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Variabilität und Blütenmorphologie.
Von Ernst Lehmann (Tübingen).

Ich wünschte, man durchdränge sich recht von der Wahr-
heit, daß man keineswegs zur vollständigen Anschauung gelangen
kann, wenn man nicht Normales und Abnormes immer zugleich

gegeneinander schwankend und wirkend betrachtet.

Weil aber beides nahe zusammen verwandt und sowohl das
Geregelte als Regellose von einem Geiste belebt ist, so ent-

steht ein Schwanken zwischen Normalem und Abnormem, weil

immer Bildung und Umbildung wechselt, so daß das Abnorme
normal und das Normale abnorm zu werden scheint.

(Goethe, Nacharbeiten und Sammlungen zur Metamorphose
der Pflanzen, 1820.)

Die Botaniker früherer Zeiten studierten den Bau der Blüte

nur in ihrem Typus, der ihnen, im Vergleich zu den vegetativen

Teilen der Pflanzen als besonders konstant entgegen trat. Größere,

vereinzelte und besonders auffallende Abweichungen galten als

Monstra oder Terata, kleinere beachtete man nicht. Als Ausdruck
dieser Vorstellungen sei an die bekannten Sätze in Linne's Philo-

sophia botanica erinnert: Varietates levissmas non curat botanicus

und Sexus varietates naturales constituit; reliquae omnes mon-
strosae sunt. Besonders charakteristisch tritt, wie jedermann weiß,

38. Band -r 1



2 E. Lehmann, Variabilität und Blütenmorphologie.

diese Auffassung der Bildungsabweichungen von Blüten in dem
Erstaunen hervor, welches Linne bei der Entdeckung der Pelorie
von Linaria vulgaris ergriff, und welches sich schon in der Be-
zeichnungsweise Pelorie, von to jzttcog, das Ungeheuer, ausspricht.

Linne sah keine gemeinsame Wurzel für das Normale und das
vom Gesetz Abweichende, oder in diesem Falle Abnorme. Beides
waren für ihn grundsätzlich verschiedene Dinge. Er suchte zwar
der Frage nach dem Wesen der Pelorie näher zu kommen und
seine Anschauungen machten in dieser Richtung mannigfaltige Wand-
lungen durch. (Vgl. dazu den Briefwechsel zwischen Linne und
Jussieu 2, S. 214 und 375 und Sirks, 1915.) Im allgemeinen

aber fiel für ihn die Pelorie wie andere Monstrositäten aus dem
Rahmen der Gesetze der Blütenbildung heraus.

Dieser Auffassung der Anomalien begegnen wir noch lange

Zeit. Ich führe nur zwei Äußerungen aus den vierziger Jahren des

19. Jahrhunderts an. Einmal den bekannten Ausspruch des um
die Kenntnis der pflanzlichen Anomalien besonders "»verdienten

Moquin-Tandon, welcher 1842 (S. 20) sagt: „Les anomalies sont

des faits toujours accidentels. Une monstruosite habituelle ou con-

stante est donc un etre de raison" (etwas rein Erdachtes nach
Schauers .Übersetzung 1842, S. 20). Im gleichen Jahre äußert

sich Laurent (S. 387) sehr lehrreich über Anomalien aus dem
Tierreich in seinem Aufsatze: Recherches sur les trois sortes de

corps reproducteurs, l'anatomie, les monstruosites et la maladie

pustuleuse de FHydre vulgaire folgendermaßen: „Mais ce qui preuve

que ces modifications aussi nombreuses que singulaires obtenues sur

l'Hydre ne sont que de veritables monstruosites, en dehors
des lois qui regissent cette espece animale, c'est qu'une

quelconque de ces Hydres rnonstrueuses laissee a elle-meme et

nourrie convenablement, ne donne jamais naissance, soit par gemmes,
soit par ceufs, qu'ä des individus nouveaux."

Die durchaus andere Vorstellung, welche sich unser großer

Dichter vom Abnormen machte, ist in den Zeilen unseres Mottos

klar zum Ausdruck gebracht. Nach ihm walten über Normalem
und Abnormem dieselben Gesetze. Wie sehr die Frage der Miß-

bildungen in seine Metamorphosenlehre hineinspielte, ist zu be-

kannt, um hier noch weiter erläutert werden zu müssen.

Ganz entsprechende, eingehend dargelegte Anschauungen über

diese Fragen finden, wir unter Goethe's Zeitgenossen sodann bei

De Candolle. In dessen Theorie elementaire, wie in seiner Organo-

graphie weist er auf die Bedeutung der sogenannten Monstrositäten

hin. Er sagt (Th. ele., S. 93): „Sous le nora de monstruosites nous

confondons en general, tout ce qui sort de Fetat habituel des

etres. Sur ce nombre il en est, qui sont des retours de la nature."

Es folgt als Beispiel die Pelorie. Und weiter heißt es in der
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Organographie (Me iß n er sehe Übersetzung): „Bis auf unsere Zeiten

beschrieb man alle Unregelmäßigkeiten der Gewächse und der Tiere

und schien nicht zu glauben, daß unter diesen Unregelmäßigkeiten

eine Gesetze beobachtende Ordnung verborgen liege. Jede unge-

wöhnliche Form eines Organes erhielt einen neuen Namen und so

wurde es unmöglich, die Analogie dieser Organe untereinander zu

erkennen. Jede ungewöhnliche Form eines Wesens wurde ent-

weder, wenn sie selten war, als eine Mißbildung (Monstruosite) be-

schrieben und man begnügte sich mit diesem bedeutungslosen

Worte, um sie nicht genauer untersuchen zu müssen, oder man sah

sie, wenn die Erscheinung häufig war, als eine besondere Art an

und verlor dadurch alle genauen Mittel zur Unterscheidung der

Wesen. Je mehr aber die Zahl der bekannten Wesen sich ver-

größerte, je sorgfältiger man sie studierte, desto mehr wurde man
von der Wahrheit dieses Grundsatzes überzeugt, den ich zuerst

oder unter den ersten in seiner allgemeinen Beziehung aufstellte,

daß es nämlich beinah gewiß sei, daß die organisierten Wesen,
wenn man sie in ihrer Grundform betrachtet, symmetrisch oder

regelmäßig seien, daß die scheinbaren Unregelmäßigkeiten der Ge-

wächse durch Erscheinungen bewirkt werden, die innerhalb ge-

wisser Grenzen beständig und zugleich imstande sind, sowohl ein-

zeln für sich oder vereint stattzufinden, wie z. B. das Fehlschlagen

oder das Ausarten gewisser Organe, ihre Verwachsung untereinander

oder miteinander und ihre Vervielfältigung nach regelmäßigen Ge-

setzen."

Hier finden wir also wie bei Goethe die Anschauung ver-

treten, daß gemeinsame Gesetze das Normale und Abnorme be-

herrschen. In ähnlicher Weise treten diese Gedankengänge auch

in Jaeger's Mißbildung der Gewächse hervor, der nach dem Motto:

Non modo rectum linea curvi sed et curvum linea recti die Miß-

bildungen unter allgemeine Gesichtspunkte zusammenzustellen sich

bemüht und insbesondere die Gradation derselben, ihre Übergänge
ineinander und ihre Vergleichung mit den normalen Bildungen beachtet.

Ganz Goethe'schen Geist atmet dann weiter die elegante Ar-

beit Kir schleger's: Essai de la teratologie aus dem Jahre 1845.

Im Laufe des 19. Jahrhunderts war es weiter, vor allem im
Anschlüsse an D e Candolle, die formale vergleichende Morphologie,

welche gemeinsame Beziehungen zwischen Mißbildungen und nor-

malem Bau der Blüten hervorhob und sich ihrer mit Erfolg zum
Verständnis der Blütenformen bediente. Die hohe Wertschätzung,

deren die Mißbildungen sich in dieser Richtung erfreuten, spricht

sich beispielsweise deutlich in dem Satze Hugo von Mohl's aus,

daß ohne Beobachtung mißgebildeter Blüten der menschliche Scharf-

sinn kaum imstande gewesen wäre, den richtigen Weg zur Er-

klärung der Blütenbildung zu finden.

1*
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Es ist bekannt, wie die Wertung der Mißbildungen dann bald

in Extreme führte, welche zu scharfer Stellungnahme gegen die-

selbe führte, so daß beispielsweise Sachs bei Gelegenheit morpho-
logischer Erörterungen über die Mißbildungen sagt: „Daß die Miß-

bildungen ein Chaos ohne Gesetz und Regel darstellen, wird jeder

zugeben, der einige Sachkenntnis und zugleich Sinn für Ursache
und Wirkung auf dem Gebiete der organischen Form besitzt. Will

man sich auf diesem Gebiete überhaupt zurechtfinden, so ist das

erste, die Mißbildungen eben als Mißbildungen zu betrachten und
nicht ohne jeden vernünftigen Grund zu glauben, daß man aus der

Unordnung die Ordnung, aus der absoluten Gesetzlosigkeit das

Grundgesetz vegetabilischer Gestaltung ableiten könne."

Fragen wir nun, worauf diese schroffen Gegensätze beruhen,

so gehen wir wohl kaum fehl, wenn wir wenigstens zum Teil unsere

weitgehende Unkenntnis der tatsächlichen Gesetze, welche das Auf-

treten von Mißbildungen beherrschen, und zum anderen die Ver-

schiedenartigkeit der Bildungen, welche als Mißbildungen oder Mon-
strositäten zusammengefaßt werden, dafür verantwortlich machen.

Wir wollen, um hier einige Klarheit zu gewinnen, zuerst ganz kurz

den Begriff der Mißbildungen im historischen Lichte betrachten

und sodann die Wege erörtern, welche zur Aufdeckung von Gesetz-

mäßigkeiten auf diesem Gebiete geführt haben. Wir haben bei

diesen Darlegungen stets die Anomalien der Blüten im Auge, mit

denen wir uns im folgenden ausschließlich beschäftigen werden.

Der Begriff der Mißbildungen.

Wenn Linne alle Varietäten mit Ausnahme der
t
Sexualvarie-

täten als Monstrositäten auffaßt, an anderer Stelle der Philosophia

botanica aber sagt : Varietates tot sunt, quot differentes plantae ex

ejusdem speciei semine sunt productae, so wird schon hierdurch

die Labilität des Begriffes der Monstrosität offenbar. Über diese

Labilität ist man bis heute nicht hinausgekommen. Eine Abgren-

zung dessen, was als Mißbildung oder Monstrosität zu bezeichnen

ist, ist weder nach der Seite der Varietät, noch nach der der

Krankheit bisher möglich gewesen. Das erhellt aus allen Defini-

tionen, von denen wir nur einige hier anführen wollen. Hofmeister
sagt (1868, S. 557): „Im Gegensatz zu der Benennung Spezies

oder Art, unter welcher die Gesamtheit der einander sehr ähnlichen

Individuen gemeinsamer (beziehentlich mutmaßlich gemeinsamer)

Abstammung verstanden wird, werden derartige Bildungen Varie-

täten, Abartungen genannt, wenn die Unterschiede derselben von

dem bis dahin gewohnten nicht sehr beträchtlich sind; Monstrosi-

täten oder Mißbildungen aber, wenn die Differenz eine sehr augen-

fällige ist. Die Unterschiede sind nur quantitativ; und es wird

denn auch von verschiedenen Seiten eine und dieselbe von der
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gewohnten abweichende Form von der einen als Varietät, von der

anderen als Monstrosität bezeichnet — so z. ß. die einblättrige

Erdbeere, die Form der Celosia cristata mit fasziierter Inflores-

cenz etc."

Ganz ähnlich, nur mehr mit Betonung des wertbestimmenden
Momentes, definiert Darwin: „Unter Mißbildung versteht man
irgendeine beträchtliche Abweichung der Struktur, welche der Art

meistens nachteilig oder doch nicht nützlich ist." Und ähnlich sind

sehr viele Definitionen, die man bis in die neueste Zeit findet.

Überall vermißt man wirklich scharfe Kriterien und es ist deshalb

nicht verwunderlich, daß als Mißbildungen oder Monstrositäten das

allerverschiedenartigste beschrieben wird. So finden wir schon bei

Jaeger (1814) eine Erörterung über diese Verschiedenwertigkeit.

Er sagt: ..Ich bediente mich meistens des geläufigeren Wortes Miß-

bildung, wenngleich nicht jedes durch Mißentwicklung entstandene

Organ als ein mißgebildetes erscheint, sondern häufig bei übrigens

völlig normaler Bildung nur in Absicht auf Lage und Stellung

abweicht, wodurch also immerhin das Bild des genannten Orga-

nismus mehr oder weniger verändert wird."

Im Grunde ganz dasselbe führt Sachs aus (1893, S. 234). „Ich

beschränke mich (dabei) auf die eigentlichen Monstrositäten, denn
manche Abweichungen von den normalen Bildungen kann man
besser als das Gegenteil von Mißbildungen betrachten, als Erschei-

nungen, in welchen der morphologische Typus vollständiger zum
Vorschein kommt, als in der normalen Form. So sind z. B. die

von Peyritsch vortrefflich untersuchten Pelorien typisch richtiger

gebaut, Zahl und Stellung ihrer Blütenorgane entsprechen dem
Klassentypus vollkommener als die in den betreffenden Familien

herrschenden durch Zygomorphismus vom Klassentypus abweichen-

den Zahlen und Stellungs Verhältnisse der Blüten."

Wenn also Sachs in demselben Aufsatz den oben angeführten

Ausspruch über das Chaos der Mißbildungen tut, so meint er da-

mit vor allem die von ihm als eigentliche Mißbildungen betrach-

teten, trifft aber natürlich alle, da er nicht scharf zwischen beiden

Kategorien scheidet. Stenzel, welcher wohl in Übereinstimmung
mit Velenovsky so besonders scharf gegen Sachs zu Felde zieht,

geht aber eigentlich in dem folgenden Satz mit jenem durchaus parallel

(1902, S. 4): „Was für einen Sinn hat es aber, wenn man eine voll-

ständig ausgebildete Pelorie, eine in allen Teilen zweizählige Blüte

von Colchicum autumnale, Galanthus nivalis, Iris Pseudacorus oder

eine ebenso durchgehends fünfzählige Paris quadrifolia für eine

Monstrosität, eine Mißbildung erklären soll, die in ihrer Art so

regelmäßig gebaut ist, wie irgendeine dreizählige der ersten Arten
oder eine vierzählige Einbeere?" Nur die logische Folge ist dann,

wenn Stenzel weiter, wie übrigens vor ihm schon Wigand und
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andere taten, die Ausdrücke Monstrositäten und Mißbildungen ganz
fallen läßt und dafür die Bezeichnung: Bildungsabweichungen, Ab-
normitäten, Anomalien gebraucht.

Zu dieser Auffassung ist dann offenbar auch Goebel gekommen,
wenn er in der 2. Auflage der Organographie die Überschrift Miß-

bildungen ersetzt durch: Abnorme Umbildungen.

Wir schließen uns diesen Anschauungen vollkommen an. Es
ist nicht zu bezweifeln, daß die populären Ausdrücke Monstrositäten

und Mißbildungen in naturwissenschaftlich-kausalem Sinne nicht

mehr zu brauchen sind und durch andere, auf Grund näherer Ana-
lyse gewonnene ersetzt werden müssen. Das letztere wird natürlich

erst auf Grund eingehender Studien geschehen können.

Aber auch mit der Bezeichnung Anomalie oder Abnormität geht

es uns häufig nicht viel besser. Als Anomalie bezeichnet Moquin-
Tandon: „toute modification extraordinaire dans la formation ou le

developpement des organes independamment de toute influence sur la

sante." V ö ch ting (1898) nennt die von ihm beschriebenen Bildungs-

abweichungen bei Linaria spuria Blütenanomalien, Jost (1899) hebt

hervor, daß sie diesen Namen wegen ihrer Erblichkeit nicht mit

Recht verdienen, sondern da sie zum Wesen der Art gehören, viel-

mehr als Abänderungen zu bezeichnen wären. Nach Wettstein
(vgl. Abel) wieder ist abnorm eine Abweichung vom normalen

Typus, die aber noch innerhalb der unserer Erforschung zugäng-

lichen* Variationsbreite liegt, z. B. tetramere Blüten bei einer penta-

meren Enzianart. Man sieht also, Wettstein vertritt ungefähr die

entgegengesetzte Auffassung wie Jost. Im allgemeinen aber verhält

es sich wohl so wie Masters sagt (1869, S. XXX): „It cannot how-

ew^er be overlooked, that the form and arrangement called normal

are often merely those, which are the most common, while the

abnormal or unusual arrangement is often in consonance with that

considered, to be the typical than the ordinary one."

Schon dieser kurze Blick auf die Verwendung der Bezeich-

nungen Abnormitäten und Anomalien zeigt aber, daß auch diese

Ausdrücke eine weitere kritische Auflösung und Zersetzung be-

nötigen.

Man hat nun schon seit langem die verschiedensten Wege be-

schritten, das Wesen alles dessen, was wir heute als Mißbildungen

und Abnormitäten oder Anomalien auffassen, aufzuhellen. Wir
wollen zunächst ganz kurz die wichtigsten dieser Wege, welche uns

Aufschluß über Blütenanomalien erbracht haben, verfolgen.

Die Wege zum Studium der Blütenanomalien.

Die älteste Methode, die Gesetze, welche die Blütenanomalien

beherrschen, zu erschließen, war die vergleichend-morphologische
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Betrachtung. Wir werden auch im folgenden dauernd auf ihr zu

gründen haben.

Der zweite Weg, welcher uns in das Dunkel der Blütenano-

malien hineingeführt hat, ist der der entwicklungsgeschichtlichen

Untersuchung. Er belehrt uns über die Entstehung der verschie-

denen Variationen am Vegetationspunkt und klärt uns über mancherlei

Zusammenhänge auf. Wie früher der morphologische, so ist auch

zeitweise der entwicklungsgeschichtliche Weg einseitig überschätzt

worden (vgl. dazu z.B. Naegeli, 1882, S. 456).

In neuerer Zeit benützte man die entwicklungsgeschichtliche

Untersuchung auch zum näheren Studium von Zahlenvariationen in

der Blüte (vgl. Murbeck, 1914 und Kraft, 1917).

Zwischen entwicklungsgeschichtliche und vergleichend-morpho-

logische Forschung und mit beiden Hand in Hand gehend treten

histologische Untersuchungen.

Schon Masters aber sagte (S. XXVIII): „The most satisfactory

Classification of malformations would be one founded upon the

nature of the causes inducing the several changes", und Goebel be-

tont (1882, S. 124): „Die Aufgabe der Teratologie ist, die Bedingungen

des Zustandekommens der Mißbildungen zu erklären. Auf diesem

Wege hat bekanntlich zuerst Pey ritsch seine schönen Erfolge

durch Rückführung mancherlei Anomalien, vor allem wieder ge-

wisser Pelorien auf äußere Bedingungen erzielt." Solche Unter-

suchungen sind dann bis in die neueste Zeit von den verschiedensten

Forschern fortgesetzt worden. Ich nenne besonders: Vöchting,
Goebel, Klebs, Strasburger, de Vries, Molliard,
Blaringhem.

Erklärungsversuche auf theoretischer Basis für das Zustande-

kommen von Mißbildungen suchte Sachs mit Hilfe seiner Theorie

von Stoff und Form zu erbringen.

Nun hatte aber schon Goebel die Frage: Was ist eine Miß-

bildung, 1884 (S. 115) in folgender Weise beantwortet: „Es läßt

sich das ebensowenig in einer scharfen Definition aussprechen wie

die Charakteristik jeder organischen Bildung überhaupt. Denn wir

können nicht angeben, wo das Normale aufhört, das Anormale
anfängt, beide sind oft durch die sanftesten Übergänge miteinander

verbunden und zudem wissen wir, daß das, was wir normal nennen,

keineswegs eine konstante, sondern eine variable und deshalb nicht

scharf faßbare Größe ist."

Goebel betont also statt der beträchtlichen Abweichung von
der normalen Struktur, welche früher immer die Definition der

Mißbildungen beherrschte, die Variabilität des Normalen, das

„Schwanken zwischen Normalem und Abnormen". Betrachten wir

aber das Normale als etwas Variables und gelingt es uns, diese

Variabilität zu erfassen, so werden wir wieder einen neuen Weg
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zum Studium der Mißbildungen betreten. Die Einordnung mancher,

bei Unfaßbarkeit dieser Variabilität abseits stehender Anomalien
in das Gesamtbild der Blütengestaltung würde so möglich. Es ist

nun das besondere Verdienst Vöchting's, diesen Weg zuerst be-

schritten zu haben, indem er die Variationsrechnung in das Studium
der Blütenanomalien einführte. Auf S. 3 seiner Arbeit über die

Blütenanomalien formuliert Vöchting den früheren Stand der An-
schauungen über Anomalien: „In keiner der vorhandenen Arbeiten

ist versucht worden, das zahlenmäßige Verhältnis der Anomalien
unter sich und zwischen ihnen und der normalen Form festzu-

stellen. Und es ist wohl begreiflich, daß dies nicht geschehen.

Im allgemeinen treten Anomalien in der Natur sporadisch auf,

tragen so sehr den Charakter des Zufälligen, daß man beim ersten

Blick wenig geneigt sein mag, in ihrem Erscheinen eine bestimmte

Gesetzmäßigkeit zu suchen."

Am Ende seiner Untersuchungen aber kann der Verfasser auf

breiter experimenteller Grundlage den Satz aufbauen: „Die Ano-

malien selbst ordnen sich um die normale Blüte nach der Gauß'-
schen WahrscheinlichkeitsformeL Die als typische oder normale

Blüte bezeichnete Gestalt stellt nur den Mittelwert dar, dem sich

die übrigen Formen gesetzmäßig anschließen. Die sämtlichen Ge-

stalten bilden den Variationsbereich der Blüten einer Art, ein Be-

reich, der bald eng, bald sehr weit sein kann."

Mit dieser Feststellung hat Vöchting also für seinen Fall die

Aufgabe gelöst, die variable Größe scharf zu fassen. Er steht da-

mit zugleich recht eigentlich auf dem Boden unseres Goethe'schen
Mottos. Die hier untersuchten Anomalien werden unwiderruflich

in den Variationsbereich des normalen Organes hineingestellt. Man
hat also nicht mehr mit Anomalien als etwas besonderem, sondern

als mit Teilen eines organischen Ganzen zu rechnen oder es ist

gezeigt, wie das Geregelte und Regellose von einem Geiste belebt

wird und die Normalform nur den häufigsten Spezialfall der Ge-

staltung darstellt.

Man hat diese Schlußfolgerungen heute scheinbar teilweise ver-

gessen. Wenn Sirks (1915, S. 13) sagt: „La partie" — der Arbeit

Vöchting's — „intitulee „statistische Untersuchung" contient de

nombreuses observations sur Fapparition des pelories et d'autres

anomalies dans cette espece; toutefois, c'est sans importance pour

une explication de l'origine des pelories, puisque des recherches

statistiques d'une population d'un phaenot}^pe dans le sens qu'attache

Johannsen ä ces termes, sont en general infructueuses, et qu'elles

ne sont utiles que quand Pexperimentation est entierement exclue",

so ist er wohl in diesen Fehler verfallen.

Mit Vöchting's Untersuchungen sind wir somit dazu ge-

kommen, statt der gleitenden Vorstellungen über Anomalien und
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Monstrositäten Linne'scher Zeit zahlenmäßig kritische Grundlagen

für die Untersuchung derselben zu gewinnen. Da uns aber nun-

mehr solche Blütenanomalien, welche sich in das Variationsbild

der Art einordnen lassen, nicht mehr als Mißbildungen oder Ano-

malien erscheinen, so wTerden wir sie in Zukunft auch nicht mehr
so benennen, sondern mit Klebs als Blütenvariationen bezeichnen.

Wir fassen sie mit allen sonstigen Blütenvariationen gemeinsam
auf und wollen im folgenden versuchen, uns ein Bild von der Ent-

wicklung und den bisherigen Ergebnissen statistischer Unter-

suchungen solcher Variationen zu machen.

Statistische Untersuchungen der BlütenVariationen.

Die ursprünglichen Angaben der Zahlenwerte in der Blüte be-

zogen sich ausschließlich auf die Typen. Das spricht sich am deut-

lichsten im Linn ersehen System aus, welches ja auf diesen typischen

Zahlen begründet ist. Uber die Verwendung dieser Zahlenwerte

äußert sich De Candolle 1819, S. 500: „Le. nombre absolu s'ex-

prime en Botanique comme dans la langue ordinaire, par la serie

des nombres 1, 2, 3, 4, 5, ö, 7, 8, 9, 10; au delä de 10 il est

rare qu'on se donne la peine de compter exactement le nombre
des parties et dans plusieurs cas, on emploie le nombre 12 pour

exprimer d'une maniere vague tous les nombres de 11 ä 19, celui

de 20 pour exprimer une vingtaine environ, et celui de beaucoup

ou plusieurs . . . pour designer un nombre sensiblement audessus

de 20." Man sieht, die Zahlenangaben sind noch zu De Candolle's
Zeiten sehr primitiv.

Daß die Zahlentypen hier und da nicht ganz konstant waren,

das wußte man natürlich auch zu damaliger Zeit recht gut. Braun
sagt: „Das Variieren der Blattstellung in den Blüten ist längst be-

kannt als eine der Hauptschwierigkeiten des Linn ersehen Systems
(Evonymus, Rttbus, Trientalis, Lythrum)" und ganz ähnlich spricht

sich De Candolle aus (S. 45). Man half sich, so gut es ging.

Auch die verschiedene Variabilitätsgröße der Blütenglieder war
schon aufgefallen. De Candolle äußert sich darüber folgender-

maßen: „Le nombre absolu des organes de chaque plante est en

general d'autant plus fixe, et par consequent d'autant plus impor-

tant, que ce nombre est moins considerable. Ainsi il y a moins
de variations quant au nombre des etamines par exemple, dans les

fleurs triandres que dans les pentandres etc. II y a peu de varia-

tions dans les verticilles ä 2 ou 3 feuilles, davantage dans ceux

ä 5 ou 6; beaucoup plus encore au delä de 10 etc." Das ist im
Grunde dasselbe, was Isidore Geoffroy (1832, S. 4ff.) ganz allge-

mein für die Variabilität vervielfältigter Organe ausspricht und in

bezug auf die Blütenphyllome im Anschluß an Geoffroy von
Darwin wie folgt ausgeführt wird (Variieren II, S. 451): Wenn
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die Kronblätter, Staubfäden, Pistille, Samen bei Pflanzen sehr zahl-

reich sind, so ist die Zahl meist variabel. Die Erklärung dieser

einfachen Tatsache liegt durchaus nicht auf der Hand. Auch
Eichler (1875, S. 10) äußert sich ähnlich. Er führt als Familien mit
großer Konstanz Umbelliferen, Cruciferen und Compositen, als solche

welche leichter variieren, Primulaceen, Ericaceen, Jasminaceen,

Rubiaceen, Rosaceen, Crassulaceen, unter den<- Monocotylen die

Smilaceen und Cyperaceen an. Schon aus den angeführten Bei-

spielen aber geht hervor, daß die Größe der Variabilität in den
Zahlenverhältnissen der Blüte nicht nur auf die Anzahl der Blätter

im Quirl zurückzuführen ist, sondern daß auch Pflanzen mit gleicher

Quirlzahl ganz verschieden variabel sein können, vgl. z. B. Cruci-

feren und Umbelliferen auf der einen, Rubiaceen und Primulaceen

auf der anderen Seite. Eichler erörtert diesen Wechsel der

Zahlenverhältnisse in der Blüte dann noch etwas eingehender und
weist auf Schwankungen nicht nur von Familie zu Familie und Art

zu Art, sondern auch innerhalb derselben Spezies, ja auf ein und
demselben Individuum hin. Er nimmt für diese Fälle eine wirk-

liche originäre Variabilität in den Quirlzahlen an.

Trotz dieser Erörterungen war es Eichler und den älteren

Morphologen wohl kaum darum zu tun, solche Abweichungen zu

studieren, ihnen lag es wie gesagt am Typus, ähnlich wie Linne"
auf dem Gebiete der Systematik.

Heute haben wir die Bedeutung dieser Variationen als Teile

eines organischen Ganzen erkannt. Ihr Studium und ihre scharfe
Erfassung (siehe S. 7) sind zur unbedingten Notwendigkeit,

aber zugleich auch möglich geworden. Die Variationsrechnung gibt

uns die Mittel dazu an die Hand.
Wir wollen uns nun kurz danach umsehen, welche Ergebnisse

auf diesem Gebiete bisher erzielt wurden. Wir gliedern dazu den

Stoff in zwei Abschnitte.

Spezielle Darstellung der Variation sVerhältnisse der Zahl

in der Blüte auf statistischer Basis.

Anfangs waren die genaueren Angaben über Variationen der

Zahl in der Blüte noch durchgehends mehr gelegentlicher Natur

und entbehrten eigentlich statistischer Grundlagen. Wenn Müller
in Befruchtung der Blumen 18.73, S. 450 für die Petalen von

Abutilon angibt:

Petalenzahl . . 5 6 7

Einzelfälle ... 145 103 13,

so entspringt das zufälliger Beobachtung, wenngleich die Zahlen

uns schon eine typisch schiefe Verteilung darbieten. Wenn aber

Goebel 1882 das Schwanken der Staubblattzahl bei Rosaceen und
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anderen Blüten untersucht, so bringt er den Zahlen selbst nur

untergeordnetes Interesse entgegen ; sein Interesse konzentriert sich

auf die Bedingungen, welche verschiedene Zahlen hervorbringen.

Ganz im Gegenteil bestanden bei den ersten Autoren, welche die

Variationen in den Blütenwirteln auf rein statistischer Grundlage

untersuchten, in allererster Linie rein mathematische Interessen

(Pearson, Ludwig etc.). Wir sehen von dieser Betrachtungs-

weise im folgenden natürlich durchaus ab und stellen die Statistik

ausschließlich in den Dienst unserer morphologisch-biologischen

Untersuchungen.

Die Lage des oder der Mittelwerte (M).

Einer der ersten Autoren, welcher den Mittelwert der Anzahl

von Blütenorganen ermittelte, ist Cock ereil (1890). Er studierte

die Variabilität der Folliculi bei Caltha palustris. Weiter hat Bur-
kiii, 1895 etc. eine ganze Anzahl von Blütenvariationen nach dieser

Richtung betrachtet.

Auf breiter Grundlage und mit allen Hilfsmitteln der Variations-

statistik hat sich sodann seit den neunziger Jahren vor allem Lud-
wig mit der Untersuchung der Mittelwerte beschäftigt. In der

Hauptsache behandelt er zwar Blütenstände, deren Betrachtung

nicht hierher gehört, doch hat er auch Blüten untersucht, so 1898

und 1900 Trollius europaeus und Ranuncalus arvensis auf Grund
eigener Zählung und solcher von Hey er. Es lassen sich, wie auch

bei der Untersuchung der Blütenstände, mehr oder weniger enge

Beziehungen der Werte von M zur Braun-Sehimper'schen Reihe

konstruieren (vgl. dazu auch 1 898 über Mercurialis, Crataegus, Pirus

Pledge, 1898 und Harris, 1911).

Weiter wendet sich das Interesse zum Studium von

Kurvenverlauf und Variantenverteilung.

Allgemeine Studien über den Kurvenverlauf organischer Vari-

anten unternahmen bekanntlich Pearson und Ludwig. Bei

Blüten wurde er eingehend zuerst von de Vries (1894) untersucht.

Derselbe konnte bei einer Reihe von Blütenblättern die Varianten-

verteilung nach halben Galtonkurven feststellen, so z. B. bei Caltha

palustris Blbl., Potentilla Blbl., Rubus caesius Kelch., Weigelia

amabilis Blbl., Acer Pseudoplatanus (Gynaeceum) (vgl. dazu auch
Mutationstheorie 1900, I, S. 430n\). Dasselbe fand Mac Leod
(1895, S. 355) für die Griffel von Oenothera Lamarckiana. De Vries
hat gleich anfangs auf die Beeinflussung des Kurvenverlaufes durch
äußere Bedingungen hingewiesen und damit die absolute Bedeutung
desselben in gewisser Weise beschränkt.

Für die Verteilung der Variation im Blütenbau von Linaria
miliaris fand Vöchting (1898) eine ideale Gauß'sche Wahrschein-
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lichkeitskurve. Die daraus abgeleiteten Schlüsse haben uns schon

beschäftigt. Reinöhl (1903) konnte die Variantenverteilung im Andrö-
ceum von Stellaria, welche an einem sehr großen Material studiert

wurde, auf äußere Bedingungen zurückführen, wie wir sogleich

näher sehen werden. Von eingehenderen Studien sei dann noch
an BurkilFs (1902) Untersuchungen der Variationskurven für die

einzelnen Blütenphyllome von Ranunculus arvensis erinnert.

Variabilitätsgröße der Blütenphyllome.

Der Variabilitätsgröße der Blütenblattkreise wendet wohl zu-

erst Verschaffelt (1894, S. 350), besondere Aufmerksamkeit zu.

Er berechnet dieselbe mit Hilfe von Galton's Quartil, beispiels-

weise für Hydrangea hortensis und Papaver somniferum. Des gleichen

Maßes bedient sich Mac Leod 1899 zur Feststellung der Varia-

bilitätsgröße der Blütenblätter von Ficaria ranuncoloides. Auch
Tamm es, 1904, benützt diese Methode zur Bestimmung der Varia-

bilitätsgröße der Anzahl der Früchte von Ranunculus arvensis und
Malva vulgaris im Zusammenhange mit den äußeren Bedingungen.

Später wird das viel bessere Variabilitätsmaß, die Standard-

abweichung o (e) für die Zahl der Blütenblätter etc. bei Ficaria

ranunculoides von seiten verschiedener Autoren angewandt. Auch
Reinöhl (1903) berechnet die Variabilitätsgröße im Andröceum
von Stellaria media mit Hilfe der Standardabweichung.

Für uns gewinnen die statistischen Feststellungen aber erst

im Zusammenhange mit äußeren und inneren, die Gestaltung der

Blüte bedingenden Faktoren tieferes Interesse. Wir wenden uns

nunmehr zur Betrachtung dieser Zusammenhänge.

Untersuchungen über die Ursachen für das.Zustandekommen
der Zahlenvariationen.

Man hatte begonnen, die Ursachen für das Zustandekommen

der Anomalien auf nicht statistischem Wege zu erklären. Schon im

Jahre 1856 berichtet Watelet über abweichende Zahlen Verhält-

nisse in der Blüte von Raphanus Raphanistrum, hervorgerufen

durch Verwundung. Weiter führte Goebel (1882) die Varia-

bilität der Zahl der Staubblätter bei Rosaceen teils auf Raum-

verhältnissen am Vegetationspunkt, teils auf Ernährungsbedin-

gungen zurück. Sachs suchte Zahl und Stellung der Blüten-

organe ganz allgemein von Raumverhältnissen am Vegetationspunkt

abzuleiten (1893). Später hat Sturm (1910) die sehr verschiedenen

Zahl- und Stellungsverhältnisse der Kelchglieder von Adoxa Moscka-

tellina (1—5) auf Druckwirkung in den dichten Blütenständen zu-

rückgeführt. Ganz neuerdings (1914) hat Murbeck die Variation

der Blütenglieder von Comarum auf entwicklungsgeschichtlicher
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Basis betrachtet und sektionsweise Anlage der Blütenglieder fest-

stellen können.

Ernährung und Auslese.

Mit statistischen Hilfsmitteln hat wohl zuerst de Vries (1894)

gezeigt, wie die Variantenverteilung der Blütenblätter durch Kultur

und Auslese verschoben werden kann. Er konnte halbe Galtonkurven

im Petalenkreis von Ranunculus bulbosus in symmetrische Variations-

kurven umwandeln. Es ließ sich zeigen, wie sich aus am wilden

Standort angedeuteten Einzelvarianten Anfänge diskontinuierlicher

Variation auffinden lassen, aus denen dann durch Auslese Plus-

varianten zu erzielen sind, mit einem M, welches in der wilden Kurve
auf einer extremen Variante lag. Die Wirkung der Momente von

Ernährung und Auslese wurde hier indessen noch nicht scharf ge-

getrennt (vgl. de Vries, I, S. 582).

Ernährungs- und andere Außeneinflüsse der verschiedensten

Art wurden aber dann in ihrer Wirkung auf die Variationsverhält-

nisse von Blütenphyllomen von sehr verschiedenen Seiten studiert.

Besonders klassisch geschah es durch Vöchting, Reinöhl und
Klebs. Wir betrachten die einzelnen Faktoren gesondert.

Boden und Ernährungseinflüsse.

Zunächst hat Haacke (1896) Campanula glomerata an ver-

schieden trockenen Standorten auf die Zahl der Narbenstrahlen

untersucht und feststellen können, daß die häufigste Zahl 3 mit

steigender Trockenheit immer mehr zugunsten der Zweizahl zurück-

tritt. Auch Burkiii hat die Zahl der Blütenglieder bei Ramm-
culns arvensis in ihrer Variation im Zusammenhange mit den Boden-

verhältnissen studiert.

In eingehender und äußerst sorgfältiger Weise wird die Ab-

hängigkeit der Staubblattvariabilität von den Standortsbedingungen

bei Stellaria media durch Reinöhl untersucht. Während unter

günstigen Bedingungen M bei ca. 4,3— 4,7 liegt, fällt es unter un-

günstigen Bedingungen auf ca. 3,3, im ersten Falle liegt der Kurven-

gipfel auf 5, im zweiten auf 3 Staubblättern, im ersten Falle ist

o (e) 1— 1,5, im zweiten ca. 0,65. An der gleichen Pflanze hat

neuerdings auch Kraft (1917) die Abhängigkeit der BlütenVariationen

von äußeren Bedingungen studiert. Die Ergebnisse sind aber, da
statistische Angaben ganz fehlen, im Vergleich zu den Untersuchungen
Reinöhl's weniger überzeugend. Nach den Untersuchungen von
Mac Le od wird der Variabilitätskoeffizient für die Zahl der Narben-
strahlen bei Papaver Rhoeas im Gegensatz zu den Staubblättern

von Stellaria media durch kärgliche Ernährung gesteigert, während
die Quartilgröße nach den Untersuchungen von Tamm es (1904)

* für die Früchtchenzahl von Ranunculus arvensis und Malva vul~



14 E. Lehmann, Variabilität und Blutenroorpholögie.

garis durch schlechte Ernährung nur sehr unerheblich beeinflußt

wird.

Unter den verschiedensten Ernährungsbedingungen, abweichen-

den Bodenverhältnissen, bei Darreichung verschiedener Chemi-

kalien etc. untersuchte Klebs die Größe der Variabilität der Blüten-

phyllome von verschiedenen Crassulaceen. Bei Sedum spectabile

bestimmte er die VariantenVerteilung, M und o (s). Er kam im ein-

zelnen zu den verschiedensten interessanten Resultaten, auf die wir

hier nicht näher eingehen können. Es genüge ganz allgemein, dar-

auf hinzuweisen, daß durch abweichende äußere Bedingungen die

Variabilitätsgröße ganz erheblich gesteigert werden konnte und daß

versucht wird, die Variantenverteilung durch das Verhältnis von

Kohlenstoffernährung und Nährsalzquantum zu erklären. Auf die bei

Sempervivum Funkii erzielten Ergebnisse werden wir später bei

Betrachtung der Korrelationen noch eingehender zurückkommen.
Hier genüge der Hinweis, daß die Variationsbreite in allen Kreisen

durch abweichende Bedingungen erhöht, der Mittelwert nach den

Minusvarianten verschoben wurde (S. 274).

Einzelne Angaben über Einfluß von Ernährungsbedingungen

auf die Zahl der Blütenphyllome ohne statistische Hilfsmittel liegen

dann natürlich noch für sehr verschiedene Blüten vor. Es sei als

Beispiel an die Mitteilung Buchenaus erinnert, daß die Anzahl

der Blütenblätter bei Jiincits-Arten mit der Ausgiebigkeit der Er-

nährung wechselt.

Licht.

Daß das Licht auf die Quantität der bei Linaria spuria auf-

tretenden Blütenvariationen von bestimmenden Einfluß ist, stellte

V ö c h t i n g (1898) fest. Auf statistischer Grundlage zeigt sodann R e i n -

öhl, daß auch die Staubblattvariabilität von Stellaria media durch

das Licht weitgehend beeinflußt wird. Bei schwacher Beleuchtung

liegt der Variantengipfel auf Ordinate 3, stärkere Beleuchtung macht
Variante 5 zur Maximalordinate, wozu ein weiterer Gipfel auf der

Ordinate 8 kommt. Wie bei ungünstiger Bodenbeschaffenheit so

wird auch bei verringerter Beleuchtung o (e) immer kleiner. — In

neuester Zeit zeigte sodann Losch (1916), daß an gut beleuchteten

Standorten o und M der Sepalenzahl von Anemone nemorosa steigt,

wobei allerdings nicht sicherzustellen ist, ob hier Licht oder Tempe-
ratur der ausschlaggebende Faktor ist.

Die Beeinflussung der Blütenvariationen durch die Qualität

des Lichtes, die verschiedenen Spektralbezirke untersuchte vor

allem Klebs (1906, S. 196) bei Crassulaceenblüten. Es ist zu er-

warten, daß solche Untersuchungen im Zusammenhange mit zahlen-

kritischer Behandlung noch vielerlei wichtige Resultate zeitigen

werden.
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Temperatur.
Verschiedentlich ist auch der Einfluß der Temperatur auf die

VariantenVerteilung in der Blüte Gegenstand der Untersuchung

gewesen. So sagt Müller (Befr. der Blumen S. 182): Von den

10 Staubgefäßen bei Stellaria media sind fast immer einige, meist

sogar 5— 7 verkümmert, im ganzen, wie mir schien, um so mehr,

je kälter die Jahreszeit. Burkiii kommt zum gleichen Resultat auf

Grund einiger Zählungen und Go et hart (1890) führt die Variabilität

der Staubblätter von Mdlva erispa (S. 391) auf wechselnde Tempe-
raturverhältnisse in verschiedenen Klimaten zurück. Im Gegensatz

hierzu weist Reinöhl nach, daß in allen diesen Fällen zu geringe

Zählungen zu den Schlußfolgerungen verführt haben dürften und
zeigt für das Andröceum von Stellaria media, daß die Temperatur

sicher nicht, sondern, wie wir sahen, das Licht ausschlaggebend ist.

Ich (1913) selbst habe dann bei Ficaria ranuncidoides auf Grund
eigener und fremder Anschauung die Petalenzahl studiert und war
zu dem Ergebnis gekommen, daß mit steigender Temperatur bezw.

in wärmeren Klimaten die Zahl der Blumenblätter im Mittelwert

zunahm. Das läßt sich allerdings nicht, wie ich später sah, voll-

kommen mit den in der Biometrika publizierten Arbeiten in Über-

einstimmung bringen, wenngleich nicht zu verkennen ist, daß auch

hier klimatische Faktoren wirksam sind (vgl. die Zählungen aus

Gais mit hohem M auf 8—10 Blütenblättern). Um die Differenzen zu

erklären, wird man in Zukunft alle Standortsbedingungen stets berück-

sichtigen müssen. Höchstwahrscheinlich spielen bei Bestimmung der

Blütenblattzahl das Licht, die Temperatur, maritimes Klima, die Stel-

lung an der Pflanze, die Blüheperiode, Rasseneigentümlichkeiten etc.

eine Rolle. Ganz dasselbe dürfte wohl für die entsprechenden Fest-

stellungen für Caltha palustris von Falck (1910, 1912), Jensen (1914)

und Gertz gelten und wird neuerdings auch für Anemone nemorosa

von Losch betont. Will man über die Ursachen der Blumenblatt-

variabilität hier ins Reine kommen, so wird man ganz entsprechende

Untersuchungen auszuführen haben, wie sie von Stark (1915) für den

Laubblattquirl von Paris quadrifolia unter Berücksichtigung der

allerverschiedensten Faktoren angestellt wurden. Vergleichende

Zählungen, welche mit einer Reihe von Pflanzen von Falck in der

Gegend von Stockholm und von mir in Württemberg an verschie-

denen Standorten begonnen wurden, weisen nachdrücklich auf eine

solche Behandlung der Frage hin. Daß aber die Variabilität der

Blumenkronenzahlen in den verschiedensten Gruppen derartig an-

greifbar sein dürfte, dafür noch einige Beispiele.

Wenn Malme (1907) auseinandersetzt, er habe bei forma suecica

der Gentiana campestris in Södermannland zuerst auf zahlreiche tri-

mere Blüten hinweisen können, während sonst vorzüglich pentamere
Varianten gefunden wurden, so könnte man vielleicht auch an ein
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Auftreten blumenblattärmerer Rassen im Norden denken. Anderer-
seits teilt Dahlgren (1910/11) mit, nach Angabe von fil. Kand. Th.
Fries variiere Campanula rotundifolia in Torne Lappmark ganz außer-

ordentlich, so daß er untersuchen wolle,- ob vielleicht im Norden mehr
Anomalien ausgebildet würden als im Süden. In ähnlicher Weise
fand Witte (1905) für Campanula rotundifolia bei Luleä 10% ab-

weichender Blüten, während Dahlgren aus S.-Schweden erheblich

niedrigere Prozentsätze angibt. Dasselbe könnte für die Griffelzahl

von Pamassia palustris gelten. Hier fanden die mitteleuropäischen

Autoren im höchsten Falle 9%, Seemann in Alaska aber ca. 50%
von der 4-Zahl abweichender Werte (vgl. Burkiii, 1896).

Periodizität der Blüten Variationen.

Daß die Zahl der Blütenblätter an verschiedenen Orten der

Pflanzen verschieden sein kann, das ist eine altbekannte Tatsache.

Klassische Beispiele dafür sind Berberis, Adoxa Moschatellina etc.

Manchmal kommen bestimmte Orte für die abweichenden Zahlen-

verhältnisse in Frage, wie gerade bei Berberis, bei Ruta graveolens,

in anderen Fällen sind die Abweichungen mehr über die Pflanze

verteilt.

In neuester Zeit wurden diese Variationsverhältnisse verschie-

dentlich auf statistischer Basis behandelt. So teilt Malme (1907) für

Gentiana campestris mit, daß Trimerie ausschließlich bei Seiten-

blüten vorkommt. Auf Grund größerer Zahlen erörtert sodann Geyer
(1908) das Vorkommen verschiedenzähliger Blüten bei Menyanthes

trifoliaia. Auch Sturm's (1910) Bearbeitung der Adoxa Moschatel-

lina gehört hierher. Zweifellos liegen für ähnliche Verhältnisse noch

eine größere Anzahl Daten vor, auf die wir aber im einzelnen

nicht eingehen können.

Nicht sowohl die Stellung an der Pflanze als das Vorkommen
verschiedener Blütenvarianten im Laufe der Blüheperiode hat so-

dann eine größere Anzahl von Autoren untersucht. Schon Pey-
ritsch(1870, S. 30) machte bei seinen Versuchen über die Pelorien von

Leonurus Cardiaca die Erfahrung, daß am Beginn und während der

Höhe der Entwicklung die Gipfelblüten der Sprosse pelorisch waren,

während die zuletzt gebildeten Sprosse anderweitig abnorme Blüten,

vielfach Mittelbildungen zwischen zygomorphen und aktinomorphen

Blüten entwickelten. In ähnlicher Weise zeigte He inr icher (1892,

S. 80), daß die ersten Blüten bei Iris pallida atavistisch waren,

d. h. 6 Staubblätter aufwiesen, dann später solche mit normalen

untermengt erscheinen, die anderweitig abnormen Blüten aber erst

ganz gegen den Schluß der Blütezeit auftreten. Er folgert daraus,

daß zwischen durch Atavismus abnormen Blüten und den ander-

weitig Monströsen ein tieferer Unterschied zum Ausdruck kommt.
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Besonders eingehend und auf statistischem Wege hat dann

wieder Reinöhl die Frage bei Stellaria media verfolgt (S. 168— 170)

und gefunden, daß mit dem Alter der Pflanzen die Zahl der Staub-

gefäße wechselt. Der Gipfel der Variationskurve liegt zu Anfang

auf 3, in der Mitte der Entwicklung auf 5, am Ende wiederum

auf 3. Die Anschauung Burkill's, daß die jüngsten Blüten die

zahlreichsten Staubfäden aufwiesen, konnte als fälschlich und auf

zu geringen Zählungen beruhend zurückgewiesen werden. Ebenfalls

auf statistischer Basis beruhen mancherlei Angaben von Vuillemin,
von denen mir die neueren (La loi et l'anomalie, 1913) leider nicht

zugänglich gewesen sind. Ich möchte aber zwei frühere Beispiele

anführen. Über die Blüten Variationen von Phlox mbulata äußert sich

Vuillemin (1907, S.20) wie folgt: „Les divers nombres (der Blumen-

blätter) varient de frequence selon l'epoque de la floraison. Les nom-

bres 5 et 6 sont normaux ä toutes les periodes et gardent entre eux un
rapport voisin d'un neuvieme. Les nombres 4 et 7 sont limites ä

Tapogee de la floraison (sauf les cas sporadiques), le premier devan-

cant le second." Interessante Angaben weiß derselbe Autor auch

über die periodische Verteilung der Pelorien bei Antirrhinum zu

machen: „Le trace montre que le nombre des pelories isomeres

oscille entre 30 et 50% aux divers niveaux, mais que le taux

de l'ensemble des pelories decroit de 83 ä 33 % du premier au

quatorzieme noeud parallelement ä celui des fleurs pleiomeres."

Mit dem Blühestadium wechseln nach Losch auch die Plus- und
Minusvarianten der Sepalen bei Anemone nemorosa, während nach

Burkiii die durchschnittliche Anzahl von Organen nach und nach

im Verlaufe der Lebensperiode von Ranunadits arvensis abnimmt
(vgl. dazu auch Potentilla Anserina de Vries, I, S. 635).

Fragen wir aber nun nach den Untersuchungen, welche es sich

zur Aufgabe gemacht haben, den Ursachen dieser periodischen

Variantenverteilung der Blütenteile nachzugehen.

Von manchen Seiten wird die Ernährung schlechthin als aus-

schlaggebend für das Auftreten bestimmter Varianten angesehen.

Schon Linne sagt (Philos. bot. S. 215): Fiunt haec monstra (flores

multiplicati, pleni, floriferi) frequentissime a culturae mangonia et

nimio alimento. Das ist ziemlich dasselbe, was de Vries in neuerer

Zeit immer wieder betonte: Gute Ernährung bestärkt das Auftreten

von x\nomalien. Ich habe mich mit dieser Anschauung schon ander-

weitig beschäftigt und verweise darauf an dieser Stelle (1909, S. 200). In

unserem Zusammenhange aber möchte ich ein paar besonders instruk-

tive Beispiele in dieser Richtung nebeneinanderstellen. D eV r i e s ( 1 900,

S. 635) hatte zur Bekräftigung dessen, daß die gute Ernährung auch

dann die Anomalie begünstigt, wenn dieselbe in einer Reduktion besteht,

Zählungen der Blütenblätter von Potentilla Anserina, welche normal
zu 5, anormal zu 4 bezW. 3 vorhanden sind, vorgenommen, einmal

38. Band 2
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bei in gedüngtem, das andere Mal in ungedüngtem Boden erwach-

senen Pflanzen. In gedüngtem Boden erhielt er 65%, in unge-

düngtem Boden nur 49% Blüten mit 3 bezw. 4 Blumenblättern.

Die Zählungen sind allerdings nicht an besonders großem Material

(884 Einzelblüten) vorgenommen worden und dürften deshalb noch

nicht bindend sein. Zudem erforderte diese Pflanze im Zusammen-
hange mit ihren in der Blumenblattzahl häufig besonders Variablen

Verwandten sicher noch eingehendere Behandlung. Besonders wäre

noch das Folgende festzustellen. Wir kennen PotenUlla-Arten mit

normal 4- und solche mit normal 5-blättrigen Blüten. Werden nun
wirklich immer dann, wenn Varianten in der Zahl auftreten, die

anormalen, d. h. selteneren, durch die ausgiebigere Ernährung be-

günstigt?

Oder denken wir an Qentiana- Arten, die teils 4-, teils 5-, teils

6-blättrig normal sind. Wie stellt sich da der Einfluß der Ernährung

auf die Anzahl der Blütenblätter? Daß bei den Gentianen die gute Er-

nährung die normale Blütenblattzahl nicht immer auslöst, wird durch

Malm e's Untersuchung an Gentiana campestris gezeigt, nach denen Tri-

merie daselbst fast ausschließlich auf Seitenzweigen vorkommt (1907,

S. 363). Vollständige Trimerie in terminaler Blüte hat Malme nur

einmal gefunden und zwar bei einem Individuum mit in dreizähligen

Wirtein stehenden Blättern. Das widerspricht aber doch offensicht-

lich der allgemeinen Formel bei de Vries, denn es ist doch kaum
zu bezweifeln, daß die trimeren Blüten, wenn überhaupt, als das

Anormale aufzufassen sind, dennoch aber stehen sie auf den Seiten-

zweigen, also offensichtlich den Stellen schlechter Ernährung. Ihr

Verhalten ist demnach dasselbe wie das der Pelorien von Linaria

spuria (Vöchting) und gelegentlich auch derjenigen von Linaria

vulgaris {vg\. Ratzeburg, 1825, Hofmeister, 1868, S. 560, Anm.).

In anderen Fällen wurde häufig die Erfahrung gemacht, daß

Pleiomerie und gute Ernährung parallel gehen. Schon Goebel
(1882, S. 357) zeigte, daß die untersten, am besten ernährten Blüten

von Agrimonia Eupatorium viel mehr Staubgefäße enthalten als die

oberen, schwächer ernährten oder die kräftig ernährten Blüten von

Nigella damascena 5 Fruchtblätter aufwiesen, die später gebildeten

teils 4, teils 3 (Organogr. 1900, S. 716). Dasselbe zeigt Burkiii
aüf »statistischer Basis für Ranuneulus arvensis. Auch Murbeck
(1914) fand, daß bei Comarum palustre die pleiomeren Blüten an

den Stellen kräftiger Ernährung, kräftigen Zweigen etc. stehen.

Und solcher Erfahrungen gibt es sicher noch sehr vielerlei. In-

dessen diese Regel ist nicht ohne Ausnahme. Velen ovsky sagt:

„Wir haben auch Blütenstände, wo die Endblüte eine kleinere Zahl

aufweist als die übrigen Blüten. So hat Phlox ovata eine vier-

zählige Terminalblüte, während die anderen Blüten fünfzählig sind.

Das gleiche kommt bei Viscgria vulgaris vor. Man wird also duf.qh



E. Lehmann. Variabilität und Blütenrnorphologie. 19

diese Beispiele zur Vorsicht angehalten in der Wertung der Er-

nährungseinflüsse und erkennt die große Zahl ungelöster Fragen,

die hier noch der Erledigung harrt."

Jahreszeiten.

Es liegt nahe, daß periodische Verhältnisse in der Verteilung

der Blütenvarianten sich auch in dem Prozentsatz aussprechen, in

welchem die einzelnen Varianten zu den verschiedenen Jahreszeiten

aufgefunden werden. Schon Mac Leod findet für Fiedria verna

(vgl. dazu die Zahlenwerte bei Alice Lee, 1901, S. 318) bei den

frühen Blüten erheblich mehr Staubblätter und Stempel als bei den

späten. Weiter konnte Reinöhl ebenfalls auf statistischem Wege
zeigen, daß zwar zu allen Jahreszeiten Blüten mit 3 Staubgefäßen

am häufigsten sind, daß aber im Frühjahr und Herbst die relative

Häufigkeit dieser Blüten größer ist als im Sommer. Auf Grund
einer Reihe von Überlegungen (S. 166— 168) kann die mit dem
Lebensalter der einzelnen Pflanze wechselnde Anzahl der Staub-

blätter hierfür verantwortlich gemacht werden (vgl. dazu auch

Ritter, 1909).

Vererbung.

Die neuzeitliche Biologie steht im Zeichen der Vererbungslehre.

Es ist verwunderlich, daß Vererbungsuntersuchungen noch so wenig

in den Dienst morphologischer Betrachtung gestellt worden sind.

Man kann dies kaum anders als dadurch verstehen, daß die Mor-

phologie heute die unmodernste botanische Disziplin darstellt. Wir
werden aber erkennen, wie Vererbungsuntersuchungen in breitestem

Maße unbedingt zur Klärung der Blütengestaltung gehören.

In früherer Zeit galt die Vererbung weit vom Typus abweichen-

der Varianten oder Monstrositäten als unmöglich. Hören wir, was
hierzu Vrolik (1844) sagt: „Die Naturforscher sind darüber ziem-

lich einverstanden, daß sichtbare Abweichungen von der gewöhn-
lichen Form oder sogenannte Monstrositäten sich bloß auf den

Gegenstand beschränken, an dem sie sich zeigen, und also nicht

durch Fortpflanzung sich dem Geschlechte mitteilen, das dadurch

erzeugt wird. Monstrositäten sind durchgängig unfähig, sich fort-

zupflanzen und wenn es je geschieht, so hält man sich überzeugt,

daß durch die Frucht, welche aus der Vermischung der beiden

Geschlechter hervorgegangen ist, die ursprüngliche und nicht die

entartete Form zurückgegeben wird, welche sie erzeugt. — Es gibt

berühmte Gelehrte, die dies so bestimmt behaupten, daß sie die

Entscheidung der Frage davon abhängig machen wollen, ob sonder-

bar erscheinende Formen bloß für Modifikationen zu halten sind, oder

ob sie als eine gänzliche Abweichung von der natürlichen Be-

schaffenheit betrachtet werden müssen. — Wiewohl diese Behaup*
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tung im allgemeinen als gültig anerkannt ist, so fehlt es doch nicht

an Beispielen, daß sichtbare Abweichungen von einem Gegenstande
sich dem anderen mitteilen und sozusagen einen Geschlechtszug

bilden." Als Beispiel solcher vererbten Monstrosität beschreibt

Vrolik Digitalis purpurea peloria. Auch sonst haben vereinzelte

Forscher älterer Zeit schon längst erbliche Blütenanomalien oder

Monstrositäten beschrieben. Gerade für Pelorien gibt es eine

größere Reihe derartiger Arbeiten (vgl. Sirks, 1915). Hofmeister
(1868, S. 557) unterscheidet schon ganz allgemein zwischen erb-

lichen und nichterblichen Monstrositäten, von denen die letzteren

aber häufiger seien als die ersteren.

Besonders eingehend hat sich dann 1890 Heinricher mit der

Erblichkeit von Blütenvariationen bei im-Arten beschäftigt. Er
konnte zeigen, daß das Auftreten des inneren Staubblattkreises,

welches von ihm vorzüglich bei Iris pallida beobachtet wurde,

durch Generationen unter mannigfaltigen Abänderungen konstant

blieb und sich durch Auslese steigern ließ.

In den letzten Jahren sind mannigfache Erblichkeitsunter-

suchungen von Blütenvariationen auf der Grundlage der Mendel'-
schen Vererbungsgesetze angestellt worden. Auch hier waren es

wieder die Pelorien, welche besondere Aufmerksamkeit auf sich

zogen. Keeble, Pellew und Jones untersuchten 1910 die Ver-

erbung der Pelorien bei Digitalis und Baur(1910) und Lotsy (1910)

zeigten, wie die Pelorien von Antirrhinum Mendel'scher Vererbung

folgen.

Statistische Untersuchungen von Blütenvariationen auf der

Basis der neuzeitlichen Grundsätze der Vererbungslehre liegen aber

noch kaum vor. Anfänge dazu bilden die Arbeiten von de Vries
über Ranunculus bulbosus und Linaria vulgaris Peloria. Vöchting
und Reinö hl sammelten die Blüten ihrer Versuchspflanzen ohne

Wahl im Freien. Die Ergebnisse ihrer Untersuchungen belehren

uns demnach über das Auftreten der einzelnen Varianten draußen

im Freien, oder mit Johannsen's Worte, in der Population, also

bei freier Kreuzung und unter den gerade am Standort obwaltenden

Bedingungen. Schon Vöchting hatte allerdings die Frage aufge-

worfen, ob die von ihm beobachtete ideale Verteilung der Varianten

wohl allgemein zu beobachten sei und bemerkte: „Sonach deutet

also alles darauf hin, daß nicht äußere Bedingungen die Bildung

der Anomalien an unserer Pflanze hervorrufen, sondern daß sie auf

der Wirkung innerer Ursachen beruhen, solcher, die mit der Kon-

stitution der Spezies gegeben sind." Dieser Gedankengang ist dann

von Jost (1899) aufgenommen worden. Er hat gemeinsam mit

Wislicenus in Franken und allein im Elsaß verschiedentlich^

Zählungen von Blüten der 1Anaria spwria vorgenommen. Es konnte

dadurch mehrfach das wichtige Resultat gewonnen werden, daß
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Standorte mit viel höherem Anomaliegehalt, als durch Vöchting,
aufgefunden wurden, vorkommen. In der Gegend von Schwein-

furth wurden unter 2560 gezählten Blüten 23,4% „Anomalien" ge-

funden, im Elsaß bei Maursmünster unter 852 Blüten 13,5 %, in

2 anderen Fällen 11,7 und 6,3%. Jost schloß aus diesen Befunden,

daß die Anomalien /weifellos erblicher Natur sein müssen. Er

stellte sie den hauptsächlich sonst bekannt gewordenen und durch

Goebel in der Organographie vereinigten an die Seite. — Wie
vorsichtig man aber in der Wertung statistischer Daten gerade

nach der Seite der Erblichkeit sein muß, ergibt sich aus Ludwig'

s

Zählungen der Blütenblätter von Ficaria ranuncoloides. Er glaubt

aus verschiedenen Mittelwerten und Variabilitätsgrößen, die er für

die Blütenorgane dieser Pflanze an mehreren Standorten fand, auf

petites especes schließen zu können, doch wurde von Alice Lee
im gleichen Jahre nach Berechnung der Zählungen Lud wig's (1901)

und Vergleich derselben mit den ebenfalls berechneten früheren

Zählungen Mac Leod's betont, daß die von Ludwig erhaltenen

Differenzen „are not by any means greater thanthe same plant in the

same locality at different periods of its season or the same plant

in different districts at the same period has been known to give. u

Zweifellos wären auch die von Dorsey (1912) bei einer Anzahl

Weinsorten statistisch ermittelten verschiedenen Durchschnittswerte

für die Staubblatt- bezw. Kronblattzahl unter ähnlichen Gesichts-

punkten näher zu prüfen. Und auch die schon wiederholt er-

wähnten Zählungen schwedischer Autoren an Campanida und Gen-

ttana bedürften erneuter Bearbeitung auf einwandfreier Vererbungs-

grundlage. Auch die vierkarpelligen Cruciferenformen (wie Bla-
ringhem's Capsella Viguieri, die Tetrapoma und Holargidium-Arten

(vgl. Solm's, 1900) bedürften solcher statistischer Vererbungsunter-

suchungen.

Die Statistik bietet uns aber nicht nur die Möglichkeit, die

Variabilität der Blütenphyllome innerhalb eines Kreises zu studieren

;

auch das gegenseitige Verhalten der Variationen in verschiedenen

Blütenkreisen läßt sich mit Hilfe statistischer Methoden näher be-

trachten. Wir wenden uns zu diesem Zwecke zum Studium der

Korrelationen der Blütenvariationen.

Korrelationen.

Das gegenseitige Verhalten der einzelnen Teile in der Blüte

gehört zu den am meisten und besten studierten Gegenständen der

Botanik. Wie die Zahl der Glieder in den einzelnen Wirtein, die

Symmetrieverhältnisse der ganzen Blüte, so gehören die gegen-

seitigen Beziehungen der einzelnen Blütenteile zum Problem der

Blütengestalt, auf dessen Lösung von den Botanikern schon so

viele Mühe verwandt wurde. Wichtige Gesetzmäßigkeiten verschie-
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dener Art sind aufgefunden worden, welche uns Einblick in die

Gestaltungsprozesse am Vegetationspunkt und das gegenseitige Ver-

hältnis der Blütenorgane gestatten.

Die klassische Zusammenstellung des Tatsächlichen über die

gegenseitige Stellung der einzelnen Blütenteile liegt in Eichler's

Blütendiagrammen vor, die geniale Zurückführung all der vielen

einzelnen Stellungsverhältnisse auf mathematische Grundlagen hatte

die Braun- Schimper'sche Reihe gegeben. An sie schloß sich

eine Epoche in der Morphologie an. Während aber durch diese

Untersuchungen Einzeldaten auf eine gemeinsame Grundlage zurück-

geführt werden sollten, welche keine Erklärung des Geschehens

zu bieten beansprucht, bemühte man sich später darum, die Ur-

sachen der gegenseitigen Beziehungen festzustellen.

Zuerst waren es äußere Bedingungen, die man in ihrer Wir-

kung auf die Blüte studierte. Vöchting, Goebel und Sachs
stehen hier an der Spitze. Und bis in die neueste Zeit ist man
auf diesem Gebiete mit verfeinerter Methodik vorgegangen. Uns 4

werden in dieser Richtung besonders die Arbeiten von Klebs be-

schäftigen.

Druckverhältnisse am Vegetationspunkt suchte Schwen de n er

zur Erklärung der Stellungsverhältnisse heranzuziehen. Die Unter-

suchungen von Vöchting, Jost,- Winkler u. a. zeigten indessen,

daß die mechanische Theorie in ihrer allgemeinen Fassung nicht

haltbar ist. Die genannten Autoren legen dar, daß mechanisch-

äußere Gründe nicht zur Erklärung der Stellungsverhältnisse ge-

nügen, sondern in erster Linie innere Gründe vorliegen, welche hier

bestimmend wirken. „Bei dem heutigen Stand unserer Einsicht in

die Lebensvorgänge", sagt Winkler (II. S. 540), „stoßen wir bei

der Analyse eines jeden Gestaltungsvorganges bald auf einen Punkt,

wo unsere Analyse vorderhand Halt machen und zu inneren Gründen
ihre Zuflucht nehmen muß." Beantworte.! wir aber mit Winkler
die Frage, um was für innere Gründe sich dabei handelt, so

kommen wir dazu, in ihnen nichts anderes als Korrelations- und

Vererbungsfaktoren zu sehen. Wie nötig das Studium der Ver-

erbungsfaktoren zur Kenntnis der Blütengestaltung ist, suchte ich

im vorigen Abschnitt auseinanderzusetzen. Wir wollen nun im

folgenden untersuchen, inwiefern Korrelationsverhältnisse den Blüten-

bau beeinflussen.

Unter Korrelationen verstehen wir mit Pfeffer (II, S. 195)

die Gesamtheit der physiologischen Wechselbeziehungen, gleichviel

ob es sich um Stoffwechselprozesse oder Wachstumsvorgänge han-

delt. Wie Johannsen (II, S. 314) ausführlich darstellt, hat man
unter diesem Namen Korrelation vielfach aber zwei ganz verschie-

dene Sachen durcheinander geworfen: „Einerseits die stets wirkenden

physiologischen Verkettungen in jedem gegebenen individuellen
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Organismus-, und andererseits die durch den Vergleich verschie-

dener Individuen zu beleuchtende Variabilität in den Verkettungs-

weisen. u Die erste nennt Johannsen physiologische Korrelation,

die zweite korrelative Variabilität. Man könnte die zweite wohl

auch als genetische Korrelation bezeichnen, da bei ihr die Einzel-

eigenschalten gemeinsam vererbt werden, also in ein und denselben

oder in mehreren miteinander verkoppelten Genen übertragen

werden. Beide Formen der Korrelation müssen wir im folgenden

stets streng unterscheiden.

Wir werden das Gebiet der Korrelationen hier aber noch ein-

schränken, indem wir die qualitativen Korrelationen beiseite lassen

und uns nur mit den quantitativen beschäftigen (vgl. Pfeffer,

S. 195 ff ). Von diesen aber wiederum wird nur auf solche einge-

gangen, welche zahlenmäßig statistisch faßbar sind. Eine solche

Behandlung wird aber erst dann möglich, wenn wir auf den in der

Einleitung gewonnenen Erkenntnissen weiterbauen, d. h. in unserem
Falle die Abweichungen vom „Typus", die Variationen der Zahl

in den Blütenwirteln nicht als etwas „Besonderes", sondern als den

Variationsbereich des Organes auffassen. Wir werden dann die

einzelnen Glieder des Variationsspielraumes jedes Wirteis, als die

Variationen derselben, untereinander in Beziehung setzen und auf

diese Weise die Korrelationsgröße der Blütenwirtel bestimmen.

Wir müssen uns dabei aber immer auf 2 Wirtel beschränken, da

die Berechnung der Korrelationen zwischen mehreren Wirtein zu

weit führen würde. Wir werden aber vorerst gut tun, diese Korre-

lationsstudien noch etwas mehr an frühere morphologische Vor-

stellungen anzuknüpfen.

Wir scheiden mit Eichler (S. 8) bezw. Naegeli (S. 496)

azyklische (spiroidische), hemizyklische (spirozyklische) und zyklische

(holozyklische) Blüten und stellen uns mit Naegeli auf den Boden
der Annahme, die azyklischen Blüten stünden am Anfange der

Entwicklung. Wir denken an den Sporangienstand von Lycopodium
und fassen^ ihn als den Typus einer azyklischen Blüte auf. Hier

existiert noch keine Scheidung in die verschiedenen Blütenblatt-

regionen. Von diesem einfachsten Stadium bis zu den phylogene-

tisch am weitesten fortgeschrittenen Bildungen gibt es viele Ent-

wicklungsreihen, ein Stadium bildet beispielsweise die Blüte von
( 'alycantkus floridus, welche zwar noch durchaus spiralige Anord-
nung ihrer Teile zeigt, aber dennoch zwischen Perigonblättern, An-
dröceum und Gynaeceum scheiden läßt. Als Beispiel der hemi-

zyklischen sei an viele andere Ranunculaceen erinnert. Schließlich

folgt die zyklische Blüte, wo die Spirale vollkommen in einzelne

Kreise aufgelöst ist. Die einzelnen Wirtel sind einmal noch polymer,

in anderen Fällen sind sie oligomer geworden. Oligomere wie

polymere können euzyklisch und heterozyklisch sein. Bei den
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euzyklischen Blüten sind sämtliche Blütenblattkreise isomer, bei

den heterozyklischen ist die Zahl in den einzelnen Wirtein ver-

schieden, sie sind heteromer. Die Grade der Heterozyklie können
sehr verschieden sein, je nachdem nur ein Kreis in der Zahl von

den anderen abweicht, oder aber mehrere bis alle Kreise verschie-

dene Zahlen aufzuweisen haben. (Alle Einzelheiten finden sich bei

Celakovsky, 1894.)

„Eine solche Auffassung der Blüte hat", wie Naegeli (1884,

S. 501) auseinandersetzt, „besondere Vorzüge. Die ältere ver-

gleichende Morphologie ging, wie wir schon weiter oben sahen,

von verschiedenen Typen aus und erklärt daraus, namentlich unter

Zuhilfenahme von Abort, Vervielfältigung (Verdoppelung, Spaltung)

und Verschiebung das abweichende Verhalten verwandter Pflanzen.

Damit ist gegenüber dem rein beschreibenden Verfahren viel ge-

wonnen, indem die Blüten ganzer Familien oder ganzer Gruppen
von Familien auf einen einheitlichen Plan zurückgeführt wurden.

Aber es wird durch dieses Verfahren nur das gegenseitige Verhältnis

derjenigen Bildungen erklärt, die von einem Typus abgeleitet

werden können. Für die Beziehung der verschiedenen Typen
untereinander ist damit noch nichts geschehen, ebensowenig für

die überall so zahlreich auftretenden Ausnahmen und Variationen,

. . . daß man aber nicht einfach neben den als typisch erklärten

Bildungen von Ausnahmen und Variationen, gleichsam als von

einem Naturspiel sprechen darf, liegt doch auf der Hand. Jede

Bildung hat ihre reale Existenz, ihre bestimmten Ursachen und
muß erklärt werden. Erst wenn für alle Variationen in einer Fa-

milie die phylogenetischen Ursachen nachgewiesen sind, kann von

systematischer Erkenntnis die Rede sein."

Die Darstellung Naegeli's läßt unser Problem klar erkennen:

Es handelt sich darum, durch Erfassung sämtlicher Varianten

der Blütenwirtel die Beziehungen derselben zueinander zu er-

kennen. Wir wollen untersuchen, auf welchen Wegen dies mög-

lich wird. i

Bei euzyklischen Blüten ist die Sache in vielen Fällen eine

sehr einfache. Die Variabilitätsgröße o ist da zumeist sehr klein,

oft nahezu 0. Treten dennoch einzelne Varianten auf, so sind sie

in den aufeinanderfolgenden Wirtein die gleichen, r, der Korrelations-

koeffizient, wird dann nahezu oder ganz gleich 1 sein. Ohne ge-

eignete Bastardierungsversuche werden wir dieses r allerdings nur

physiologisch und nicht genetisch auffassen dürfen. „Ein Zu-

sammentreffen erblicher Charaktere kann nicht einfach als Korre-

lation aufgefaßt werden. Solche Charaktere könnten ja jeder für

sich — und vielleicht in verschiedenen Epochen der Stammes-

geschichte — , für die betreffende Rasse oder Sippe eigentümlich

geworden sein" sagt Darwin. Aber auch das physiologische r bleibt
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durch Einwirkungen verschiedener äußerer Bedingungen auf seine

Größe zu prüfen (vgl. Goebel, Klebs).

Das tatsächliche Vorkommen solcher Korrelationen in der Blüte

finden wir aber mit viel Verständnis schon von Jäger behandelt.

Er weist auf gewisse Verhältnisse der Koexistenz von Mißbildungen

mehrerer gleichartiger oder ungleichartiger Organe hin und erörtert

diese speziell auch für die Blüten (S. 250): „Die unbekannte Ur-

sache, durch welche die Koexistenz einer ähnlichen Mißbildung

mehrerer Organe bedingt wird, kann man durch den Ausdruck Asso-

ziationen der Mißbildungen bezeichnen ... So ist z. B. häufig die

Zahl der petalorum und der staminum gleichzeitig abgeändert,

ebenso die der Blumen und Blätter bei Fuchsin etc." „Allein es

scheint, daß die meisten dieser Mißbildungen noch unter dem höheren

Verhältnis der Relation stehen, wodurch die gradweise Differenz

der Produkte der Mißbildung eines oder mehrerer gleichzeitig ver-

änderter Organe und somit die Konfirmation einer durch Mißent-

wicklung eines oder mehrerer Organe entstandenen Mißbildung,

z. B. der Blume bestimmt wird. . . . Noch mehr aber ist dies der

Fall bei der S. 90 beschriebenen Mißbildung der Tulpen, bei welcher

sich die Zahlenverhältnisse des Pistills, der Staminum und peta-

lorum wie auch in vielen normalen Beispielen nach einem be-

stimmten Verhältnis abändern."

Jäger ist diesen Relationen der ZahlenVerhältnisse in den ver-

schiedenen Blumenblattkreisen in mancher Hinsicht weiter nach-

gegangen. Man findet einzelne Beispiele S. 85 ff. ausgeführt. Vgl.

dazu auch de Candolle, Organogr. (1828, S. 468/69).

Weniger eingehend behandeln Wi gand und Moquin-Tandon
diese Fragen. Der letztere sagt S. 331 : „Im allgemeinen treten

Vermehrung von Kelch und Blumenblättern in inniger Verbindung

auf. Wenn der Kelch einer Blüte von Jasminum officinale 6 Stücke

hat, so kann man fast mit Gewißheit annehmen, die Blume werde
ebenfalls 6 Abschnitte annehmen;" oder S. 336: „Wie wir bereits

gesehen, so zieht die Vermehrung der Kelchblätter meistenteils

auch «ine Vermehrung der Blumenblätter nach sich. Die Beobach-

tung lehrt ferner, daß die Spaltung eines Teiles in irgend einem
Wirtel eine ähnliche Spaltung auch in den benachbarten Wirtein

herbeiführt. Geradeso wie das Fehlschlagen eines Gliedes in einem
Kreis fast allemal von einem Fehlschlagen in einem höher oder

tiefer stehenden folgenden begleitet ist. Nur selten wächst ein

Organ vereinzelt einem Wirtel zu ; am häufigsten erstreckt sich die

nämliche Anomalie auf alle Kreise." Das wird von einer großen
Reihe von Einzelbeispielen gestützt, deren man übrigens auch in

größerer Anzahl bei Engelmann: de Antholysi S. 20 begegnet.

Ganz entsprechend äußert sich Sachs, 1892, S. 245: „Ist einmal

durch irgendwelche einstweilen noch unbekannte Ursache die Zahl
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der ersten Quirlglieder gegeben, so ist damit auch oft die Zahl
und Stellung der folgenden bestimmt. So findet man z. B. in der-

selben Infloreszenz von Genüana lutea statt regelmäßig typisch

5 zähliger Blüten 3 zählige, 4-, G-, 7-, 8 zählige Kreise des Kelches,

der Korolle und des Andröceums."
Nun ist aber, wie schon Jäger erkannt hat, eine solche enge

Korrelation nichts allgemeines. Ein Blick in Penzig's Teratologie

lehrt Fälle ungleichmäßiger Variation der verschiedenen Wirtel in

großer Zahl kennen. Man vergleiche nur beispielsweise Solana-

ceen, Borragineen, Rubiaceen, Campanulaceen etc., ja sogar in Fa-

milien mit so konstantem Blütenbau wie die Cruciferen, kommen
Fälle vor, wo die Variabilität in den einzelnen Kreisen recht ver-

schieden ist. Solche Fälle sind für manche Lepidium-Arten be-

kannt, z. B. Lepidium ruderale, wo die Staubblattzahl bei zumeist

gleichbleibender Kronblattzahl zwischen 1 und 6 schwankt (Eichler,
1865) oder wie schon Hofmeister (S. 571) anführt, bei Stellaria

media uricl Scleranthus annuus. Von Interesse sind aus früherer

Zeit hier auch Peyritsch's Arbeiten über Labiatenpelorien, bei

denen die einzelnen Kreise durchaus nicht gleichzählig variieren

(1870, S. 12).

In manchen Fällen wurde diesen Korrelationen schon etwas

eingehendere Aufmerksamkeit geschenkt. So. sei nochmals an

Wi tte's und Dahlgrens Arbeiten an Campanulaceen-Arten erinnert.

Für Campanida rotundifolia, persicaefolia, patula und rapimculoides

werden hier die mannigfaltigen Kombinationen, in welchen die

Zahlen in den einzelnen Blütenwirteln zusammentreffen, aufgeführt.

Fast alle Möglichkeiten sind dabei realisiert. Ich habe die Zahlen,

die von Dahlgren in einer größeren Tabelle, mit der man aber

so, wie sie ist, nicht gar zu viel anfangen kann, in einigen Korre-

lationstabellen vereinigt.

Kelch
Krone

- Krone
Staubblätter Staub-

blatt

Fruchtblätter

3 4 5 <3 7 ) 3 4 5 6 7 8 9 2 3 4 5 6

3 3 2 3 2 1 1 3 2

l4 168 2 4 1 193 22 1 4 8 177

5 1 47 108 32 2 5 1 110 1 5 10 67 Gl' 2

6 2 79 6 19 111 1 f A 1 42 51

7 3 7 2 1 2 7 2 1

8 8 8

9 9 1 9 1

In diesen Tabellen fehlen die „normalen" Blüten. Man erkennt

aber aus den Tabellen, daß auch dann, wenn die Blüte „anormal 1*

zu werden beginnt, die Variationen in den einzelnen Kreisen noch
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in recht nahen Beziehungen zueinander verharren. Die anderen von

Dahlgren geprüften Qvmpanula-Arten dürften prinzipiell keine Ab-

weichungen von den hier dargelegten Verhältnissen bieten. Weniger
enge Beziehungen zwischen den aufeinanderfolgenden Wirtein be-

stehen nach den Untersuchungen Geyer's schon bei Menijanthes.

Korrelationsstudien von Klebs an Crassulac een blüten.

Bekanntlich hat Klebs durch sehr starke Variation der Außen-

bedingungen die Variabilität von Sempervivum Funkii und Sedurn

spectabile in weitem Umfange nach den verschiedensten Richtungen

zu beeinflussen gesucht. Wie sehr ihm das gelungen ist, ist zu

bekannt, als daß es hier nochmals erörtert werden müßte. Gleich-

zeitig hat Klebs an recht einheitlichem Material die physiologischen

Korrelationen mit Hilfe größerer Zahlen studiert.

Klebs' umfangreiches Zahlenmaterial ist auf statistischer Grund-

lage nur für Sedum spectabile zusammengestellt, Korrelationsberech-

nungen wurden weder bei Sempervivum noch bei Sedum ausgeführt.

Durch solche Berechnungen ließe sich aber die Übersichtlichkeit

vielleicht noch etwas erhöhen und die Resultate ließen sich etwas

schärfer fassen. Da das Zahlenmaterial, welches ein wertvolles

Glied in der Untersuchungskette der Korrelationsverhältnisse der

Blüte darstellt, vorliegt, so habe ich die nötigen Berechnungen, soweit

das noch möglich und wünschenswert war, nachträglich ausgeführt.

Doch sehen wir erst zu, was Klebs über die Korrelation der

Zahlenwerte in den verschiedenen Wirtein selbst aussagt. Auf
S. 275 führt er aus: „Das Verhältnis der GHederzahlen in einer

Blüte ist unter den gewöhnlichen Kulturbedingungen relativ kon-

stant. Unter 530 Blüten fanden sich 10,9% abweichende, bei den

schon etwas abweichend kultivierten Exemplaren mit 70 Blüten

25,7%, in der Gesamtheit von 600 Blüten 12,6%. Vor allem aber

handelt es sich dabei stets um kleinere Abweichungen, die die

Karpidenzahl betreffen, um die Verminderung von einem Karpell

in der größten Mehrzahl der Fälle, selten von 2 Karpiden oder

um die Vermehrung von 1 resp. 2 Karpiden. Unter den veränderten

Lebensbedingungen tritt die selbständige Variation aller Blüten-

glieder in hohem Grade hervor. Unter den gezählten 287 Blüten

fanden sich 187 mit abweichenden Verhältniszahlen, d.h. 65% und
die Abweichungen gingen, wie ein Blick auf die Tabelle zeigt,

außerordentlich viel weiter."

Klebs kommt also zu dem Ergebnis, daß die Variation der

Blütenglieder unter den veränderten Lebensbedingungen selbständig

von statten ging. Er spricht das auch bei der Behandlung der Kelch-

blätter S. 277 aus, indem er sagt: „Wie ein Blick auf die Tabelle

(S. 246) zeigt, variiert die Zahl der Kelchblätter in den abweichenden
Blütenformen unabhängig von der Zahl der anderen Organe."
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Wenden wir uns aber nun zu den Korrelationsberechnungen,

die durchaus im Anschlüsse an Johannsen mit Hilfe der Bra-
vais'schen Formel ausgeführt wurden. Die folgenden Tabellen

Korrelationen zwischen Anzahl von Blumenblättern und
Karpiden in den Blüten lateraler Zweige von
Sempervivum Funkii (nach Versuchen von Klebs).

Blumenblätter

1 2 ! 3
I

1011112

8 33

1

2

.

!

9 6

18 7

3 17

1 8

j

i

i

all4 15 16 17 18 19 20 21 22 23|24 25 26 2

1
! 9 40 54 44 54 22 16N 2'

2| l!

r a= 0,6538 ± 0,03C

260
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stellen das Material zusammen, welches für die Blüten von Semper-

viimm Funkii gewonnen wurde, die an den lateralen Zweigen unter

verschiedenen Bedingungen kultivierter Pflanzen auftreten.

Korrelation zwischen Anzahl von Staubblättern und
Blumenblättern in den Blüten lateraler Zweige von

Sempervivum Funkii (nach Versuchen von Klebs).

jiu b-
Blumenblätter

blätter
U 1 _

-->

i > 4: 6 (
QO Q

•

i \ > 1

1

12 13 1 -l l ^i ..)
1 R

\ /

i

2

Qo

4

5

1 1 2

1

1 1

8 1 1 1

9 2 1 1 4

\Q 2 1 1 1 1

[ 1

12

1 1

?, 2 3

1

3 1

1

X L

13 2 4 3 2 6 1 18

14 23 3 7 2 ä
t> 1 Oi7

15 4 5 1 3 2 1 16

16 3 42 6 2 1

3 2 iX

Iß 1 19 5 1 26

19 1 5 1 1
1

1 9

20 1 2ü 1 1 23

21 3 1 4

22 10 13

23 2 1
9
«>

24 1 • 8 1 10

25 1 1

2G 1 2 3

27 1 1

1 1 7 44 55 45 57 22 15 5 2 2 25S

r =ä 0,6186 + 0,038
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Beide Korrelationsberechnungen erweisen also, daß die Variation

der einzelnen Glieder in den verschiedenen Wirtein trotz künstlich

außerordentlich gesteigertem o noch keineswegs unabhängig von-

einander von statten geht, vielmehr noch einen ganz stattlichen

Wert besitzt.

Ganz dasselbe läßt sich auf Grund der Angaben von Klebs
für Blumenblätter und Karpiden von Seclnm speetabile berechnen.

Icli habe auch diese Berechnung ausgeführt:

Kar-
Blumenblätter

piden
Ö 4 5 6 7

oo

3 1 5 1 7

4 2 305 34 1 342

5 2 58 1820 13 1 1 1895 o
x
- 0,50611

' 6 11 23 3 1 38 r,

y
- 0,42077

7 7 13 1 1 22 X

8 2 3 5 r— 0,621 ± 0,013

9 1 1

10 1 1

11 l 1

5 388 1894 18 5 1 l 2312

y

Auch hier also ist r noch 0,621. Wir finden demnach, daß

bei unter abweichenden Bedingungen gesteigertem o der Korre-

lationskoeffizient r verkleinert wird, die Korrelation aber immer
noch in ziemlich erheblichem Maße besteht.

Die veränderten äußeren Bedingungen sind also im vorliegenden

Falle imstande, die Korrelation erheblich herabzusetzen, aber durch-

aus nicht zu sprengen. Es bleibt die Frage, ob es möglich sein

wird, das Gestaltungsvermögen der Pflanze soweit zu beeinflussen,

daß jede Korrelation schwindet, was doch sicher mit unter die

von Klebs auf S. 303 ff. aufgestellten Forderungen an die experi-

mentelle Behandlung der Variationen gehört, wenn er sagt: „es

müßte möglich sein, . . . jede Variation an einem jeden Individuum

hervorzurufen." Die zahlenkritische Untersuchung wird uns über

das Ausmaß des Erfolges stets die beste Antwort erteilen.

Korrelationsberechnungen auf Grund großen Zahlenmaterials

wurden dann schon früher für Ficarin ranunculmdes angestellt.

Wir werfen auch auf diese Untersuchungen einen kurzen Blick.
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Ficaria ra n a nculoides.

Auf die Korrelation zwischen der Kelch- und Kronenblattzahl

von Ficaria ranunmhides lenkte schon 1890 Hildebrand die Auf-

merksamkeit. Er hatte unter einer größeren Anzahl Blüten mit

sehr wechselnder Kelch- und Blumenblattzahl eine Blüte gefunden,

welche 5 Kelchblätter und 5 Kronenblätter aufwies, also in dieser

Beziehung normalen Kanunculaceen-Blüten glich. Hildebrand be-

absichtigte nun, sein Augenmerk darauf zu richten, ob er weiterhin

Pflanzen mit nur 5 zähligen Blüten würde beobachten können. Er
hält das »allerdings für ziemlich zweifelhaft, da er einzelne Pflanzen

beobachtet habe, bei denen die Zahlenverhältnisse in der Blüte sehr

verschiedene waren. Immerhin hält er die Sache einer längeren

Untersuchung wert, um zu sehen, ob die Anlage zur Bildung von
5 Kelchblättern und 5 Blumenblättern, welche bei den meisten

Ranunculaceen-Blüten ausnahmslos (?) zum Ausdruck kommt, auch bei

der verwandten Ficaria in Ausnahmefällen zur Ausbildung gelangt.

Die modernen Korrelationsuntersuchungen bei Ficaria haben

nun zwar recht andersartige Ergebnisse gezeitigt. Zuerst war es

Mac Leod, welcher im Jahre 1899 die Korrelation zwischen Staub-

blatt und Fruchtblattzahl bei dieser Pflanze untersuchte. Er fand

eine ziemlich starke Korrelation zwischen beiden, die er mit Hilfe

der V erschaffelt'schen Korrelationsberechnung feststellte. Da
sich aber diese Methode auf die Galto tische Quartilberechnung

stützt, welche die Mediane als Ausgang der Berechnung benützt,

und nicht den Mittelwert, so hat Mac Leod's Berechnung nicht

zu völlig stichhaltigem Ergebnis geführt. Es wird das von Weldon
(1901) und Reitsma (1907) dargelegt, welche die Korrelation

weniger hoch finden. 1901 (S. 11) hat dann auch Ludwig Korre-

lationstabellen für die Sepalen und Petalen mitgeteilt, deren Werte
von Alice Lee mit Hilfe von o ausgerechnet wurden. Schließlich

finden sich noch in Biometrika II, 1902/03, S. 145 auf umfang-

reichen Zählungen beruhende Korrelationstabellen für sämtliche

Blütenphyllome von Ficaria. Relativ niedrig sind diese Koeffizienten

für die äußeren Kreise, höher — 0,7489 — für Staub- und Frucht-

blätter. Zu verschiedenen Blüheperioden sind sie verschieden hoch.

Trotz der zahlreichen Zählungen sagen uns aber die Korre-

lationsw7erte für Ficaria in biologischem Sinne noch recht wenig

aus, was sicher in gleicher Weise zu erklären ist wie bei den oben

besprochenen einfachen Variantenwerten.

Für eine andere Ranunculacee, 11. arvensis, hat Burkiii auch

Korrelationstabellen aufgestellt. Aus den Tabellen geht hervor,

daß zwischen den einzelnen Wirtein nur lose, durch äußere Be-

dingungen recht weitgehend zu beeinflussende Korrelationen be-

stehen. Burkiii bildet sich theoretische Vorstellungen über diese



32 E. Lehmann, Variabilität und Blütenmorphologie.

Korrelationen und studiert die Ernährungseinflüsse im Zusammen-
hange mit den korrelativen Veränderungen.

Schon längst, haben weiter die gegenseitigen Verhältnisse der

Zahlen in den Wirtein von

Pa iis quadrifoHa

das Interesse verschiedener Forscher hervorgerufen. Wenn wir von
den älteren Untersuchungen absehen, so bringen Vogler (1903)

und Magnin (1908) auf Grund größerer Zahlen beachtenswerte

Angaben. Die Hauptresultate decken sich bei beiden Autoren. Es
zeigt sich, daß die Zahl der Abweichungen von der Nown 4 und
damit die Variationsgröße von außen nach innen abnimmt. Vogler
gibt an

:

Zahl der Abweichungen

Blätter . . . . 281

Kelchblätter. . . 81

Kronblätter ... 60

Staubblätter ... 74

Griffel 56

Die größere Zahl im Andröceum wird aus der Achtzähligkeit

dieses Kreises, in welchem die Wahrscheinlichkeit zu variieren größer

sei als in den 4 zähligen Kreisen, hergeleitet.

Beide Autoren finden weiterhin, daß die Variabilität der Blüte

bei 4 blättrigen Exemplaren eine erheblich geringere als bei 5—6-

blättrigen ist. Bei 4 blättrigen fand Vogler unter 915 Pflanzen

nur 4, bei 5 blättrigen unter 225 30, bei 6 blättrigen unter 20 aber

6 unregelmäßige Blüten, was den folgenden Prozentsätzen entspricht:

4 blättrige Pflanzen . . 0,44%,
5 blättrige Pflanzen . . 11,4%,
6 blättrige Pflanzen . . 23,1%.

Die von Magnin beobachtete Form war offenbar etwas varianten-

reicher, was auch daraus hervorgeht, daß Stark (1915, S. 674) hier

in der ganzen Literaturallein ein 8 blättriges Individuum angegeben

findet und auch selbst nie ein solches wiederfand. Das Ergebnis

stimmt aber im großen und ganzen mit dem Vogler's überein und

läßt sich dahin zusammenfassen, daß Individuen, die im äußeren

Kreise von der Normalzahl abweichen, auch in den anderen Kreisen

eine viel geringere Konstanz zeigen als solche mit der Normalzahl *).

Parnas $ i a p a lustr i

s

.

In seinem Aufsatz in der botanischen Zeitung vom Jahre 1852:

Abnorme Normalgestaltungen berichtet Roeper über Parnassia

1) Die Arbeit von Stark aus den Her. d. d. bot. Ges. Jahrg. 11)17 konnte

hier nieht mehr berücksichtigt werden;
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palustris pentagyna: ..Jahrelang hatte ich bei Parnassia nach einer

typischen, d. h. ögliedrigen Frucht gesucht und wohl über tausend

ihrer so zierlichen Blumen mit stets getäuschter Hoffnung beiseite

gelegt. Da ward endlich meine Ausdauer belohnt, insofern ich,

zuerst am 23. August 1848 und später am 12. August 1851 bei

Dalwitzhof, unweit Rostock, das längst ersehnte mit eigenen Augen
zu erblicken so glücklich war. In mehreren der übrigens ganz nor-

malen Blumen zeichnete sich die Frucht durch 5 Nähte und 5 Narben
aus.- Fünfgliedrige Gynaeceen von Parnassia wurden vorher schon

von Bravais, später von verschiedenen Seiten, aber fast überall

nur vereinzelt festgestellt (vgl. Burkiii, 1896), mit der schon oben

erwähnten Ausnahme von Seemann, der sie in Alaska in ca. 50%
der Fülle gefunden zu haben angibt, ßurkill selbst hat bei seinem

Material ca. 9% im Gynaeceum abweichender Blüten gefunden. Das
Material Burkill's in Korrelationstabellen zusammengeordnet und
berechnet bringt in mancher Beziehung recht beachtenswerte Er-

gebnisse.

Burkiii hat 5182 Blüten von Parnassia gezählt. Stellen wT
ir

die Zahlen für Fetalen und Karpelle in das Korrelationsschema

zusammen, so erhalten wir:

Petalen

Karpelle

3 4 5 6

3

4 13

5 5150

• 6

r - 1

19

Ganz anders bei der Zusammenstellung des Materials für Pe-

talen und Gynaeceum. Hier ergibt sich:

Petalen

Karpelle

3 4 5 6

Q

4 9 4 13

o 2(>l 4700 224 25 5150

6 1 3 14 1 19

211 1707 238 26 5182

o
x = 0,07558

o
y
- 0,36663

= 0,1603+ 0,0001
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Hier ist also r im Gegenteil sehr klein. Die r's zwischen den

verschiedenen Wirtein sind demnach sehr verschieden. Hätten wir

allerdings Seemann's Material untersucht, so wäre r sicher auch

im letzteren Falle viel größer geworden. Das Problem wäre, fest-

zustellen, ob die verschiedenen r's physiologisch oder genetisch

differieren bezw. in welchem Grade äußere oder innere Bedingungen
die Größe dieser beeinflussen.

Die angeführten Beispiele werden genügen, zu zeigen, in welcher

Richtung Variabilitätsuntersuchungen auf der Basis unserer neu-

zeitlichen Forschungsergebnisse und vor allem auch unter Berück-

sichtigung der Tatsachen der Vererbung unsere Kenntnis von den

die Blütengestaltung beherrschenden Gesetzen zu fördern imstande

sind und von welcher Bedeutung es ist, bei blütenmorphologischen

Studien immer Normales und Abnormes gegeneinander schwankend
und wirkend zu betrachten. Der Blick in die Vergangenheit aber,

den wir in den vorstehenden Ausführungen getan haben, wird

hoffentlich den sich überall regenden neueren Einzeluntersuchungen

auf unserem Gebiete eine allgemeinere Grundlage zu geben im-

stande sein.
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