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Die kleistogamen Blüten und die Anpassungstheorien i).

Von K. (4oebel.

Einleitung.

Kurze Zeit nachdem Darwin seine berühmte Untersuchung

über die zweierlei Blutenformen von Priinula veröffentlicht hatte,

erschien eine Abhandlung von H. Mohl, „Einige Beobachtungen

über dimorphe Blüten" (Botan. Zeitung 186P) p. H09), welche, wie

die meisten Veröffentlichungen dieses Botanikers als eine klassische

bezeichnet werden darf. Mohl lenkte darin die Aufmerksamkeit

auf die Blüten, welche M. Kuhn später als „kleistogame" l)ezeichnet

hat: Blüten, welche sich nicht öffnen, eigentümliche Hückbildungs-

erscheinungen bestimmter Teile, namentlich der Blumenkrone zeigen

und trotzdem Samen ansetzen. Seither sind zahlreiche Abhand-

lungen über kleistogame Blüten erschienen. Denn diese boten

1) Vor einigen Jahren habe ich versucht, die Organbildung der Pflanzen zu-

sammenfassend zu schildern („Organographie der Pflanzen", Jena 1898— 1901).

Der letzte Teil, welcher u. a. die Blüteiibildung behandelt, musste, da das Buch
einen bestimmten Umfang nicht überschreiten sollte, auf etwa ein Viertel des ur-

sprünglich beabsichtigten Umfangos gekürzt werden. Die vorliegende Mitteilung

entspricht einem der ausgelassenen Absehnilte, ergänzt durch neuere nntcvsnchungen

des Verfassers.

XXIV. 43
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sowohl nach der morpliologischen Seite als was ihre Bedeutung
im Haushalt der Pflanze und die Bedingungen ihrer Entstehung anbe-

langt, viel des Interessanten. Sieht man sich aber in der Literatur

näher um, so ergibt sich, dass schon die Angaben über die Ge-
staltungsverhältnisse und das Auftreten der kleistogamen Blüten

vielfach lückenhaft und teilweise unrichtig sind und dass auch die

zur „Erklärung" der kleistogamen Blüten gemachten Versuche
kein einheitliches Bild ergeben. Letzteres rührt wohl daher, dass

die Anschauungen ü})er das Zustandekommen der Anpassungen
überhaupt ziemlich weit auseinander gehen. Sie lassen sich kurz

in folgende Gruppen bringen^).

1. Indirekte Anpassung: Die Zweckmäßigkeit ergibt sich da-

durch, dass alles Unzweckmäßige durch ..natural" selection beseitigt

wird, die entstehenden Anpassungen stehen zu den Bedingungen,

denen sie angepasst sind, also nicht in direkter Beziehung.

2. Direkte Anpassung : Die äußeren (oder inneren) Bedingungen
wirken regulierend. Diese Regulation kann aber wieder in sehr

verschiedenem Sinne aufgefasst werden.

Die Lamarck'sche Anpassungslehre, in der Botanik besonders

vertreten von Naegeli, zieht einen psychologischen Faktor mit

heran, „das Bedürfnis wirkt als Reiz" (Naegeli) oder die Pflanzen

(resp. Tiere) haben eine „besondere angeborene Kraft oder Fähig-

keit, auf eine für das Leben nützliche Weise in Übereinstinmiung

mit den äußeren Lebensbedingungen zu variieren" (Warming),
Diese Auffassung ist in der Botanik, mehr oder minder klar aus-

gesprochen, ziemlich weit verbreitet. Einzelne Autoren gehen so

weit, zu fragen, „welchen Zweck eine Pflanze mit der Bildung

kleistogamer Blüten verfolge", betrachten also die Pflanze wie einen

mit Bewusstsein ausgestatteten Organismus. Demgegenüber steht

die Anschauung derjenigen — zu denen auch der Verf. gehört —

,

die neben indirekten Anpassungen direkte annehmen, insofern als

die Organbildung der Pflanzen in weitgehendem Maße von äußeren

Faktoren bedingt wird, aber dabei den psychologischen Faktor aus-

schalten und demgemäß auch eine direkt zweckmäßig wirkende

Anpassung in Abrede stellen, vielmehr annehmen, dass von den

vielen möglichen Reaktionen auf äußere Einflüsse nur die nützlichen

oder doch nicht schädlichen sich erhalten haben. Es dürfte nun

von Interesse sein, diese hier nur kurz angedeuteten Anschauungen

an einem speziellen Falle zu prüfen. Ehe indes auf die Bedingungen,

unter denen kleistogame Blüten auftreten, eingegangen wird, wird

es notwendig sein, erst ihre Gestaltungsverhältnisse zu besprechen.

Denn schon aus diesen lassen sich bestimmte Schlüsse über das

1) Vgl. Über Studium u. Auffassung der Aupassungserscheiiiungen bei Pflanzen

von K. Goebol, München 1898, Verlag der k. b. Akademie.



Goebcl, Die klcistoganicii IJlütiii und die Anpassungstheorien. GT5

Zustandekommen dieser Gehilde ziehen und sind auch gezogen

worden.

Es fragt sich nändicli zunächst: sind die Ideistoganien Bhiten

einfache Hemmungsl)ihhuigen od(>r nicht? Entstehen sie also mit

anderen Worten daihurh, dass Knosjjen, welche sonst zu normalen,

sich öffnenden (oder chasmogamen) Blüten sich entfaltet hätten,

auf einem bestimmten Entwickelungsstadium stehen bleiben, oder

liegt eine Umänderung des normalen Entwickelungsganges der

Blütenknospen, eine besondere Anpassung der Gestaltungsverhält-

nisse an einen sonst nicht stattfindenden Vorgang — die Befruch-

tung innerhalb der Blütenknospe — vor? Diese Fragen sind ver-

scliieden beantwortet worden.

Früher hat man die kleistogamen Blüten woJil allgejuein als

einfache Hemnnmgsljildungen betrachtet („arrested buds" nach

Asa Gray). Allein eine solche Auffassung ist unzweifelhaft un-

richtig. Einfache Henmiungsbildungen kommen auch bei Blüten

oft vor. Betrachtet man z. B. im Frühjahr das Ende des Blüten-

standes von Si/nqjhi/f/nn tuberosum, so sieht man meist eine An-

zahl kleiner Blütenanlagen, welche stehen bleiben und später ver-

trocknen und abfallen. Dasselbe kann man bei anderen reichl)lütigen

Infloreszenzen sehen, selbst bei den nicht mit sehr zahlreichen

Blüten versehenen Teilinfloreszenzen von Impatiens noJi tangere ver-

kümmern gewöhnlich die letzten Blüten, auch bei Viola mirahilis

vertrocknen zuletzt die Blütenknospen statt (kleistogame) Früchte

anzusetzen. Solche Blüten sind einfache Hemmungsbildungen,

sie sind stehen geblieben, die einen früher, die anderen später,

und verkümmern. Die kleistogamen Blüten aber sind dadurch

ausgezeichnet, dass der Entwickelungsprozess der Blüte allerdings

auf einem früheren oder späteren Stadium stehen geblieben ist, die

Ausbildung der Pollenkörner und Samenanlagen einschließlich der

Befruchtung aber trotzdem weiter geht, während sie eigentlich erst

auf einer späteren Entwickelungsstufe hätte eintreten sollen. Einiger-

maßen Ähnliches bietet die Erscheinung der Verzwergung, des

Nanismus, dar. Wir sehen vielfach, dass schlecht ernährte Pflanzen

klein bleiben, dass sie weniger und einfacher geformte Blätter

l)ilden als andere besser ernährte, trotzdem aber zur Bildung einer

oder einiger (übrigens vollständig ausgebildeter) Blüten schreiten.

Hier ist ein Teil der vegetativen Entwickelung sozusagen über-

sprungen worden, die Pflanze ist früher zur Bildung der Fort-

pflanzungsorgane geschritten als bei guter Ernährung. Diese letztere

ermöglicht natürlich reichlichere Blüten- und Samenlnldung als sie

bei den Zwergen eintritt.

Suchen wir das für die kleistogamen Blüten Charakteristische

näher zu erläutern, so mag hier zunächst erinnert werden an die

Einteilung, welche Sachs für die Beschreibung der Wachstums-
43*



076 Goebel, Die klcistogameu Blüten und die Anpassungstheorien.

Vorgänge vorgeschlagen hat. Er nnterscheidet^) im Verlan! der

Entwickelnng eine morphologische Periode (in welcher zn-

nächst die Entstehnng der Organe nach Zahl nnd Stellnng nnd
sodann deren embryonales Wachstum stattfindet) und eine pliysio-

logische (in welcher die Streckung der Organe bis zur Erreiclnmg
ihrer definitiven Größe und die innere Ausbildung der Gewebe-
formen, die Reifung der Organe eintritt). An den kleistogamen

Blüten nun finden wir die morphologische Periode vielfach abgekürzt,

trotzdem setzt die Reifungsperiode ein. Dies soll im folgenden an
einigen Beispielen nachgewiesen werden; es wird daraus und aus

der Vergleichung der anzuführenden Literaturangaben hervorgehen,

dass diese Auffassung durchaus nicht so selbstverständlich ist, wie

sie, weil sie der einfache Ausdruck der Tatsachen ist, zunächst

vielleicht erscheinen mag. Aus der Literatur mögen zunächst

Darwin's Anschauungen hervorgehoben sein.

Li der Abhandlung von A. W. Bennett „on the floral structure

of Lnpatiens fulva"^) ist eine briefliche Äußerung Darwin's mit-

geteilt, wonach dieser gegenüber von Asa Gray, welcher die

kleistogamen Blüten als „arrested buds" ^) betrachtete, daran fest-

hielt „that their structure had been specially modified for their

functions".

Dies ist im wesentlichen auch der Standpunkt, den Darwin
in seinem Buche „Die verschiedenen Blütenformen der nämlichen

Art" vertrat.

Es heißt dort von den kleistogamen Blüten (p. 289 der deutschen

Übersetzung), „dass diese Blüten ihre Struktur primär der gehemmten
Entwickelnng vollkommener verdanken, können wir aus solchen

Fällen ableiten, wie diejenigen, wo das untere rudimentäre Kelch-

blatt bei Viola größer ist als die übrigen, ähnlich der unteren

Lippe der vollkommenen Blüte*), oder aus der Spur eines Sporns

in den kleistogamen Blüten von Inrpatiens — oder daraus, dass

die zehn Staulofäden von Oiionis in eine Röhre verbunden sind,

und anderen derartigen Bildungen. Dieselbe Folgerung kann aus

dem Vorkommen einer Reihe von Abstufungen zwischen den kleisto-

gamen und vollkommenen Blüten, in manchen Fällen an einer

1) Über Wachstumsperioden und Bildungsreize, Flora 1893, Heft 2.

2) The Journal of the Linnean society, botany vol. XIII (1873), p. 147.

3) Also als einfache Hcinmungsl)ildungcn.

4) Besonders wäre hier auch anzuführen Darwin's interessante Beobachtung,

dass bei einer gefüllt blühenden Vwla-Form „kleistogame", aber durch Füllung

ganz sterile Blüten auftreten (a. a. 0. p. 275). Darwin bezeichnet das als Bei-

spiel einer korrelativen Entwickelnng, gemäß der sehr allgemein gehaltenen Bedeu-

tung, in welcher er die Bezeichnung Korrelation anwendet. Jetzt bezeichnet man
in der Botanik unter Korrelation meist nur die Abhängigkeit der Ausbildung eines

Organes von der eines anderen. Eine solche Korrelation findet hier natürlich nicht

statt, die gefüllten kleistogamen Blüten sind offenbar einfache Hemmungsbildungcn.
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und derselben Pflan/c gezogen werden. Dass aber die ersteren
ihren Ursprung gänzlich einer geheniniten Entwickelung
verdanken, ist durchaus niclit der Fall; denn verschie-
dene Teile sind speziell so niodit'iert worden, dass sie

zur Selbstbefruchtung der Blüte helfen und als ein Schutz
des Pollens: so z. B. das hakenförmige Pistill bei Viola
und in einigen anderen Gattungen, bei denen die Narbe
dicht an die fruclitbaren Antheren gebracht wird — die

rudimentäre Korolle von Sprc/' Inria, welche in eine

vollkommen geschlossene Trommel modifiziert ist, und
die Scheide von Monochoria , welche zu einem geschlos-

senen Sacke umgebildet ist — , die exzessiv dünnen Häute
der Pollenkörner, — die nicht sämtlich gleichmäßig fehl-

geschlagenen Antheren und andere derartige Fälle. Über-

dies hat Mr. Bennet gezeigt, dass die Knospen der kleistogamen

und die der vollständigen Blüten von Impatiens auf einer sehr frühen

Wachstumsperiode verschieden sind."

Es wird daher zweierlei zu prüfen sein: einmal ob zwischen

der Gestaltung kleistogamer und chasmogamer Blüten wirklich

Unterschiede vorhanden sind, welche sich nicht auf eine Hemmungs-
bildung in dem angegel)enen Sinne zurückführen lassen und sodann,

welches die Ursachen dieser Hemmung sind, deren „primäres" Da-

sein ja aucli von Darwin nicht bezweifelt wird. Gibt man zu

— was unten im einzelnen nachzuweisen versucht werden wird —

,

dass die kleistogamen Blüten lediglich Hemmungsbildungen (im

oben angegebenen Sinne) darstellen, so liegt auch kein Grund mehr
vor, von den echten kleistogamen Blüten die „pseudokleistogamen" ^)

zu unterscheiden. Es wurden darunter solche Blüten verstanden,

die mit den chasmogamen in allem übereinstimmen, nur sich nicht

öffnen. Hier setzt die Hemmung der Entwickelung eben im letzten

Stadium, dem der Entfaltung der Blumenkronen vorausgehenden,

ein, bei anderen schon im Verlauf der Entwickelung. Aber es

finden sich alle Abstufungen, auch konmien bei einer und derselben

Pflanze „echt" klcistogame und „pseudokleistogame" Blüten vor

(z. B. Iinpaiieiis noJi fru/gere), deshalb scheint mir eine termino-

logische Unterscheidung nicht erforderlich; will man sie aber

machen, so wäre es meiner Ansicht nach zweckmäßiger, von einer

Entfaltungs- und einer Entwickelungshemmung bei kleistogamen

Blüten zu sprechen oder auch von einer habituellen Kleistogamie,

wie sie sich bei Pflanzen findet, die regelmäßig und scheinbar

unabhängig von äußeren Bedingungen, klcistogame Bliiten bilden,

und von induzierter Kleistogamie, welche auf verschiedenen Ent-

1) Die .sachliche Uiitcrseheidiing rührt, wie aus ciuein .späteren Ab.'^chuitt

hervorgehen wird, von Herrn. Müller, die Namcn.sgebuug von Hansgirg her.
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wickelungsphasen hervorgerufen werden kann. Auch diese beiden

Gruppen sind aber nicht wesentlich, sondern nur der äußeren Er-

scheinung nach voneinander verschieden. Wenn Hansgirg ferner

bei seinen pseudokleistogamen BKiten ,.photokleistogame" (infolge

von Lichtmangel), „hydrokleistogame" (infolge von Untergetaucht-

bleiben im Wasser) und thermokleistogame (infolge ungenügender

Temperatur) unterschieden hat, so scheinen mir auch diese Be-

zeichnungen aus verschiedenen Gründen nicht empfehlenswert.

Einmal kann, wie auch unten gezeigt werden soll, bei ein und der-

selben Pflanze Kleistogamie durch verschiedene äußere Faktoren

hervorgerufen werden, sodann ist es z. B. bei den „hydrokleisto-

gamen" Blüten doch wohl nicht das Wasser als solches, welches die

Öffnung der Blüten verhindert, sondern offenbar entweder abge-

schwächtes Licht, Sauerstoffmangel oder gehemmte Transpiration.

Im folgenden sollen wesentlich nur die kleistogamen Blüten

besprochen werden, bei welchen es sich um eine Entwickelungs-

hemmung handelt. Denn die, bei denen nur Entfaltungshemmung

stattfindet, zeigen naturgemäß den chasmogamen Blüten gegenüljer

so geringe Gestaltungsverschiedenheiten, dass sie hier, wo es sich

zunächst um eine morphologische Frage handelt, keiner besonderen

Erörterung bedürfen.

I.

Vor der Frage nach den Gestaltungsverhältnissen ist indes zu-

nächst die nach der zeitlichen Verteilung der kleistogamen

und der chasmogamen Blüten zu besprechen; es sollen dabei nur

einzelne Beispiele herausgegriffen werden, welche für die allge-

meinen, o])en berührten Fragen das Tatsachenmaterial abgeben;

Vollständigkeit ist nicht beabsichtigt.

Man könnte liei einer oberflächlichen Betrachtung zunächst ge-

neigt sein, für das Auftreten der kleistogamen Blüten drei Fälle

zu unterscheiden: solche, die vor den chasmogamen, solche, die

nach ihnen und solche, die gleichzeitig mit ihnen an einer Pflanze

sich vorfinden, als vierte Gruppe war man eine Zeitlang geneigt,

solche Pflanzen zu betrachten, die ausschließlich kleistogam blühende

Stöcke besitzen. Indes lässt sich eine solche Einteilung nicht durch-

führen. Rein aus Zweckmäßigkeitsgründen seien zunächst einige Pflan-

zen angeführt, bei denen kleistogame Blüten den chasmogamen nor-

mal vorangehen oder doch vorangehen können. Dahin gehören z. B.

Lamium amplexicaide, ^pecvlaria perfoUata, Cardamine chenopodifolia,

Impatiena noli tauciere. Als Pflanzen, bei denen die kleistogamen

Blüten auf die chasmogamen folgen, werden gewöhnlich eine Anzahl

F/o/«-Arten betrachtet.

1. Bei Lamium iDiipIcxicaulc fand ich in Übereinstinnnung mit

den Angaben in der Literatur, dass sich an jungen Pflanzen zuerst
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nur klcistogamc Blüten entwickeln, ancli dann, wenn die Ptlaiizen

hell beleuchtet und die Temperatui-bedingungeu günstige sind.

Es kann dies nicht verwundern, da Ascherson (nacli einem Zitat

bei Graebner^), auch in Ägypten bei hoher TempcMatur und starker

Beleuchtung dasselbe fand; bei der Keinii)tianze kann also das Aut-

treten kleistogamer Blüten nicht wohl direkt von äußeren Be-

dingungen abhängen, wie seit alter Zeit angenonnuen wurde. Ver-

suche darüber liegen allerdings nicht vor, an älterem Pflanzen fand

Vöchting, „dass verminderte Beleuchtung auf die Bildung kleisto-

gamer Blüten hinwirkt,' indes ist mir nicht zweifelhaft, dass durch

andere Faktoren dasselbe erzielt werden kann.

Sper/ifar/a perfoliata und ('(irdaiiiiiK' clicnopodifolia sollen unten

besprochen werden, hier mag zunächst auf Jjj/pdficns etwas näher

eingegangen werden.

2. Iinpatiens.

a) I)npatiens noli taiigere.

Man sollte denken, dass bei einer so verbreiteten Pflanze das

zeitliche Auftreten kleistogamer Blüten genau bekannt sei. Dem
ist aber nicht so. In seinem „Handbuch der Blütenbiologie"-) gibt

Knuth an, dass diese Pflanze nach H. v. Mohl „hin und wieder"

kleistogame Blüten habe, was, wie wir sehen werden, eine recht

oberflächliche Wiedergabe von Mo lil's Darstellung ist. Ein anderer

Blütenbiologe, Kirchner, sagt^) „Außer diesen chasmogamen Blüten

sind auch kleistogame Blüten vorhanden, w^elche zu derselben Zeit

und an denselben Zw^eigen erscheinen wie die offenen". Mohl
dagegen findet, dass die kleistogamen Blüten früher sich bilden

als die chasmogamen. Er schließt dies daraus, dass die ersteren

in Tübingen in der Mitte Juni in Menge vorhanden waren und

Frucht angesetzt liatten zu einer Zeit, wo noch keine chasmogamen
Blüten zu finden waren. Umgekehrt fand er im September im

Schwarzwald zwar eine Menge chasmogamer, aber keine einzige

kleistogame Blüte. Der MohTsche Schluss lässt sich aber aus

diesen an verschiedenen Pflanzen und an verschiedenen Standorten

gemachten Beobachtungen nicht mit Sicherheit ziehen. Denn es

ist ja auch möglich (und kommt, wie wir sehen werden, wirklich

vor), dass es Exemplare mit nur kleistogamen, solche mit kleisto-

gamen und chasmogamen und solche mit nur chasmogamen Blüten

gibt.

Tatsächlich verhielten sich die von mir (in der Umgegend
Münchens) beobachteten Pflanzen nicht alh; gleich. Eine große

1) Verhaiidl. des botan. Vereins f. d. l'ruvinz Brandenburg, :!.j. Jahrg. (Berlin

1894), p. 148.

2) Leipzig, 18!)8^1S9!». Dieses Werk ist die neueste Zusauunenfassuug der

umfangreichen blütenbiologischen Literatur.

3) Flora von Stuttgart, 1888, p. 347.
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Anzahl braclito Mohl's Annahme entsprechend zunächst kleistogame,

dann chasmogame Bhiten hervor; dies war an hiinderten von Exem-
plaren im „englischen Garten" und auch bei meinen Topfkulturen

zu beobachten. Als Ausgangspunkt wählte ich dabei die Haupt-
achse der Pflanze. Diese brachte zunächst seitliche Infloreszenzen

mit nur kleistogamen Blüten hervor. Dann solche, an denen
kleistogame und chasmogame Blüten vorhanden waren (Fig. 1,77).

Derartige Infloreszenzen haben wohl auch Kirchners oben wieder-

gegebene Angabe veranlasst. Dabei war die Verteilung der beiden

Blütenformen in der Infloreszenz stets eine ganz gesetzmäßige.

Impaticus noli tanc/ere, do2)pelt vcrgr.

/Mittelbildung zwischen kleistogamen und chasmogamen Blüten.

II Tcilinfloreszcnz, welche nach einer klei.stogam erzeugten

Frucht (Ä) nur chasmogame Blüten hervorbringt.

Die untersten 1—2 Blüten dieser Teilinfloreszenzen waren kleisto-

gam, die ol)eren chasmogam. Eine Pflanze z. B. brachte 5 solcher

Mischinfloreszenzen hervor, um sodann zur Bildung rein chasnio-

gamer Blütenstände überzugehen.

Außer diesen kleistogam beginnenden Pflanzen waren aber,

wenngleich in geringerer Anzahl, auch solche vorhanden, welclie

am Hauptspross vor dem Auftreten der chasmogamen Blüten

keine kleistogamen hervorbrachten und auch an den Seiten-

sprossen keine kleistogam erzeugten jungen Früchte besaßen

ob solche später auftraten, ließ sich nicht feststellen, da

die Pflanzen nicht im botanischen Garten, sondern im Freien
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wuchsen, wo eine öftere Besiclitignng aus äußeren Oi'üiuleu

nicht niüglicli war. Derartige Pflanzen machten den Eindruck xou

besonders kräl'tig-en, gut ernährten Exenij)hiren. Es zeigte sich

also, dass der ITaui)tspross sofort zur Bikhnig chasniogamer BHiten

übergehen kann, und es hegt kein Grund vor, anzunehmen, dass

dies nicht auch bei den Seitensprossen der Fall sein könne, wenn-

gleich diese aus den später anzuführenden Gründen mehr zur Bil-

dung kleistogamer Blüten geneigt sein werden.

Stets aber wird man die Entwickelungsstufe der Pflanze im Augy
behalten müssen. Denn nicht alle Stöcke, welche zuerst kleistogame

Blüten hervorbringen, erreichen gleichzeitig (auch unter scheinbar

denselben äußeren Verhältnissen) die Stufe, auf der die chasmogamen
Blüten auftreten, und allgemeine Angaben wie die von Kerner

^),

dass Stöcke mit vorwaltend kleistogamen und solche mit vorwaltend

chasmogamen Blüten sich finden, sind deshalb bedeutungslos, weil

Kerner trotz Mo hl's Angaben auf die zeitliche Entwickelungsfolge

der Blüten nicht geachtet hat. Er führt nur bei Cardamine cheno-

podifoUa an, dass die kleistogamen Blüten früher auftreten als die

chasmogamen. Von den übrigen Pflanzen meint er, dass in der

Mehrzahl der Fälle kleistogame Blüten erst entwickelt werden,

wenn die chasmogamen verschwunden seien.

Auf dem Sande und den Schutthalden an Ufern der Gebirgsbäche

in den tirolischen Hochtälern findet sich nach Kern er Inqjatiens

noU tangere nur in der kleistogamen Form, ohne dass es sich daljei

etwa um eine fixierte Form handeln würde. Auch ich fand solche

nur kleistogam blühenden Stöcke und man kann sie überall, wie

unten gezeigt werden soll, unter bestimmten Bedingungen erziehen.

Von anderen Impafiens-Arten, welche kleistogame Blüten hervor-

bringen, ist

b) iDtpatiens fidra durch Bennett eingehender untersucht

worden. Er fand kleistogame und chasmooame Blüten nie am
selben Zweig zusammen, gelegentlich an verschiedenen Zweigen
ein und dersell)en Pflanze, aber öfter an getrennten Pflanzen, die

kleistogam blühenden waren aber viel zahlreicher. Entgegen Asa
Gray's Angabe, dass die kleistogamen Blüten hier zuerst auftreten

(was ja mit dem Verhalten der Mehrzahl der beobachteten Exem-
plare von Impaticns noli imujerc übereinstinmien würde), meint

Bennet „that the two kind of flowers are absolutelv svnchro-

nous". Das gilt ja auch für Iinimtiens )ioU tangere, wenn man ver-

schiedene Individuen l)etrachtet, bei einem und demselben Exem-
plare aber wird es sich wohl auch hier vielfach so verhalten, dass

die kleistogamen Blüten zuerst auftreten und darauf dann (unter

Ij Pflanzenleben II, p. 387 (2. Aufl.j.



Ü82 Goebcl, Die kleistogainen Blüten und die Anpassungstheorien.

günstigen Bedingungen) die chasmogamen folgen, zn deren Bildung

aber manche Exemplare überhaupt nicht gelangen.

c) Bei I]))pati<'iis parriflora fand Benett keine kleistogamen

Blüten. Auch ich suchte sie im Frühjahr vergebens. Die Pflanze

ist, wie an anderen Orten, in und bei München vielfach verwildert

und wächst im „englischen Garten'' z. B. vielfach mit Impatiois

noU tangere zusammen im Gebüsch. Aber die ersten Blüten zahl-

reicher Exemplare waren an denselben Standorten, an denen die

daneben stehenden Pflanzen von Impatieiis noU tangere kleistogame

Blüten bildeten, alle chasmogam. Als aber später im Sommer große

Hitze und Trockenheit auftrat, bildeten die Pflanzen, welche nicht

an besonders feuchten, geschützten Standorten wuchsen, auch

kleistogame Blüten. Die Blütenhülle blieb, oft auf ziemlich spätem

Stadium, wo schon ein großer Sporn gebildet war, statt sich zu

üfl^nen, geschlossen und vertrocknete. Die Fruchtbildung blieb aber

trotzdem nicht aus, vielmehr wurde von der sich entwickelnden

Frucht die Blutenhülle entweder wie bei Impatiens noli tangere

emporgehoben (Fig. 5, ///) oder durchbrochen. Es fanden sich

auch Blüten, bei welchen die Blumenkrone weniger entwickelt und

kleiner war als bei der abgebildeten, doch war bei allen kleisto-

gamen Blüten wenigstens der Kelchblattsporn angedeutet. Auch

Blüten mit kleinerer Blumenkrone als die normale, welche halb-

geöffnet l)lieben, fanden sich. Auch bei Impatiens noli tangere

wurde in demselben Sommer — der eine große Anzahl von Exem-

plaren durch Vertrocknen tötete — derselbe Vorgang beobachtet

und wir w^erden spätei- sehen, dass er sich auch künstlich herl)ei-

führen lässt, dort wird auch eine einschlägige Beobachtung Graeb-
ner's anzuführen sein. Es ist übrigens ein Irrtum, wenn dieser

Autor die von Vöchting durch schwache Beleuchtung erzielten

kleinen Blüten von Impatiens parvifhra als kleistogame betrachtet.

Denn in Vöchting's Darstellung^) ist lediglich von kleinen, aber

sonst normalen Blüten die Rede, nicht von kleistogamen.

3. Viola.

Von den einheimischen T7o/a-Arten, welche der Sektion „No-

mimium" angehören, nimmt man gewöhnlich an, dass die chasmo-

gamen Blüten den kleistogamen zeitlich vorangehen. Tatsächlich

ist ja leicht zu beobachten, dass die ersteren sich früher entfalten,

dass also im März und April nur chasmogame, später kleistogame

Blüten vorhanden sind. Diese treten schon zeitig im Frühjahr auf,

schon Anfang Mai finden sie sich bei allen einheimischen Arten,

und die Zahl der während des Sommers gebildeten kleistogamen

Blüten ist viel größer als man zunächst denken sollte. Wenn

1) Jahrb. für wissensch, Botanik XXV, p. 179.
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Kirchner^) die Angabe D. Müller's vom Jahre 1859 wiederholt,

wonach bei Viola odorata „außer den groülifüHgen, offenen Blüten,

wenn Insektenbesuch ausgeblieben ist, im August an den Ausläui'ern

kleistogamische Blüten zur Entwickelung konunen", so ist hier,

was Zeit und Ort des Auftretens der kleistogamen Blüten anbe-

langt, übersehen, dass sie nicht nur an den Ausläufern, sondern

auch an den Hau})tsprossen und zwar schon vom Mai an sich

finden-). Hier scheint also das Verhalten ein anderes zu sein als

Viola odorata, Habitusbild einer Pflanze (gezeichnet Milte Mai),

welche sowohl an der Hauptachse als an dem Ausläufer je eine

kleistogarue Blüte (mit .1 und B bezeichnet) trägt. Nat. Gr.

bei liiipatiens noli fangere (bei der Mehrzahl der Exemplare). In

Wirklichkeit aber stimmen beide Fidle, wenn man die Zeit der An-

1) Flora von Stuttgart, p. 318. Vöchting (Über den Ei nfluss des Lichtes etc.

Jahrb. f. wiss. Botanik XXV, p. 175) hat schon auf das Irrige dieser Angabc hin-

gewiesen, er fand bei V. odorata kleistoganie Blüten im April, vereinzelt sogar schon

im März. Selbstverständlich hängt der Zeitpunkt des Auftretens von äußeren Fak-

toren ab.

2) Richtig gibt z. ß. Royer (flora de la cöte d'or 1881, p. 109) den Sach-

verhalt an, ,, Les Viola . . . ont, du niilicu du ]nintenips a la fin de l'etö, de trcs

petites flcurs dites apetales.
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legiiiig der Blüten in Betracht zieht, überein. Wie bei anderen

Frühlingspflanzen werden auch bei den Veilchen die Blüten, welche

sich im Frühjahr entfalten, im vorhergehenden Jahre angelegt^).

Sie gehören also mit den kleistogamen Blüten in der Weise zu-

sammen, dass innerhalb einer Vegetationsperiode die Anlegung der

kleistogamen Blüten der der chasmogamen vorangeht. Das ist

ein für die Beurteilung der Faktoren, welche auf das Auftreten

der kleistogamen Blüten bedingend einwirken, wichtiger Punkt.

Er wird auch durch die Keimungsgeschichte bestätigt. Denn wie

Roy er (a. a. 0. p. 109) angibt — eigene Beobachtungen liegen

mir darüber nicht vor — , bringen die Keimpflanzen von Viola alba

und odorata (und die anderen Arten werden sich wohl ebenso ver-

halten) am Ende des Sommers kleistogame Blüten hervor, ohne

dass vorher chasmogame aufgetreten wären. Wenn aber Royer
daran die Bemerkung schließt „Ainsi ä la premiere floraison de

la jeune plante, les fleurs apetales precedent les fleurs corollees,

tandis que le contraire aura lieu pour les floraisons suivantes, oü

en elfet les petites ne naitront qu'apres les grandes", so beruht

der zweite Teil dieses Satzes, wie oben dargelegt wurde, auf einer

Verwechslung von Anlage und Entfaltung, tatsächlich geht die An-

legung der kleistogamen Blüten innerhalb einer Vegetationsperiode

auch im späteren Leben der Pflanze der des chasmogamen ge-

wöhnlich voraus. Besonders zu besprechen ist eine Art, welche

1) Der Zeitixinkt schwankt natürlich nach klimatischen und Standortsverhält--

nissen, es mögen auch die einzelnen Arten sich etwas verschieden verhalten. In

dem sehr warmen trockenen Sommer 1904 fand ich bei Viola odorata .^chon ]\Iitte

Juli keine kleistogamen Blüten mehr (während Viola hirta zu dieser Zeit sie noch

hatte). Anlagen chasmogamer Blüten wurden am 1. August bei Viola odorata ge-

funden (sie waren daran kenntlich, dass die Antheren 4 Pollensäcke angelegt hatten.

In feuchten, kühlen Sommern wird die Zeit, in der kleistogame Blüten angelegt

werden, eine längere sein. Die Angabe, dass in Toskana Viola odorata mit nur

chasmogamen Blüten sieh finde, bedarf näherer Prüfung. Sollte sie richtig sein,

so fragt sich, ob eine klimatische Einwirkung (Wärme, Trockenheit, starke Be-

sonnung) die Bildung klcistogamer Blüten verhindert, oder etwa eine besondere

Rasse vorliegt.

Die in den Gärten als „semperflorens" bezeichnete Veilchenrasse trägt diesen

Namen eigentlich mit Unrecht. Sic bildet im Sommer kleistogame Blüten, im Herbst

chasmogame. In Algier bildet die Viola odorata, wie mir Herr Prof. Trabut

freundlichst mitteilte, sowohl im Freien (sie wächst dort in den Bergen häufig) als

in den Gärten auch kleistogame Blüten, ein Umstand, welcher mir die oben er-

wähnte Angabc betreffs des Verhaltens in Toskana einigermaßen zweifelhaft er-

scheinen lässt.

Bei Viola hiliora fand ich an Exemplaren, welche einem Standort von ca. 1(300 m
iMccrcshrihe entstammt(>n, am '20. August ganz junge, für das nächste Jahr bestinnnte

Blütenanhigen, sowohl au den Sjjitzen der unterirdischen Ausläufer dieser Pflanze,

als au den Seitenknospeu des Rhizoms. Es darf also wohl angenommen werden,

dass auch bei dieser Art die chasmogamen Blüten im Herbst des ihrer Entfaltung

vorhergehenden .lahres angelegt werden.
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nicht der Sektion Nominiiuin angehört. (He ,i>-ell»hhilien(le, arktisch-

alpine Viola hijloni.

H. Müller^) hat mit dieser Art folgende Erfaln-nng gemacht:

„Im Sommer IS^y nahm ich vom Ramshecker Wassei-('all leitende

Stöcke dieser Pflanze mit nnd setzte dieselben, um sie sich zur

Blüte entwickeln zu lassen, anf einen Teller mit Wasser in meinem
Garten in den Schatten eines Strauchs ; die Pflanzen, welche ich

täglich nachsah, entwickelten sich kräftig weiter, und obgleich keine

Blüte sich öffnete, erhielt ich lauter Fruchtkapseln mit guten Samen-
körnern." Wenn aus dieser Beobachtung später geschlossen wurde,

dass VioJd h/fJoiYf im „Schatten" kleistogame Blüten l)ilde, so ist

dies offenbar unzulässig. Es sind auüer den Beleuchtungs\'erhält-

nissen auch andere Faktoren geändert. Es sind zwei Fälle möglich,

1. das Auftreten von kleistogamen Blüten ist abhängig von äußeren

Faktoren, in diesem Falle braucht aber in dem Müller'schen Kultur-

versuch keineswegs die Lichtveränderung ausschlaggebend gewesen

zu sein, eine auf einem Teller mit Wasser befindliche Pflanze ist

unter abnormen Ernährungsbedingungen, auch die Temperatur-

verhältnisse können andere gewesen sein als am ursprünglichen

Standort, oder aber 2. die kleistogamen Blüten treten hier wie bei

den Viola-Arten aus der Sektion Noniimium ohne direkte Beziehung

zu äußeren Faktoren auf, die Bildung der chasmogamen Blüten

aber kann eventuell unterdrückt werden. Im letzteren Falle also

verhielt sich Viola hiflora wie die anderen oben erwähnten Veilchen-

arten, die regelmäßig nach den chasmogamen Blüten kleistogame

produzieren, im ersteren entstehen die kleistogamen Blüten normal

nicht, sondern treten nur unter besonderen Bedingungen auf. Da
in der Literatur Viola hiflora als eine Pflanze betrachtet wird, bei

der die zuletzt genannte Möglichkeit zutrifft, so kultivierte ich sie

unter verschiedenen Bedingungen, bei hoher Temperatur und sehr

feuchter Luft im Viktoriahause, im Freien, in der Sonne und im
Schatten. Da ich indes stets früher oder später kleistogame Blüten

(nach den chasmogamen) erhielt — bei den im Viktoriahaus kulti-

vierten traten sie früher auf als bei den im Freien gezogenen —

,

so musste sich die Annahme aufdrängen, dass die kleistogamen

Blüten auch hier in den normalen Entwickelungsgang der Pflanze

gehören. Dies ist, wie die Beobachtung von Pflanzen an verschie-

denen Standorten, in Tirol und den bayrischen Bergen, zeigte, tat-

sächlich der Fall; man kann nicht etwa ungünstige äußere Be-

dingungen dafür verantwortlich machen, denn der heurige Sommer
war, wo, wie dies an den Standorten der Viola hiflora der Fall war,

genügende Feuchtigkeit zur Verfügung stand, ein in jeder Beziehung

der Vegetation sehr günstiger. Entsprechend der Tatsache, dass

1) Die Befruchtnng der Blumen durch Insekten, Leipzig 1.S78, \). 1 IC».
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die chasmogamen Blüten dieser alpin-nordischen Form später auf-

treten als die der blauljlühenden Viola-Arten, fanden sich auch die

kleistogamen Blüten später ein. Nach Boisduval, welcher die

kleistogamen Blüten von V/o/n biflora, wie es scheint, zuerst he-

obachtet hat^), soll diese Art, ebenso wie Viola Euppii bei Paris

nur kleistogame Blüten Ijringen. Dies dürfte kaum allgemein zu-

treffen, sondern von Standortsverhältnissen aljhängen. Meine Topf-

pflanzen wenigstens brachten reichlich chasmogame Blüten hervor

und auch in Westfalen z. B., also einem nicht-alpinen Standort,

blüht, wie H. Mülle r's Angabe zeigt, Viola hiflora reichlich chas-

mogam. Die Angabe in den „Nat. Pflanzenfamilien" ^), dass Viola

hiflora an ihren „hochnordischen Standorten" kleistogame Blüten

hervorbringe, bedarf nach dem Obigen der Berichtigung.

Die kleistogam erzeugten Früchte sind hier, wie bei anderen

Viola-Kvien an dem fast völligen Fehlen des Griffels leicht kenntlich.

An den später im Jahr auftretenden kleistogamen Blüten bleibt

häufig auch dei' Blütenstiel sehr kurz.

Dass bei einer so weit verbreiteten Pflanze wie Viola hiflora

das regelmäßige Auftreten kleistogamer Blüten nach den chas-

mogamen selbst von einem auf dem Gebiete der Blütenbiologie so

kenntnisreichen Forscher wie H. Müller übersehen w^erden konnte,

ist wohl auf verschiedene Gründe zurückzuführen.

1. Gehört Viola hiflora einer anderen Sektion der Gattung

Viola an, als die Arten, bei denen man das regelmäßige Auftreten

kleistogamer Blüten schon lange kannte, es lag also nicht gerade nahe,

eine Übereinstimmung in dem Verhalten mit diesen Arten anzu-

nehmen.

2. An den alpinen Standorten findet man Viola hiflora w^ährond

des Sommers fast stets mit chasmogamen Blüten. Je nach der

Exposition treten nämlich die Blüten zu sehr ungleicher Zeit auf.

An warmen, schon lange schneefrei gewordenen Stellen sind die

kleistogamen Blüten schon aufgetreten zu einer Zeit, wo an an-

deren, unter Umständen wenige Schritte davon entfernten Stand-

orten noch reichlich chasmogame Blüten sich finden; es sind dies

solche Standorte, wo der Schnee länger liegen und der Boden
länger kalt blieb. Ich halte es übrigens für durchaus möglich,

dass an alpinen Standorten mit sehr kurzer Vegetationszeit die

Bildung kleistogamer Blüten ganz unterbleibt.

1) Bulletin de la socidte botanique de France VII, p. 4G9. Lindnian
(Blühen und Bestäubungseinrichtuugen im skandiu. Hochland, Bot. Centralbl. XXX,
1887, p. 159), gibt an: „Viola hiflora erzeugt bisweilen kleinere Blüten, in welchen

einige Blumenblätter rudimentär sind (dies sind dann die oberen, ich beobachtete

auch Blüten, die nur kleine, blasse Blumenblätter hatten. G.). Diese Blumen

stehen . . . mehr oder weniger im Übergange zur Kleistogamie, die auch völlig aus-

gebildet bei dieser Art vorkommt." Ob regelmäßig ist damit nicht gesagt.

2) III Ü, p. 325.
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3. Für die teleologische Betraclitung, welche, wie wir seilen

werden, bei der Frage nacli deiu Zustandekonuiien der kleistoganien

l^Uit(Mi eine so große Kolk; gesi)ielf hat, ist Viola h//lora eine etwas

unbe(iueme Pflan/e. Die chasniogamen Blüten setzen nändich

— wenigstens in den von mir besncliten Standorten — sehr reich-

lieh Früchte an. So zeigt z. B. Fig. 3, // ein Sprossstück, an

welchem nnmittelbar nach einer chasmogam erzeugten Frucht eine

kleistogani entstandene aufgetreten ist. Es ist^^also eigenllich keine

Zwecknrsache für das Auftreten von kleistogamen Blüten gegeljen,

Fig. 3.

Viola hiflora. I Sprossstück einer Pflanze, welche warm und

hell knltiviert kleistoganic Blüten nnd Früchte hervorgebracht

hatte. II Sprossstück einer Pflanze (aus dem Berglental an

der Dreitorspitze), ans der Achsel eines (abgeschnittenen) Blattes

{Bl) ist eine_^chasmogam erzeugte Frucht {dt) aufgetreten, in der

Achsel des nächstfolgenden Blattes eine kleistogam {kl) erzeugte.

man müsste denn annehmen, dass diese zur Sicherung des Samen-

ansatzes in regnerischen, für inscktenblütige Pflanzen ungünstigen

Vegetationsperioden dienen. Aber diese Zurechtlegung führt nicht

viel w'eiter. Denn Viola hiflora ist eine perennierende, durch Aus-

läufer sich verljreitende Pflanze, für welche es von keiner großen

Bedeutung sein kann, w^enn auch gelegentlich einmal der Samen-

ansatz unterblie])e, und außerdem ist, wie ich mich ü))erzeugt liabe,

bei den chasmogamen Blüten bei Ausbleiben von Insekten])estiiu-
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biing Samenaiisatz möglich^). Bei Besprechmig der teleologischen

,.Erklärung" der Kleistogamie wird auf diese Pflanze znrttckzukommen
sein, denn sie ist für die Frage nach dem Zustandekommen der

Kleistogamie von großer Bedeutung, wenn auch in anderer Be-

ziehung, als H, Müller das annahm.
Nachdem wir so bei einer Anzahl von Pflanzen das zeitliche

Auftreten der kleistogamen Blüten kennen gelernt haben, sei zur

Besprechung ihrer Gestaltungsverhältnisse ül)ergegangen.

112).

Der Beginn sei mit einer Art gemacht, deren kleistogame

Blüten eigentlich keine Entwickelungs-, sondern nur eine Ent-

faltungshemmung zeigen, die aber gleichwohl für die Frage, ob in

den kleistogamen Blüten besondere Anpassungen vorliegen, von
Interesse sind.

1. LcDuiurn cDDplexicaulc. Hier liegen die Verhältnisse sehr

einfach, denn die kleistogamen Blüten (Fig. 4, //) unterscheiden

sich an den chasmogamen (Fig. 4, /) wesentlich nur dadurch, dass

die Blumenkrone von etwas geringerer Größe (vgl, die Knospe einer

chasmogamen Blüte Fig. 4, //) und geschlossen bleibt. Als besondere

Anpassung in den kleistogamen Bhiten hat man nun die Lage der

Antheren zu den Narben aufgefasst. Die Staubblätter sind nämlich

in den kleistogamen Blüten so eingekrümmt, dass, sie in unmittel-

barer Nähe der Narben liegen. Der Pollen kann also leicht, wenn die

Antheren sich öffnen, auf die Narbe fallen, oder wenn die Pollen-

schläuche innerhalb der Antheren austreiben, so können sie leicht

die benachbarte Narbe erreichen. Vergleicht man aber die ent-

sprechenden Entwickehmgsstadien chasmogamer Blüten, so sieht

man, dass hier dieselbe Lage von Antheren und Narben vorhanden

ist. Sie ist durch die Raumverhältnisse innerhalb der Blütenknospe

bedingt. Griffel und Filamente sind schon innerhalb der geschlossenen

Blumenkrone so stark gewachsen, dass sie sich einkrüminen mussten.

Wenn diese Blumenkrone sich öffnet, so strecken sich der Griffel

und die Filamente der Staubblätter. Bei den kleistogamen Blüten

unterbleibt diese Streckung, sie stellen also Hemmungsbildungen
dar, die deshalb besonders einfach sind, weil die Hemmung auf ver-

hältnismäßig später Stufe einsetzt und so das Stadium, welches

vor der Bestäubung übersprungen wird, nur ein unbeträchtliches

Stück der Entwickelune darstellt. Nach Übers-ängen zwischen'ö

kleistogamen und chasmogamen Blüten habe ich hier nicht gesucht,

1) H. Müller hatte es dahingestellt sein lassen, ob bei Viola biflora Selbst-

befruchtung eintreten kikine.

2) Die angeführten Pflanzen, welche nur als Ueispicle dienen sollen, sind ohne

Rücksicht auf systematische Verwandtschaftsverhältnisse aneinander gereiht.
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weil sie kaum liesonderes Interesse geboten haben würden. Bei

anderen Labiaten linden sie sich. Sz/Irir/ rlfisfof/dD/a 'a. 1^. entwickelte

im hiesigen Garten zu Anfang iler JMütezeit Hliiten, wie sie in

Fig. 4, IV u. V abgebildet sind. Die blassviolett gefärbte Blnmenkrone

ragte nur wenig über den Kelch hervor, war aber, wenn auch nicht

weit, so doch deutlich geöffnet. Die Bestäubung erfolgte schon

innerhall) der geschlossenen Blutenknospe. Später l)liel)en die

Blumenkr.onen ganz geschlossen, Samenansatz trat sehr reichlich

ein. Die Pflanze stand an einem warmen somiigen Standort, es

kann hier also nicht etwa v«nininderte Lichtintensität für das Auf-

treten der kleistogamen Blüten verantwortlich gemacht werden.

Nach A Sehers on^) entwickelte diese Salvia während 5jähriger

Kultur niemals geöffnete Blüten; woher die Anga})e von Knuth^),

Fig. 4 (3 fach vergr.).

I—111 Lamiuni amplexicaule,

1 chasmogame Blüte, // Knospen

einer solchen , 111 kleistoganie

Blüte. IV u. V Salvia cleisto-

(jama, lUüte von der Seite IV

und von vorne V.

„später entwickelten sich auch offene", stammt, weiß ich nicht und

vermag auch über die Beschaffenheit der Corollen dieser Blüten

nichts anzugeben.

Tiefer greifende Verschiedenheiten zwischen kleistogamen und

chasmogamen Blüten finden sich bei Infpaticus und Viola, und

auf diese Pflanzen sind auch die oben erwähnten Ansichten Dar-

win's und Bennett's hauptsächlich begründet.

2. Iinpatiens.

Bennett ist der Ansicht, dass zwischen den kleistogamen und

den chasmogamen Blüten von Jv/pdiicn.s pilva von vornherein \qv-

schiedenheiten vorhanden sind.

1) Botan. Zeitung 1871, p. 'lö'i.

2) Handbuch II,' p. 237.

XXIV. 44
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1. Die Knospe der chasmogamen Blüten zeigt die Spitze der

zwei äußeren Kelclihlätter hakenförmig gekrümmt, während eine

„annähernd gleich große" Knospe einer kleistoganien Blüte sie

gerade zeigt,

2. Bei den kleistoganien Blüten ist das hintere Kelchblatt oder

Nektarium im Gegensatz zn den chasmogamen Blüten nicht vor-

handen, die inneren Organe bleiben hier sehr klein.

3. Während die Staubblätter in den chasmogamen Blüten unten

zusammenhängen, oben frei sind (nur die Antheren verkleben mit-

einander), sind die Staubblätter in den kleistoganien Blüten alle

frei, ihre Filamente sind zunächst gerade, dann sonderbar gekrümmt.
Bennett meint „tliat the filaments of these inconspicuous flowers

are elastic, the different positions in whicli tliey are found at

different stages of the bud being due to their efforts to throw off

the cap."

Die ganze Argumentation von Bennett leidet nun darunter,

dass er die Entwickehmg der chasmogamen und kleistoganien

Blüten nicht eingehend genug verglichen hat. Eine solche Ver-

gleichung ergibt meiner Ansicht nach, dass die kleistoganien und

chasmogamen Blüten auch bei Inrpatiens der Anlage nach ü])erein-

stimmen, und erstere Hemmungsbildungen der letzteren sind.

Zunächst ist hervorzuheben, dass die Größe, welche die kleisto-

ganien Blüten bei Impatiens erreichen, eine variable ist und dass es

überhaupt nicht sowohl auf die Größe als auf die Gestaltung ankommt.
Eine Blütenknospe kann, wenn sie auf einem bestimmten Ent-

wickelungsstadium angelangt ist, auf diesem verharren, aber sich

dabei noch vergrößern, indem die angelegten Teile sich strecken.

Vergleichen wir sie jetzt mit einer anderen Blutenknospe, bei der

— zunächst mit sehr langsamer Vergrößerung — die Gestaltung

weiter ging, die Streckung aber erst später erfolgt, so vergleichen

wir zwei Blütenknospen von annähernd gleicher Größe aber ver-

schiedenem Entwickelungszustand. In Wirklichkeit durchlaufen

also die chasmogamen Blüten das Entwickelungsstadium, auf welchem
die kleistoganien stehen bleiben, nur erfolgt bei letzteren hier schon

die Streckung und innere Ausbildung, welche bei den chasmogamen
erst später eintritt.

Bennett's Ausführungen gegenüber ist also im Vergleich mit

den ol)en angeführten Punkten zu sagen:

1. Auch bei den chasmogamen Blüten sind die Spitzen der

beiden äußeren Kelchl)lätter ursprünglich gerade, erst später biegen

sie sich hakenförmig. Die kleistoganien bleiben auf dem ersten

Stadium stehen.

2. Auch hei den chasmogamen Blüten wird der Sporn ver-

hältnismäßig spät angelegt, wir werden unten zudem sehen, dass

er auch bei kleistoganien Blüten oft zur Entwickehmg kommt.
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H. Die Staul)l)l;Utor dvv cliasniogameii lUiitcii werden, ebenso
wie die der kleistoganien IVei angelegt, erst s})äter „verwachsen"
sie am (i}i-inid(\ Die der kleistogainen Blüten reifen luM-an auf

einem Stadium, auf welchem die Verwachsung noch nicht einge-

treten war. Somit kann ich die von Darwin') angenonnnene An-
sicht Ben nett/s, „dass die kleistoganien und (die) vollkonnnenen
Blüten auf einer sehr frühen Wachstumsperiode in der Struktur ver-

schieden sind, so dass die Existenz der ersteren nicht bloß eine

Folge einer Entwickelungsliennnung sein könnte", nicht teilen.

Besonders deutlich wird die Richtigkeit meiner Auffassung erwiesen

durch die Übergangsbildungen. Ben nett fand solche bei InipaUcn^

fulra nicht. Bei Inijxiticiis iioli tfüujcrc dagegen finden sie sich.

Gehen wir aus von dem Verhalten der oben geschikU'rten Keim-
pflanzen, welche kleistogame Blüten hervorbringen, so sind diese

• Fig. -).

/ und // Impatiois noli tangere. I Teilinfloreszenz einer

jungen Keimpflanze mit ausschlioßlieh kleistoganien Tilüten, an

denen keine Andeutung einer Spornbildung vorhanden ist. Die

älteste Blüte hat eine Frucht angesetzt und die Blütenhülle in

Gestalt einer Kaputze (c) abgehoben. II Kleistogam erzeugte

Frucht, auf welcher die abgehobene Blutenhülle mit einem

Bpornrudimeut versehen aufsitzt. /// Impaticns parvijlora.

Kleistogam erzeugte Frucht, die Blütenhülle, die sich nicht ge-

öffnet hatte, ist fast normal ausgebildet.

zunächst sehr klein, das hintere Kelchblatt zeigt keine Andeutung
des bei den chasmogamen Blüten so auffallenden langen Spornes

(Fig. 5, /), Die ganze Blütenhülle wird als l)raune Kappe vom
Fruchtknoten abgehoben (Fig. 5, / bei cj, eine Mitwirkung der

Staubblätter bei diesem Vorgang, wie sie Bennett annimmt^), halte

ich für sehr unwahrscheinlich, die Filamente zeigen bei Inipaticiis

noli tangere auch nicht die starke Krünnnung, wekdie Bennett für

Impatiens fulra beschreil>t. Später fanden sich Blüten, welche deut-

lich einen Sj)orn besaßen (Fig. 5, //) — trotzdem waren auch sie

kleistogam, und eine Übergangsform zu den chasmogamen Blüten,

1) A. a. (). p. 283. Die deutsche Übersetzung der Darvviu'scheu Werke ist

leider recht mangelhaft stilisiert.

2) Dass bei anderen Pflanzen ein ähnlicher Vorgang eintritt, ist sicher. Bei

Eucalyptus-hrion kann man z. B. leicht beobachten, wie die ,,Calyptra" durch

Streckung der Filamente der zahlreichen Staubblättcn- abgehoben wird.

44*
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welche etwa der von Salria clcistoganm geschilderten entspricht,

wurde oben beschrieben und abgebildet (Fig. 1, /). Auch an den
Stanl)blättern lässt sich dieselbe stufenweise Hemmung beobachten.
Bei den einfachsten kleistogamen Blüten ist zunächst der Bau der

Antheren bemerkenswert. Diese haben nämlich, abgesehen davon,

dass sie viel kleiner sind als die der chasmogamen Blüten, zuweilen

nur zwei Pollensäcke, während die der chasmogamen die normale
Vierzahl aufweisen. Aber die 4 Pollensäcke sind hier von un-

gleicher Größe. Die 2 vorderen sind kürzer als die 2 hinteren.

Die ersteren sind es, w(^lche bei den kleistogamen Blüten unter-

drückt sind, man kann aber alle Übergänge finden, namentlich An-
theren, bei welchen die vorderen Pollensäcke noch in sehr redu-

zierter Gestalt vorhanden sind. Wir können hier schon sehen,

dass in den kleistogamen Blüten diejenigen Organe zur
Verkümmerung neigen, welche in den chasmogamen
Blüten weniger kräftig entwickelt sind als andere. Dieser

Satz tritt auch bei Viola sowie bei Cardnmine chenopodifolla deut-

lich hervor, es wird sich zeigen, dass auch dort die Reduktion be-

stimmter Blütenteile nicht teleologisch, sondern auf Grund der

normalen Entwickelungsgeschichte zu beurteilen ist.

Dasselbe wie von den Antheren gilt von den Filamenten. Von
der Verwachsung resp. Nichtverwachsung war oben schon die Rede.

In den chasmogamen Blüten zeichnen sie sich aus durch einen

„ligularen" Auswuchs auf der Oberseite. In den kleistogamen

Blüten findet man, bei Durchmusterung einer größeren Anzahl,

Staubblätter mit geraden Filamenten ohne eine Spur des ligularen

Auswuchses und solche, deren Filament gekrümmt ist, letztere

zeigen vielfach auch den ligularen Auswuchs, wenngleich weniger

stark entwickelt, wie bei den chasmogamen Blüten. Die Hemmung
der Staubblattentwickelung in den kleistogamen Blüten tritt also

auf verschiedener Entwickelungsstufe ein.

Die Frage, wie die Pollenschläuche aus den Antheren hervor-

treten und die Narben erreichen, habe ich nicht näher untersucht

und verweise deshalb auf Mohl's diesbezügliche Angaben.

3. SpeciiJaria perfoliata.

Von dieser Pflanze sagt Darwin (a. a. 0. p. 28.^), „Die kleisto-

gamen Blüten von Specularia pcrfolhtta sind in hohem Grade

merkwürdig, da sie von einer aus einer rudimentären Corolle ge-

bildeten Trommel verschlossen und ohne die Spur einer Öffnung

sind. Die Staul)faden variieren von 3—5 in der Zahl, ebenso die

Kelchblätter". Wie oben angeführt, hat Darwin die merkwürdige

Corolle von Spccitlariu auch mit unter den Beweisen gegen die

Auffassung, dass kleistogame Blüten nur Hemmungsbildungen seien,

angeführt. In Wirklichkeit ist aber gerade hier die Corolle der

kleistogamen Blüten als Hemmungsbildung besonders lehrreich.
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Die Zipfel der Bliiineiikrone von Sjjccul/irid bilden nämlich auch

hei den chasmogamen leinten dadurch in der Knosi)(^ einen Ver-

schluss, dass sie durch eine „Zeheunaht" \) niiteiiianch'r verzaluit

sind. Diese 5 Zii)t'el der Bhnnenkrone sind also miteinander ver-

einigt. Bei nicht eingehender Beobachtung hat es so den Anschein, als

wenn die Blumenkrone vollständig geschlossen wäre. Später trennen

sich die 5 Zipfel (die ursprünglich frei waren) wieder voneinander,

bei den kleistogamen Blüten aber bleibt die Blumenkrone auf diesem

Stadium stehen, ersclieint also scheinbar vollständig geschlossen

mit einer kegelförmigen Erhebung in der Mitte. Man kann also

nicht sagen, dass die Blumenkrone „speziell so nuxlili/iert wurde,

dass sie zur Selbstbefruchtung der Blüten helfe und als ein Schutz

des Pollens" (Darwin a. a. 0. p. 290), sie ist vielmehr zweifellos

eine Hemmungsbildung, deren Gestaltung aus d(Mu Verhalten der

Knospen chasmogamer Blüten verständlich ist.

Merkwürdig sind die Änderungen in den Zahlenverhältnissen

der Blüte, die auch ich beobachtete, doch war mein Material zu

spärlich, um sie eingehender untersuchen zu können. Die chasmo-

gamen Blüten ha])en 5 Kelchblätter, 5 Blumenblätter, 5 Staub-

blätter, 3 Fruchtblätter. Die kleistogamen Blüten zeigten meist

3 Kelchblätter und einzelne waren fast ganz trimer geworden, in-

dem auch die Blumenkrone 3 Nähte zeigte. Darauf folgten 3 mit

den Blumenblättern abwechselnde, also episepale Staubblätter und

2 Fruchtblätter, die 3 Kelchblätter sind jedenfalls die in der Blüte

zuerst entstehenden. Nicht selten erscheint daneben ein viertes, kleiner

bleibendes (auch 4 Staul)blätter wurden beobachtet), selten traf ich

5 an. Man wird wohl geneigt sein, auch diese Verminderung der

Zahlenverhältnisse als eine Reduktion zu betrachten, zumal, wie es

scheint, dreizählige Blüten namentlich in der unteren Stengelregion

(als erste Blüten) auftreten, wie auch z. B. bei Impaticns die Hem-
mung der Blütenbildung eine stärkere zu sein pflegt als später.

Bei Specularia würde in den dreizähligen Blüten die Hemmung
darin bestehen, dass die Bildung der Kelchblätter, nachdem die 3

ersten entstanden sind, aufhört und sofort die Bildung der Bhnuen-

krone beginnt. Doch wäre, um Sicherheit zu erlangen, die Beob-

achtung eines größeren Materiales auch chasmogamer Blüten not-

wendig, jedenfalls ist die Erscheinung selbst eine sehr interessante,

da sie vielleicht auf die Bedingungen des Zustandekonnnens von

vierzähligen Blüten aus fünfziddigen, wie es bei Verouicf/ u. a. J)e-

kannt ist, einiges Licht werfen könnte.

Die Antheren liaben nur 2 Pollensäcke, widn-end die chasmo-

gamen Blüten die normale \'i(;rzahl aufweisen. Da das Endothecium

1) Vgl. betr. dieser Bezeiehnung llacihor.ski, Die Scliutzvurncliluugen der

Blutenknospen, Flora, 81. Bd. (Erg. Bd. z. Jahrg. 189:1, p. 157).
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dieser Pollensäcke auf der Außenseite stärker entwickelt ist als

auf der Innenseite (wo es teilweise auf größere Strecken nicht zur

Ausbildung gelangt), so ist anzunehmen, dass die äußeren Pollen-

säcke der Antheren die allein ausgeljildeten sind.

Die Pollenkörner keimen innerhalb der Pollensäcke. Die
Schläuche drangen in den wenigen daraufhin untersuchten Antheren
an der Stelle hervor, wo die Ausbildung des Endotheciums unter-

blieben war. Sie entspricht der Öffnungsstelle der Pollensäcke

chasmogamer Blüten. Die Einzelheiten des Verlaufs der Pollen-

schläuche konnten schon wegen des spärliclien Materials nicht näher
untersucht werden. Ihre Kenntnis ist für die hier verfolgten Fragen
auch nicht von Belang.

4. Besonders eingehend untersucht worden sind seit lange die

kleistogamen Blüten von Viola.

Die ersten eingehenderen Beobachtungen wurden von Daniel
Müller^) gemacht. Er fand bei Viola clatior in den kleistogamen

Blüten nur 2 Staubblätter, die anderen „waren kaum angedeutet".

Aus jeder Anthere gingen nach olien Schläuche hervor, die in das

Narbengrübchen eindrangen, die Narbe hatte sich den Pollenkörnern

„so viel wie möglich genähert", ebenso verhält sich Viola lancifolia.

Bei Viola silratica fand er 5 Filamente, die Antheren von zweien

waren durch Pollenschläuche mit der auch hier herabgekrümmten
Narbe verbunden. Für Viola odorata gihi er dagegen (irrigerweise)

ein aufrechtes Pistill an, bei Viola caniiin fand er keine Kronen-

blätter (in Wirklichkeit sind sie vorhanden, aber sehr klein), bei

Viola rnirahilis fand er freien Pollen und normale Befruchtung.

Auch hebt er hervor, dass er von einzelnen „kompletten" (chasmo-

gamen) Blumen von Viola silvafira, elatior, lancifolia und odorata

keimfähigen Samen geerntet habe.

Mo hl berichtigt die irrtümliche Anschauung D. Müller's über

die Pollenbildung in den Antheren der kleistogamen Blüten, be-

spricht die Angaben Michalet's und schildert, wie bei Viola elatior

aus den 2 hier allein mit Pollensäcken versehenen Staubblättern

die Pollenschläuche aus den oberen Enden der Antheren in dicken

Strängen zu der Narbe verlaufen. Bei Viola canina fand er, dass

auch aus den hier innner vorhandenen, vom Stigma abgewendeten

Antheren Pollenschläuche hervortreten, welche in geschlängeltem

Verlauf über den oberen Rücken des Ovariums und den Rücken
und die Seitenflächen des Grifl^els sich hinziehen.

Spätere Angaben haben denen von Müller und Mo hl eigent-

lich nichts wesentliches hinzugefügt; Darwin hebt aber bei Viola

canina hervor, dass er die Blütenblätter nicht vollständig fehl-

1) Über die Befruchtung der inkompletten Blüten einiger }7o^«-Artcn. Bot.

Zeitung 1857, p. 729 ff.
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geschlagen (wie Müller angibt), sondern in Gestalt kleiner Schüpp-

chen angetroffen habe. Auch ich fand bei allen untersuchten Mola-

Arten die Blumenblätter in Gestalt kleiner Schuppen — deren

Größe bei den verschiedenen Arten verschieden ist — vor. Dass
die Blumenkrone in den kleistogamen Blüten eine einfache Hcm-
numgsbildung darstellt, ist klar, sie bedarf also keiner weiteren

Besprechung. Dass sie mehr gehemmt ist als das Androeceum
steht mit' der Tatsache in Zusannnenhang, dass auch bei den chas-

mogamen Blüten die Entwickelung der Blumenkrone (nicht ihre

Anlegung) hinter der der Staul)blätter zunächst zurückbleibt. Mittcl-

formen sind nicht gerade selten, ich fand solche z. B. bei Viola

odonäa, hifora u. a. Die Blumenkrone war })ei ersterer deutlich

violett gefärbt und ragte über den Kelch hervor, öffnete sich

aber weniger als bei den chasmogamen Blüten oder gar nicht.

Die Nektarienanhängsel der 2 unteren Staubblätter waren kleiner

als bei den chasmogamen Blüten, es erfolgte Selbstbefruchtung.

Auch Ledere du Sablon^) erwähnt solche Übergangsformen, ihre

Bedeutung für die Deutung der kleistogamen Blüten wird später zu

erörtern sein. Zwei Punkte sind von uns von größerem Interesse:

die Reduktion des Androeceums und die Ausbildung des Griffels

resp. der Narbe.

Die erstere ist dadurch eigentümlich, dass sie stufenweise auf-

tritt und dass dabei die Dorsiventralität mehr oder minder scharf

hervortritt. Letzteres ist der Fall z. B. bei Viola mirah/lis, odorata,

hiflora'^). Diese haben kleistogame Blüten mit (gewöhnlich) 5 fer-

tilen Staubblättern, welche aber — was meist übersehen worden
zu sein scheint — je nur 2 Pollensäcke besitzen (Fig. 6, 1). Über-

gangsformen zeigen, dass diese — im Gegensatz zu Iiiq)atien.s —
die vorderen Pollensäcke sind, man findet die hinteren nicht

selten ganz oder teilweise noch ausgebildet.'

Fig. 6, II zeigt einen Querschnitt des Androeceums von Viola

silvatica. Hier haben die 3 oberen Staubblätter je 2, die 2 unteren

noch 4 Pollensäcke, diese Staubblätter stehen ja auf der unteren,

normal geförderten Seite der Blüte. Gewöhnlich aber geht die

Reduktion noch weiter. Es sind in den meisten BHiten nur die

2 unteren Staubblätter noch mit (je 2) Pollensäcken versehen.

Ein interessantes Übergangsglied zu diesen Blüten zeigt Fig. 6, III.

Hier haben die als «^ und (ir, bezeichneten Staubljlätter keine PoUen-

1) Rccherches sur les flcurs clcistogames, Revue de Iwlanicjuc \'oI. XII, p. BOG.

2) Ledere du Sabin ii, der mu- Viola odorata untersucht hat, gibt an,

Mohl habe beobachtet, dass nur die '1 anderen (Staubblätter fertil seien. Mohl's
Angabc bezieht sieh aber auf Viola elatior. Ich kann aueh nielit finden, dass

Mohl für (7o/f/-Blüten das vollständige Verschwinden der Corolle angegeben habe,

eine solche (auf Übersehen dci- kleinen Corollenrestc zurückzuführende) Angabe
findet sich bei D. Müller.
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.Säcke mehr. «3 noch emen^) und zwar (den auf der in der Blüte
nach unten gekehrten Seite stehenden) a^ und a^ haben je 2 Pollen-
säcke und ein kleines Rudiment eines dritten, bei den meisten
Blüten dieser Art, ebenso bei Viola dadijloides sind nur die 2 un-

teren Staubblätter mit je 2 Pollensäcken versehen.

Dass die Dorsiventralität in der Ausbildung der kleistogamen
Blüten in verschiedenem Grade bei den verschiedenen Arten her-

vortritt, ist offenbar darin begründet, dass auch bei der Anlegung
der chasmogamen Blüten dasselbe der Fall ist. So hat Payer^)
bei den beiden von ihm untersuchten Arten Viola (dtaica und Viola

odorata gefunden, dass bei ersterer die Blumenblätter simultan,

bei letzteren von vorn nach hinten, also sukzedan auftreten, ebenso

Fig. 6.

Querschnitte durch kleistogame Blüten von Viola.

I Viola odorata, L das sonst lippenförmig ausgebildete Blumen-
blatt. Der Kelch ist schraffiert, II~IV Viola silvutica

(Blüten wie die in II abgebildeten kommen auch bei V^iola

odorata vor) , II und III Übergangsbildungen zu IV, pet

rudimentäre Blumenblätter, o,, a^, a. in IV und st in V
Staminodien.

ist es bei den Staubblättern. Hier war also die Seite der Blüte,

welche auch im fertigen Zustand durch das größte Blumenblatt
und die reichste Aus.stattung der Staubljlätter — von denen jedes

ein Nektariumanhängsel hat — sich auszeichnet, von Anfang an
bevorzugt. Dass aller auch da, wo die Blumenblätter und Staub-

blätter simultan auftreten, die unteren gefördert sind, zeigt ja

schon die Tatsache, dass auch hier nur diese ein nektarabsonderndes

Anhängsel führen. Übergangsstufen wie die in Fig. G, U abge-

bildete zeigen, dass die Staubblätter sozusagen von oben nach unten

al)schmelzen, d. h. ihre hinteren Pollensäcke verlieren, und noch
mehr tritt bei Formen wie Viola silratica hervor, dass die Unter-

seite der Blüte der Reduktion am längsten widersteht. Weshalb bei

1) Auch bei Viola hirta fand ich gelegentlich Anthercn mit mit nur einem
Polleusack.

2) Organogenie de la flcur.
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der Reduktion der Antheren die Dorsiventralität der Blüte nicht

überall gleich stark sich geltend macht, ist derzeit ebensowenig

zu erkennen, als warum die Staubblättiu- bei der einen Art simultan,

bei der anderen sukzedan auftreten. Dass sie aber bei manchen
Formen ungemein deutlich hervortritt, geht, wie mir scheint, aus

dem oben Mitgeteilten hervor.

Es ist nicht überflüssig, darauf hinzuweisen, denn die teleo-

logische Betrachtungsweise hat angenommen, dass in solchen FiUlen

wie dem von Viola silvatica nur die Staubblätter übrig bleiben,

welche wegen ihrer Lage zum Pistill für die Befruchtung in der

günstigsten Lage sind. Wir aber führen (ohne die Vorteil-

haftigkeit der Tatsache zu leugnen) das Übrigbleiben
dieser Staubblätter auf die Gesamtsymmetrie der Blüte zu-

rück, die sich auch darin ausspricht, dass in den kleistogamen Blüten

das unterste Blumenblatt größer und breiter zu sein pflegt als die

übrigen, obwohl es gar keine Funktion mehr hat (Fig. 6, ///).

(Fortsetzung folgt.)

Studien über Kutikulargenese und -Struktur und ihre

Beziehungen zur Physiologie der Matrix.

I.

Das Eitliippium von Dapliiiia pulex.

Von Dr. Max Wolff.
Assistent am Zoologischen Institut zu Jena.

(Aus dem Zoologischen Institut der Universität Jena.)

(Fortsetzung.)

Die einzelnen Kammern des Ephippiums (vgl. Fig. 1, 2, 4 u. 5),

deren Wände siebartig oder auch ähnlich einer gefensterten Mem-
bran durchbrochen sind (vgl. besonders Fig. 5, bei der ich mein

besonderes Augenmerk auf die genaue Wiedergabe der feineren

Details gerichtet hal)e), öffnen sich nach der Matrix zu. Das heiüt,

einen gewissen Abschluss scheint bei oberflächlicher Betrachtung

ihr Lumen wohl zu finden (vgl. Fig. 1). Sieht man aber genauer

zu, so bemerkt man, dass die Kammerwand der Matrix, resj). der

von ihr in dem abgebildeten Stadium e})en allgeschiedenen, dünnen
Chitinlamelle der jungen Schale nicht direkt aufliegt, dass sich \ iel-

mehr zwischen beide (vgl. Fig. 5) ein sehr feines Fadengerüst ein-

schiebt, in dessen Balkenwerk sich die Kammerwand sehr schnell

verliert. Dieses Gerüst muss enge Beziciunigcn zur Genese und
vielleicht auch zur Ekdysis des Ephippiums besitzen und für die

Kuppellamelle charakteristisch sein, denn es findet sich ausschließ-

lich unterhalb des Kammerwerkes und, wo die Kamnierung fehlt

— also unter der Logenwand und dem Saume des Ephi[)[)iums —

,
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