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Struktur, Antheseverlauf und Bestiubung der
Bliite von Nigella arvensis (Ranunculaceae)

Anton WEBER

Bliitcnbau, Blithdynamik (Bewcgungen der Staubblitter und Griffel) und Bestéiu-
bung von Nigella arvensis werden zusammenfassend dargestellt. Neue Beob-
achtungen bezichen sich u.a. auf dic Offnung der Antheren und die Pollen-
priisentation, auf den hochkomplexen Bau der Nektarblitter (insbesondere
Struktur und Funktion der glitzernden K&rper), auf die Bewegungsvorginge und
auf das verhiltnismiiBig breite Spcktrum legitimer und illegitimer Bliiten-
besucher. Evolutiondire Aspckte (Entstchung des komplexen Pollinations-
syndroms) werden diskutiert.

WEBER A., 1993: Structure, dynamics and pollination of the flower of Nigella
arvensis (Ranunculaccace).

A comprehensive description of the flower structure, floral dynamics (move-
ments of the stamens and styles) and pollination of Nigella arvensis is
presented. New observations refer, inter alias, to the anther dehiscence and
pollen presentation, the complex structure of the nectaries (especially structure
and function of the glistening bodies), the stamen movements, and the relatively
broad spectrum of legitimate and illegitimate flower visitors. Evolutionary
aspects (phylogeny of the complex pollination syndrome) are discussed.

Keywords: Ranunculaceae, Nigella; flower structure, pollination syndrome, nec-
tary structure, false nectaries, anther dehiscence, pollen presentation, stamen and
style movements, pollination; Apis, Pyrobombus, Bombus, Andrena, Polistes,
Cerceris, Ammophila; evolution of pollination syndrome; Ch. K. SPRENGEL.

Vorbemerkung

Die vorliegende Arbeit ist dem Andenken Christian Konrad SPRENGELs ge-
widmet und versteht sich als Osterreichischer Beitrag zum internationalen
SPRENGEL-Jahr 1993. SPRENGEL, der mit seinem epochalen Werk ,,Das ent-
deckte Geheimnis der Natur im Bau und in der Befruchtung der Blumen*
(1793) vor 200 Jahren die Bliitendkologie begriindet hat, sah nicht nur als
erster den Zusammenhang zwischen dem Bau der Bliiten und der Bestédubung
durch Insckten, sondern legte auch die erste bliitenokologische Analyse von
Nigella arvensis vor.

Die dem Beitrag zugrunde liegenden Beobachtungen wurden im Zusammen-
hang mit der Herstellung eines Videofilmes (WEBER 1992) gemacht. Er stelit
somit gleichzeitig einc erweiterte und mit Illustriationen versehene Begleit-
verdffentlichung des Films dar.
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Einleitung

Nigella arvensis L., der Wilde Schwarzkiimmel, ist eine heimische
Ranunculacee, die aus mehreren Griinden besondere Beachtung verdient:

(1

2

3)

C)

Der Bau der strukturell und farblich reich differenzierten Bliiten steht
in engstem Zusammenhang mit einem speziellen und beziiglich Komp-
lexitdt und Synorganisation in der heimischen Flora einzigartigen
Bestdubungsmodus: Die Bliiten stellen sogenannte ,,Umlaufbliiten®
(,,Bliiten mit Umwanderungseinrichtung* im Sinne der &lteren Bliiten-
biologen) dar, bei denen das bliitenbesuchende Insekt zum Zwecke der
Nektargewinnung einen Rundgang um das Bliitenzentrum machen
mufl. Da die Bliiten dichogam (proterandrisch) sind, beriihrt es
(entsprechende Korperdimension vorausgesetzt) im ménnlichen
Bliitenstadium die Antheren mit dem Riicken und streift den Pollen
ab. Im weiblichen Stadium schaben die Griffel den Pollen vom
Insektenriicken ab.

Die morphologischen und funktionellen Aspekte der Bliitenorgane,
insbesondere der Nektar- und Staubbliitter, wie auch die Dynamik des
Bliihverlaufes sind bis heute nicht in allen Einzelheiten bekannt und
geklirt. Im folgenden werden einige neue Befunde mitgeteilt, die
zeigen, da die Synorganisation der Bliite noch héher ist, als bisher
angenommen wurde. Uber die kausale, genetisch-physiologische Seite
der Blihdynamik weifl man so gut wie gar nichts.

Uber das Spektrum der Bestduber ist sehr wenig bekannt. Die bis-
herigen Beobachtungen konzentrierten sich fast ausschlieBlich auf die
Honigbiene.

Der Pflanze kommt wissenschaftshistorisch eine besondere Bedeutung
zu: An ihr hat vor genau 200 Jahren Ch. K. SPRENGEL (1793) grund-
legende Erkenntnisse iiber den Zusammenhang zwischen Bliitenbau
und Ubertragung des Pollens durch Insekten gewonnen. Seine priizisen
Beobachtungen und scharfsinnigen Schlufolgerungen miissen noch
heute bewundernde Anerkennung finden, und seine Darstellung zu
Nigella arvensis ist bis dato die ausfiihrlichste in der gesamten Litera-
tur geblieben. SPRENGEL war sich der Bedeutung seiner Erkenntnisse
durchaus bewuBt. Nicht ohne Stolz vermerkt er (p. 17): ,,Auf eine so
vollstindige, befriedigende und keinen Zweifel iibrig lassende Art, als
ich z.B. die Struktur des wilden Schwarzkiimmels erklirt habe, hat
noch Niemand die Struktur weder dieser, noch einer anderen Blume
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crkliirt.“ Von herausragender Qualitiit sind auch die Illustrationen.
Jene, die die ganze Bliite und den Bienenbesuch zeigen, sind in den
Abbildungen 1 und 2 reproduziert.

(5) Obwohl friiher in Mitteleuropa weit und hiufig verbreitet, stelit N. ar-
vensis heute eine botanische Raritit ersten Ranges dar. Sie ist durch
die volltechnisierte Agrarwirtschaft, die perfektionierte Saatgutreini-
gung und durch den massiven Einsatz von Herbiziden weitestgehend
ausgerottet worden. In den ,,Roten Listen der gefihrdeten Pflanzen
Osterreichs* (NIKLFELD 1986) wird sie als ,,stark gefihrdet” eingestuft
und ist mangels geeigneter Biotope vielerorts schon ausgestorben
(beziiglich der fritheren und heutigen Verbreitung vgl. STRID 1971a).

Den Ansto zur Herstellung eines Filmes (WEBER 1992) und zu der vor-
liegenden Arbeit gab die Entdeckung eines Standortes im Marchfeld (Acker
und Getreidefelder ca. 1 km siidlich von Ginserndorf) durch Frau Dr. L.
SCHRATT bei einer Gelidndebegehung im Zuge der ,Kartierung der Flora
Mitteleuropas®. Das Auftreten wurde erstmals im Jahre 1987 beobachtet. Die
Filmarbeiten und begleitenden Untersuchungen wurden in den folgenden
Jahren z.T. am Standort, z.T. im Botanischen Garten der Umversndt Wien
an in Kultur genommenen Pflanzen durchgefiihrt.

Taxonomie

Die ersten Monographien der Gattung stammen von BRAND (1895-1896) und
TERRACCIANO (1897-1898). In neuerer Zeit hat sich vor allem STRID (1965,
1968, 1969a, b, 1970, 1971, 1972) ausfiihrlich mit der Taxonomie und
Cytologie von Nigella befaft. Die neueste taxonomische Bearbeitung stammt
von ZOHARY (1983).

Nigella arvensis ist ein polymorpher Formenkomplex, der besonders im
ostlichen Mittelmeergebiet zahlreiche Unterarten (STRID 1970) bzw.
Varietiten (ZOHARY 1983) umfaft. In Mitteleuropa kommt nur ssp. bzw. var.
arvensis vor. Auf sie beziehen sich auch die folgenden Ausfiihrungen.

Allgemeiner Bliitenbau

Die Bliite ist radidrsymmetrisch und setzt sich in der Regel aus 5 Perigon-
bliittern, 8 Nektarbliittern, zahlreichen Staubbliittern (50-70) und 5 (scltener
4 oder 3, dann jedoch insbesondere bei spiiten Bliiten oder Seitenbliiten
hoherer Ordnung) Karpellen zusammen.



102 WEBER A.

Abb. 1: Nigella arvensis, Bliite: (a) Seitenansicht (minnliches Stadium): (b) Aufsicht (Ubergang
zum weiblichen Stadium). Aus SPRENGEL (1793): Tab. VI, Fig. 22 und 4.
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Abb. 2: Nigella arvensis, Bliite mit Honigbiene: (a) minnliches Stadium; (b) weibliches
Stadium. Aus SPRENGEL (1793), Tab. XXIV, Fig. 6 und 9.
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Perigonblitter '

Die Perigonblitter sind breit spatelférmig, z.T. an der Basis schwach
herzformig und kurz gestielt. Zu Beginn der Anthese ist der Stiel noch kaum
entwickelt und die Perigonblitter bilden eine vollflichige Plattform. Die
Farbe ist zu diesem Zeitpunkt sehr hell, fast weil. Danach wachsen diese
Blitter noch etwas in die Lénge, wobei die Stielregion deutlich hervortritt.
Dadurch werden die Perigonblitter voneinander separiert. Die Begehbarkeit
des Plateaus (fiir das bliitenbesuchende Insekt) bleibt jedoch erhalten, indem
die ausgestdubten Staubbliitter niedersinken und ihre Filamente die Riume
zwischen den Perigonblittern weitgehend auffiillen.

Natiirlich kommt den Perigonblittern auch eine optische Signalfunktion
(Fernanlockung) zu.

Nektarblitter

Die von SPRENGEL (1793) als ,,Saftmaschinen® bezeichneten Nektarbliitter
stellen die kompliziertesten Organe der Bliite dar. Sie sind in der Literatur
mehrfach behandelt und abgebildet worden (z.B. MULLER 1873, KNUTH
1898, KIRCHNER 1911, KUGLER 1955, 1970, JAEGER 1957, ZIMMERMANN
1974 [N. damascena], KAULICH 1978), das Mitgeteilte geht aber kaum
wesentlich iiber das hinaus, was schon SPRENGEL (1793) festgestellt hat. Im
folgenden soll versucht werden, der morphologischen und funktionellen
Komplexitit dieser Organe besser gerecht zu werden, als dies bisher der Fall
war. Sie gehoren zweifellos zu den hochstentwickelten Strukturen, die im
Bliitenbereich der Angiospermen anzutreffen sind. Die Zahl 8 ergibt sich
offenbar daraus, da3 die 25-Stellung der Perigonblitter in der BRAUN-
SCHIMPERschen-Reihe zu einer 3/8-Stellung fortschreitet.

AuBerlich sind die Nektarblitter (vgl. Taf. 1b, Abb. 3, 4a) in einen Stiel und
einen flichigen, etwas gewdlbten und in zwei Horner auslaufenden Teil
(,,Platte*) gegliedert. Die beiden Abschnitte sind durch ein Knie verbunden,
in dem sich die Hohlung mit dem Nektarium befindet.

Die Nektarhohle ist durch einen dreieckigen Deckel verschlossen, der in eine
lange, an der Basis rinnig vertiefte Spitze auslduft. Die Insertionsstelle des

! Auf Grund der Homologie mit den entsprechenden Organen der Ranunculus-Bliite werden
dic Perigonblitter in der Literatur viclfach als Kelchbliitter (Sepalen) und die Nektarblitter als
Kronblitter (Petalen) bezeichnet.



Tafel 1: Nigella arvensis: (a) Bliite (midnnliches Stadium) in Seitenansicht,
vordere und hintere Perigon- und Nektarblitter entfernt; (b) Aufsicht auf die
Nektarblitter (Stamina und Karpelle abgeschnitten), man beachte die
glinzenden Scheinnektarien.
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Deckels fungiert als Gelenk: Nach einer Offnung federt dieser wieder in
seine urspriinglichc Lage zurlick und verschlieBt die Nektarhohle. Die
Riinder des Deckels sowie der Nektarhohle sind dicht mit mehrzelligen
Trichomen besetzt (Abb. 3b, 4a, b). Sie bewirken einen dichten Verschlufl
zwischen den beiden Elementen.

Der HaarverschluB8 dient offensichtlich nicht nur dazu, das Verdunsten des
Nektars zu verhindern. Da man regelmiBig darin Pollenkorner findet, die
vom Riissel der Bliitenbesucher abgestreift wurden (Abb. 4c, d), scheint der
HaarverschluB auch als eine Art ,Riisselputzer zu wirken. Auf diese Weise
wird eine Kontamination des Nektars verhindert.

Um zum Nektar zu gelangen, muf ein bliitenbesuchendes Insekt erst den Deckel 6ffnen. Wie
schon SPRENGEL (1793) bemerkt und in rithrend naiver (im Prinzip aber korrekter) Weise
formuliert hat, sind Kiifer und Fliegen dazu ,,zu dumm®, und die Nektarausbeutung bleibt dem
»Genic der Biene* vorbehalten. Natiirlich spielen hier aber nicht nur die ,Intelligenz*
(Flexibilitiit eines + stark vorprogrammicrten Verhaltens), sondern auch anatomische Voraus-
sctzungen scitens der Insckten (Bau der Mundwerkzeuge etc.) cine Rolle.

Das mit der Nektarproduktion in Zusammenhang stehende Gewebe liegt in
einer sackformigen Hohlung und hebt sich durch seine glinzend griine
Firbung sowie (im Schnitt) durch die dichte Anordnung und starke
Firbbarkeit der Zellen vom umgebenden Gewebe deutlich ab. Es reicht bis
zum GefiB3biindel, welches das Nektarblatt median durchzieht (Abb. 5, vgl.
auch FAHN 1952, 1982 beziigl. Garidella unguicularis [= Nigella unguicu-
laris]). Ob oder inwieweit der direkte Kontakt mit den Gefiibiindel eine
Bedeutung fiir die Nektarproduktion hat, ist nicht bekannt.

BEHRENS (1879) gibt an, daB8 die Bildung des Nektars durch Verschleimen
und wiederholte Neubildung von Zellwandmaterial unter der Cuticula der
Epidermiszellen, also auf sehr ungewdohnliche Weise erfolgt. Diese von
SCHOENICHEN (1922) iibernommene, von KUGLER (1955, 1970) allerdings
kritisch referierte Angabe konnte durch die eigenen Untersuchungen vorerst
nicht bestitigt werden, muf3 aber noch niher iiberpriift werden.

Auch iiber die Freisetzung des Nektars (wie auch iiber dessen Zusammen-
setzung) besteht noch keine Klarheit. BEHRENS (1879) und FAHN (1952,
1982) geben an, daB der Nektar durch Platzen der Cuticula des Driisen-
epithels in dic Ncktarhohle gelangt. Hingegen will KAULICH (1978)
beobachtet haben, daB er tiber feine Ausfiihrkanilchen austritt.

Dic graublau-griinlich gefirbte (im Verlauf der Anthese allerdings etwas
ausbleichende) Platte und die Horner weisen dunkle Querbanden auf. Da
— insbesondere in den ersten Anthesestadien — die Nektarbliitter dicht an-
cinanderschlieBen, erscheint das Bliitenzentrum von mehreren dunklen kon-
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Abb. 3: Nigella arvensis, Nektarblatt: (a) Seitenansicht, natiirliche Position; (b) Aufsicht.
MaBstab: 5 mm.

zentrischen Ringen umgeben (Abb. 1b, Taf. 1b). Schon SPRENGEL (1793) hat
die Ansicht geduBert, daf3 diese Ringe — ein weiterer wird durch dunkle
Flecken auf den Filamenten der niedergesunkenen Staubblitter gebildet —
Saftmale darstellen. Da Saftmale sonst in Richtung auf das Bliitenzentrum
orientiert sind, liegt die Annahme nahe, daf} die konzentrischen Ringe das
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Abb. 4: Nigella arvensis, Nektarblatt: (a) Bereich des Nektariums (Deckel durch die c.p.-Trock-
nung artifiziell etwas gehoben); (b) Nektargrube mit randlichem Haarbesatz; (c, d) Haarbesatz
mit abgestreiften Pollenkornern (das linke in [d] von einer Lamiacee). MaBstab: (a) 1 mm,
(b) 0,5 mm, (c) 100 pm, (d) 10 pm.

Insekt optisch in eine Umlaufbahn einlenken. So plausibel diese Vorstellung
auch ist, so muB} sie doch erst durch Experimente verifiziert werden.

Merkwiirdig wenig hat man bisher zwei weitere Strukturen beachtet, ndmlich
Vorwdlbungen auf der Platte, die knapp vor der Nektarhohle liegen und steil
zum gewdlbten Teil der Platte hin abfallen. Die Steilflichen sind im Umri83
etwa dreieckig, griinlich gefirbt, weitgehend plan und spiegelglatt (Taf. 1b,
Abb. 6a). Bei entsprechendem Einfallswinkel glitzern sie durch Reflexion
des Lichtes. IThr Vorhandensein und/oder ihre Funktion wird in fast allen blii-
tenokologischen Darstellungen von Nigella arvensis {ibergangen. Der sonst
so scharfsichtige SPRENGEL erwihnt wohl zwei , Hocker* auf den ,,Saftma-
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Abb. 5: Nigella arvensis, Medianschnitt durch ein Nektarblatt. MaBstab: 1 mm.

schinen®, meint aber, sie seien dazu da, daB sich der Deckel nicht ver-
schiebe. Gleicher Meinung ist KNUTH (1898). Lediglich KUGLER (1970: 68)
gibt den vagen Hinweis, da3 es sich ,,vielleicht” um ein Scheinnektarium
handeln konnte. Tatséchlich kann es aber keinen Zweifel geben, da diesen
Strukturen eine — vermutlich sogar sehr wichtige — Anlockungsfunktion
im Sinne eines Scheinnektariums zukommt. Da der Nektar in geschlossenen
Behiltern sezerniert und aufbewahrt wird und daher von auflen nicht
wahrnehmbar ist, mufl dem Insekt in anderer Weise seine Prisenz signalisiert
werden. Dies geschieht hier ganz offensichtlich durch Imitation freiliegender
Nektartropfchen. Betrachtet man die Nektarblitter in ihrer natiirlichen Lage
von der Seite, so kann man erkennen, daB8 die winzigen Spiegelflichen
ziemlich genau waagrecht liegen (Abb. 2a, 3a). Das Licht der Sonne wird
also — je nach Einfallswinkel mehr oder minder schrig — nach oben
reflektiert. Es ist anzunehmen, da diese Reflexionen von Insekten gut
wahrgenommen werden konnen, wenn sie die Bliite iiberfliegen.

Erst im Rasterelektronenmikroskop wird genauer sichtbar, wodurch sich das Scheinnektarium
strukturell von der Umgebung heraushebt: die Zellen haben eine vollig glatte und plane
Oberfliche, wihrend die sonstigen Zellen der Platte papillenartig vorgewdlbt sind und ein kom-
pliziertes Muster von lingsverlaufenden und verzweigten Kutikularfalten tragen (Abb. 6¢, d).
Die Grenzen zwischen den beiden Zelltypen sind ausgesprochen scharf (Abb. 6b).

Die Scheinnektarien stellen aller Wahrscheinlichkeit nach die eigentlichen
wSaftmale® der Bliite dar, wihrend die durch die dunklen Banden zustan-
de kommenden konzentrischen Ringe diese Bezeichnung nicht verdienen und
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Abb. 6: Nigella arvensis, Scheinnektarium: (a) Ubersicht, die lichtreflektierende Fliche ist vollig
glatt; (b) Zellen der Reflexionsfliche und des nach unten anschlieBenden Bereiches (man beachte
die scharfe Grenze); (c) Oberfliche einer Zelle des Grenzbereiches bei stirkerer Vergroerung;
(d) Zelle aus dem weiteren Umfeld. — MabBstab: (a) 100 ym, (b-d) 10 pm.

eher als optische Orientierungshilfen (Leitlinien) fiir das Umlaufen der Bliite
zu deuten sind. Durch die Imitation von exponierten, glitzernden Fliissig-
keitstropfchen — wie sie bei anderen Pflanzen, z.B. Hedera, Apiaceae,
tatsédchlich vorkommen — stellen die Scheinnektarien von Nigella direkte
Signalkopien dar. Im Gegensatz dazu handelte es sich bei den konven-
tionellen ,,Saftmalen” vielfach um indirekte Signalkopien, nimlich um
Pollen- oder Antherenattrappen, die einen Funktionswandel erfahren haben
(OSCHE 1979, 1983).
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Im Zusammenhang mit diesen Scheinnektarien ist noch auf eine Struktur aufmerksam zu
machen, von der man bisher kaum Notiz genommen hat: Vom Scheitel der scheinbaren Nektar-
tropfchen zieht je eine Leiste zum Rand der Nektarhthlung (Abb. 3b, 4a). Anders ausgedriickt:
Der Rand der Nektargrube ist durch Ausbildung einer soliden Gewebefalte bis hin zu dem
scheinbaren Nektartropfchen verlingert und erhdht. Wenn dieser Struktur eine funktionelle
Bedeutung zukommt, dann kann sic nur darin liegen, den Riissel einer Biene oder Hummel
entlang einer Fiithrungsschiene vom Schein- zum echten Nektarium zu leiten. Das scheint im
Widerspruch zu der alltdglichen Beobachtung zu stehen, da Bienen und Hummeln sich sofort
den echten Nektarien zuwenden und den Deckel mit dem Riissel hochheben, ohne sich zuniichst
am Scheinncktarium zu schaffen zu machen. Tatsédchlich beobachtet man hier aber erfahrene
Individuen, die ihre Futterquelle schon sehr gut kennen.

Es erscheint daher durchaus moglich und wahrscheinlich, daB unerfahrene (d.h. frisch
geschliipftc oder die Trachtpflanze wechselnde) Individuen ihre Ausbeutungsbemiihungen im
Bercich der Scheinnektarien starten und dann — wahrscheinlich von olfaktorischen Reizen
geleitet (Nektar? Duftemittierende Stellen des Nektarblattes??) — den Riissel entlang der
besagten Leiste in die NektarhShlung hineinmandvrieren.

Ob all dicse Vermutungen zutreffen, muBl durch weitergehende Untersuchungen, Feldstudien und
Experimente geklirt werden. Vor allem der experimentellen Bliitentkologie diirfte hier noch ein
weites Feld offenstehen (vgl. etwa die jiingsten Studien LUNAUS [1990, 1991] iiber die Wirkung
von optischen Signalen [Saftmale!] bei Hummeln).

Zusammenfassend prisentieren sich demnach die Nektarblitter von Nigella
arvensis als morphologisch und funktionell hochdifferenzierte Strukturen,
deren vielfiltige (gesicherte oder vermutete) Funktionen sich mit folgenden
Sitzen umreiBen lassen:

(1) Sie sind die Bildungsstitten des Nektars.

(2) Sie speichern den Nektar in einem Hohlraum, der durch einen gelenkig
verbundenen Deckel verschlossen wird.

(3) Der Deckel verhindert

(a) ein Verdunsten des Nektars,

(b) eine Verdiinnung bzw. Ausschwemmung durch den Regen und

(c) eine Ausbeutung durch ,nutzlose“ (d.h. fiir eine effektive
Bestdubung ungeeignete) Bliitenbesucher,

(d) durch den randlichen Haarbesatz (der von einer Haarleiste am
Rande der Nektarhohle komplementiert wird) eine Kontamina-
tion des Nektars mit Pollenkornern u. dgl., die vom Riissel der
Bliitenbesucher eingebracht werden konnten (,,Riisselputzer*).

~ Der Nektar gilt im allgemeinen als duftlos. Bei Eranthis hyemalis besitzen, wie VOGEL
(1983) nachgewiesen hat, dic Nektarblitter Epithelien, dic cinen honigihnlichen Duft
verstromen.
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(4) Sie stellen durch GroBe, Form und Firbung optische Anlockungsstruk-
turen dar.

(5) Die dunklen Querbanden ergeben in ihrer Gesamtheit ein Muster aus
konzentrischen Ringen, das vermutlich zur Einlenkung des Bliitenbesu-
chers in eine Umlaufbahn dient.

(6) Das von auflen nicht sichtbare Vorhandensein von Nektar wird durch
Imitation von exponierten Nektartropfchen signalisiert.

(7) Die Nektarbliitter (oder bestimmte Bereiche) sind vermutlich auch
Duftquellen.

(8) Eine Fiihrungsschiene leitet den Riissel (unerfahrener) Insekten vom
Schein- zum echten Nektarium.

Was dic phylogenetische Entstehung der Nektarblitter betrifft, so herrscht weitgehend darin
Ubereinstimmung, daB sic aus Staubbliittern hervorgegangen sind. Dic (allerdings keineswegs
lincare) Reihe Pusatilla — Helleborus — Eranthis — Isopyrum — Ranunculus — Adonis
demonstricrt in cindrucksvoller Weisc die Umwandlung und den Funktionswandel von
peripheren  Staubblittern zu  Nektarbldttern mit Schaufunktion und letztlich zu reinen
Schauorganen. Beziiglich ihrer Bauweise erscheinen die Nektarblitter von Nigella als modifiziert
peltat/ascidiate Blitter, wobci der Deckel als eine Querzonenbildung aufgefa8t werden kann. Die
ontogenctische Analysc (SONTAG & WEBER, in Vorb.) zeigt aber, da8 die Querzone weder (im
Sinne der klassichen [TROLLschen] Interpretation) mit cinem unifacialen Sticlbereich im
Zusammenhang steht, noch (im Sinne HAGEMANNs 1971) durch Randmeristeminkorporation und
-fusion entstcht. Der Deckel wird vielmehr frei auf der Oberseite der bifazialen Nektar-
blattanlage angelegt und wiichst von einem Zentralhdcker in die Breite. Das darunter licgende
Gewebe tieft sich cin und differenziert sich zur Nektarhohle.

Staubblitter

Das Androeceum ist polyandrisch, die Anzahl der Staubblitter schwankt
zwischen 50 und 70°. Diese Zahl erklirt sich aus der Zahl von 8 Parastichen
mit jeweils (Je nach Bliite) 6-7 oder 7-8 (-9) Staubblittern. Die Zahl 8 steht
ihrerseits wieder im Zusammenhang mit der gleichen Anzahl von Nektar-
bliittern und deren Stellung in einer 3/8-Spirale. Da nach dem oben Gesagten
die Nektarblitter nichts anderes sind als umgewandelte Staubblitter, ist es
natiirlich, daf3 diese die 3/8-Stellung fortsctzen. Allerdings gilt das nur cum
grano salis. Wiirde der Divergenzwinkel von 135° exakt eingehalten werden,
miif3ten die Staubblitter zusammen mit den Nektarbkittern 8 Orthostichen
bilden. Das ist aber nicht der Fall: die Staubbliitter setzen gegeniiber den

3 SPRENGEHL (1793) und KNUTH (1898) geben dic Zahl 48 an und die Zahl der Staubbliitter
pro Parastichc mit 6. Miglicherweise weisen bestimmte Lokalformen unterschiedliche Zahlen
von Staubbliittern auf.
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Nektarblittern etwas versetzt ein und bilden acht steile, etwas gewunden ver-
laufende Reihen. Der Divergenzwinkel liegt also knapp iiber 135° und knapp
unter der Limitdivergenz (137°30’). Die ésthetische Geometrie des Para-
stichenmusters ist besonders schon an jungen Bliitenanlagen, in denen die
Staubblitter noch in primordialen Stadien vorliegen, zu erkennen (Abb. 7).

Nach der Entfaltung des Perigons bilden die Staubblitter einen aufrecht
stechenden Faszikel. Das minnliche Stadium beginnt damit, daB sich die
ersten, d.h. die @uBeren acht Staubblitter nach auBen neigen. Dieser Vorgang
erfolgt — wie auch im weiteren Verlauf — sukzessive, d.h. die Staubblitter

Abb. 7: Nigella arvensis, junge Bliitenanlage (Perigonblitter abpripariert): (a) Seitenansicht;
(b) Aufsicht. Die Staubblattanlagen bilden 8 schrig-gewunden verlaufende Kontaktparastichen,
am Scheitel 4 Karpellanlagen. Pfeile: Primordien der Nektarblitter. Maf3stab: 100 pum.
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neigen sich entsprechend ihrer Anlegungsfolge nacheinander nach auBen
(s.u.). Das Filament bildet dabei mit dem Perigonplateau einen Winkel von
etwa 70°, withrend sich der obere Teil und die Anthere stiirker kriimmen und
ctwa waagrecht zu licgen kommen. Nach Erreichen dieser Position 6ffen sich
die Antheren und bieten auf der Unterseite den gelb gefirbten Pollen dar. In
diesem Stadium sehen die Staubblitter wie Bogenlampen aus und bilden in
ihrer Gesamtheit ein Arkadenrondeau. Danach senken sie sich weiter und
legen sich schlieBlich auf bzw. zwischen die Perigonblitter, wobei sich die
Antheren zuriick- (d.h. nach oben) kriimmen. In der beschriebenen Weise
neigen sich nun wihrend mehrerer Tage alle Staubblitter sukzessive nach
auBlen, geben den Pollen frei und sinken nieder. Auf den Bewegungsablauf
wird im einzelnen noch unten zuriickzukommen sein.

Dic Mecchanik der Bewecgung ist noch ungekldrt. Es handelt sich zweifellos um Wachs-
tumsbewegungen und im Prinzip um epinastische Entfaltungsbewegungen, wie sic den
Bliitenorganen allgemein zukommen (vgl. TROLL 1922). Fiir dic Bewegung des Filaments und
des oberen, antherentragenden Abschnittes (Waagrechtstellung der Anthere vor der Pollen-
exposition) miissen verschiedene Wachstumszonen verantwortlich sein. Was die obere betrifft,
so spiclen vermutlich die stark vergroerten subepidermalen Zellen des Konnektivs, die sich
auch — verschieden weit — in das Filament fortsetzen, eine wesentliche Rolle.

Was die Dehiszenz der Antheren und die Prisentation des Pollens auf der
Antherenunterseite betrifft, sind die bisherigen Literaturangaben zu
korrigieren. Seit SPRENGEL (1793)" wird allgemein angegeben, daB bei
Nigella die Antheren extrors gebaut sind und sich nach unten 6ffnen (vgl.
KNUTH 1898, KIRCHNER 1911, TROLL 1922, TOXOPEUS 1928, KUGLER 1955,
1970, STRID 1969, 1970, ZIMMERMANN 1974, HESS 1983). Dem ist aber
keineswegs so. Die Antheren sind intrors gebaut, und jede der beiden
Theken 6ffnen sich durch einen Lingsspalt (entlang des Stomiums) auf der
Oberseite. Durch diesen Lingsspalt, der sich am proximalen und distalen
Ende gabelt, wird die Thekenwand in zwei ungleiche Hilften zerlegt. Der
obere, schmale Teil schligt sich nach oben, der untere, breite nach unten.
Am unteren Teil klebt nun der gesamte Polleninhalt der Theke. Dadurch, da83
sich diese Wandlamelle nach unten schligt und der Konnektivriickseite flach
anlegt, wird das an ihr klebende Pollenpaket sekundér nach unten exponiert
(Abb. 8). Betrachtet man ein pollenexponierendes Staubblatt von der Seite,
so sieht man in die glatte, stets vollig pollenfreie Thekenhohlung hinein. Am
nicdergestreckten Staubblatt priisenticren sich die umgeschlagenen Antheren-
wiinde als gelbliche, schmal ovale — und damit entleerten Pollenfichern
tituschend édhnliche — Strukturen.

* Scinc Anthere bekmmt auf der unteren Seite der Linge nach zwey Ritzen, aus welchen
der Staub hervorquillt, und dic untere Seite ganz bedeckt® (p. 283).
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Abb. 8: Nigella arvensis, Offnung einer Theka: (a) AufreiBen der Thekenwand entlang des
Stomiums; (b) Beginn der Klappbewegung; (¢) Phase inmitten der Klappbewegung; (d) Klapp-
bewegung abgeschlossen, Exponierung des Pollenpaketes nach unten. Maf3stab: 1 mm.

Die beiden Theken eines Staubblattes 6ffnen sich nicht gleichzeitig, sondern
zeitlich verschoben (die Differenz variiert von einigen Minuten bis zu drei
Stunden). Als erste 6ffnet sich stets jene Theka, die auf der AuBlenkriimmung
der Parastiche liegt. Sie ist regelmidBig auch etwas kiirzer als die sich spéter
offnende Theka. Die Dehiszenz beginnt am proximalen Ende des Stomiums
und schreitet in einem Zeitraum von 10 Minuten bis zu einer Stunde zum
distalen Ende fort. Die Klappbewegung erfolgt verhiltnismaBig rasch (172
Sekunde).

Die Tatsache, da3 sich die Antheren von Nigella durch Klappen 6ffnen, scheint nicht nur den
Bliitendkologen entgangen zu sein, sondern auch den Systematikern und Morphologen. In ihrem
Uberblick iiber die Staubblatt- und Dehiszenzformen der Magnoliidae filhren ENDRESS &
HUFFORD (1989) bei den Ranunculaceen nur Trauttvetteria als klappig dehiszierend an.

Der lockere Zusammenhalt der Pollenkorner wird durch reichliches Vorhan-
densein von Pollenkitt bewerkstelligt. Das gesamte Pollenpaket bleibt an der
unteren Wandlamelle haften, da hier vermehrt Pollenkitt (aus dem Tapetum)
produziert wird und eine Klebstoffschicht die Wand iiberzieht. Die Innen-
wand der Thekenhohlung und die obere Wandlamelle sind hingegen nicht
klebrig und daher von Pollenksrnern frei. Uber die anatomisch-ontogene-
tischen und feinstrukturellen Details dieser bemerkenswerten Antheren-
differenzierung wird an anderer Stelle berichtet werden.
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Pollen

Pollenmorphologische Studien an Nigella-Arten wurden von SKVARLA & NOWICKE (1979) und
PETROV & IVANOVA (1980) durchgefiihrt. Beztiglich der Mikrosporogenese vgl. VIAYA-
RAGHAVAN & MARWAH (1969).

Die Pollenkdmer sind + sphiiroidal (&: 35-40 pm im cp-getrockneten Zustand) und tricolpat. Die
Exine ist perforat und unregelmiBig mit kleinen Spinulac besetzt; die Colpusmembran hingegen
triigt cinc groBc Anzahl von Spinulac. Letztere sind signifikant (2-3X) grier als jene des
inaperturaten Bereiches.

Fruchtblitter

Nigella ist die einzige Ranunculaceengattung, bei der die Karpelle zu einem
echt synkarpen Gynoeceum vereinigt sind (vgl. dazu ROHWEDER 1967 und
KAUSSMANN & NEITZEL 1972, welche die friihere Interpretation des Nigella-
Gynoeceums als ,,pseudocoenokarp* [TROLL 1934] widerlegen). Bei Nigella
arvensis erscheint die Synkarpie weniger stark ausgeprigt als bei anderen
Arten (insbesondere bei N. damascena), doch entsteht dieser Eindruck nur
durch das schwache Dilatationswachstum der Einzelkarpelle (vgl. LANG
1975). Die Karpellzahl betriigt 5, nur an den oft schwichlich ausgebildeten
Seitenbliiten hoherer Ordnung sind hiiufig 4 oder gar nur 3 Karpelle ent-
wickelt. Die Griffel bleiben stets unverwachsen. Das rezeptive Gewebe
(papillose Epidermiszellen) ist nicht auf den Spitzenbereich beschrinkt,
sondern findet sich entlang der Karpellrinder im gesamten Griffelbereich.

Im minnlichen Stadium stehen die Griffel aufrecht. Gegen Ende der ménn-
lichen Phase wachsen sie noch etwas in die Linge, beginnen sich einzu-
drehen und kriimmen sich langsam nach unten. Im weiblichen Stadium ergibt
sich somit das Bild von Abb. 2b: Die Griffel sind durch starke Kriimmung
in der unteren Hilfte nach unten gebogen, wihrend die obere Hilfte — nun
auffillig korkenzieherartig gewunden — in waagrechter Lage gehalten wird.
In diesem Stadium ist der Narbenstreifen rezeptiv. Durch die korken-
zicherartige Eindrehung der Griffel wird gewiihrleistet, daB der Narben-
streifen an mindestens einer, in der Regel aber an mehreren Stellen, mit dem
Riicken eines bliitenbesuchenden Insekts in Beriilhrung kommt.

Nach der Anthese drehen sich die Griffel wieder zuriick und kriimmen sich
hoch. An der reifen Frucht nehmen sie eine aufrechte Position ein und sind
vollig geradegestreckt.

Uber dic Mechanik der Kriimmungs-, Dreh- und Rilckdrehbewegung der Griffel (Art der Wachs-

tumsbewegung und Lage der entsprechenden Gewebe) ist noch wenig bekannt. Die Kriimmung
wird offcnsichtlich durch cin epinastisches Wachstum bewirkt. Die Torsionsbewegungen fiihrt
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TROLL (1922: 235) darauf zurilick, daB ,,sich in ihren oberen Teilen mit eciner allgemeinen
Asymmetric ein stark schriiger Zellverlauf in der Epidermis verbindet. ... Nach einiger Zeit
kommt das epinastische Wachstum zum Stillstand, worauf ein hyponastisches cinsetzt, das
antagonistisch wirkend, die Torsion riickgiingig macht und den Griffel wieder gerade streckt*.
Abbildungen bei TROLL (1922), Fig. 31: I-IIL

Frucht

Die Einzelkarpelle 6ffnen sich bei der Samenreife im oberen Teil nach Art cines Balges an der
Ventralnaht. Durch ihre Verbindung zu einem synkarpen Gynoeceum ergibt sich ein zentraler
Hohlraum, in dem die dreikantigen, schwiirzlich braunen Samen licgenbleiben. Das Ausstreuen
wird durch den Wind bewirkt, der dic an langen Sticlen sitzenden Sammelfriichte in Schwingung
versetzt.

Antheseverlauf

Die Bewegungsvorginge wihrend der Anthese lassen sich besonders schon
in Zeitrafferaufnahmen sichtbar machen und untersuchen. Diese Analysen
zeigen, dafl die bis heute iibernommenen SPRENGELschen Angaben einer
Prizisierung und teilweisen Korrektur bediirfen. Der Bewegungsablauf der
Staubblitter kann grob in vier Phasen gegliedert werden:

(1) Bewegung von der + aufrechten Position in die ,,Bogenlampen*-
Stellung:

Diese Bewegung dauert zwischen 10 und 14 Stunden. Das Fila-
ment neigt sich nach auBlen, bis es einen Winkel von etwa 70° mit
dem Perigonblatt-Plateau bildet. Offenbar durch die Aktivitiit einer
unterhalb der Anthere gelegenen Wachstumszone bedingt, wird die
Anthere in eine waagrechte oder leicht schrig nach unten gerich-
tete Position gebracht. Mit dem Eintritt in die zweite (stationire
Phase) offnen sich nacheinander die beiden Theken, und die bei-
den unteren Wandlamellen klappen — mit dem Pollenpaket behaf-
tet — nach unten.

(2) Verharren in der ,,Bogenlampen*-Stellung (,,stationiire Phase®):

Diese Phase dauert ebenfalls 10-14 Stunden, und stellt den eigent-

lichen Funktionszeitraum des miinnlichen Stadiums dar, in dessen

Verlauf der Pollen von den Bliitenbesuchern abgestreift wird.
(3) Niedersinken in die waagrechte Position:

Diese Phase ist — obwohl ein relativ groer Weg zuriickgelegt
werden mul — vergleichsweise kurz und dauert nur etwa 6 Stun-
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den. Entsprechend ist die Bewegungsgeschwindigkeit wesentlich
grofer als in Phase 1. Durch das rasche Niedersinken wird offen-
sichtlich verhindert, daB3 verstiubte Staubblitter den bliitensuchen-
den Insekten den Weg versperren.

(4) Aufkriimmen der Antheren:

Nach dem Niedersinken kriimmen sich die leeren Antheren steil
aufwiirts. Es handelt sich hier sicherlich um eine rein passive,
durch Gewebeschrumpfung bewirkte Bewegung.

Entgegen der Vorstellung SPRENGELS, daB sich die Staubblitter der einzelnen
Scheinwirtel (3/8 Umlédufe) mehr oder minder simultan bewegen und sich
exakt jeden Tag ein neuer Scheinwirtel in die Funktionsstellung begibt, zei-
gen die Zeitrafferaufnahmen, daB sich die Staubblitter sukzessive — ent-
sprechend ihrer ontogenetischen Anlegungsfolge — bewegen und diese Be-
wegung wihrend des ganzen Tages — und auch in der Nacht — andauert.
Dies hat die Konsequenz, da3 zu jedem beliebigen Zeitpunkt des méinnlichen
Stadiums ein Arkadengang aus pollenprisentierenden Staubbléttern vor-
handen ist.

Die Griffel beginnen sich schon in der ménnlichen Phase einzudrehen. Ihre
Verlingerung, das Hinunterkriimmen und Eindrehen erfolgt gegen Ende der
méinnlichen Phase, wenn sich die letzten Staubbliitter nach auflen und unten
bewegen. Das weibliche Stadium schlieBt also nicht nur ohne Unterbrechung
an das minnliche an, sondern es gibt eine (1-2 Tage wihrende) Uber-
lappungsphase, wobei allerdings zu priifen wire, ob die Griffel in diesem
Zeitraum schon rezeptiv sind.

Pollination

Eine effiziente Pollination der Bliiten kann nur durch Insekten erfolgen, die
cine der Position der pollenpriisentierenden Antheren bzw. herabgekriimmten
Griffel entsprechende Korperdimension aufweisen.’ In Frage kommt in
erster Linie die Honigbiene (Apis mellifica), welche SPRENGEL (1793)
ausdriicklich als den alleinigen Bliitenbesucher und Bestéduber von Nigella
arvensis angibt. Von KNUTH (1898: 42) wurde zusiitzlich die Steinhummel

5 Vgl. SPRENGEL (1973: 288): ,,Warum ist endlich dic Blume so groB, als sie ist, nicht
grdBer, nicht kleiner? Weil diec Natur wollte, da sic blo8 von den Bienen befruchtet werden
sollte, folglich gleichsam das MaaB zu derselben von dem Korper der Bienen nchmen mubte.,
... Grade so grof muBtc dic Blume scyn, dal dic Bicnen zwar beynahe, aber nicht ganz
ungchindert unter den Antheren und den Stigmaten herumlaufen kénnen.*
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(Bombus [Pyrobombus] lapidarius) als ,regelrecht Fremdbestdubung her-
beifiihrend* beobachtet. FRIESE (zit. nach KNUTH 1898) sah in Ungarn die
Seidenbiene Colletes punctatus und die Schmuckbiene Epeolus fasciatus an
den Bliiten.

Vom Autor beobachtet (und gefilmt) wurde neben der Honigbiene, der Stein-
und der Hellen Erdhummel (Bombus lucorum) auch die Gro8e Feldwespe
(Polistes dominulus)®. Sie trat sowohl am Naturstandort wie auch im
Botanischen Garten als regelmiBiger Besucher der Nigella-Bliiten auf. Thre
KorpergroBe entspricht grob jener der Honigbiene, und sie ,,pat** damit weit
besser in die Bliiten als die (zu groen) Hummeln. Sie besucht die Bliiten
zum Nektartrinken, Offnet dabei wie die Bienen und Hummeln (trotz
abweichend gebauter Mundwerkzeuge) die Nektarblitter und macht einen
Rundgang. Sie krallt sich dabei mit ihren langen, kréftigen Beinen an der
Bliite fest und verletzt diese mitunter; ihre Aktivititen erscheinen gegeniiber
der Bliite recht brutal. Der Pollen wird sowohl auf dem fein behaarten
Riicken als auch auf dem Kopf transportiert. Die Gro3e Feldwespe ist daher
keineswegs als ein zufilliger Bliitengast oder ,nutzloser Nektarrduber
anzusehen, sondern als legitimer Bestiiuber zu werten.

Dic Beriihrung der Anthcren bzw. Griffel scheint den Insekten, wie SPRENGEL es ausdriickt, cine
.-Kleine Ungemiichlichkeit zu verursachen. Man kann hiufig beobachten, daf3 das Insckt mit
eincm Bein das listige Hindernis zu entferncn versucht.

In SPRENGELS Bild der Natur hat dies durchaus scine Ordnung, denn: ,,Es ist nicht unbillig, daf}
sic fiir den GenuB3, welche ihnen dieselben [die Blumen] verschaffen, dicse kleine Ungemiich-
lichkeit ertragen, ... und sie kommen hier weit besser weg als bey anderen Blumen andere
Insckten, z.B. Fliegen, welche ihre Liisternheit mit dem Verlust eines Beins, oder ihrer Freiheit,
oder gar ihres Lebens bezahlen miissen.*

Um alle Nektarblitter einer Bliite auszubeuten, mufl das Insekt einen Rund-
gang um das Bliitenzentrum machen. Tatsiichlich kann man oft beobachten,
daB das Insekt an genau der Stelle, an der es gelandet war, die Bliite wieder
verliflt. Den Stimulus zum Abflug gibt vermutlich das zu Beginn ausgebeu-
tete und sich nun als leer erweisende Nektarblatt.

Von den weiteren beobachteten Bliitenbesuchern sind die Knotenwespen
(Cerceris spp.), Lehmwespen ( Eumenes pedunculatus), Goldwespen (Chrysis
sp., Hedichridum sp.), Furchenbienen (Lasioglossum sp., Halictus sp.) und
Schwebfliegen (Episyrphus sp.) erwihnenswert. Wihrend die Lehmwespe
und die Sandknotenwespe (Cerceris arenaria), obwohl fiir die Bliite bereits

® Dic heimische GroBe Feldwespe wird viclfuch fiir Polistes gallica gehalten, dic nach
GUSENLEITNER (briefl.) jedoch nur im Mittelmeergebict vorkommt.
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etwas zu klein, noch als Pollenvektoren fungieren konnen, sind die kleinere
Cerceris interrupta, vor allem aber die Goldwespen und Furchenbienen de-
finitiv zu klein, um bei der Nektarausbeutung die Antheren bzw. Griffel zu
beriihren. Sie fallen damit eindeutig in die Kategorie der illegitimen Blii-
tenbesucher. Das gleiche gilt — trotz der bliitenadiquaten Korpermale —
fiir die Schwebfliegen. Sie besuchen die Bliiten, um Pollen zu fressen und
beriihren bei ihren Aktivititen (sie halten und drehen die Antheren mit ihren
Vorderbeinen und ,,saugen* den Pollen mit dem Riissel ab) ebenfalls nicht
mit dem Riicken die Antheren.

Eine Zusammenstellung aller am Standort und im Botanischen Garten an den
Nigella-Bliiten beobachteten Insekten gibt Tabelle 1.

Tab. 1: Liste der in den Bliiten von Nigella arvensis gefangenen Insckten. Bestimmung: J.
GUSENLEITNER (Wespen) und H. PAULUS (sonstige). *: reichlich mit Nigella-Pollen beladen.

Hymenoptera
Apidae Apis mellifica (L.) (Arbeiterinnen) *

Pyrobombus lapidarius (L.) (Arbeiterinnen) *
Bombus lucorum (L.) *

Andrenidae Andrena flavipes (d) *
Halictidae Halictus sp.
Chrysididae Chrysis sp.

Hedichridum sp.

Vespidae Polistes dominulus (CHRIST) (Arbeiterinnen) *
Eumenes pedunculatus (PANZ.) (d") *

Sphecidae Cerceris arenaria (L.) (&) *
Cerceris interrupta (PANZ.) (")
Ammophila sabulosa (L.) (&%) *
Philanthus triangulum (F.) (2)

Diptera
Syrphidae Episyrphus sp.
Coleoptera
Cantharidae Rhagonycha fulva

Cerambycidac Strangalia melanura
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Fremd- und/oder Selbstbestiubung

Die Frage, ob bei Nigella arvensis oder anderen Arten Selbstbestiubung moglich bzw. sogar
obligat sci, wurde in der Literatur des ofteren und mit unterschiedlichen Aussagen diskutiert
(vgl. LINNE 1753, SPRENGEL 1793, BEHRENS 1879, TERRACCIANO 1892, KNUTH 1898,
KIRCHNER 1911, EAST 1940). Zuletzt hat KAULICH (1978) cntsprechende Experimente
durchgefiihrt mit dem Ergebnis, daB bei allen vier untersuchten Arten, darunter N. arvensis,
neben Fremdbestdubung auch Selbstbestdubung bzw. Selbstbefruchtung moglich ist. Dic von
EAST (1940) fiir N. damascena angegebene Selbststerilitidt konnte nicht bestiitigt werden.

Evolutionire Aspekte

Mit ihren hoch synorganisierten ,,Umlaufbliiten* steht Nigella arvensis in der
heimischen Flora einzigartig dar. Abgesehen von weiteren Arten der Gattung
liiBt sich hier vor allem die — ebenfalls schon von SPRENGEL (1793)
studierte — tropische Gattung Passiflora (Passifloraceae) anschlieBen. Als
weitere Beispiele fiir Umlaufbliiten, die beziiglich Komplexitit und Syn-
organisation freilich auf einer tieferen Stufe stehen, konnen u.a. die Ran-
unculaceengattungen Helleborus und Aquilegia, Loasa (Loasaceae), Par-
nassia (Saxifragaceae s.l. bzw. Parnassiaceae), Linum (Linaceae), Con-
volvulus (Convolvulaceae), Tricyrtis und Veratrum (Liliaceae s.l. bzw.
Melanthiaceae), Tigridia (Iridaceae) und Tacca (Taccaceae) genannt werden
(z.T. nach VOGEL miindl.).

Der hohe Synorganisationsgrad und spezialisierte Bestdubungsmodus der
Bliite von Nigella arvensis kann als ein Lehrbuchbeispiel fiir die Zweck-
miBigkeit und Anpassung einer Bliitenkonstruktion im Hinblick auf die
Bestidubung gelten. Praktisch alle Bliitenstrukturen und Bewegungsvorgiinge
stechen miteinander in einer ,,sinnvollen* Beziehung und bilden ein funktio-
nelles Ganzes.

Im Sinne unseres gingigen Evolutionsverstidndnisses lautet somit die Frage:
Kann man sich vorstellen oder gibt es konkrete Hinweise dafiir, da3 die
hochgradige Synorganisation im Laufe der Evolution schrittweise, durch
sukzessive Addition von funktionell giinstigen Abinderungen im Bau und
physiologischen Verhalten der Einzelorgane entstanden ist?

Den Schliissel dazu kann nur der Vergleich mit den {ibrigen Nigella-Arten
liefern. Tatsichlich ldBt sich beobachten, dal3 der Bliitenbau innerhalb der
Gattung nicht einheitlich ist, sondern erhebliche — und sich offensichtlich
auch funktionell nachhaltig auswirkende — Unterschiede aufweist. Diese
Unterschiede konnen z.T. sicherlich nach urspriinglich/abgeleitet bewertet
bzw. zu Progressionsreihen geordnet werden. Wichtige Hinweise dazu hat
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TROLL (1922) beziiglich der Staubblatt- und Griffelbewegungen bei einigen
Nigella-Arten gegeben.” Einen Vergleich des Bliitenbaues und der Bewe-
gungsvorgiinge bei mehreren Nigella-Arten hat kiirzlich KAULICH (1978)
angestellt. Wichtige Unterschiede betreffen u.a. das GroBenverhiltnis der
Perigon- zu den Nektarblittern, Stielung und Firbung der Perigonblitter,
Form der Nektarbliitter (ohne oder mit distaler Ausrandung), Form des
Deckels (ohne oder mit réhrenférmig zulaufender Spitze), Zellskulptur der
Hocker (matte oder glatte, reflektierende Epidermiszellen auf der Steilflache
[Scheinnektarien!], Zahl der Staubblitter und Karpelle, sowie die Griffel-
bewegungen (Ausmaf der Kriimmungsbewegung, vorhandene oder fehlende
Torsion). Offensichtlich als urspriinglich zu wertende Merkmalsauspragungen
kommen vor allem (aber nicht nur!) bei den Sectionen (bzw. friiher Gat-
tungen) Komaroffia und Garidella (vgl. ZOHARY 1983) vor.

Aus Bliiten mit einfachen Merkmalsbestinden haben sich offensichtlich
durch schrittweise Zusammenfiigung von funktionell ,,zweckmiBigen“ Neu-
erwerbungen hochgradig synorganisierte Bliiten im Stil von Nigella arvensis
herausgebildet. Die bisher vorliegenden Bliitenanalysen sind allerdings z.T.
noch immer zu wenig umfassend und detailliert, um eindeutige Aussagen be-
ziiglich phylogenetischer Stellung, Progressionen, Etablierung und Addition
von funktionell ,,zweckmiiBigen* und ,,zusammenpassenden* Merkmalen etc.
zu ermoglichen. Es zeichnet sich zwar klar ab, daB8 die phylogenetische
Herausbildung des ,,perfekten” bliitenokologischen Funktionssystems von
Nigella arvensis additiv iiber einfachere Vorstufen erfolgt ist, das ,,wie* ist
in den Einzelheiten aber erst zu erarbeiten.

7 Seine theoretischen Uberlegungen (Kritik an der teleologischen Deutung) sind allerdings
z.T. anfechtbar. So spricht er den Bewcgungsvorgiingen der Staub- und Fruchtbliitter, wie sie
namentlich bei Nigella arvensis auftreten, einen adaptiven Wert weitgehend ab, da sie auf
allgemein verbreitete epinastische Entfaltungsbewegungen zuriickgefiihrt werden kdnnen: ,,Das
cpinastische Filamentwachstum ist nichts anderes als cine Fortsctzung des Bliitenentfal-
tungsvorganges, der mit demn cpinastischen Wachstum der Perianthbliiter beginnt und acropetal
fortschreitet. Ebenso diirfte das epinastische Wachstum des Griffels damit zusammenhiingen, daf3
zunichst alle Bliitcnorgane im Wachstum der Oberscite gefordert sind* (p. 235). Dem ist freilich
cntgegenzuhalien, dafl dic Filamentbewegung keine gleichfrmige Bewegung ist, sondern in
ausgepriigten Phasen mit verschicdenem Tempo bzw. Stillstand abliuft. Selbst wenn es sich um
wnichts anderes* als um cine Entfaltungsbewegung handelt, so ist sic doch stark und in funktio-
nell zweckmiiliger Weise modifizient. In diesem Sinn kann man seiner Aussage ,,man muf also
von der Ausnutzung ciner bestimmten Phase des Entfaltungsvorgiingen sprechen' (p. 246) aus
evolutiver Sicht ohne weiteres zustimmen.
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