestellt werden, sind die zwei
Formengruppen wohl auch nicht. Solange die Anemoneen nicht systema-
tisch aufgeklärt sind, darf auch kein System der Helleboreen als endgültig
betrachtet werden. Die Anemoneen aber, mit ihrer allein Anschein nach
abgeleiteteren Art der Placentation und ihrem so auffällig rückständigen
Blütenbau, mit ihren zum Teil so merkwürdigen Gattungen geben uns
noch viele Rätsel auf.

Wie sehr es uns befriedigen mag, am Schlüsse unserer Arbeit zu er-
kennen, dass auch im Aufbau der spiraligen Ranunculacceenblüte trotz der
unbestimmten Begrenztheit einzelner Organkomplexe klare Gesetzmässig-
keit herrscht, und dass in den erhaltenen Formen die Spuren eines stet
und gesetzmässig fortschreitenden Entwicklungsganges sich nachweisen
lassen, die geeignet sind, Licht zu werfen auf die Stammesgeschichte dieses
vielgestaltigen Formenkreises: so sehr niuss gerade dieser abschlicssende
Ueberblick uns mahnen, wie wenig erst getan ist, und wie viel zu tun noch
übrig bleibt.
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T a b o l l o I.

Blutenformen der HellcTborcen.

l'rimitivo: Drei Organkomplexe: Bh, A, G. — A und O in 21-zciligcr Stellung;
Hh in lax eingehaltener 2/r; Stellung. — Anfangsgliedcr der yl-Zeilen meist als lUjh aus-
gebildet, ohne feste Regel, welche und wie viele. Alle Komplexe unbestimmt begrenzt (1)
oder llh bestimmt begrenzt (2—4) und dann oft Zeilcnstellung des A vereinfacht (3, 4).

A2lz
P I ) 7J/H5—5 • • • A2U i G Trollius (Arten), Caltha, Ancmonopsis (21z?).

G Trollius (Arten), Callianthcmum, Ilelleborus (Formeni.
G Ilelleborus (typ.), Coptis (Formen oder Arten ?).
G Ilelleborus (Form, häufig bei 77. foctidus).

2)
3) BH
4) BH

Vorgeschrittene. Die 77J7&-Bildung begrenzt sich auf eine bestimmte Zahl der
yl-Glieder. Zugleich wird für eben diese ^1-Gliedcr eine bestimmte relative Stellung zu der
hier stets zyklisch begrenzten Bh hereditär. Wenn zugleich auch vollzähligo Ausbildung
der Ilgb hereditär wird, ist ihre Abgrenzung gegen das A und ihre Determination als epi-
sepaler oder alternisepaler Corollkreis vollzogen (Bh — K; Ilgb = C). [Wo vollzählige
Ausbildung nicht hereditär wird, treten vollkommene Corollformen als i häufige Grenz-
fälle der Variation auf.]

0(12—0) f§ Nigcllastrum].
Gio—1 Lcptopyrum, Isopyrum (Ä'G CG-Varietäten).
(?io—1 [Coftis] (KG C'G- Varietäten).
Gß—i [Actaca, Cimicifugq/ (K5 Cs-Varietäten).

Im weiteren Fortschritt ordnet das A seine Zeilenstellung im Sinne der in K und G
realisierten Anordnung um. Bei superponierter C superponiert sich jedem C-Blatt eine
^1-Zeile; bei alternierender C alternieren zwei mit K und ö isomere Scharen von yl-Zeilen,
die ältere mit der C, die jüngere mit dem IC — Die Blüten sind bis an das G heran nach
einem einheitlichen Gesetz aufgebaut. Zwischen K, C, A wird entweder echte Isomerie
erreicht oder die zwischen K und 0 bestehende Anisomerie wird durch simultanes Ent-
stehen oder Verwachsen der vor bestimmten Sepalen gepaarten C-ßlätter an Isomerie an-
genähert.

E l )
AI)

2)
3)

Kh

K5

lü

Cs-5

Cfe-i
Ci- l

A±lSz
A±_\Zz
A±l3z
At i

E 2) Kf>

K*>
C5

Cs

5) -|. A"Ö

A -l)07v3+3 0J+3 AGZ
fr) 0 Ar5 Cr> Ac>z

Af>z | G(s)—(2) Garidclla (A oft noch 8-zeilig).
wl8z | G(io)—(5) § Eunigdla » K und 0 median symmetrisch:
Asz | G3od.5 Aconüum \ Kj_ J_ £ _2_ b_ ^

Delphinium I IF. I, 4 7 2, ö "8 3~ü

Consolida, Cs aus Cs: (1, 4) 7 (2, 5) 8 ß, 0)

GX Eranthis hicmaUs (oft noch übcrzähligo C-Blätter).
Gs-\— Aquilcgia (z = 3—5).

Aroz

(»)0/v5 Cr> An Af, Gß-f.'. oder Ä'5 C5 Ar> (?5-f-... Xanthoirhiza.

Bh — Pcrinntli, A = Androcccxim, G = Qynocccnm, Ilgb = IlonigblJUtcr, 7\.'= Kelch,
ü = Corollc.

1* primitivo lilülcn, E Rliiton mit cpiscpnler Corollc, A Blüten mit alternicrcnilcr Corolle.
Uli. .. A kein Anschluss, />h \ A spiriiligcr Anschluss, 7v'| C Superposition, A' C Alternation.
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